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Liigikaaslaste mdju pruun-kuldtiiva (Lycaena tityrus) munemiskiitumisele

Herbivoorsete putukate vastsete edukust mojutab teiste organismide kohaolu toidutaimel. Nendeks
voivad olla teised liigikaaslased, samal toidutaimel arenevad teistest liikidest herbivoorid kui ka
roovloomad ja parasitoidid. Liigikaaslaste munadel ja vastsetel voib olla nii positiivne kui ka negatiivne
moju jareltulevale pdlvele, mistdttu paljude liikide emasisendid tuvastavad enne munemist liigikaaslaste
olemasolu taimel. Samas ei ole siiani tdpselt teada, millised tegurid ja millistes oludes pdhjustavad
liigikaaslaste eelistamise vOi viltimise ning milliseid signaaltunnuseid kasutab emane putukas
liigikaaslaste tuvastamisel. Isedranis napilt on liigikaaslaste mdjuuurivaid teadustdid, mis keskenduksid
hoiatusviarvuseta ja kultuurtaimi mittekahjustavatele kitsa rooviku toidutaimeringiga liblikaliikidele.
Monofaagse, kultuurtaimi mittekahjustavaja vastsestaadiumis varjevarvusega pruun-kuldtiiva (Lycaena
tityrus) munemiskaitumise uurimiseks viisin 1abi munemiseelistus-katsed viikese oblika (Rumex
acetosella) taimedega. Téapsemalt selgitasin, kas emasliblikad eelistavad voi véldivad liigikaaslaste
munadega taimi ning kas munemisotsus tehakse visuaalse voi keemilise info pdhjal. Pruun-kuldtiiva
emasliblikad eelistasid muneda liigikaaslaste munadega taimedele, kuid liblikad munesid nendele
taimedele vihem mune kui ilma munadeta taimedele. Korgemat asustustihedust tajunud emasliblikad
olid munemisel aga vihem selektiivsemad. Toendoliselt signaliseerivad pruun-kuldtiibade jaoks
liigikaaslaste munadega taimi eeskétt keemilised signaalid nn. rohelise lehe lenduviihendite hulgast.
Magistritoo tulemustest jareldub, et teiste liigikaaslastega koos kasvamisel v3ib ka varjevirvusega
vastsetega litkidel esineda positiivne mdju. Toenéoliselt arvestab emane liblikas munemisel jarglastele
mojuvaid kasusid ja kahjusid ning teeb nende pdhjal munemisotsuse, mis suurendab jarglaste edukust
konkreetsetes keskkonnatingimustes.

Mairksonad: liblikalised, pruun-kuldtiib, sinilibliklased, liigikaaslased, munemiskditumine, viike
oblikas, herbivoor-indutseeritud lenduviihendid, populatsioonitihedus
CERCS: B250 Entomoloogia, taimede parasitoloogia

The effects of conspecifics on oviposition behaviour in Sooty Copper (Lycaena tityrus)

The performance of herbivorous insect larvae is significantly influenced by the other organisms on the
larval foodplant. These organisms could be conspecifics,other species ofherbivores feeding onthe same
plantand also predators and parasitoids. Conspecific eggs and larvae canhave either positiveornegative
impact on the progeny which leads the females to detect the conspecific cues on potential larval food
plants before oviposition. The impact of conspecifics on the oviposition behaviour of cryptic and non-
pest monophagous Lepidopteran species is not well studied. Here I explored the oviposition preference
of a monophagous non-pest butterfly Sooty Copper (Lycaena tityrus) with cryptic caterpillars on it’s
larval foodplant Sheep sorrel (Rumex acetosella). More specifically, I studied whether the females prefer
plants with conspecifics or they are deterred by them during the oviposition site selection. I also
investigated whether the oviposition site selection is based on olfactory or visual cues. Results of the
study indicate that females of L. tityrus preferred to oviposit on plants conspecific eggs presented, but
the clutches laid near conspecifics were smaller than on control plants that lacked the eggs. Females
who experienced higher adult density showed less selectivity in their oviposition behaviour. The results
also suggest that the females detected the plants with conspecifics mainly based on green-leaf volatiles.
In conclusion, there is likely to be a positive effect of conspecifics also for species with cryptic larvae.
Probably the females consider the benefits and risks caused by conspecifics and during the oviposition
site selection they choose the oviposition strategy that increases the performance of their progeny in a
particular environment.

Keywords: Lepidoptera, Lycaena tityrus, Lycaenidae, conspecifics, ovipositing behaviour, Rumex
acetosella, herbivore-induced plant volatiles, population density
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1. Sissejuhatus

Paljud loomaliigid on kohastunud valima jérglastele arenemiseks vdimalikult rohkete ja
kvaliteetsete ressurssidega ning ohutu kasvukoha (Refsnider & Janzen, 2010). Nii otsivad ka
paljud putukaliigid valmikuna oma vastsetele sobiva arenemispaiga ning munevad munad
hoolikalt valitud kohta (Lancaster etal., 2010; Miller et al., 2020). Mida kitsama toidusubstraadi
eelistusega on vastne, seda selektiivsem on enamasti ka emane putukas munemiskoha valikul
(Gripenberg et al., 2010). Valdavalt koik liblikalised toituvad vastsestaadiumis taimedest ning
emaste munemistaime selektiivsus soltub eelkdige sellest, kui lai on vastsetele sobivate
toidutaimede ring (Gripenberg et al., 2010; Renwick & Chew, 1994; Thompson & Pellmyr,
1991).

Monofaagsete putukate puhul, kes toituvad iihest kindlasti taimeliigist voi -perekonnast,
on sobiliku elupaiga, toidutaimede ning munemissubstraadi valik vdga oluline (Jaenike, 1990).
Munemisel on valdavalt selektiivsed ka oligofaagsed putukaliigid, kes toituvad iihte sugukonda
kuuluvatest taimeliikidest (Gripenberg et al., 2010; Jaenike, 1990). Poliifaagsete liikide puhul
on vastsed voimelised toituma paljudest erinevatest liikkidest, mis kuuluvad erinevatesse
sugukondadesse ning tihti ei ole selliste liikide valmikud ka kuigi selektiivsed munemistaime
osas (Cunningham et al., 2001; Jaenike, 1990). Alati ei pruugi aga kitsama toidutaime
eelistusega liikidel vastsete toidutaime ja valmikute munemistaime eelistus {ihtida (Hufnagel et
al., 2017; Soler, Pineda, et al., 2012) ehk liigi kditumine halbib nn. preference-perfomance
hiipoteesist, mis véidab, et emane eelistab muneda taimedele, mis tagavad jarglaste korgeima
voimaliku edukuse (Courtney & Kibota, 1990; Jaenike, 1978; Valladares & Lawton, 1991).
Lisaks jérglastele toiduks sobiva taimeliigi leidmisele, peavad valmikud arvestama
munemisotsuse tegemisel ka muid aspekte, mis vdivad tulevase jiarglaskonna edukust mojutada
(Carrasco et al., 2015).

Munemistaime valik tehakse paljude kriteeriumite alusel. Putukas kasutab selleks
keskkonnas leiduvat erinevat tiilipi teavet, mis tuvastatakse sensoorsete organite kaudu
(Carrasco et al.,, 2015; Renwick & Chew, 1994). Keskkonnast kogutud informatsioon
edastatakse keskndrvisiisteemi, kus see analiilisitakse ning mdiédratakse putuka kiitumine
potentsiaalset munemistaime kohates (Fleischer et al., 2018). Sobiva munemistaime otsing
kitkeb endas vastsetele sobiva toidutaime liigi dratundmist, taime vélimuse, keemilise koostise
ja potentsiaalse munemispaiga mikroklimaatiliste tingimuste hindamist (Finch & Collier, 2000;
Renwick & Chew, 1994). Samuti on oluline mérgata teiste organismide kohaolu, sest vastsete

edukust vdivad oluliselt modjutada nii teised liigikaaslased, samal toidutaimel arenevad
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konkurendid kui ka r66vloomad ja parasitoidid (Carrasco etal., 2015; Hilker & Fatouros, 2015).

Onnestunud munemistaime otsing 1dpeb taime aktsepteerimisega, kui emane putukas otsustab

taimele muneda (Renwick & Chew, 1994; Singer, 2003).

Munemisotsuse kujunemist vodivad oluliselt mdjutada taimel olevad liigikaaslaste
munad ja ro0vikud. Liigikaaslaste mdju kohta on saadud erisuunalisi tulemusi —osadel juhtudel
liigikaaslasi vilditakse, teistes just eelistatakse ja kolmandates selget seost ei ilmne voi on
tulemused vastuolulised (Tammiste, 2019). Ei ole liheselt veel selgunud, milliste 6koloogiliste
tunnustega litkkide puhul ning millal kumbki kditumine esineb. On teada, et liigikaaslastega
taimi valditakse juhtudel, kui see suurendab vastsete konkurentsi roovikustaadiumis (Mugrabi-
Oliveira & Moreira, 1996) voi suurendab jarglaskonna suremust kannibalismi mdjul (Williams
& Gilbert, 1981). Taimi, kus on juba teised liigikaaslased ees, vdivad putukad eelistada
juhtudel, kui suurem rithm holbustab toitumist (Hilker & Fatouros, 2015) voi kui lahjendusefekt
tagab suurema kaitse looduslike vaenlaste eest (Shiojiri & Takabayashi, 2003). Liigikaaslaste
olemasolu voib olla emasele liblikale ka marguandeks kvaliteetsest elupaigast (Donahue, 2006).
Liigikaaslastega taimede eelistamise puhul peavad liigikaaslastest tulevad hiived iile kaaluma
liigikaaslaste negatiivsed mojud (Gripenberg et al., 2010).

Emasisendi poolt tajutav temaga samast liigist isendite asustustihedus on iiheks
voimalikuks mojuriks, mis viib liigikaaslaste véltimisele vOi eelistamisele munemisotsuse
kujunemise kdigus (Béguinot, 1976; Davis etal., 2011; Mokhtar & Al Nabhani, 2016; Tammaru
et al., 1995). Monofaagsete liblikate puhul, kelle vastsed voivad kalduda kannibalismile, on
leitud, et vilditakse liigikaaslastega munemissubstraati, kuid valikulisus véheneb, kui
liigikaaslasteta munemispaikade arv elupaigas langeb (Mokhtar & Al Nabhani, 2016; Mugrabi-
Oliveira & Moreira, 1996). Aeg-ajalt hulgisigivate liikide, nagu harilik hallavaksik (Epirrita
autumnata) ja toominga-vorgendkoi (}ponomeuta evonymellus) puhul ei ole liigikaaslaste moju
munemiskditumisele leitud voi on see minimaalne (Javois et al., 2005; Tammaru et al., 1995).
Kultuurtaimi mitte kahjustavate pdevaliblikate kohta tehtud eksperimente, mis selgitaksid
liigikaaslaste mdju munemiskiitumisele, on vorreldes kahjurliikidega méarkimisvéaérselt vahem
(Singer et al., 2017; Williams & Gilbert, 1981).

Varasemates liigikaaslaste mdju munemiskditumisele uurivates toddes on hinnatud kiill
moningate taime lenduvate iihendite moju putukate munemiseelistusele, kuid putukate
munadega katsetes ei ole eristatud visuaalset signaali keemilisest (Coapio et al., 2016; Leyva et
al., 2003; Raitanen et al., 2014; Singer et al., 2017). Seega ei ole teada, kui suurt osa mangib

munemisotsuse tegemisele pelgalt muna nidgemine voi munadest tulenev taime poolt dhku
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paisatud lenduvate iihendite mdju munade olemasolul taimel. Samuti on saadud liigikaaslaste
munade mdju kohta erisuunalisi tulemusi eriti just mono- ja oligofaagsete liikide puhul
(Tammiste, 2019) ning ei ole ka palju teada selle kohta, kui varieeruv vdib olla
munemiskditumine liigisiseselt. Aposemaatiliste ehk hoiatusvéirvusega liikkide puhul on
ootusparane liigikaaslaste eelistamine, kuna suurem hoiatusvirvusega isendite arv iihel taimel
voimendab kaitsekohastumuse efektiivsust (Sillen-Tullberg & Leimar, 1988; Stamp, 1980),
kuid varjevédrvusega ehk kriiptiliste liikide kohta, kes munevad munad iiksikult voi véiksemate
gruppidena (Clark & Faeth, 1998) ei ole selget arusaama liigikaaslaste mojust (Buteler et al.,
2009; Clark & Faeth, 1998; Stamp, 1980). Seega ei ole senini selge, millised 6koloogilised
mojurid ja elukdigutunnused vdivad pohjustada liigikaaslastega taimede eelistamist ja millised
viltimist mitte aposemaatiliste putukate puhul.

Magistritods valisin  katseorganismiks liigikaaslaste mdju uurimiseks monofaagse
pdevaliblika pruun-kuldtiiva (Lycaena tityrus). Selle liigi puhul voib eeldada, et esineb
spetsiifiline munemiskditumine, kuna rodvikud toituvad vaid kahel taimeliigil oblika (Rumex)
perekonnast (Ounap & Tartes, 2014; Tolman & Lewington, 2008) ning seega on tdenioliselt
evolutsiooni kdigus tekkinud taimespetsiifilised ning munemisega seotud kéditumismustrid ja
kohastumused (Gripenberg et al., 2010). Kiill aga ei ole kirjanduse pdhjal selge, kas pruun-
kuldtiib vdib pigem eelistada voi véltida liigikaaslaseid. Arvestades liigi monofaagsust ning
vastete varjevarvust voiks pigem arvata, et liblikad véldivad liigikaaslaseid (Buteler et al., 2009;
Clark & Faeth, 1998; Sillen-Tullberg & Leimar, 1988; Stamp, 1980). Samas on leitud vihjeid
selle kohta, et pruun-kuldtiivaga samasse perekonda kuuluv suur-kuldtiiva alamliigi L. dispar
batavus emasliblikad munevad taimedele, kus on juba liigikaaslaste munad ees (Webb & Pullin,
2000).

Pruun-kuldtiiva vidikesed kehamddtmed ning vdhene noudlikkus laboris munema
hakkamiseks hdlbustasid laborikatsete ldbiviimist. Viimane on eriti oluline, kuna tihti piirabki
pdevaliblikate korge noudlikkus keskkonnatingimuste suhtes nendega laborikatsete tegemist.
Lisaks on oluline viia ldbi liigikaaslaste moju kohta uurimusi liikidega, kelle 6koloogilised
isedrasused oleksid erinevad, et kasvatada arusaama liigikaaslaste mdju Okoloogilistest
seaduspérasustest. Praegune kirjandus liigikaaslaste mojust liblikaliste munemiskéitumisele on
kallutatud pollumajanduslikult oluliste kahjurliikidele suunas (Buteler et al., 2009; Coapio et
al., 2016; Hilker & Fatouros, 2015; Leyva et al., 2003; Molnar et al., 2017; Raitanen et al.,
2014; Reisenman et al., 2013; Rojas, 1999; Sato et al., 1999; Shiojiri et al., 2010, 2002; vrd.
Singer et al., 2017; Williams & Gilbert, 1981), seepérast on oluline viia vdrdluseks ldbi



analoogseid uuringuid ka kultuurtaimedel mittetoituvate liikidega. Viike oblikas (Rumex
acetosella) valiti katsesse munemistaimeks, kuna tegemist on ithe peamise pruun-kuldtiiva
roovikute toidutaimega (Ounap & Tartes, 2014; Tolman & Lewington, 2008), millel on samuti
viikesed modtmed ning mida oli holbus katsete 1dbi viimiseks kasvatada ning katsete jooksul
kasutada.

