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1. Sissejuhatus

Sugudevaheline varieeruvus selle kdigil tasanditel on teaduse huviorbiidis olnud
pikka aega. Erisused ei avaldu vaid morfoloogias ning fiisioloogilises soospetsiifikas, vaid
ka kditumismustrites ja sigimisstrateegiates. Igal liigil on kujunenud kindlad viisid, kuidas
vastassoost isendid iiksteist dra tunnevad ja partnereid valivad. Sugukiipsuse saavutanud
organismile on need oma geneetilise materjali levitamisel asendamatud. Virvus-, heli-,
1ohna- ja valgussignaalid tihes muude morfoloogiliste tunnustega, dominantse isase
stisteemid ja véirtuslike territooriumite kaitsmine on vaid vdhesed nédited paljudest
voimalikest variantidest, mille abil omale sigimispartnereid Kkindlustatakse. Nende
tildlevinud néhtuste kdrval on umbkaudu viimase poole sajandi viltel tdhelepanu pélvinud

tiks sagedasti esinev ilming, mida nimetatakse protandriaks.

Protandriaks nimetatakse nédhtust, mille puhul asustavad isased keskkonna ja/voi
saavutavad sugukiipsuse enne emaseid (Wiklund ja Fagerstrom, 1977). Protandria ilmneb
putukate ning teiste liilijalgsete seas ja on samas jdlgitav lindude, kalade, imetajate,
roomajate, kahepaiksete ja taimede puhul (Morbey ja Ydenberg, 2001). Protandria
evolutsiooniliste pohjuste kohta on erinevatel taksonitel pakutud erinevaid seletusi. Ka
putukate puhul v3ib protandria eeldatavasti tuleneda erinevate valikusurvete tulemusel, mis

voivad tiheaegselt kui ka eraldiseisvatena viia isaste varasema sugukiipsuse saavutamiseni.

Juhul, kui isaste sugukiipsuse saavutamine enne emaseid per se annab molemale voi
vihemalt iihele sugupoolele eelise, on protandria kujunenud otsese valiku tulemusel
(Wiklund et al, 1991; Nylin et al, 1993). Isastele mojuv otsene valikusurve voib viia
protandriani, kui varasemal isasel on suurem vGimalus oma geene levitada, sest saab
esimesel voimalusel paarituda sugukiipseks saanud emastega. Emased voivad aga niiteks
vihendada aega, mis tuleks veeta oodates, kuni potentsiaalne partner saavutab
sigimisvalmiduse. Alternatiivina v3ib protandria kujuneda kaudse valiku tagajérjena
(Wiklund ja Solbreck, 1982). Kaudse valiku puhul on isased sigimiseks valmis enne
emaseid tdnu mojuritele, mis teisejdrgulistena pdhjustavad isaste varasuse. Niiteks
olukord, kus kasvukiirus on soost soltumatu, kuid emastel on valmikuna suurem
optimaalne kehasuurus, viib paratamatult selleni, et isased jouavad teatud aja virra enne

emaseid sugukiipsuseni (Nylin ja Gotthard, 1998).



Protandria teke ja sdilimine evolutsiooniliselt stabiilse strateegiana putukatel on
tekitanud hulgaliselt kiisimusi. Peamiseks kiisimuseks on eristada kaudse valiku
mehhanisme otsesest valikust. Viimase puhul pakub huvi, kas tegu on isaste, emaste voi nii
isaste kui emaste reproduktiivset edukust suurendava strateegiaga ning milliste
mehhanismide tottu on see ilming erinevates rithmades vilja kujunenud ehk siis kas
toendolisem on kaudne voOi otsene valik. Protandria seletamiseks pakutud hiipoteeside
mitmekesisuse taustal puudub selge tilevaade, kuivord osad seletused on universaalsemad
voOi enamesinevad. Kdesolev bakalaureusetoo kasitleb protandria teket, olemust ja levikut
ning samuti hiipoteese suuremates taksonites, empiiriliste uurimuste tutvustamisel

keskendub aga peamiselt protandriale putukatel.