Kéesoleva magistritod eesmirkideks on leida, kas ja millisel viisii mojutavad
liigikaaslaste munad emasisendi munemisotsuse kujunemist pruun-kuldtiiva ja tema vastsete
toidutaime viikese oblika nditel. Magistrito6 uurimiskiisimused on jargmised:

(1) Kas pruun-kuldtiiva emasliblikad véldivad liigikaaslaste munadega taimi vo1i eelistavad neid
munemisel?

(2) Kas viikese oblika taimed siinteesivad pruun-kuldtiiva munade mojul lenduvaid orgaanilisi
tihendeid? Arvestades liblikaliigi monofaagsust ning tihedat evolutsioonilist sidet, on
kaitsereaktsiooni teke taimel tdendoline.

(3) Kas pruun-kuldtiiva emasliblikad tuvastavad liigikaaslaste olemasolu visuaalselt munasid
ndhes v0i keemilise info pohjal (munade mdjul siinteesitud lenduviihendid)? Kuna tegemist on
pdevaliblikaga, kes tegutseb péevavalguses, siis erinevalt nditeks paljudest hdmarikuliblikatest
ei esine sel liigil visuaalseid piiranguid, mis margatavalt takistaksid liigikaaslaste munade
nigemist. Teisalt on pruun-kuldtiiva munad viikesed ning mitte vdga silmatorkava virvusega
(kollased) ja nouaksid liblikalt hésti arenenud visuaalset voimekust. Kui taimed siinteesivad
lenduviihendeid, siis need voivad olla potentsiaalsed infoallikad liblikale munemisotsuse
tegemisel (Carrasco et al., 2015; Fatouros et al., 2012).

(4) Kuidas mdjutab munemiseelne  valmikute  asustustihedus  pruun-kuldtiiva
munemiskditumist? Kirjandusele pdhinedes voib eeldada, et liblikate valikulisus munemisel
langeb kdrgemal populatsioonitihedusel (Davis et al.,, 2011; Mokhtar & Al Nabhani, 2016;
Mugrabi-Oliveira & Moreira, 1996).

(5) Kuidas mojutab pesakonna suurus rodvikute edukust? Ootuspérane oleks ndha rodvikute
madalamat edukust kdrgemal asustustihedusel, arvestades roovikute monofaagsust ja
varjevarvust (Clark & Faeth, 1998; Sillen-Tullberg & Leimar, 1988). Selle katse tulemuste abil
saab ka hinnata, kas emase munemistaime valik ja ro6vikute kdrgem edukus emasliblika poolt

valitud taimel langevad kokku (preference-perfomance hiipotees) (Gripenberg et al., 2010).



2. Liblikate munemiskiitumine ja seda kujundavad tegurid

2.1.  Munemisotsuse kujunemine

Finch'i ja Collieri (2000) teooria jargi koosneb putukate munemisotsuse kujunemine
kolmest pohietapist, mille kdigus kasutatakse nii visuaalset kui ka olfaktoorsete ehk lenduvate
tihendite kaudu tajutavat teavet. Taimtoidulised putukad kasutavad sobiva munemistaime
valikul esmalt taimedelt neile tuntud lenduvate iihendite (volatiilide) segu (Bruce & Pickett,
2011; Carrasco et al., 2015; Renwick & Chew, 1994), mille pohjal méédravad nad vastetele
sobiva toidutaime liigi voi perekonna esindaja ning leiavad selle oma elupaigas (Carrasco et al.,
2015). Lenduvaid iihendeid &ra tundvad retseptorid asuvad putukatel tundlatel ja alaldual (Li &
Liberles, 2015). Sageli ei piisa aga pelgalt lenduviihenditest sobiva taime leidmiseks, sest
looduslikus koosluses kasvavad taimed ldbisegi ning on keeruline hinnata, milline neist
taimedest eritab just neid potentsiaalset munemistaime iseloomustavaid lenduviihendeid.
Sestap hinnatakse jargmisena visuaalselt taimede kuju ja virvi (Renwick & Chew, 1994).
Viimaks kombib putukas taime lehti jalgade, tundlate, imilondi ja munetiga, kus
tundekarvakestel paiknevate kemoretseptoritega tuvastatakse taime mittelenduvate iihendite
keemilise koostis (Isono & Morita, 2010) ja emane putukas otsustab kogutud informatsiooni
pohjal, kas muneda taimele voi mitte (Renwick & Chew, 1994). Niiteks valib lehevaablane
Nematus oligospilus munemiseks vaid sellise taime, kus ta tunneb kontaktil taimega lehe
kutikulaarkihis &dra vastsete toidutaimele omased fenoolgliikosiidsed vahaiihendid (Fernandez
et al., 2019). Liblikaliste hulka kuuluv maisikahjur euroopa varreleedik (Ostrinia nubilalis)
kasutab munemistaime kindlaks médramisel teatuid alifaatseid (ilma benseenituumata) n-
alkaane taimelehe epikutikulaarkihis (Udayagiri & Mason, 1997). Varasemalt ldbiviidud
munemiseelistus-katsetes pole eristatud liigikaaslaste munade visuaalset signaali keemilisest.
Varasemates to0des on kiill uuritud konkreetsete keemiliste ihendite mdju munemiskditumisele
(De Moraes et al., 2001; Fatouros et al., 2012), kuid vdhe on uuritud seda, kui suures osas
lahtutakse munemisotsuse tegemisel visuaalsest ja kui palju keemilisest signaalist (Mugrabi-
Oliveira & Moreira, 1996; Ulmer et al., 2003; Williams & Gilbert, 1981).

Osadel putukatest voib esineda ka kéitumuslikke eripdrasid sobiva munemistaime
valiku protsessis. Nditeks kapsakdrbes (Delia radicum) teeb enne 10plikku taime valikut
keskmiselt 4 spiraalset lendu iimber potentsiaalse vastsete toidutaime ja kaks hiipet taimelt dra
ja tagasi taimele enne munema hakkamist (Kostal & Finch, 1994). Kui taim ei osutunud digeks
toidutaime liigiks voi ei sobinud taim muude tunnuste pérast, siis touseb putukas uuesti lendu
ja maandub pérast lithikest lendu jargmisele taimele, mis v3ib olla juba sobivam (Finch &
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Collier, 2000). Monokultuursetes elupaikades on putukatel lihtsam sobivat taimeliiki leida, sest
ei ole teisi taimi, kes fiilisiliselt, visuaalselt vOi olfaktoorselt varjutaksid sobivat vastete
toidutaime ning eksitaksid nii munemiskohta otsivat putukat (Finch & Collier, 2000; Renwick
& Chew, 1994). Seega mida liigirikkam on taimekooslus, seda kauem voib kuluda aega ja

energiat sobiva munemistaime leidmiseks (Agrawal et al., 2012; Carrasco et al., 2015).

2.2.  Mikroklimaatilised tingimused

Sobiva munemistaime valimisel hindavad putukad ka seda, kas munemispaiga
mikroklimaatilised tingimused on soodsad munade koorumiseks ja vastsete arenguks.
Mikrokliimaks loetakse védikeste maastikuiiksuste kujundatud kliimat kuni 1 meetri korgusel
maapinnast, mis oleneb elupaiga pinnamoest ning mida omakorda kujundavad véikesed
pinnavormid nagu miéttad, lohud, vaod jms (Eesti Entsiiklopeedia, 1992). Mikroklimaatilisi
tingimusi kujundavateks parameetriteks on niiskus, temperatuur, piikesekiirgus ja tuul.
Putukad on kdigusoojased loomad, mistdttu nende aktiivsus sdltub otseselt vilistemperatuurist
ja seega sobilike tingimuste valimine on vaga oluline tagamaks jérglaspdlvkonna eduka arengu.

Mikroklimaatiliste  tingimuste eelistamine varieerub liigiti ning sOltub lisaks
liigispetsiifikale ka munemiskoha fiilisikalistest eripdradest ning teistest sama niSiga
konkureerivatest liikkidest (Willmer, 1982). Niiteks eelistavad suur-mosaiikliblika (Euphydryas
maturna) emasliblikad munemiseks noori saarepuid (Fraxinus excelsior). Munad munevad nad
maapinnast 1,5-3 m kdrgusele ning eelistavad selleks puid, mis kasvavad puisniitudel voi muul
moel valguskiillases puistus, sest nii on tagatud varjuline ning piisavate niiskustingimustega
mikroelupaik, aga samas ka piisav soojusvoog pdikesekiirguselt (Freese et al., 2006).
Vareskaera-aasasilmik (Coenonympha hero) peab aga réovikute toiduks kolbliku taimeliigi
morfoloogiat olulisemaks kui kindlat taimeliiki. Emasliblikad eelistavad munemiseks peenete
niitjate lehtedega taimi nagu nditeks aruheinad (perek. Fesfuca), mis asuvad kdrgemate
pdosaste ldheduses, sest nii on munad ja rodvikud kiill hésti valgusele eksponeeritud, kuid
samas tagab kdrgem taimestik varju andes piisavad niiskustingimused (Tiitsaar et al., 2016).
Sobivad mikroklimaatilised tingimused saab tagada ka sellega, kui munad muneda suurte
munakurnadena, sest suuremates munakurnades kannatavad munad vidhem kuivamisohu all kui
iiksikult munetud munad (Clark & Faeth, 1998). Sobivate mikroklimaatiliste tingimuste
tagamine voib olla seega ka iiheks pdohjuseks, miks liblikad vdivad eelistada suurematesse
kurnadesse ja liigikaaslastega taimedele munemist (Clark & Faeth, 1998; Lawrence, 1990;
Sillen-Tullberg & Leimar, 1988).
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2.3. Taime kaitsereaktsioonid herbivooride vastu

Herbivoorid on oma olemuselt taimede parasiidid ning seetdttu on taimedel arenenud
evolutsiooni kdigus mitmeid strateegiaid, kuidas véltida taimtoiduliste organismide riinnakuid
(Schuman & Baldwin, 2016; J. Wu & Baldwin, 2010). Lisaks fiiiisikalistele ja morfoloogilistele
tunnustele, mis parsivad herbivooride riinnakuid (nt astlad, kovad ja paksud lehed, karvad)
sisaldavad taimed liigiomaseid keemilisi {ihendeid, mis vdivad paljudele putukatele olla
ebameeldiva maitsega vo1 miirgised (Chen, 2008; Erb & Reymond, 2019; Schuman & Baldwin,
2016). Evolutsiooni kéigus on monedel putukatel arenenud voime taimekudedes olevat miirki
kehaomaseks muundada ehk sekvesteerida ning andnud véimaluse taimest toituda vaatamata
taime kaitsereaktsioonile (Erb & Reymond, 2019). Sellest tuleneb, et moned putukad sealhulgas
ka paljud liblikalised on spetsialiseerunud tiihele voi mdnele taimeriihmale, mille omaste
keemiliste iihenditega on roovikud evolutsioonilise vdidujooksu kéigus arenenud metaboolselt
toime tulema. Nditeks on podualibliklaste r66vikud kohastunud toime tulema sinepidlidega,
mida toodavad ristdieliste (Brassicaceae) sugukonda kuuluvad taimed ning needsamad tihendid
mojuvad valmikutele ka atraktantidena munemiskoha valikul (Wheat et al., 2007). Tihti ongi
monda kindlat taime keemilist {ihendit &ra tundvad retseptorid omased monele kindlale
sugukonnale vi muu tasemega taksonile putukate seast (Fleischer et al., 2018).

Lisaks eelnevale voivad herbivoorid munade taimele munemisel voirodvikute tekitatud
soomiskahjustusega esile kutsuda nii mittelenduvate kui ka kergesti lenduvate keemiliste
ithendite tootmise. Nende iihendite funktsioon on hoida eemale taimekahjureid ning samas ka
hoiatada ldheduses kasvavaid liigikaaslaseid voimaliku herbivooria eest (Carrasco et al., 2015;
De Moraes et al., 2001; J. Wu & Baldwin, 2010). Lenduvad iihendid voivad ligi meelitada ka
roovloomi ja/vdi rodvparasiite ehk parasitoide, andes neile teada, kus asuvad nende
potentsiaalsed saakloomad ning samas aidates nii taimel ka efektiivselt kahjuritest vabaneda
(Kessler & Baldwin, 2001; Mrazova etal., 2019; Reisenman etal., 2013). Samas voivad sellised
herbivoori indutseeritud lenduviihendid olla positiivseks signaaliks ka munemiskohta otsivale
herbivoorile (Sokame et al., 2019). Veel on aga ebaselge, kui efektiivne on selline herbivooride
vaenlaste ligi kutsumine taimede poolt looduses ja mis on selle mdju suurus koosluste
okoloogias (Hilker & Fatouros, 2015).

Putuka munajuhast périnev sekretsioon, mis jddb muna timber ka pédrast muna
munemist, kaitseb muna vilismdjude eest ning aitab seda ka taimele kinnitada (Hilker &
Fatouros, 2015). Volatiilse kaitsereaktsiooni indutseerivadki esiteks putuka muna timbritsevas

sekretsioonis leiduvad iihendid, mille koostis voib olla liigispetsiifiline ning kui taimel on
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evolutsiooni jooksul kujunenud vdime neid iihendeid dra tunda, siis voib see kutsuda esile
reaktsiooni herbivoori vastu (Wu & Baldwin, 2010). Lisaks lenduviihendite siinteesimisele v3ib
herbivoori munade mdjul teiseneda ka taimelehe epikutikulaarsete vahade omavaheline
vahekord, muutuda lehekudede fiisioloogia vdi tekkida muna iimber nekrootiline kude, mis
koik voib pérssida edasist muna arengut voi koorunud vastete elumust (Griese et al., 2020;
Hilker & Fatouros, 2015; Shapiro & DeVay, 1987). Veel voib taim rakkude suunatud kasvuga
pressida herbivoori munad puruks voi kasvatada munade alla uue koe (neoplasmi), mis irdub
koos munaga (Desurmont & Weston, 2011).

Lisaks munade indutseeritud taime kaitsereaktsioonile reageerivad rodvikute siiljes
olevad tihendid herbivoori indutseeritud lenduviihenditega, mida taim toodab kahjustuse
tekkimisel, ning nii muutub nende isomeeria Z-isomeeridest E-isomeerideks (Allmann &
Baldwin, 2010). Sellist isomeeria muutust on vdimelised nii herbivoori liigikaaslased kui ka
nende looduslikud vaenlased dra tundma ja nii tegema kindlaks vastsetega taimede kohalolu
(Allmann etal., 2013; Rojas, 1999; Sato etal., 1999). On leitud, et putuka vastsete sooles elavad
simbiontsed mikroorganismid vodivad olla oluliseks liiliks taimede kaitsereaktsioonina
toodetud sekundaarsete iihendite metabolismis putuka sooles, kuid teatakse veel vihe seda,
milliste ihendite sekvesteerimisega on seotud just siimbiondid ja millistega mitte (Hammer &
Bowers, 2015; van den Bosch & Welte, 2017).