2. Protandria — moiste, olemus, esinemine taime- ja

loomariigis

Paljude liikide néitel voib tdheldada, et erinevast soost isendite ilmumine sigimisalale
on varieeruv. Protandria ehk siis ilming, mille puhul on esimestena aktiivsed peamiselt
isased, on laialt levinud, kuigi mitte koigile organismiriihmadele omane néhtus
(Zonneveld, 1996). Protandria maér, ehk kui palju varem jouavad isased enne emaseid
sugukiipsuseni, koigub liigiti oluliselt. Liblikate puhul on tavaline, et isased viljuvad
nukust mitmeid pdevi enne emaseid (Wiklund ja Fagerstrom, 1977). PSohja-Ameerika
korbetes levinud sihktiivalise Ligurotettix coquilletti isased jouavad valmikuikka koguni 3-
5 nidalat enne emaseid (Wang, 1990). Seevastu lihepdevikulistel edestavad isased emaseid
vaid mone tunni jagu. Protandria korval eksisteerib ka vastupidine, ent harvemini esinev
voimalus, mille puhul emasloomad asustavad keskkonna enne isaseid ja seda néhtust
teatakse kui protogiiiiniat. Protogiilinia aluseks vdib osadel organismiriihmadel (nt linnud)

olla vahetuses olevad soorollid (Morbey ja Ydenberg, 2001).

Isassugupoole  varasemat ilmumist/sugukiipsuse saavutamist on  voimalik
registreerida ka selgroogsetel (Michener, 1983; Morbey et al, 2012). See tidhendab, et
sarnaselt putukatele on osade selgroogsete isased enne emaseid sigimiseks valmis ja
ootavad nende tulekut vdi vastuvotlikuks muutumist. Néiteks kalade, kahepaiksete ja
imetajate esindajatel, kelle puhul esineb protandria, on isased sigimiseks varemalt valmis
eesmargiga paaruda mitmete emastega (Michener, 1983; Semlitsch et al, 1993; Morbey,
2001). Protandria ilmneb siinjuures eriti keskkonnaoludes, mis pohjustavad talvel vihese
voi puuduva aktiivsuse. Roomajatel on lisaks leitud, et isased on emastest varasemad,
saavutamaks Oigeks ajaks maksimaalne viljastamisvoime (Olsson ja Madsen, 1996;

Morbey ja Ydenberg, 2001).

Lindude puhul seostub protandria rdndse eluviisiga, Kusjuures neil on vdimalik
jalgida protandriat kogu ridndeprotsessi juures: isaste varasemat tegutsemist vOib nédha
talvitumisalalt lahkumises, vahepealsetesse ridndealadesse joudmises ja muidugi
pesitsuspaika saabumise ajas (Morbey et al, 2012). Lindude puhul kogutakse enamik
andmeid protandriast nende randelennu vahepealsetest peatusaladest, ja liikidelt, mille
isased ja emased oluliselt erinevad vai liikidelt, millel on kujunenud vélja kindlad soorollid

(Morbey et al, 2012).



Kaladel, kes on voimelised oma sugu muutma, saab kirjeldada protandria erivormi.
Niiteks hermafrodiitne klounkala (Amphiprion percula), veedab elu viikestes gruppides,
mille koik litkmed on esialgu reproduktiivses mottes isased. Aja méodudes muudab neist
suurim sugu ja asub emaslooma positsioonile (Madhu K. ja Madhu R., 2006). Kuna algselt
on ,sigimisareenil“ vaid isased, siis késitletakse ndhtust ,protandrialiku
hermafroditismina® (protandrous hermaphroditism). MJdlemasoolistel loomadel on
protandria seega oluliselt erinev teistele organismidele omasest isaste varasemast

sugukiipsusest.

Protandria esineb ka arvukatel taimeliikidel, eriti spetsialiseerunud siigomorfsete
oitega taimedel (Fégerstrom ja Wiklund, 1982; Willmer, 2011). Protandria v3ib esineda nii
tthe- kui kahekojalistel taimedel ja vastavalt fiilogeneetilistele analiiiisidele tolmlevad
protandria ilminguga taimed mesilaste ning kérbeste abil ja protogiilinia ilminguga taimed
vastavalt tuule voi mardikate abil (Willmer, 2011). Protandria on taimedel seejuures

sagedasem kui protogiiiinia.