2.4. Biootiliste tegurite méju munemiseelistusele

Lisaks otseselt taimest olenevatele teguritele, mdjutavad liblikat munemisotsuse
tegemisel ka erinevad biootilised mojurid. Nendeks mojutajateks voivad olla liigikaaslaslastest
vOi teistest liikidest konkurendid, kes kasutavad toidutaimena sama taimeisendit (nt. Shiojiri et
al., 2002). Samas voivad oluliselt munemiskditumist modjutada ka laia toiduspektriga
roovloomad (nt sipelgad, putuktoidulised linnud) kui ka parasitoidid (nt. juuluklased
perekonnast Cotesia) (Bruce et al., 2010; Buchanan et al., 2017; Lima, 1998). Emased liblikad
suudavad teha vahet taimedel, kus asuvad kas liigikaaslaste vdi teiste liikkide munad (Raitanen
et al.,, 2014; Singer et al., 2017) ning tuvastavad ka taimedel olevaid rodvikuid ja nende
tegevusjilgi (Molnar et al., 2017; Reisenman et al., 2013; Reyes-Prado et al., 2020). Samuti on
leitud mone liblikaliigi puhul, et nad on voimelised taime lenduviihendite kaudu eristama
mehhaanilisi  kahjustusi rodvikukahjustusest lenduviihendite isomeetria muutumise teel
(Allmann et al., 2013; Allmann & Baldwin, 2010; Rojas, 1999; Sato et al., 1999). Millisel
madral suudab taim eristada erinevate herbivoori lilke ning milliste molekulaarsete

mehhanismide kaudu see juhitud on, vajab edasist uurimist (Hilker & Fatouros, 2015). Soltuvalt
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taimtoidulise putuka toitumistiilibist ning talle sobivate toidutaimeliikide ringist voib ka
miikoriisa olemasolu taimel mdjutada putuka edukust kasvukiiruse, kehakaalu, viljakuse ja
ellyjidmuse kaudu (Koricheva et al, 2009). On teada, et laia toidutaime ringiga
haukamissuistega putukate puhul on miikoriisa moju pigem negatiivne, samas kui kitsama
toidutaimeringiga haukamissuistega putukate puhul ning taimemahlasid imevate liikkide puhul
on miikoriisal pigem soodustav moju, kuid milliste mehhanismide kaudu miikoriisa tipsemalt
putukatele moju avaldab pole veel paljuski teada (Koricheva et al., 2009).

Munemiskohta otsivaid emaseid liblikaid mojutavad tihti oluliselt taimel olevad
liigikaaslaste munad ja neist kooruvad roovikud (Carrasco et al., 2015; Hilker & Fatouros,
2015), kuid ei ole iiheselt teada, millistel juhtudel eelistatakse liigikaaslaste kohalolu ning
millistel mitte. Liigikaaslaste moju ndib olenevat paljudest d6koloogilistest faktoritest, millest
lahemalt olen kirjutanud oma bakalaureusetods (Tammiste, 2019). Liigikaaslaste munadega
taimi vélditakse, et hoida &ra jirglaskonna vahelist suuremat konkurentsi toidusubstraadi ja
ruumi osas ning ka kannibalismi ohu viltimiseks vastsestaadiumis (Mugrabi-Oliveira &
Moreira, 1996; Williams & Gilbert, 1981). Samuti vdib munade mdjul indutseeritud taime
kaitsereaktsioon alandada toidutaime kvaliteeti roovikutele korgema kaitseiihendite
kontsentratsiooni néol ning samas voib suurem pesakond dratada rohkem ka rodvloomade ja
parasitoidide tihelepanu (Hilker & Fatouros, 2015).

Positiivne liigikaaslaste moju voib avalduda mitmes eri aspektis. Esiteks vOib see
ilmneda Allee efekti ndol, kus kdrgemal asustustihedusel vdib olla paljunemist ja toitumist
holbustav moju voi efektiivsem kaitse looduslike vaenlaste vastu (Stephens et al., 1999).
Selliste litkkide puhul vdib pirssida madalamal asustustihedusel paljunemist niiteks see, et
isendid ei pruugi leida digel ajal teise sugupoole esindajat voi kui on toitumiseks voi muuks
elutegevuseks vaja mingit laadi sotsiaalset stimulatsiooni. Oma bakalaureusetods leidsin, et
poliifaagsed liblikaliigid eelistavad muneda pigem ilma liigikaaslasteta taimedele, samas kui
mono- ja oligofaagsete liblikaliikide puhul on aga liigikaaslastega seotud munemiskéitumine
varieeruvam (Tammiste, 2019).

Teiseks vOib suuremasse munakurna munemine parandada ka mikroklimaatilisi
tingimusi, kuna sealsed munad on vihem ohustatud kuivamise eest kui tiksikult munetud munad
(Clark & Faeth, 1998). Samuti on leitud, et suurema arvu munade munemine ning vastete
paljukesi koos kasvamine on rohkem levinud hoiatusvédrvusega ehk aposemaatilistel liikidel
(Sillen-Tullberg & Leimar, 1988; Stamp, 1980). On leitud, et agregeerumine voib tdsta jarglaste

elumust, arengukiirust ning vdhendada rodvluse ja parasitismi riski lahjendusefekti abil (Clark
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& Faeth, 1998; Lawrence, 1990). Suurem pesakond tekitab lahjendusefekti, kus iihel indiviidil
on viiksem tdendosus rédvlooma vdi parasitoidi saagiks langeda. Néiteks munevad paljud
parasitoidid iihe muna- vdi réovikukogumi kohta voi iihele taimele vaid véikese arvu mune
ning seega on suuremates kogumikes parasitoidiga nakatumise risk vidiksem (Shiojiri &
Takabayashi, 2003). Roovikute grupiti koos kasvamine ja hoiatusvirvus voivad hoida eemale
iiksi elavad selgrootud roovloomad ja linnud, kuid see ei ole nii efektiivne nditeks kaitseks
sipelgate eest (Clark & Faeth, 1997). Kurnadena munevad ja vastseeas pesakondadena koos
kasvavad liigid munevad seega sagedamini liigikaaslaste juurde, kuna see vdib suurendada
grupis olemise posititvset moju (Jayanthi et al, 2020; Ulmer et al, 2003). Vastseeas
varjevirvusega liikkidel tundub olema liigikaaslaste eelistamine harvem néhtus (Buteler et al.,
2009; Clark & Faeth, 1998), kuid varjeviarvusega liikkidel on ka agregeerumise moju ja
pohjuseid vihem uuritud (Sokame et al., 2019; Webb & Pullin, 2000).

Kolmandaks v0ib suuremas grupis toitumine holbustada iiksteisel taime fiilisilise ja
keemilise kaitsereaktsiooniga toime tulla (Bertea et al., 2020; Hilker & Fatouros, 2015). Koos
toitumine holbustab niiteks taime kovadesse lehtedesse aukude tekitamist (Clark & Faeth,
1997). Toitumise hdlbustamine vdib esineda ka siis, kui samal taimel toituvad sama liigi eri
arengujargus vastsed (Campbell & Stastny, 2015; Jayanthi et al., 2020) voi kui taimel on
piisavalt suur hulk vastseid, et taime keemilise vastureaktsiooniga iiheskoos toime tulla. See
vOib aga poOhjustada taime kaitsevoime languse, kuna taim on voimeline kaitsereaktsiooni
intensiivsemaks tegema vaid teatud kahjustuste tasemeni (Fordyce, 2003). Lisaks on leitud, et
riihmas toitumise positiivsed mdjud vdivad olla ka liikidevahelised. Naiiteks lehetédi liigiga
Brevicoryne brassicae nakatunud kapsataimedel kasvavad suur-kapsaliblika rodvikud kiiremini
ja suuremaks kui mittenakatunud taimedel, mille pohjuseks voib olla madalam jasmoonhappe
kontsentratsioon lehetdidega nakatunud taimedes (Soler, Badenes-Pérez, et al., 2012).
Jasmoonhape, metiilil-jasmonaat ja teised sama siinteesirajaga seotud ilihendid on taimede
signaalmolekulid, mis aktiveerivad taime kaitselihenditega seotud geenide ekspressiooni ning
mille abil taim indutseerib kaitsereaktsiooni vastusena haukamissuistega herbivoori riinnakule
(Reymond & Farmer, 1998). Mikroorganismide ja koevedelikke imevate putukate, sealhulgas
lehetdide mojul, aktiveerub aga salitsiiiilhappe siinteesirada, mis on jasmoonhappe rajaga
antagonistlik ehk iiksteist pédrssiva modjuga ning seega on lehetdidega taimel madalam
jasmoonhappe kontsentratsioon (Erb & Reymond, 2019; Reymond & Farmer, 1998). Siiani ei
ole aga selget arusaama sellest, milliseid mehhanisme on putukatel veel olemas taime

kaitsereaktsioonidega molekulaarsel tasemel toime tulekuks (Erb & Reymond, 2019; Hilker &
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Fatouros, 2015). Uheks mdjuriks vdivad olla ka vastsete sooles elavad siimbiontsed bakterid,
kes aitavad taimede toksilisi iihendeid kehaomaseks muuta (van den Bosch & Welte, 2017).
Bakterite rolli olulisusest putukate seedesiisteemis teatakse veel vordlemisi vihe, aga seniste
teadmiste kohaselt voib see roll erinevatel liikidel ja erinevates putukariihmades olla viga
varieeruv (Bertea et al., 2020; Hammer et al., 2017; Hammer & Bowers, 2015; van den Bosch
& Welte, 2017).

Neljandaks voivad emased putukad eelistada munemistaimena vastsetele sobivate
taimeliikide voi taimeisendite seast selliseid, millel on viiksem fiisioloogiline vastureaktsioon
munetud munadele voi kus on vidiksem tdendosus roovlooma saagiks langeda voi1
parasitoididega nakatuda (Bertea et al., 2020). Kui vastsed on vdimelised toituma mitmest eri
taimeliigist, siis vOivad rodvloomade kohaolul osutuda eelistatuks taimed, mis ei tooda
lenduviihenditest signaalmolekule. Nii on nditeks leitud punaka-ménnivaablase (Neodiprion
sertifer) puhul, et emased eelistasid muneda vastsete jaoks madalakvaliteedilistele taimedele,
kus vastsete risk rodvlooma saagiks langeda oli madalam, kui vastsete jaoks kvaliteetsemate,
kuid korgema roovlusriskiga taimedele (Bjorkman et al., 1997). Naiiteks kui looduslikke
vaenlasi ligi kutsuvate lenduviihendite kogus on seda suurem, mida rohkem on taimel
herbivoore, siis leiavad selle taime tdendolisemalt iiles ka ro6vloomad ja -parasiidid (Shiojiri et
al., 2010). Samas juhtudel, kui lenduviihendite kogus ei sdltu taimel olevate herbivooride
arvust, siis ei ole vahet, kui suures kurnas herbivoorid on, sest silinteesitav lenduviihendite kogus
vOib jadda samaks (Shiojiri et al., 2010). Shiojiri et al. (2010) arutlevad, et esimesel juhul oleks
emasel putukal mdistlik véltida liigikaaslastega taimi, samas kui teisel juhul aitaks
lahjendusefekt jaotada roovlusriski, sest mida suuremas kurnas on muna voi vastne, seda
viiksem on tdendosus, et just tema langeb mone loodusliku vaenlase ohvriks. Kuigi
liigikaaslaste vOimalikku mdju ning teemaga seonduvate taime kaitseiihendite kohta on
avaldatud arvukalt uurimusi, on veel vihe t6id liblikaliste kohta, mis oleks uurinud liblikaliikide
vastureaktsiooni taime kaitsereaktsioonidele vOi uurinud konkreetseid mehhanisme, mis
kaitsevad taimele munetud munasid voi roovikuid (Bertea et al., 2020).

Kokkuvottes saab Oelda, et emase putuka munemisotsus oleneb tihti sellest, milline
valik on parasjagu konkreetses elupaigas antud keskkonnatingimustel koige kohasem ehk
sellest kas jirglaskonda mojutavad positiivsed aspektid kaaluvad negatiivsed mdjud iiles
(Carrasco et al., 2015; Gripenberg et al., 2010). Munemiseelistus on plastiline tunnus, mis aitab
kohaneda muutuvate tingimustega elupaigas, milleks voib olla niiteks toiduressursi véhesus

rooviku- voi valmikueas voi ka populatsioonitiheduse muutus. Viike-kapsaliblika (Pieris
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rapae) puhul on leitud, et toitainete puudusest pohjustatud stress valmikueas védhendab
munemistaime kvaliteedi selektiivsust ning emasliblikad, kes olid kogenud nélga, munesid
rohkem taimedele, kus olid liigikaaslaste munad, samas kui tavapdraselt toitunud liblikad
valtisid liigikaaslastega taimi (Jaumann & Snell-Rood, 2019). Suurem populatsioonitihedus
annab valmikutele mirku voimaliku konkurentsi suurenemisest toiduressursi osas ning nende
valikulisus munemistaime valimisel voib samuti vdheneda (Mokhtar & Al Nabhani, 2016;
Mugrabi-Oliveira & Moreira, 1996). Niiteks valmikutena grupis hoitud kirikdrbsed Rhagoletis
juglandis olid vihem selektiivsemad munemissubstraadi osas kui {iksi olnud isendid (Davis et
al., 2011). Viiksem selektiivsus vOib tuleneda sobiva arenguaja ning toiduressursside
piiratusest, mis viib jérglaste vahelise korgema konkurentsini (Mokhtar & Al Nabhani, 2016).
Ka 0ppimisvoime on iiheks plastilisuse niiteks (Carrasco et al., 2015). Poliifaagsete liblikate
puhul, kelle ro6vikud peavad arengu ldbimiseks vahetama toidutaimi, vdivad valmikud
roovikueas kogetu pdhjal eelistada munemiseks taimi, mida esineb elupaigas arvukalt ning kus
jarglased arenevad kodige edukamalt (Cunningham et al., 2001). Samas on kognitiivne voimekus
tihti 10ivsuhtes mone muu tunnusega, kuna energiat kasutatakse siis keeruka nérvisiisteemi
funktsioneerivana hoidmiseks mitte néiteks kasvuks vdi panuseks jirglastesse (Carrasco et al.,
2015). Nii nditeks on véike-kapsaliblika puhul leitud, et mida rohkem aega kulutab emane
munemistaime  valikule, seda vdhem viljakam ta vorreldes vdhem selektiivsemate
liigikaaslastega on (Jaumann & Snell-Rood, 2016). Voimalik, et liigikaaslastel on veel
negatiivseid voi positiivseid mdjusid jarglaskonnale (nt. siimbiontsete bakterite moju), kuid
nende tuvastamiseks on oluline 1dbi viia tdiendavaid munemiskditumise uuringuid.

25. Taimede lenduviihendid

Taimed on sessiilsed organismid, kes ei saa héiringu tekkimisel liikuda selle eest dra voi
minna kohta, kus on paremad kasvutingimused. Nad on seetdttu kohastunud tdrjuma enda
imbert kahjureid ning meelitama ligi neile kasulikke putukaid v61 muutma muudmoodi end
{imbritsevat kasvukeskkonda (Baldwin, 2010; Schuman & Baldwin, 2016). Uheks selliseks
kohastumuseks on sekundaarsete metaboliitide tootmine, kuhu hulka kuuluvad ka orgaanilised
lenduvad tihendid, mille kaudu taim vahetab infot iimbritseva biootilise keskkonnaga (Baldwin,
2010; Chen, 2008; Hilker & Fatouros, 2015; Schuman & Baldwin, 2016; Wu et al., 2017).
Herbivoori kohalolu méiédramiseks on lenduviihendite siinteesi signaalrajad reguleeritud
transkriptsioonifaktoritega, mis on peamiselt juhitud 14bi oksiilipiini-nimelise signaalraja
(Baldwin, 2010). Mida spetsiifilisemalt suudab taim teada anda riindava kahjurliigi asukohast,

arengustaadiumist ning tegevusest, seda paremini suudavad ka herbivoori looduslikud
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vaenlased ta lles leida (Dicke & Baldwin, 2010; Kessler & Baldwin, 2001; Mrazova et al.,
2019). Seega voivad siinteesitavad lenduviihendid olla spetsiifilised teatud herbivoori liigile voi
monele tema arengustaadiumile ning seda on Oppinud evolutsiooni kéigus herbivooridest
toituvad liigid dra tundma (Hilker & Fatouros, 2015; Reisenman et al., 2013; Shiojiri et al.,
2010).

Kui taim on kahjustada saanud, siis reageerivad taimed sellele kiiresti ja hakkavad
tootma ithendeid, mis koosnevad kergesti lenduvatest alkoholidest, aldehiitididest ning estritest,
mille kdikide molekulides on kuus siisinikku (i.k. green leaf volatiles) (Scala et al., 2013). Need
lenduviihendid on derivaadid Cisrasvhapetest, millega lehe katki minemisel reageerib ensiitim
lipoksiigenaas (Baldwin, 2010). Seepérast nimetatakse neid lenduviihendeid ka lipoksiigenaasi
raja ehk LOX-raja produktideks. Selliseid lenduviihendeid kasutavad taimed taimeosade
vaheliseks suhtluseks ning samuti on need produktid korval kasvavatele taimedele signaaliks
naabertaimede tervislikust seisundist ning voOimalikust saabuvast herbivooride riinnakust
(Baldwin, 2010; Scala et al., 2013). Need lenduviihendid on ka olulisteks {ihenditeks, millega
taim reageerib herbivoori kahjustusele, proovides jargmisi herbivoore eemale tdrjuda
herbivooride looduslikke vaenlasi ligi kutsudes (Allmann et al., 2013). LOX-raja produktideks
on néiteks heksaan, heksanaal, 1-heksanool ja pentaan (Baldwin, 2010). Terved kahjustusteta
taimed eritavad LOX-raja iihendeid viga viikestes kogustes vorreldes kahjustatud taimedega
(Scala et al., 2013).

Lenduvad pikaahelalised aldehiiiidid on seitsme vdi enama siisinikuga lenduviihendid,
mis voivad parineda mitmest erinevast siinteesirajast. Nende hulka kuuluvad niiteks heptanaal
ja nonanaal, Nende iihendite kontsentratsioon vdib lisaks muudele stressoritele tousta ka
putukherbivoori kahjustuste mdjul (Wildt et al., 2003). Pikaahelalised aldehiiiidid on ka
putukate feromoonide koostises (nt nonanaal, dekanaal) ning seetdttu on putukatel olemas ka
pikaahelalisi aldehiiiide detekteerivad retseptorid (Kwadha et al., 2019). On vdimalik, et
taimede siinteesitud pikaahelalised aldehiitidid vdivad mdjutada ka putukate munemisvalikuid
(Pophof et al., 2005).

Isopreen (CsHsg) on viie siisinikuga lenduv alkeen, mida umbes 20% taimeliikidest
suudavad siinteesida (Loivamiki et al., 2008). Isopreeni tootmine on kulukas, kuna tema
stintees konkureerib teiste terpenoididega substraadi dimetiiiilalliiiil-plirofosfaadi (DMAPP)
parast (Baldwin, 2010). Seepérast herbivoori riinnaku korral tihti isopreeni tootmine langeb,
kuna isopreen ja terpeenid jagavad substraati (Copolovici et al., 2017). Taimed toodavad

isopreeni stressiolukordades kdrgematel temperatuuridel, kuna ta kaitseb taimi liigse kuumuse
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ja oksiidatiivse stressi eest ning aitab toime tulla taimelehtede temperatuuri kdikumistega
(Baldwin, 2010; Fini et al., 2017). Samuti on leitud, et isopreeni tootvad taimed vdivad tdrjuda
roovikuid eemale, mistottu voib iihend toimida ka kaitsena herbivoorikahjustuste vastu, kuid
selle moju looduslikes tingimustes pole veel uuritud (Laothawornkitkul et al., 2008).

Teatud herbivoorivastase kaitsefunktsiooniga lenduviihendeid hoiustab taim ka
nddrmetes, kust need hdiringu modjul vallanduvad (Cheng et al., 2007) ning mille
kontsentratsioon tduseb jarsult vahetult peale herbivoori riinnakut (Baldwin, 2010). Selliselt
hoiustatud lenduviihenditeks on peamiselt terpeenid, mille liilideks on isopreeni molekulid ning
mis voivad olla eri funktsionaalriihmadega modifitseeritud. Terpeenid on keemiliselt kdige
mitmekesisem lenduviithendite grupp ning need annavad taimede eeterlikele Olidele
iseloomuliku 16hna ja voivad olla putukatele nii ligimeelitava kui ka tdrjuva iseloomuga (Cheng
et al., 2007; Dudareva et al., 2004). Monoterpeenid (C10H16) koosnevad kahest isopreeni liilist
ja seskviterpeenid (CisH24)kolmest liilist. Monoterpeene ja seskviterpeene seostatakse taime
kaitsereaktsiooniga patogeenide ja herbivooride vastu —need on samuti osa lenduviihenditest,
mida taimed herbivoori riinnaku jérel ohku paiskavad ning mis annavad signaalmolekulidena
mérku herbivooride looduslikele vaenlastele nende saaklooma asukoha (Cheng et al., 2007).

Otsides sobilikku munemistaime, reageerivad putukad nii taimede eritatud
lenduviihendite kogusele, kuid samas ka kindlatele iihendite kompositsioonile, mis
iseloomustab kvaliteetset munemistaime vOi taime, mida tuleks munemistaimena véltida
(Bertea et al, 2020; Bruce et al., 2010; Fatouros et al.,, 2012). Kui suurel méiral on
taimereaktsioonid liigispetsiifilised, on veel vihe uuritud (Hilker & Fatouros, 2015). Samas ei
ole veel palju teada ka selle kohta, kas ja kuidas putukad vdivad mojutada taime lenduviihendite
tootmist enda kasuks (Bertea et al., 2020) ning kuidas vdivad taimede lenduviihenditega seotud
olla putukate siimbiontsed bakterid (Hammer & Bowers, 2015; van den Bosch & Welte, 2017).
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3. Meetodid

Pruun-kuldtiiva munemiskaitumise uurimiseks viidi 1dbi kolme erinevat tiiiipi katseid.
Esiteks viisime 1dbi munemiseelistus-katsed emasliblikatega 2018. ja 2019. aastal.
Asustustiheduse moju rodvikute edukusele uurisime 2019. aastal rodvikute kasvatuskatse

kéigus. Lisaks mootsime rodvikute toidutaime véikese oblika lenduviihendeid 2018. aastal.
3.1.  Uurimisobjektid

3.1.1. Pruun-kuldtiib

Pruun-kuldtiib on sinilibliklaste (Lycaenidae) sugukonda kuuluv péevaliblikas, kelle
areaal ulatub Euroopast Kesk-Aasiani. Liblikaliik on pehmete talvede sagenemisega seoses
laiendanud joudsalt oma areaali pdhja poole, kus levila pdhjapiir on jdoudnud Louna-Soomeni
(Suomen Lajitietokeskus) samas kui Euroopa levila Idunapoolseimatel aladel Kataloonias on
liik hddbunud (Parmesan et al., 1999). Eestisse joudis liblikaliik 1990. aastate teises pooles ning
on praeguseks levinud iile kogu maa (Tiitsaar et al., 2019). Kuigi tegemist on Euroopas laialt
levinud liigiga, mdjutab ka seda liiki sobilike niidualade majandamise intensiivistamine (sh
véetamine) ja elupaikade hddbumine (Fischer & Fiedler, 2000; Martins, 2011).

Liblikaliigi r66vikud on monofaagsed ning toituvad hapu oblika (R. acetosa) ja viikese
oblika taimedest (Ounap & Tartes, 2014; Tolman & Lewington, 2008). Roovikud on
varjevarvusega ning sinilibliklastele tavapdrane miirmekofiilne seos puudub vodi esineb seda
viahesel méddral viimases rooviku kasvujargus ja nukustaadiumis (Fiedler, 1989, Bink &
Moenen, 2015). Pruun-kuldtiib asustab peamiselt piikesele avatud kuivasid ja liivase pinnasega
elupaikasid, kus leidub tema rodvikute toidutaime, levila piires kohtab teda aga erinevates
taimekasvukohatiitipides (Martins, 2011; Ounap & Tartes, 2014; Tolman & Lewington, 2008).

Eestis on liikk bivoltiinne — esimene pdlvkond lendab mai teisest poolest kuni juuni
1dpuni ning teine pdlvkond juuli Idpust augusti 1dpuni (Ounap & Tartes, 2014).
Ldunapoolsematel soojema kliimaga aladel voib liigil iihe aasta jooksul esineda ka rohkem kui
kaks pdlvkonda (Tolman & Lewington, 2008). Pruun-kuldtiib talvitub réovikuna — teise
polvkonna rédvikud jidvad kolmandas kasvujargus diapausi ja talvituvad toidutaime jalamil
(Martins, 2011; Tolman & Lewington, 2008). Pruun-kuldtiiva isasisendid on territoriaalsed ja
voivad hoiduda mone ditseva pddsa ligi, kus nad ootavad moddalendavaid emasisendeid (Bink
& Moenen, 2015). Isased pruun-kuldtiivad on vorreldes emastega ka aktiivsemad ning lendavad
elupaigas pikemaid vahemaid, et leida emaseid ning kaitsta oma territooriumi, samuti on leitud,

et isased pruun-kuldtiivad kiilastavad rohkem 0isi kui emased, kuna peavad katma kdrgema
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aktiivsusega kaasnevat suuremat energiakulu (Reim et al., 2018). Emaseid liblikaid kohtab tihti
aga just roovikute toidutaimede ldheduses (Reim et al., 2018).

Kuigi pruun-kuldtiiva munemiskditumist on uuritud eri aspektide poolest (nt. Fischer &
Fiedler, 2000; Pradel et al., 2011), puuduvad varasemad uuringud sellest, kuidas liigikaaslased
mojutavad selle liigi munemiskditumist. Teada on, et pruun-kuldtiivad eelistavad muneda
pohjapoolsematel aladel madalamatele taimedele maapinnast 1-5 cm korgusele, et tagada
piisavalt soe mikrokliima vastsete arenguks (Pradel et al., 2011). Munemisel ei tee emasliblikad
vahet, kui kdrge lammastiku sisaldusega on hapu oblika (Rumex acetosa) taimed, kuigi isendite
elumus ja valmikute kehasuurus oli kdrge lammastikusisaldusega taimedel oluliselt madalam,
vastupidiselt mitmetele teiste liikidega tehtud uuringute tulemustele (Fischer & Fiedler, 2000).

Pruun- kuldtitvaga samasse perekonda kuuluv suur-kuldtiiva alamliik L. dispar batavus
muneb looduses vaid jogioblika (R. hydrolapathum) taimedele (Martin & Pullin, 2004) ning on
leitud, et emased ei eelista mitte kindlate tunnustega taimi (nt korgus, lehtede arv), vaid
munemiskoha valikul on olulisem taime paiknemine elupaigas ning taime {imbruses oleva
taimestiku isedrasused (Martin & Pullin, 2004; Webb & Pullin, 2000). L. d. batavus
emasliblikad eelistavad muneda taimedele, mis on pidikesele avatud, kuid samas on oluline, et
ka timbritsev taimestik pakuks piisavalt varju jarglastele sobivate mikroklimaatiliste tingimuste
tagamiseks (Webb & Pullin, 2000). Lisaks leiti samas uurimuses, et kuigi elupaigas oli palju
sobivat liiki oblikataimi, munesid liblikad vaid véhestele taimeisenditele. See tingis olukorra,
kus sealsete munade arv oli kdrge — kuni 73 muna taime kohta. Webb ja Pullin (2000) arvavad,
et antud liigi puhul munevad emased liblikad taimedele, kus on juba liigikaaslaste munad ees,
kuid seda ei ole katseliselt ndidatud.

3.1.2. Viiike oblikas

Viike oblikas on Eestis sageli esinev taimeliik, kes kasvab lubja- ja toitainevaesetel
muldadel, kuivadel niitudel, kinkudel, raiesmikel, teeddrtel ning umbrohuna ka pdldudel (Krall
et al., 2010). Taimeliik on kohastunud hakkama saama pduases ja kuivas elupaigas, kus enamik
teisi taimi kuivavad libi ja surevad (Hintikka, 1990). Viikesel oblikal on roomavad juured ning
liik sigib peamiselt vegetatiivselt vosundite ehk rametite abil (Putwain et al., 1968). Uute
vosundite loomist hoogustab herbivooria ja juurte katki tegemine (Putwain, 1970).

Viike oblikas sisaldab palju antioksiidante (Sabuncu et al, 2019), peamiselt
flavoongliikosiide (Kawasaki et al., 1986). Lenduvatest iihenditest sisaldab viike oblikas enim
stisivesinikke, seejirel terpenoide, aldehiiiide ning kdige vihem ketoone (Bozoudi et al., 2011).

Bozoudi et al. (2011) uurimuses ei leitud véikesel oblikal lenduviihenditena estreid ega

20



alkohole. Autorile teadaolevalt ei ole rohkem avaldatud teavet vdikese oblika lenduviihendite
kompositsiooni kohta. Taiesti puuduvad vidikese oblika kohta kéivad herbivooride poolt
indutseeritud lenduviihendite uuringud.
3.2.  Pruun-kuldtiiva munemiseelistus-katsed

Pruun-kuldtiiva emaste liblikatega viidi 1&bi munemiseelistus-katsed, et uurida, kuidas
liigikaaslaste ~ munade olemasolu potentsiaalsel —munemistaimel mojutab liblikate
munemiseelistust. Katsed viidi 1dbi 2018. ja 2019. aastal juuli- ja augustikuus pruun-kuldtiiva
teise poOlvkonna emaste liblikatega Tartu iilikooli Okoloogia ja maateaduste instituudi
entomoloogia laboris. Enamus katsetes kasutatud liblikatest koguti Jarvselja looduskaitseala
iimbrusest Parapalu, Meerapalu ja Koivusaare kiilade ligidal asuvatelt kuivadelt niitudelt
(Joonis 1). Lisaks koguti iiksikuid liblikaid ka Vellavere, Rootsikiila, Juusa/Tedre ja Piusa
elupaikadest. Magistriprojekti jaoks piilitud isendite piitigiandmed ja tdpsemad asukohad on

kantud PlutoF andmebaasi ja on leitavad kéesoleva magistritod nimega projekti alt (PlutoF

projekt).

100+

Liblikaid {N)

Kdivusaare Meerapalu Parapalu  Vellavere Rootsikiila Piusa Juusa
Pldgikoht

Joonis 1. Katses kasutatud liblikate piitigikohad.

Kogutud liblikaid hoiti enne katseid standardiseeritud tingimustes. 2018. aastal hoiti
liblikaid kliimakapis koos taimedega péeval kuni kella 20.00-ni 16 °C juures ning 66sel kella
20.00 kuni 7.00 10 °C juures. 2019. aastal hoiti liblikaid pérast piitigipdeva kuni katse alguseni
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kliimakapis 16 °C juures kuni kella 21.00 ning 66sel 10 °C juures. Viike oblika taimed koguti
2018. aastal Tartumaalt Kambja ldhistelt ning 2019. aastal Polvamaalt Palojirve limbrusest.
Kogutud taimed pandi kasvama eraldi topsidesse rametite kaupa. Enne katseperioodi algust
hoiti neid standardiseeritud tingimustel kliimakappides ning kasteti veega.