3. Hiipoteesid protandria pohjuste kohta

3.1 Protandria hiipoteeside jagunemine

Loomariigi suure mitmekesisuse juures ei ole iillatav, et protandriale leidub seletusi
rohkem kui iiks. Kokku on esitatud vihemalt seitse sisuliselt erinevat, ent mitte tingimata
tiksteist vilistavat hiipoteesi, mis pakuvad selgitusi isasloomade varasemale ilmumisele
ja/vdi sugukiipsuse saavutamisele. Uheselt mdistetavalt on need vilja toodud Morbey ja

Ydenbergi (2001) t66s, milles kasutatud klassifikatsiooni alusel neid tutvustan.

Erinevaid seletusi protandriale saab selgelt jagada kahte klassi. Uhele poolele jiivad
hiipoteesid, mis késitlevad protandriat kui kaudse valiku produkti. Naiteks putukate puhul
esinev looduslik valik suurema kehasuurusega emaste suunas voib tingida protandria
korvaltulemina, kui isased on viiksemad ja soolised erinevused kehasuuruses on
ontogeneetiliselt méddratud emaste-isaste  vahelise  erinevusega arengukestuses.
Vastanduvale poolele jiddvad hiipoteesid, mis ndevad protandriat kui otsese valiku
tulemust, kus sugukiipsuse erinev ajastamine tagab isastele vOi emastele Selge
kohastumusliku eelise. Néiteks osadel liblikatel, kelle isased paarituvad mitu korda, annab
protandria voimaluse mitme monogaamse emasega paarumiseks (Wiklund ja Fagerstrom,
1977). Erinevat tiiipi hiipoteese on iile taksonite uuritud eraldiseisvatena, kuna nad
sobivad osade sigimissiisteemide kirjeldamiseks paremini kui teistele (Morbey ja
Ydenberg, 2001). Samas vodivad erinevad hiipoteesid, mis tksteist ei vélista, toimida
vaadeldaval liigil iheskoos, nii nagu on naiteks leitud Pohja-Ameerikat asustaval nérilisel

Spermophilus richardsonii (Michener, 1983).
3.2 Kaudse valikusurve libi tekkiv protandria

Kaudse valiku hiipoteesideks loetakse kdik need vdimalused, mille puhul {iihe
sugupoole varasem ilmumine/sugukiipsuse saavutamine pole olnud otseselt valiku
objektiks, vaid on tingitud valikust arengukestusega korreleeruvatele tunnustele, nagu
naiteks sugudevahelistest erinevustest kehasuuruses (Wiklund ja Solbreck, 1982). Kaudne
mdju voib avalduda ka muudest soospetsiifilistest omadustest, mis mojutavad iihest soost
isendite ajastamist, aga mitte sugudevahelist saabumisaega (niiteks territoriaalne
konkurents) (Morbey ja Ydenberg, 2001), mis viivad kaudselt isaste varasema ilmumiseni.

Eristatakse kolme hiipoteesi.



Kohahoive hiipotees (rank advantage hypothesis) kirjeldab olukorda, kus parema
pesitsusterritooriumi saamiseks tuleb isastel voimalikult vara kohal olla, et see enda jaoks
kindlustada. Nahtus on sage randlindudel (Ketterson ja Nolan, 1976; Morbey et al, 2012).
See seletab protandriat kui isaste kohastumust saabuda véimalikult varakult, et omandada
vaartuslik pesitsusterritoorium. Kuna esmaselt on valiku aluseks isaste joudmine
talvitusalalt pesitsusalale enne teisi isaseid ja selle tagajdrjel alles ilmneb emaste

edestamine, siis on tegu kaudse valiku tulemusel kujunenud protandria mehhanismiga.

Keskkonnatundlikkuse hiipoteesi (susceptibility hypothesis) jargi on isased emastest
varasemad tdnu oma suuremale kasvule voi sellega seonduvatele omadustele (nt
kiilmataluvus voi nédljaperioodide iileelamise voimekus), mistottu tulevad nad paremini
toime sigimisaladel valitsevate ebasoodsate oludega paaritumishooaja alguses (Morbey et
al, 2012). Protandria kujuneb seega kaudselt 1dbi soospetsiifiliste ellujddmustdendosuste
erisuste. Naiteks suitsupddsukese (Hirundo rustica) puhul jddvad varakult ja seetdttu
ebasoodsatesse keskkonnaoludesse (piiratud hulk toitu) saabunud isastest tdendolisemalt
ellu suuremad, tagades omale paremad voimalused paarumiseks (eriti vadrtusliku emasega)
ja korgema reproduktiivse edukuse (Moller; 1994). Francis ja Cooke (1986) kirjeldasid
varvuliste alamsugukonna Parulinae esindajate puhul isaste reeglipdrast saabumist enne
emaseid, kes olid thtlasi keskmiselt vidiksemad. Saadud tulemusi seletasid nad
valikusurvega isastele saabuda niivord vara, kui toiduallikad véi klimaatilised olud seda
voimaldavad, sellal kui vidiksemad emased saabuvad vahetult pesitsuse alustamiseks

sobivaimaks ajaks.

Viimaseks kaudse valiku alla klassifitseeruvaks hiipoteesiks on piirangu hiipotees
(constraint hypothesis). Naiteks lindudel esineb olukordi, mille korral isased ei lenda
sedavord kaugele 1ounasse talvituma kui emased. Kui niitid kumbki sugupool alustab samal
ajal ja lihes tempos sigimisaladele naasmist, siis on ilmne, et isased jouavad kohale enne
emaseid (Morbey & Ydenberg, 2001). Piiranguks on siinkohal rinde alustamise aeg ja
kiirus. Putukatel, nditeks liblikatel, vdljendub piiranguhiipotees olukorras, mille puhul
isased on emastega voOrreldes vidiksemad, ent molemad sugupooled kasvavad sarnase

kiirusega (Wiklund ja Solbreck, 1982; vt pikemalt 4.2).



3.3 Otsese valikusurve Libi tekkiv protandria

Otsese valiku hiipoteeside puhul on eelduseks, et sugude erinev ajaline ilmumine
mdjub otseselt emaste ja/voi isaste kohasusele ja on seeldbi ka otseseks valikuobjektiks.
Positiivne efekt sigimisedukusele voOib eksisteerida vaid thele voi siis mdlemale
sugupoolele korraga (Morbey ja Ydenberg, 2001). Teooriad, mille puhul rakendub otsene
valikusurve, jagunevad paarumisvoimaluse, ootamise hinna, partneri valiku ja inbriidingu

véltimise hiipoteesideks.

Paarumisvoimaluse hiipoteesi (mate opportunity hypothesis) kohaselt peaks
poliigiiiinsetel isastel suurendama protandria voimalust emastega paaruda (Wiklund ja
Fagerstrom, 1977; Morbey ja Ydenberg, 2001). Selle hiipoteesi rakendamise eelduseks on
diskreetse sigimisperioodi olemasolu (Singer, 1982) ja protandria méaér soltub sealjuures
teguritest (nditeks isaste ellujadmistdendosus), mis mojutavad paarumisvoimalusi (Morbey
ja Ydenberg, 2001). Paarumisvoimaluse hiipoteesi ilmestavad hasti perekonna idalohi
(Oncorhynchus spp) liigid: neil on véga kindel hooajaline sigimisperiood, selle perekonna
isased saabuvad kudemisalale enamasti enne emaseid, paarituvad neist mitmetega ja

puisivad kauem kudemisvoimelised (Morbey, 2001).

Imetajate seast saab nditeks tuua Pohja-Ameerikas elava nérilise Spermophilus
richardsonii. Tegu on liigiga, kes elab urgudes ja magab talveund. Michener (1983)
dokumenteeris viie aasta viltel selle liigi isendite kditumist talveune 13ppemisest alates.
Igal aastal, nddal kuni kaks enne emaseid, 10petasid isased oma talveune ja jdid ootama
emaseid. Viimane isane, keda tdheldati, drkas unest enne, kui kdik emased seda teinud olid.
Isased, kes ajastaks end emastest hilisemaks, vihendaks oma kohasust paarumisvdimaluse
puudumise tottu, sest iile nelja paeva aktiivsed olnud emased on juba enamasti viljastatud.
Emaste edestamine mitmete niddalate vorra (liiga varajane une 16petamine) oleks isastele
samuti negatiivse efektiga, sest seeldbi voib reproduktiivne voimekus langeda voi 16ppeda

sootuks enne sigimisperioodi 1oppu (Michener; 1983).