Taimedena kasutati nelja erinevat tootlust:

1) liigikaaslaste munadega taim (enne katse algust oli taimele sama liigi liblikas munenud);

2) eemaldatud munadega taim (algselt liigikaaslase munadega taim, millelt eemaldati munad
enne katse algust);

3) kleebitud munadega taim (algselt munadeta kontrolltaim, millele kleebiti munad kahepoolse
ldbipaistva teibiga);

4) kontrolltaim (liblikaga varasem kokkupuude puudus).

Kahel aastal tehtud katsed erinesid katsedisaini poolest. 2018. aastal ldbi viidud katsetes
oli iiheks replikaadiks liblikas koos nelja eri tootlusega taimega. Need neli taime asetati
juhuslikus omavahelises asetuses dhuaukudega katsekarbi nelja nurka nii, et voimalikult paljud
lehed oleksid eksponeeritud, kuid et taimed omavahel kokku ei puutuks. Karbi keskele oli
asetatud tops, millel oli suhkrulahusega immutatud vérviline salvritt liblikale toiduks. Karbi
poOhjas hoiti termomeetrit, et kontrollida temperatuuritingimusi katse jooksul. Emasliblikas lasti
ettevalmistatud katsekarpi lahti ning karp jéeti kaheksaks tunniks lambi alla, et tagada piisav
temperatuur ja valgus emasliblika munemiseks. Katsepideva loppedes voeti liblikas taimede
juurest dra ning loeti taimedel olevad munad iile, et saada teada juurde munetud munade arv.

2019. aastal kasutati samasid taime toGtluseid, mis eelnevalgi aastal, kuid erines see,
kuidas taimesid liblikale eksponeeriti. 2019. aastal oli tiheks replikaadiks iiks liblikaisend koos
iihe taimega neljast voimalikust tddtlusest. Uks juhuslikust todtlusest taim koos iihe liblikaga
pandi dhuaukudega katsekarpi ning hoiti terve katsepdeva viltel (8h) kontrollitud tingimuste
juures kliimakapis. Munemiseelistust hinnati juurde munetud munade arvu jargi 8 tunni
moodudes. Iga liblikaga viidi katse 1dbi kaks korda, kus piiligipdeva ning esimese katsepdeva
vahel oli aklimatiseerumispdev ning samuti oli esimese ja teise katsepdeva vahel ks
aklimatiseerumispdev. Liblikatele pandi nii katse- kui aklimatiseerumisperioodil s60giks
vérviline suhkrulahusega immutatud salvritt.

Erinevatel aastatel kasutati erinevat katsedisaini, et tipsemalt selgitada taimetootluse
moju. 2018. aastal kontrolliti, kas munemistaime valikus esineb erinevusi, samas kui 2019.
aastal selgitati konkreetse toGtluse sobivust/mittesobivust munemistaime otsivale liblikale

(Singer, 2003). Molemal aastal kontrolliti, kas munetud munade arvus esineb taimetdotluste
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vahel erinevusi (Leyva et al., 2003; Raitanen et al., 2014). Molemal aastal kaaluti liblikad nii
enne katsepédeva algust kui ka katsepédeva 10ppedes ning mdddeti pérast katset liblikate parema
titva pikkus tiiva kannast kuni tiiva tipuni. Kui parem tiib oli kahjustada saanud, siis moddeti
pikkus vasakult tiivalt.

2019. aastal hoiti osasid emasliblikaid aklimatiseerumispéeval iihes katsekarbis viiekesi
(n6. grupikatse). Selle tootluse eesmérgiks oli hinnata, et kas tithedam kokku puutumine emaste
valmikutega liigikaaslastega vOib modjutada munemiskditumist ja munemistaime valikut
munemiskatse jooksul.

Uhe lisatootlusena oleks voinud munemiskatsetesse kaasata ka sellise kontrolltaime,
kellel puudus eelnevalt kokkupuude liblikatega, kuid kellele oleks olnud kleebitud kahepoolne
teip - seesama mida kasutati kleebitud munadega taimedel. Praegu ei saa vilistada seda, et teibil
endal vois olla negatiivne mdju munemiskéditumisele, kuigi siis oleks pidanud munemissagedus
vOi juurde munetud munade arv kleebitud munadega taimedel olema véiksem kui
kontrolltaimedel, aga nii ei olnud (vt. ptk. 4.1.1 Munemistaime valik).

3.3.  Pruun-kuldtiiva roovikute kasvatuskatse

Katse eesmirgiks oli hinnata nuku- ja valmikukaalude pdhjal isendite edukust eri suurusega
pesakondades ililes kasvades ning seda, kas erinevate emaste poolt munetud kurnades {iles
kasvavate ro0vikute edukus erineb iithe emase poolt munetud pesakonnas kasvanunte edukusest.
Munemiskatsete 10ppedes kasvatati taimedele munetud munadest iiles réovikud ning lasti neil
nukkuda. Uhele taimele munetud munasid loeti iiheks pesakonnaks. Pesakonna suurus taimedel
varieerus 3 kuni 60 isendini. 13 juhul 48 pesakonnast kasvasid samal taimel koos mitme emase
jareltulijad, tilejadnutel juhtudel olid taimedel vaid iihe emasisendi jireltulijad.

Roovikute toiduta jddmise véltimiseks, vahetati toidutaimi vastavalt vajadusele, aga
mitte rohkem kui kuus korda. Lisataimedena kasutati eelnevalt katses kasutatud véikese oblika
taimi, mille puhul veenduti, et seal ei oleks munasid ega roovikuid ning samuti Tartu kiilje alt
Tahtverest kogutud viikese oblika taimi. Nukud kaaluti ning lasti kooruda, et méiérata nende
sugu. Osa koorunud liblikaid lasti loodusesse tagasi ning teist osa kasutati hariduslikel
eesmarkidel Opi- ja toGtubades.

3.4.  Viikese oblika lenduviihendite mootmiskatse

Munadega taimedel ning kontrolltaimedel mdddeti lenduviihendeid kaheksakambrilises
ohuvoolutussiisteemis. Katsed viidi 14dbi Eesti Maaiilikooli lenduviihendite analiiiisi laboris. Iga
véikese oblika taim paigutati eraldi ohukindlasse kambrisse, millest voolutati l1dbi eelnevalt

filtreeritud vélisdhku. Kambritest vélja tulev dhk, mis sisaldas taimede lenduviihendeid, koguti
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stisiniktorudesse, kuhu molekulid jiid kinni vastavalt oma molekulmassile. Ainete sisalduse
médramiseks  siisiniktorudes  kasutati  Shimadzu 2010 Plus gaasikromatograafia-
massispektromeetria (GC-MS) aparaati. Proove analiiiisiti vorreldes referentsdhuga (sissetulev
vilisohk) gaasikromatogrammil. Katses koguti 12 1 6hku 1h jooksul {ihe taime kohta.

Katse toimumise ajal mdddeti CIRAS-3 Gas Analyser aparaadiga CO2 ja H2O
kontsentratsioone erinevates kambrites. Mida suurem erinevus tuvastati vorreldes vélisdhuga,
seda aktiivsemalt taim fotosiinteesis. Antud katse puhul sdltus mdddetud kontsentratsioonide
védrtus suuresti sellest, kui suur taim oli ning kui palju lehti tal oli. Seetdttu arvutasime lehtede
pindala, kasutades ImageJ] programmi skannitud laiali laotud lehtedest tehtud piltide pohjal, et
arvutada siinteesitud lenduviithendite hulk lehe pindalaiihiku kohta.

3.5. Andmeanaliiiis

Emasliblikate munemistaime eelistuse mootu hindasime kahe erineva mudeli abil.
Esiteks kasutasime mudelit, mis vordles juhte, kus liblikad munesid, nendega, kus nad katse
jooksul munele ei hakanud. Esimeses mudelis oli sdltuvaks muutujaks see, kas liblikas munes
voi ei munenud. Teiseks kasutasime mudelit, kuhu olid kaasatud vaid need katsed, mille jooksul
liblikas munele hakkas ning kus hindasime munemiseelistust juurde munetud munade arvu jargi
eri tootlusega taimedel. Soltuvaks muutujaks teises mudelis oli niisiis juurde munetud munade
arv ning mudelist jdid vélja need katsed, kus juurde munetud munade arv oli null. Analiilisides
arvestati seda, mitmendat korda liblikas katses oli, et véltida pseudoreplikatsiooni.
Kovariaatidena vdeti arvesse liblika tiivapikkus, kaaluiive (kaal pdrast katse 1dppu — kaal enne
katse algust), katse temperatuur, katse kestvus, taime korgus ning lehtede arv. Juhuslike
faktoritena vdeti arvesse ka liblika ning taime isendid. Mdlemast mudelist jdeti vélja 2019.
aastal grupis hoitud liblikate kohta kdivad andmeread, kuid grupis hoidmise mdju uuriti eraldi
mudelites, mis olid analoogsed eeltoodud kahe mudeliga — tihes mudelis oli sdltuvaks
muutujaks see, kas liblikas munes katse jooksul, ning teises mudelis juurdemunetud munade
arv.

Kogu andmeanaliiiis viidi ldbi tarkvaraprogrammis R studio (versioon 1.3.959, R Core
Team, 2020). Munemiskatse andmete analiiiisiks kasutati glmer funktsiooni paketist /me4
(Bates et al., 2015). Vottes aluseks tdeparasuhte testi (likelihood ratio) metoodika (Bolker,
2021) leiti anova funktsiooniga baaspaketist stats (R Core Team, 2020) mudelis olevate
peamdjude hii-ruut viirtused, vabadusastmed ning p-véidrtused. Aasta ning grupitodtluse
peamdju koosmdju taimetodtlustega kontrolliti samuti tdepérasuhte testiga (Bolker, 2021).

Mudelite puhul, kus soltuvaks muutujaks oli see, kas liblikas munes vOi mitte, kasutati
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binoomjaotust ning mudelite puhul, kus sdltuvaks muutujaks oli munetud munade arv, eeldati
Poissoni jaotust. Aklimatiseerumispdeval grupis hoitud liblikaid analiiiisiti eraldi (neid
iildanaliitisidesse ei kaasatud) ning iihtse katsemetoodika tttu vorreldi neid ainult 2019. aastal
aklimatiseerumisperioodil tksi hoitud libikatega.

Roovikute kasvatuskatsete andmete pohjal uurisime, kas nuku ja valmiku kaal soltus
pesakonna suurusest. Votsime pesakonna juhuslikuks muutujaks rodvikute kasvatamiskatse
analiiiisil, kasutades selle 1dhendina konkreetset taime, kust munad saadi ning millel r66vikud
iiles kasvasid. Kovariaatidena arvestasime mudelis seda, kas munad olid munetud {ihe voi
mitme emase poolt, koorunud vastsete arvu (pesakonnas suurust) ning nuku kaalu puhul ka
sugu. Analiilisiks kasutati /mer funktsiooni paketis /me4 (Bates et al., 2015) ning ANOVA
(Analysis of variance) abil baaspaketist stats (R Core Team, 2020) leiti vabadusastmed ning F-
statistiku védrtused ja tdendosused (p- véirtused).

Taimede lenduviihendite mootmise katse eesmirgiks oli leida, kas munadega taimede
lenduvate iihendite kompositsioon erineb kontrolltaimede Ohku paisatud iihenditest. Selleks
jaotasime lenduviihendite modtmiskatse tulemusena saadud ained jargmistesse gruppidesse:

- lipoksiigenaasi raja (LOX-raja) saadused;
- monoterpeenid;

- seskviterpeenid;

- pikaahelalised aldehtiiidid;

- alkeenid.

Leitud lenduviihendite koguseid kontrolliti lineaarse mudeliga (/m) baaspaketist stats
(R Core Team, 2020), kus soltumatute muutujatena voeti arvesse munade olemasolu taimel ning
taime lehtede pindala.

3.6. Too autori roll

T66 autor osales magistriprojekti koikides osades. Juhendajate kaasabil planeeriti
katsete disainid, tehti katseteks vajalikud ettevalmistused nagu liblikate piitidmine, taimede
kogumine, labori ettevalmistamine ning viidi 1dbi katsed. To0mahukamate iilesannete juures
ning vélitéodel oli aeg-ajalt abiks teisi inimesi. Statistikust eksperdi ja juhendajate

juhendamisel viis t60 autor 14bi andmeanaliiiisi ning kirjutas ja vormistas magistritoo.
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4. Tulemused

4.1. Munemiseelistus-katsed

4.1.1. Munemistaime valik

Kokku viidi kahe aasta jooksul libi munemiseelistus-katsed 106 pruun-kuldtiiva
emasliblikaga, kellest 33 kasutati 2018. aastal ning 73 liblikat 2019. aasta katsetes. Esimesel
aastal kasutati 33 liblikast 5 liblikat teisel katseringil ning neist omakorda kasutati kahte liblikat
katsetes ka kolmandat korda. Teisel aastal kasutati 73 liblikast 53 isendit ka teisel korral. Seda,
kui mitu korda liblikaisend katses oli kdinud, arvestati ka andmeanaliilisi mudelites tunnusena
,.katsekord*.

Kokku kasutati katsetes 150 eri viikese oblika taime, neist 2018. aastal 81 ja2019. aastal
69 isendit. Munade munemine ei vigastanud viikese oblika lehestruktuuri ning samuti ei
tekkinud véikesel oblikal morfoloogiliselt ndhtavat vastureaktsiooni munetud munadele
katseperioodi jooksul.

Molema aasta katseid koos analiilisides ning uurides aasta ja taime tootluse koosmoju
toepdrasuhte testiga (Bolker, 2021) selgus, et aastal puudub statistiliselt oluline koosmdju
taimetdotlustega (y2 =4,95; df = 3; p = 0,18) ning seega analiilisiti kahe aasta andmeid koos.
Tootlusel, aastal/ katsedisainil ja valmiku laboris hoitud pédevade arvul oli koigil
munemisotsusele (munes/ ei munenud) oluline mdju (Tabel 1). Pruun-kuldtiiva emasliblikad
munesid oluliselt sagedamini munadega ning eemaldatud munadega taimedele kui
kontrolltaimedele (Joonis 2, Tabel 2). Kdikide katsete peale kokku munesid emasliblikad 54,3%
juhtudest, kuid 2019. aastal munesid liblikad sagedamini kui 2018. aastal. 2018. aastal munesid
liblikad 50,1% katsetest ja 2019. aastal 60,9% katsetest (Tabel 2, Joonis 2). Kauem laboris
hoitud liblikad munesid katse jooksul tdendolisemalt kui lithemat aega laboris hoitud liblikad.
Muud kaasatud tunnused munemiseelistust oluliselt ei mdjutanud, kuigi munemine kaldus

positiivselt seostuma taimede lehtede arvu ja liblika kaaluga (Tabel 1).
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Tabel 1. Logistilise regressiooni tulemused munemisotsust (munenud/ ei munenud) mdjutavate tegurite kohta (katseaastad
koos). Tarniga on margitud oluliseks osutunud muutujate p-vadrtused (p<0,05) ning punktiga olulise ldhedaseks osutunud p-
vaartused (0,5<p<0,1).

Tunnus Hii-ruut (x2) Vabadusaste (df) Toéendosus (p)
Taime to6tlus 14,24 3 0,003*

Aasta 5,91 1 0,015*
Tiivapikkus 1,96 1 0,161
Kaaluiive 2,95 1 0,086.
Laboriiga 4,34 1 0,037*
Temperatuur 0,02 1 0,878

Taime kdrgus 1,63 1 0,201

Taime lehtede arv 3,03 1 0,082.
Katsekord 3,67 2 0,160

2018
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Joonis 2. Katsete jooksul munenud liblikate osakaal 2018. ja 2019. aastal. C - kontrolltaim, S - eemaldatud munadega taim, V

- kleebitud munadega taim, VS — liigikaaslaste munadega taim.

Tabel 2. Uldistatud lineaarse segamudeli (glmer, binaarne jaotus) tulemused td&tluste ja kontrolltaimede munemisotsuse
(munes/ ei munenud) vordluste kohta. Vaatlusi: N=247, taimi: N=139; liblikaid: N=89. Tarniga on mérgitud oluliseks osutunud
muutujate p-vairtused (p<0,05) ning punktiga olulise ldhedaseks osutunud p-véirtused (p<0,1).

Tootlus Hinnang Standardviga z-statistik Toen&osus (p)
Eemaldatud munadega taim 1,21 0,48 2,51 0,012*
Kleebitud munadega taim 0,11 0,46 0,23 0,817
Munadega taim 1,52 0,51 2,96 0,003*
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Enne katset grupis ja tlksi hoitud liblikate munemistaime valikut uurides leiti
toeparasuhte testi (Bolker, 2021) abil munemiseelistuse vahel oluline erinevus (hii-ruut = 9,63;
df=3; p = 0,022) ning seega erines tOdtluse mdju aklimatiseerumispdeva asustustihedusest
soltuvalt. Seetdttu analiiiisiti grupis hoitud liblikate katsete andmeid eelnevalt toodud andmetest
eraldi ja neid andmeid vorreldi sarnase metoodika tttu vaid 2019. aasta aklimatiseerumispéeval
iiksi hoitud liblikate andmetega. Kuna valim oli nende to6tluste puhul viike ning andmetes
esines koonduvusprobleeme, siis pidin mudeleid lihtsustama ning jitma vélja jargmised

tunnused: tiivapikkus, kaaluiive, temperatuur ja katsekord (Tabel 3).

Tabel 3. Logistilise regressiooni tulemused 2019. aasta katsetes iiksi ja grupis hoitud pruun-kuldtiibade munemisotsust (munes/

ei munenud) mojutavatest teguritest. Punktiga on mérgitud olulise 1&hedaseks osutunud p-véirtused (0,5<p<0,1).

Tunnus Uksi Grupis
hii-ruut  Vabadusaste Td&enaosus hii-ruut Vabadusaste  Tdenaosus
(x2) (df) () (x2) (df) ()
Taime tootlus 6,51 3 0,089. 2,34 3 0,504
Laboriiga 3,84 1 0,050. 1,48 1 0,224
Taime korgus 0,03 1 0,857 1,00 1 0,317
Taime lehtede arv 0 1 1 0 1 1

Kui iiksi hoitud liblikad 2019. aastal eelistasid muneda rohkem munadega ja eemaldatud
munadega taimedele kui kontrolltaimedele, siis grupis hoitud liblikate puhul ei tuvastatud
olulisi erinevusi munemiseelistuses kontrolltaimede ja teiste taimetodtluste vahel (Tabel 4).
Grupis hoitud liblikad munesid taimedele katse jooksul sagedamini vorreldes {iiksi hoitud
liblikatega (Joonis 3). Tdpsemalt munesid grupis hoitud liblikad 82% juhtudest, samas kui iksi
hoitud liblikad munesid 61% juhtudest.

Tabel 4. Uldistatud lineaarse segamudeli (glmer, binaarne jaotus) tulemused tddtluste ja kontrolltaimede munemisotsuse
(munes/ ei munenud) vdrdluste kohta aklimatiseerumisperioodil iiksi ja grupis hoitud pruun-kuldtiibadel. Tarniga on mérgitud

oluliseks osutunud muutujate p-véértused (p<0,05).

Uksi Grupis
Tunnus Hinnang  Standardviga z z‘,o)enaosus Hinnang  Standardviga z ;Zenaosus
Eemaldatud
munadega 7,35 3,14 2,34 0,019* 0,89 1,70 0,52 0,602
taim
Kleebitud
munadega 6,08 4,08 1,49 0,136 -0,63 1,67 -0,38 0,706
taim
Munadega 13,54 4,52 3,00 0,003* 1,00 1,40 0,71 0,475
taim ’ ’ ’ ’ o ’ - ’
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Joonis 3. Katsete jooksul munenud liblikate osakaal 2019. aastal eristades aklimatiseerumispdeval iiksi ja grupis hoitud

liblikaid . C - kontrolltaim, S - eemaldatud munadega taim, V - kleebitud munadega taim, VS - munadega taim

4.1.2. Juurde munetud munad

Molema aasta katseid koos analiilisides ning uurides aasta ja taime tootluse koosmoju
toepdrasuhte testiga (Bolker, 2021) selgus, et aastal puudub statistiliselt oluline koosmoju
taimetdotlustega (y2 =4,019; df =3; p = 0,259) ning seega analiiiisiti kahe aasta andmeid koos
ka selle mudeli puhul. Keskmiselt oli to6tlusega taimedel enne 10 muna (standardviga + 0,60;
mediaan = 8§ muna) ning kui taimedele muneti, siis keskmiselt muneti juurde samuti 10 muna
(standardviga + 0,82; mediaan = 6 muna) kdikide taimetdotluste 16ikes. Kuna juurde munetud
munade puhul oli tegemist loendatud andmetega, siis ei ole need normaaljaotusega ja

analiiiisides kasutati Poissoni jaotuse eeldust (Joonis 4).
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Joonis 4. Juurde munetud munade sagedusjaotus koigi katsete 1dikes sh. grupitodtlus. C - kontrolltaim, S - eemaldatud

munadega taim, V - kleebitud munadega taim, VS - munadega taim

Tootlusel, aastal/ katsedisainil, katse temperatuuril ja taime korgusel oli kdigil oluline
moju taimele munetud munade arvule (Tabel 5). Arvestades vaid neid kordi, kus liblikad katse
jooksul munesid, muneti vihem mune munadega taimedele kui kontrolltaimedele (Tabel 6).
Arvestades ainult juurde munetud munasid, oli keskmine iihele taimele munetud munade arv
kahe aasta ldikes erinev. 2018. aastal, kui igale liblikale pakuti korraga kdigi nelja erineva
tootlusega taimi, oli keskmine munetud munade arv vahemikus 3,7 kuni 5,3 muna (mediaan 1
kuni 4 muna). 2019. aastal, kui korraga pakuti igale liblikale vaid iiht taime to6tlust, oli
keskmine juurde munetud munade arv korgem jaddes vahemikku 12,3 - 17,9 (mediaan 8 kuni
16,5 muna) (Joonis 5). Positiivselt oli munetud munade arvuga seotud temperatuur ja taimede

korgus (Tabel 5).
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Tabel 5. Uldistatud lineaarse segamudeli tulemused (aastad koos) kus uuriti juurde munetud munade arvu nende katsete hulgast,
mille jooksul liblikas taimele munes. Tarniga on mérgitud oluliseks osutunud muutujate p-véirtused (p<0,05) ning punktiga

olulise ldhedaseks osutunud p-véairtused (0,5<p<0,1).

Tunnus Hii-ruut (x2) Vabadusaste (df) Toendosus (p)
Taime t66tlus 13,52 3 0,004*

Aasta 28,83 1 <0,001*
Tiivapikkus 0,001 1 0,972
Kaaluiive 1,50 1 0,220
Laboriiga 0,16 1 0,685
Temperatuur 4,58 1 0,032*

Taime koérgus 9,60 1 0,002*

Taime lehtede arv 3,23 1 0,072.
Katsekord 3,67 2 0,160

50 .
e
[1n]
@ 40 L]
s
L]
5
E a0 Aasta
s
E B3 2018
e
5201 . | B3 2019
L] . '
s
5 10 * ¢
=]
’ | - | = ﬁ |
I
EI_ T T T T
c 5 v Vs
Taim

Joonis 5. Juurde munetud munade arv vordlusena 2018. ja 2019. aasta katsetes, kus liblikad munesid. Kaasatud on vaid need
katsed, mil liblikad katse jooksul munesid. C - kontrolltaim, S - eemaldatud munadega taim, V - kleebitud munadega taim, VS
- munadega taim. Kastide {ilemine ja alumine serv mérgivad 25 ja 75 % kvartiile ning horisontaaljoon karbi keskel mediaani.
Vurrude tippudeks on maksimaalne ja minimaalne véartus, kui see ei olnud suurem kui 1,5*kvartiilhaare (esimese ja kolmanda

kvartiili vahe). Kui see oli suurem, siis oli tegemist erinditega, mis on joonisel kujutatud eraldi punktidena.

Tabel 6. Uldistatud lineaarse segamudeli (glmer, Poissoni jaotus) tulemused to6tluste ja kontrolltaimede juurde munetud
munade vordluste kohta (aastad koos). Analiilisi kaasati ainult katse jooksul munenud liblikate andmed. Tarniga on méargitud

oluliseks osutunud muutujate p-véirtused (p<0,05).

Tunnus Hinnang Standardviga z Pr(>/z])
Eemaldatud munadega taim -0,02 0,18 -0,12 0,907
Kleebitud munadega taim -0,17 0,20 -0,88 0,382
Munadega taim -0,48 0,18 -2,71 0,007*
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Joonis 6. Juurde munetud munade arv 2019. aasta katsetes eristades aklimatiseerumispéeval {iksi(E) ja grupina koos (G) hoitud
liblikaid. C - kontrolltaim, S - eemaldatud munadega taim, V - kleebitud munadega taim, VS - munadega taim. Kastide {ilemine
ja alumine serv mérgivad 25 ja 75 % kvartiile ning horisontaaljoon karbi keskel mediaani. Vurrude tippudeks on maksimaalne
ja minimaalne véértus, kui see ei olnud suurem kui 1,5*kvartiilhaare (esimese ja kolmanda kvartiili vahe). Kui see oli suurem,

siis oli tegemist erinditega, mis on joonisel kujutatud eraldi punktidena.

Toepérasuhte testi (Bolker, 2021) abil leiti 2019. aastal enne katset grupis ja eraldi
hoitud liblikate munetud munade arvu vahel statistiliselt oluline erinevus (hii-ruut = 13,64;
df=3; p = 0,003). Grupis hoitud liblikad munesid enim mune munadega ja eemaldatud
munadega taimedele, samas kui iiksi hoitud liblikatel ei eristunud kontrolltaimedest iikski taime
tootlus (Joonis 6, Tabel 8). Samas mida vanemad olid iiksi hoitud liblikad seda vihem mune

nad munesid (Tabel 7).

Tabel 7. Uldistatud lineaarse segamudeli tulemused juurde munetud munade arvu mdjutavatest —teguritest
aklimatisatsiooniperioodil tiksi ja grupis hoitud liblikatel 2019. aasta katsetes. Tdrniga on madrgitud oluliseks osutunud

muutujate p-vairtused (p<0,05) ning punktiga olulise ldhedaseks osutunud p-véaértused (0,5<p<0,1).

Tunnus Uksi Grupis

hii-ruut ~ Vabadusaste = Tdenaosus hii-ruut Vabadusaste = Tdendosus

(2) (df) P) (x2) (df) (P)

Taimetootlus 4,73 3 0,193 10,04 3 0,018*
Kaaluiive 2,18 1 0,140 3,08 1 0,079.
Laboriiga 11,29 2 0,004* 0,89 1 0,345
Taime korgus 0,23 1 0,634 2,36 1 0,124
Taime lehtede
arv 1,63 1 0,202 0,58 1 0,448
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Tabel 8. Uldistatud lincaarse segamudeli (glmer, Poissoni jaotus) tulemused to&tluste ja kontrolltaimede juurde munetud
munade vordluste kohta iiksi ja grupis hoitud liblikatel 2019. aasta katsetes. Térniga on mérgitud oluliseks osutunud muutujate

p-védrtused (p<0,05) ning punktiga olulise ldhedaseks osutunud p-véartused (0,5<p<0,1).

Tunnus Uksi Grupis

Hinnang Standard ; Tdenaosus Hinnang Star_ldard . Tdenaosus

viga (P) viga (P)

Eemaldatud
munadega taim 0,51 0,31 1,66 0,097. 1,27 0,45 2,86 0,004*
Kleebitud
munadega taim 0,31 0,30 1,03 0,305 0,66 0,47 1,40 0,162
Munadega taim 0,02 0,27 0,09 0,927 1,19 0,39 3,08 0,002*

4.2. Roovikute kasvatuskatse

Nii nukkude kui ka valmikute kaal soltus negatiivselt pesakonnas koorunud vastsete
arvust (Tabel 9). See, kas ro6vikud arenesid segakurnas voi tavakurnas ei mojutanud nuku ega
valmiku kaalu (Tabel 9). Nukkumine dnnestus 74% juhtudest.

Roovikute kasvatuskatse kidigus joudis nukustaadiumini 173 rodvikut kokku 46 eri
pesakonnast. Uhe emase poolt munetud kurnadest (tavakurn) pérines 143 rodvikut (34 eri
pesakonda) ning oli 30 rodvikut, kes parinesid 12st eri pesakonnast, mis olid munetud mitme
emase poolt (segakurn). Keskmiselt oli munetud munakurna suuruseks soOltumata segakurna
todtlusest 20,7 muna (standardhélve 0,5; mediaan = 17 muna) ning koorunud vastsete arv oli
keskmiselt 15,6 roovikut (standardhédlve 10,3; mediaan = 13 muna). Tavakurnas koorus
keskmiselt 18 rodvikut (standardviga + 0,8), samas kui segakurnas koorus keskmiselt 11

roovikut (standardviga + 1,2).

Tabel 9. Lineaarse segamudeli tulemused nukukaalu ja valmikukaalu mdjutavatest teguritest. Tarniga on mérgitud oluliseks

osutunud muutujate p-véirtused (p<0,05) ning punktiga olulise ldhedaseks osutunud p-véirtused (0,5<p<0,1)

vastsete arv

NUKUKAAL N = 172, 46 kurna VALMIKUKAAL N =125, 44 kurna
Hinnang Ondard t Pr(>|t]) Hinnang Swandard ;e t Pr(>|t])
viga viga
Segakurn 542 5.01 55287 1,08 0284 Segakurn  -003 2,22 424165 002 0,088
Koorunud 043 0.20 44580 2,08 0043+ foorunud o p05 509 33482 =200 0,044*

vastsete arv
Sugu (isane) -2,63 1,56 1116,65 --1,68

0,095.

33



4.3. Lenduviihendite moo6tmiskatse

Viikese oblika lenduviihendite modtmiskatsetel leiti 29 erinevat orgaanilist lenduvat
ithendit (Tabel 10). Kontrolltaimed ja munadega taimed eristusid omavahel lenduvate iihendite
poolest — munadega taimede koguemissioon lehepindala kohta oli munadeta kontrolltaimede
emissioonist oluliselt suurem (F2,10=3,64; R>= 0,31; p=0,0499) (Joonis 7). Munadega taimed
siinteesisid rohkem ka LOX-raja produkte vdrreldes kontrolltaimedega (F2,10=3,16; R?= 0,26;
p= 0,045). Samuti kaldusid taimed, millel olid pruun-kuldtiiva munad, tootma rohkem
monoterpeene (F2,10=3,16; p=0,085; R?=0,26) ja pikaahelalisi aldehiiiide (F2,10=4,2;R?>=0,35;
p=0,054).

Viiksema lehepindalaga taimed siinteesisid sOltumata munade olemasolust rohkem
pikaahelalisi aldehiiiide (F2,10=4,2; R?>=0,35; p= 0,036). Mida viiksem oli taimede lehepindala,
seda suurem kaldus olema nende taimede siinteesitud lenduviihendite koguemissioon
pindalaiihiku kohta (F2,10=3,64; R?>=0,31; p= 0,068) ning samuti kaldusid nad ka tootma {ihe
pindala iihiku kohta rohkem monoterpeene (F2,10= 3,16, R?>=0,26; p= 0,065).
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Joonis 7. Keskmine viikese oblika (Rumex acetosella) lenduviihendite hulk (pmol/m2*s) pruun-kuldtiiva munadega ja
munadeta (kontroll) taimedel. Kastide iilemine ja alumine serv mérgivad 25 ja 75 % kvartiile ning horisontaaljoon karbi keskel
mediaani. Vurrude tippudeks on maksimaalne ja minimaalne véirtus, kui see ei olnud suurem kui 1,5*kvartiilhaare (esimese ja

kolmanda kvartiili vahe). Kui see oli suurem, siis oli tegemist erindiga, mis on joonisel kujutatud eraldi punktidena.
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Tabel 10. Keskmine viikese oblika (Rumex acetosella) lenduviihendite hulk (pmol*1000/m**min) munadeta
kontrolltaimedel ja munadega taimedel, mis olid munetud emaste pruun-kuldtiiva poolt. Keskvéértuse jirel on mérgitud

standardviga.

Munadeta taim Munadega taim

Ainegrupp Leitud aine (N=7) (N=6)
K®oik leitud Ghendid 24711+ 135.40 595.21+ 185.94
Monoterpeenid 112.18+57.44 22141+ 66.85
Seskviterpeenid 1.86+1.20 7.15+6.54
Muud terpenoidid 147.16+ 8155 332.03+ 109.97
LOX-raja produktid 32.75+ 18.33 92.76 + 27.88
Pikaahelalised aldehtidid 43.95+ 36.85 142,60+ 67.70
Isopreen 2140+ 11.06 2245+ 16.70
3-kareen 23.12+11.80 38.48 + 15.66
Kamfeen 0.91+0.81 161+1.15
Limoneen 9.10+6.78 39.48 +£ 29.49
p-kiimeen 0 254 £254
Pentaan 18.08 + 10.31 60.18 + 41.39
Sabineen 0.47 +0.47 433+197
Monoterpeenid Tritstukleen 0.38 +0.26 0.70 £0.44
o-fenseen 0 0.04 £0.04
a-pineen 52.97+ 31.03 64.24 + 20.07
a-tujeen 1.26+0.71 0.30 £0.08
p-fellandreen 0.46 +0.15 152 +0.83
B-pineen 543 +3.28 7.99+2.74
Geranullatsetoon 186 +1.31 5.37+3.92
Aromadendreen 0 6.08 £6.08
. . Longifoleen 1.74 +1.17 091+051
Seskviterpeenid
a-sedreen 0.09 £0.09 0
B-elemeen 0.03+0.03 0.15+0.13
6-metiitl-5-hepteen-2-oon 27.20+ 25.25 57.63+ 32.93
Muud terpenoidid Kamper 1.46 +0.89 3.59+1.12
Eukallptool 4.46 +2.64 4224+ 36.82
1-heksanool 1.10+£0.72 290+1.22
. . Tsukloheksaan-isotsiianaat 152 +1.07 7.64 £5.47
LOX-raja produktid
Heksanaal 13.38+7.18 25.39+ 15.70
Heksaan 16.74+ 12.54 56.84 + 22.27
Dekanaal 10.13+9.45 34.01+18.62
. . o Heptanaal 8.95+4.94 16.84+ 7.68
Pikaahelalised aldehtudid
Nonanaal 16.30+ 15.30 63.66 + 31.82
Oktanaal 8.57+7.78 28.09 +12.96
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5. Arutelu

Munemiskatsete tulemustest selgub, et liigikaaslaste munad mdjutavad pruun-kuldtiiva
munemistaime valikut ja munetud munade arvu. Pruun-kuldtiivad eelistavad munemiseks
liigikaaslastega taimi, kuid munevad neile vdhem mune vorreldes kontrolltaimedega.
Munemiseks eelistasid emased pruun-kuldtiivad taimi, mis eristusid kontrolltaimedest
lenduviihendite poolest (munadega ja eemaldatud munadega taimed). Liblikamunadega taimed
stinteesisid rohkem LOX-raja produkte kui munadeta taimed. Selline tulemus annab aluse
arvata, et munemistaime valik tehakse ilmselt just lenduviihendite alusel ja on tdenéoline, et
just LOX-raja saadused signaliseerivad liblika jaoks liigikaaslaste munade olemasolu taimel
(Coapio et al.,, 2016; Hansson et al., 1999; Hilker & Fatouros, 2015; Scala et al., 2013).
Aklimatiseerumispdeval korgemat valmikute asustustihedust kogenud emasliblikad munesid
rohkem mune taimedele, kus olid liigikaaslaste munad ja taimedele, kust olid munad
eemaldatud.

Magistritod tulemustest selgub, et ka roovikustaadiumis varjevarvusega liblikaliikidel
voib esineda samuti munemiskéitumist, kus eelistatakse liigikaaslastega rodvikute toidutaimi.
Varem on leitud, et liigikaaslastega taimede eelistamine munemise kéigus on eelkdige levinud
hoiatusvirvusega liikidel, kes sagedamini munevad munad suurte kogumikena ning kelle
vastsed kasvavad seltsingutena (Buteler et al., 2009; Clark & Faeth, 1998; Sillen-Tullberg &
Leimar, 1988; Stamp, 1980). Samas ei ole kaitsevdrvusega liikidel liigikaaslaste ja
agregeerumise moju nii palju uuritud kui aposemaatilistel liikidel (Sillen-Tullberg & Leimar,
1988). Samuti on varasemates td0des uuritud liblikaliste seast rohkem podllumajanduslikult
olulisi kahjurliike (Buteler et al., 2009; Coapio et al., 2016; Hilker & Fatouros, 2015; Leyva et
al., 2003; Molnar et al., 2017; Raitanen et al., 2014; Reisenman et al., 2013; Rojas, 1999; Sato
et al., 1999; Shiojiri et al., 2010, 2002) kui kultuurtaimi mitte kahjustavaid liblikaid (Singer et
al., 2017; Williams & Gilbert, 1981) ning seega ei ole head iilevaadet erinevate elukdigu
strateegiaga liikkide munemiskéitumisest. Webb ja Pullin (2000) on leidnud, et pruun-
kuldtiivaga samasse perekonda kuuluva suur-kuldtiiva alamliigi L. dispar batavus munad olid
koondunud tiksikutele taimedele liblikate elupaigas, mis voib viidata sellele, et samale taimele
oli munenud mitu liblikat, aga empiirilist tdestust selle kohta ei esitatud. Et leida, kas pruun-
kuldtiiva puhul liigikaaslaste munadega taimede eelistamine esineb ka looduses, tuleks 1dbi viia
tdiendav uurimus.

Kuigi valides munemistaime erinevate taimetootluste vahel, eelistasid emased pruun-

kuldtiivad munemiseks just liigikaaslastega taimi liigikaaslaseta taimedele, muneti teise emase
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munadega taimedele vahem mune kui kontrolltaimedele. Suuremas pesakonnas iiles kasvanud
r60vikud olid vdiksema nuku- ja valmikukaaluga, mis viitab sellele, et mida rohkem on
pesakonnas vai iihel taimel koorunud ro6vikuid, seda viiksem on sealsete iiksikisendite edukus
(Gripenberg et al., 2010). Réovikute madalam edukus korgemal asustustihedusel voib niisiis
selgitada, miks emased pruun-kuldtiivad munesid liigikaaslastega taimedele vdhem mune
(Griese et al., 2020). Viimane jirgib preference-perfomance hiipoteesi, mille kohaselt emane
liblikas muneb sellisele taimele vihem mune, millel on eeldatav rodvikute edukus madalam
(Gripenberg et al., 2010). Uks viiike oblika taim on suhteliselt viikeste mddtmetega ning sellest
el jatku tihe pesakonna iiles kasvamiseks — roovikute kasvatuskatsekdigus oli vaja toidutaime
vahetada juba siis, kui taimel oli vdhemalt neli kuni viis rodvikut, kuid iihel taimel toitus
rohkem isendeid, keskmiselt 16 roovikut. Seega, kui looduses vastavad kurnasuurused laboris
ndhtule, on rodvikutel vaja looduslikus elupaigas aja jooksul hajuda kdorval kasvavatele
taimedele, et jitkuks piisavalt toidusubstraati (Bird etal., 2019), mis voib monevorra vahendada
emasliblika munemisotsuse moju jirglaste edukusele.

Seega iiheks voimalikuks pohjuseks, miks liblikad munesid liigikaaslastega taimedele,
vaib olla kasu agregeerumisest munastaadiumis vdi vastkoorunud rédvikutel, kelle vahel ei ole
veel tekkinud konkurentsi toidusubstraadi pédrast. Positiivne mdju voib ilmneda lahjendusefekti
kaudu roovloomade ja parasitoidide kaitseks, taime vastureaktsiooniga toimetulekuks (Fatouros
et al., 2012; Hilker & Fatouros, 2015; Jaenike, 1990). Paigutades munad erinevate taimede
vahel, kus esineb ka liigikaaslaste munasid, jaotab emane liblikas tdendosust, et tema jirglaste
hulgast langeb keegi ré6vlooma voi parasitoidi ohvriks (Fatouros et al., 2012). Kui liblikas
muneks kdik munad iihte kohta, siis oleksid koik tema jérglased samades tingimustes ning
vaenlase riinnaku jédrel v3ib suur osa neist surra (Hopper, 1999). Samas kui muneda viikeste
osadena erinevatesse kohtadesse sh liigikaaslastega taimedele (nn. bet hedging strateegia), siis
vihendab see emasliblika riski, et kdigist vOi suurest osast tema jérglasest saab roovlooma
kohutdis voi parasitoidi jarglaste kasvukeskkond (Hopper, 1999; Shiojiri & Takabayashi, 2003).
Muutuvates keskkonnatingimustes ja eriti tingimustes, mis viitavad suuremale ressursi
konkurentsile (kdrgem asustustihedus) saavad eelise isendid, kes suudavad kohaneda uute
tingimustega voimalikult kiiresti (Carrasco et al., 2015). Nii on liheks voimalikuks viisiks olla
munemisotsuse tegemisel vihem selektiivsem, sest plastilisem kéitumine voimaldab kiiremini
muutuvate tingimustega kohaneda (Davis et al, 2011). Viiksemate kurnadena ning
rohkematesse kohtadesse munedes jaotatakse voimalikke negatiivseid riske ning samas

hoitakse dra vdimalust, et asustustihedus liiga korgeks kasvab (Hopper, 1999).
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Teisalt sisaldab viike oblikas suures koguses flavoongliikosiide (Kawasaki et al., 1986),
mille omandamiseks on roovikutel vaja neid tihendeid kehaomaseks muuta ehk sekvesteerida
(Simmonds, 2003). Sinilibliklaste puhul teatakse, et paljud liigid on kohastunud erinevaid
flavonoidseid iihendeid kehaomaseks muutma (Burghardt et al., 2001; Geuder et al., 1997;
Mizokami & Yoshitama, 2009; Wiesen et al., 1994), mis toimub ilmselt tinu vastsete sooles
elavatele siimbiontsetele bakteritele (Geuder et al., 1997; Hammer & Bowers, 2015; van den
Bosch & Welte, 2017). Omastatud flavonoidid suunatakse nukkumise kéigus tiibadel
paiknevatesse soomustesse, andes tiibadele UV-kiirguse kdes ndhtava vérvimustri, mis on
oluline sugulise valiku komponent (Burghardt et al., 2001; Geuder et al., 1997; Kniittel &
Fiedler, 2001). Emased, kes suudavad efektiivsemalt flavonoide omastada ning kelle tiibades
on seetottu ka flavonoidithendeid suuremal hulgal (sOltumata kehakaalust), on isastele
liblikatele seda atraktiivsemad, mida rohkem flavonoide nende tiivamustris on (Burghardt et
al., 2001; Geuder et al., 1997). See voib tuleneda sellest, et korgema flavonoide sisaldavate
emaste tilvad on isastele paremini ndhtavad (Burghardt et al., 2001). Samas sinilibliklaste hulka
kuuluva ristikheina taevastiiva (Polymmatus icarus) puhul on teada, et kdrgem flavonoidide
sisaldus korrelleerus valmikute suurema kehakaalu ning tiivapikkusega ja seega vdib olla
flavonoidide rohkus emase tiivamustris isasele indikaator emasisendi kohasusest, kuid seda
pole veel katseliselt tdestatud (Burghardt et al., 2001).

Kuigi seda ei ole veel uuritud, voib flavonoidide sekvesteerimist pruun-kuldtiiva ja
muude flavonoidide rohketest taimedest toituvate putukate puhul holbustada see, kui
vastkoorunud vastsed toituvad paljukesi iihe taime peal. On leitud, et teised liigikaaslased voi
samast toidutaimest toituvad teistest liikkidest herbivoorid vodivad hdlbustada muude taime
sekundaarsete metaboliitide sekvesteerimist (Campbell & Stastny, 2015; Fordyce, 2003;
Jayanthi et al., 2020), kuid flavonoidide seedumise hdlbustamist ei ole veel uuritud. Kuna
arvatakse, et flavonoide aitavad kehaomaseks muuta vastsete sooles leiduvad siimbiontsed
bakterid (Geuder et al., 1997), siis vdib olla, et vastsed jagavad oma sooles elavaid siimbionte
teiste samal taimel toituvate vastsetega ning nii saavad rodvikud sekvesteerida kas rohkem eri
flavonoidseid iihendeid vo1 omastada neid koguseliselt efektiivsemalt (Hammer & Bowers,
2015; van den Bosch & Welte, 2017). Roovikukatsete kdigus ei leidnud me erinevust ei nuku
ega valmiku kaalus segakurnas {iles kasvanud rodvikute ja ithe emase poolt munetud
munakurnast iiles kasvanud rodvikute vahel. Seega munade péritolul ja segakurnas iiles
kasvanud roovikutel ei olnud eelist vorreldes bioloogiliste dvedega iiles kasvanud isenditega.

Stimbiontsete mikroorganismide rolli taimede sekundaarsete metaboliitide omastamisel tasub
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kindlasti aga edasi uurida, pidades silmas ka vdimalust, et eri emaste jarglased vdivad kanda
erinevat mikroobikooslust ja kui see kandub edasi ka jdrglastele, siis nii vOib segakurnas
omastatud mitmekesisem slimbiontide kooslus holbustada ka metaboliitide sekvesteerimist ja
nii jarglaste edukust.

Aklimatiseerumispdeval korgemat asustustihedust kogenud emasliblikad munesid
proportsionaalselt sagedamini vorreldes iiksi hoitud liblikatega. Grupis hoitud liblikad munesid
rohkem mune munadega ja eemaldatud munadega taimedele, samas kui iiksinda hoitud liblikad
ei munenud vdrreldes kontrolltaimedega {ihelegi taimetdotlusele rohkem mune. Teisalt ei
munenud grupis hoitud liblikad {ihegi teise taimetootlusele sagedamini vorreldes
kontrollriihmaga. Seega munemise eel tajutud populatsioonitihedusel oli mdju munetud
munade arvule, aga mitte munemiseelistusele. Varasemates uurimustes on leitud, et suuremal
populatsioonitihedusel voib munemisselektiivsus langeda (Davis et al., 2011; Mokhtar & Al
Nabhani, 2016), mis voib olla iiheks seletuseks ka antud katsete tulemustele. Kuna suuremates
gruppides iiles kasvanud rodvikutel oli madalam edukus, siis ei ole jarglaste heaolule moeldes
kasulik emasliblikal muneda palju munasid juurde sinna, kus on juba teise emase munakurn ees
suurema jarglaste vahelisele konkurentsi tottu (Gripenberg et al., 2010). Siiski tajudes korgemat
konkurentsi sobilikele munemistaimedele vOib munemistaime selektiivsus langeda ning
rohkemate munade munemiseks vodivad sobilikuks osutuda ka taimed, kellel on juba munad
taimedel olemas (Davis et al., 2011; Mokhtar & Al Nabhani, 2016). Vastavalt Allee efektile
voib liigikaaslastega taimede aktsepteerimine korgel populatsioonitihedusel védhendada
vajadust olemasolevast elupaigast vilja rdnnata ning annab suurema tdendosuse, et isendid
leiavad paaritumiseks kaaslase (Singer et al., 2017).

Pruun-kuldtitivad valisid vaatamata taimetdotluste mdjule munemiseks taimi, millel oli
suurem lehtede arv ning liblikad munesid rohkem mune taimedele, mis olid kasvult kdrgemad
ja millel oli rohkem lehti. Suuremate mddtmetega taimi voivad liblikad tdendolisemalt eelistada
munemisel nende vélimuse jirgi ja suurema ressursihulga pérast (Price, 1991). Samas
lenduviihendite mddtmiskatsest selgus, et mida vdiksem oli taimede lehepindala, seda rohkem
stinteesisid taimed pikaahelalisi aldehiilide iihe iihiku lehepindala kohta ning seda suurem
kaldus olema nende taimede siinteesitud lenduviihendite koguemissioon ja siinteesitud
monoterpeenide hulk pindalaiihiku kohta séltumata munade olemasolust. Seega vdisid liblikad
suurema lehepindalaga taimi valides ldhtuda keemilisest signaalist, eelistades véiksema
monoterpeenide ja pikaahelaliste aldehiilidide emissiooniga taimi, kes meelitavad taime juurde

vihem herbivoori looduslikke vaenlasi (Taveira et al., 2009). Viiksema lehepindalaga taimede
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kdrgem lenduviihendite emissioon {iihe lehepindala iihiku kohta vdib olla seotud nende
arenguga, mil nooremad taimed, kellel ei ole veel lehed oma tdispindala saavutanud ning kellel
ka muud organid ei ole tdielikult vilja arenenud, toodavad rohkem lenduviihendeid kui
vanemad taimed (Dudareva et al., 2004). Samas voisid vdiksema lehepindalaga taimed olla
vorreldes teiste taimedega aeglasema kasvuga, mis vois olla tingitud eelneva kasvukoha
kasvukohatingimustest nditeks kuivusest. Pdua ja mone muu stressi pohjustava olukorra mdjul,
mis parsib taimede kasvu, voivad hakata taimed rohkem herbivooriavastaseid lenduviihendeid
tootma, sest herbivoori kahjustuse hind sellises olukorras on palju suurem, kui soodsamates
tingimustes kasvades (Takabayashi et al., 1994). Siiski olid katses kasutatud taimed kasvanud
laboris samades tingimustes ning vdib arvata, et pigem mdjutas vidiksema lehepindalaga
taimede lenduviihendite tootmist taimede vanus, kuid ei ole vélistatud ka enne laborisse toomist
kogetud stressi mdju.

Samas kaldusid viike oblika taimed, millel olid pruun-kuldtiiva munad, samuti tootma
rohkem monoterpeene ja pikaahelalisi aldehiiiide, sdltumata lehtede pindalast. Kuigi LOX-raja
produktide korgem Kkontsentratsioon iseloomustas just munadega taimi, siis ei ole
ligimeelitavate iihenditena vilistatud ka muud lenduviihendid, mida munadega taimed
stinteesisid (Bruce & Pickett, 2011; Renwick & Chew, 1994). Pruun-kuldtiiva emasliblikad ei
vigastanud munemisel nihtavalt vdikese oblika lehestruktuuri ning vidikesel oblikal ei tekkinud
morfoloogiliselt visuaalset hinnatavat vastureaktsiooni munetud munadele Kkatseperioodi
jooksul, mida on leitud varasemalt monofaagsete putukaliikide puhul (Hilker & Fatouros,
2015). Magistritod kiigus leitud lenduviihendite rithmi, mis munadega ja munadeta taimede
vahel erinesid, saab edasi analiiiisida ordinatsioonimeetoditega, et leida, kas mingite kindlate
ithendite vahekord iseloomustab liblika munadega v6i munadeta taimi (Fatouros et al., 2012).

Putukate ja taimede vaheline pdnev maailm, mille laiaulatuslikku 6koloogilist tdhendust
palja silmaga paljudes aspektides ei née, selgineb kiht kihi haaval iga uue uurimusega ning tiha
rohkem saadakse teada kohastumustest, mis on pika evolutsioonilise ajaloo jooksul kinnistunud
nii taimede kui ka putukate 6koloogiasse (Bertea et al., 2020; Carrasco et al., 2015; Hilker &
Fatouros, 2015; Renwick & Chew, 1994). Siiski on meie arusaamistes veel lilngad selles osas,
kuidas tdpselt interaktsioonid toimuvad molekulaarsel tasandil, milliseid seaduspérasid leidub
veel liigikaaslaste mojul ning kuidas on seotud selle kdigega teised troofilised tasemed (Bertea
et al., 2020; Hilker & Fatouros, 2015). Magistritoo kéigus uurisime esimest korda tipsemalt
pruun-kuldtiiva ja vidikese oblika interaktsioone munemisotsuse tegemisel, kuid mitmed

uurimiskiisimused ootavad lahendamist. Magistritod tulemuste pohjal néib, et pruun-kuldtiivad
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optimeerivad munemisvalikut tehes roovikute agregeerumisega kaasas kiivate kasud ja kahjud
nii, et arvestades koiki vdimalikke mdjureid oleksid jirglased antud keskkonnatingimustel
voimalikult edukad (Fatouros et al., 2012; Shiojiri & Takabayashi, 2003). Edaspidistes
uurimustes on oluline tipsemalt vilja selgitada, milliseid lenduvaid iihendeid tuvastatud
ithendite hulgast voivad liblikad munadega taime asukoha maaramisel kasutada — kas need on
LOX-raja produktid v&i lihendid mdnest muust aineklassist, mille liblikad munemisel dra
tunnevad ning mis iseloomustavad just munadega taimi? Eeldasime oma tods, et eemaldatud
munadega taimel piisib lenduviihendite reaktsioon ka katse jooksul, mis ndis nii ka olevat, kuid
peaks edasi uurima, kas munadega ja eemaldatud munadega taimede lenduviihendite
kompositsioon on omavahel sarnased ning kas see sarnasus piisib ka pikema aja jooksul. Et
teada saada, kuidas ja millised mojurid avaldavad looduslikus keskkonnas moju
munemiskditumisele ja liigikaaslastega taimede valimisele ning koos liigikaaslastega
kasvamisele, tuleks 1dbi viia tdiendav uurimus, kuhu oleks lisaks pruun-kuldtiivale ja véikesele
oblikale kaasatud ka teiste troofiliste tasemete liigid (sh parasitoidid, rodvloomad, taimede
simbiontsed seened). Lisaks on alles avastamisjiargus slimbiontsete mikroorganismide roll
putukate soolestikus, kes aitavad putukatel sekvesteerida taimede metaboliite ning on veel
teadmata, kas sel voib olla seos ka liigikaaslastega taimede eelistamisega pruun-kuldtiiva ning

teiste likkide puhul.
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6. Kokkuvote

Paljud herbivoorsed putukaliigid pakuvad oma jérglastele vanemhoolt, munedes oma
munad hoolikalt valitud turvalisse ning kvaliteetsesse arenemispaika. Sobiva munemistaime
otsing kitkeb endas mitmeid etappe, kus iiheks oluliseks osaks on ka mérgata teiste organismide
kohaolu, sest vastsete edukust voivad oluliselt mdjutada nii teised liigikaaslased, samal
toidutaimel arenevad konkurendid kui ka rodvloomad ja parasitoidid. Liigikaaslaste munadel
ja vastsetel vOib olla nii positiivne kui ka negatiivne moju jéreltulevale polvele ning
liigikaaslaste mdju voib erineda ka erinevates keskkonnatingimustes. Samas ei ole palju teavet
selle kohta, kuidas mojutavad liigikaaslased hoiatusvarvuseta ja kultuurtaimi mittekahjustavaid
liblikaliike. Lisaks ei ole varasemates liigikaaslaste munade mdju uurivates toodes eristatud
visuaalset ja taimede lenduviihenditest tulenevat teavet, mistdttu ei teata tdpselt, kas munemist
mojutas muna ndgemine voi taime siinteesitud lenduvad tihendid.

Pruun-kuldtitva munemiskditumise uurimiseks viisime ldbi munemiseelistus-katsed
viikese oblika taimedega, et leida, kas emasliblikad eelistavad voi véldivad liigikaaslaste
munadega taimi ning kas munemisotsus tehakse visuaalse voi keemilise info pohjal. Leidsime,
et pruun-kuldtiivad valisid munemiseks taimed, millel olid liigikaaslaste mune signaliseerivad
tunnused (munadega taimed ja taimed, millelt oli eemaldatud liblika munad, kuid kus olid
toendoliselt sdilinud herbivoor-indutseeritud lenduviithendid), kuid juurde munetud munade arv
oli liigikaaslaste munadega taimedel védiksem. Ilmselt optimeerivad pruun-kuldtiivad
munemisvalikut tehes roovikute agregeerumisega kaasas kdivad kasud ja kahjud nii, et
arvestades koiki voimalikke mojureid oleksid jarglased nendes keskkonnatingimustes
voimalikult edukad. Viiksemate kurnadena ning rohkematesse kohtadesse munedes jaotatakse
voimalikke negatiivseid mojusid jirglastele ning nii hoitakse dra ka asustustiheduse liiga
korgeks kasvamine.

Munemisotsuse tegemisel oli keemilisel signaalil visuaalsest olulisem roll. Munadega
ja munadeta vidikese oblika taimed eristusid lenduviihendite poolest — munadega taimede
lenduviihendite emissioon lehepindala iihiku kohta oli munadeta kontrolltaimedest oluliselt
korgem. Munadega taimed siinteesisid iihe pindalaiihiku kohta rohkem lipoksiigenaasi raja
produkte vorreldes kontrolltaimedega. Samuti kaldusid vdiksema lehepindalaga taimed ning ka
munadega taimed tootma rohkem monoterpeene ja pikaahelalisi aldehiiiide. Sellised tulemused
annavad aluse arvata, et pruun-kuldtiivad valivad munemistaime eeskitt taime toodetud
lenduviihendite pdhjal ja on tdendoline, et lipoksiigenaasi raja saadused signaliseerivad liblika

jaoks liigikaaslaste munade olemasolu taimel.
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Valmikute korgem asustustihedus aklimatiseerumispdeval pani liblikad rohkem mune
munema taimedele, kus olid liigikaaslaste munad ja taimedele, kust olid munad eemaldatud,
mis viitab valmikute vdhenenud munemisselektiivsusele. Erinevate emaste poolt munetud
pesakondades iiles kasvanud isendite edukus ei erinenud {ihe emase poolt munetud pesakonna
isendite edukusest. Madalam munemiskoha selektiivsus korgemal asustustihedusel on
toendoliselt kohastumus, mis tagab jirglaste suurema edukuse vihem soodsates oludes, kuid
sellel on ka oma hind, milleks pruun-kuldtiiva puhul osutus véiksem kehakaal suure

asustustiheduse juures kasvades.

Kokkuvotvalt jireldub magistritdo tulemustest, et teiste liigikaaslastega koos kasvamisel voib
ka varjevéarvusega vastsetega liikidel esineda positiivne moju. Téenéoliselt arvestab emane liblikas
munemisel jirglastele mojuvaid kasusid ja kahjusid ning teeb nende pdhjal munemisotsuse, mis

suurendab jarglaste edukust konkreetsetes keskkonnatingimustes.
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/. Summary

The effects of conspecifics on oviposition behaviour in Sooty Copper (Lycaena tityrus)

A number of herbivorous insects provide parental care for their offspring by looking for secure
and high quality substrates for oviposition. The oviposition site selection consists of numerous
aspects. Among them it is important to observe the presence of other organisms, because the
performance of the progeny could be significantly altered by the conspecifics, other species of
herbivores feeding on the same plant, as well as predators and parasitoids. Conspecific eggs
and larvae can influence the offspring either positively or negatively, and the impact can vary
under different environmental conditions. Whether the conspecifics alter also cryptic and non-
pest Lepidopteran species is not yet thoroughly studied. Furthermore, in the previous studies
exploring the impact of conspecifics on oviposition behaviour, the visual and chemical cues in
determining the conspecifics were not explicitly distinguished. In consequence it has remained
largely unclear whether the oviposition site selection is made based on seeing the conspecific
eggs or via smelling the induced plant volatiles.

We conducted oviposition preference experiments with the sooty copper (Lycaena
tityrus) butterflies on sheep sorrel (Rumex acetosella) plants to test whether the females are
attracted or deterred by the conspecific eggs and whether the oviposition site selection is based
on rather visual or chemical cues. We found that L. fityrus females prefer to oviposit on plants
which had conspecific cues (plants with conspecific eggs and plants where before the
experiment the eggs were removed, but where the volatiles probably remained). However, the
number of eggs laid were lower on plants with conspecifics compared with control plants.
During oviposition site selection the females of L.tityrus probably optimise the possible benefits
and risks caused by egg and larval aggregation and consider all the possible factors affecting
the offspring to ensure that the offspring could have the best performance in a particular
environment. Females spread the potential risks by laying their eggs in smaller patches and in
different locations, and by doing so also avoid very high population densities.

As the females preferred to oviposit on the plants containing the chemical cues, we
conclude that the chemical cues had a more important role than the visual cues for the female
L. tityrus in discriminating conspecifics before the oviposition. Indeed, plants with L. tityrus
eggs emitted significantly more volatile compounds per leaf area than plants without the eggs.
In particular, plants with the butterfly eggs synthesised more compounds belonging to the
lipoxygenase pathway compared to control plants without eggs. Also, plants with smaller leaf

area and plants with the butterfly eggs were more prone to emit monoterpenes and long-chain
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aldehydes. Based on these results, it may be assumed that the oviposition site selection is
probably mainly based on the volatile compounds in the focal species and the products from
the lipoxygenase pathway are likely to signalise the conspecific eggs on the plants.

Butterflies who experienced higher population density on the acclimatisation day laid
more eggs on plants with the conspecific eggs and plants where the eggs were removed. This
refers to the decline of selectivity in oviposition site selection. The performance of individuals
who developed in mixed clutches, where the eggs were laid by two or more females, did not
differ from the clutches laid by one female. Lower selectivity in higher population densities is
likely an adaptation which helps females to increase the performance of progeny in unfavorable
environmental conditions. However, this changed behaviour also has costs and in L. fityrus
these costs are at least partly associated with decreased body weights at high rearing densities.

In conclusion, there is likely to be a positive effect of conspecifics also for species with cryptic
larvae. Probably the females consider the benefits and risks caused by conspecifics and during the

oviposition site selection they choose the oviposition strategy that increases the performance of their

progeny in a particular environment.
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