Ootamise hinna hiipoteesi (waiting cost hypothesis) kohaselt tuleb emastel isaste
jarele oodata, et nad saavutaks sigimisvalmiduse (Fagerstrom ja Wiklund, 1982;
Lederhouse et al, 1982). Emastel v3ib sel juhul olla energeetiliselt soodsam v&i ohutum
isaste saabumist oodata, piisides senistes keskkonnaoludes. Seeldbi jdéb neile alles rohkem

ressursse, mida nad saavad kasutada jarglaste arvu suurendamiseks voi nende eest paremini

9



hoolitsemiseks, tdstes nii oma individuaalset kohasust. Néiteks kivisisaliku (Lacerta agilis)
puhul niitasid Olsson ja Madsen (1996), et emased eelistavad paaritumisel varasemaid
isaseid. See jdreldus sellest, et emaste muutumine vastuvotlikuks hiliste isaste
paaritumiskatsetele vottis poole rohkem aega, kui seda kulus varasemate isastega
paaritumiseni joudmiseks. Kui vorreldi viljastamise edukust, siis see osutus korgemaks just
nende pesakondade puhul, mille vanemaks oli varasem isane. Arvatavasti polnud
hilisematel isastel moodustunud piisavalt sperme ja/vdi need polnud 16plikku
kiipsusastmesse joudnud. Nende kahe asjaolu pohjal sai jareldada, et emastel on kasulik

jadda ootama, kuni isased saavutavad maksimaalse viljastamispotentsiaali.

Omalaadseks protandria tekke seletuseks on paarilise valiku hiipotees (mate choice
hypothesis) (Wang et al, 1990; Wedell, 1992). Selle puhul iiritavad emased sigimiseks
leida isaseid, kes on suutnud kodige kauem keskkonnas vastu pidada. Konealune hiipotees
on reaalne juhtudel, mille puhul emased on suutelised hindama potentsiaalse partneri
eluiga. Tdiendavalt peavad parema kvaliteediga isased suutma keskkonnas ellu jadda
suurema tdendosusega kui kehva kvaliteediga isased (Morbey ja Ydenberg, 2001). Kokko
et al (1999) poolt kogutud tulemused néitasid, et isased tedred (Tetrao tetrix), kes hoivasid
positsiooni  tedremédnguplatsil varasemalt, olid ildjoontes edukamad ja pikemas
perspektiivis ka elujoulisemad. Kuna emased eelistavad isaseid, kes hoivavad
tedremanguplatsi keskseid osi ehk edukamaid isendeid, oli voimalik tuletada seos paarilise

valiku ja protandria vahel.

Modlemale sugupoolele kasulikku pohjust kirjeldab inbriidingu véltimise hiipotees
(outbreeding hypothesis). Selle puhul eeldatakse, et samasse pesakonda kuuluvad isased
jouavad varasemalt sugukiipseks saades keskkonnas hajuda ja seetdottu vidhendada
voimalust, et nad paarituvad omale geneetiliselt 1dhedaste emastega (Wedell, 1992; Mazzi
et al, 2011). See hiipotees aga ei seleta, miks peaks protandria olema eelistatum, kui
vorrelda seda samaviirse protogiiiiniaga (Wiklund ja Fagerstrom, 1977). Uhtlasi ei sobi
hiipotees hésti pikemacalistele loomadele (nt selgroogsetele), kuna isaste varasem
lahkumine pigem ei mdjuta hiljem Kkohatavate partnerite sugulusastet (Morbey ja
Ydenberg, 2001). Hiipotees voib osadel loomaliikidel olla asjakohane, kui vaadelda seda

tiheskoos teiste mojuritega, mis annaksid seletuse protogiilinia vélistamiseks.

Taimede puhul on inbriidingu véltimise hiipotees leidnud rohkem teaduslikku toetust

(Fagerstrom ja Wiklund, 1982; Willmer, 2011). Taimedel raédgitakse protandriast
10



olukorras, kus isetolmlemise vihendamiseks vabastatakse tolmuterad enne, kui sama taime
oite emakasuudmed oleks joudnud staadiumini, kus neid omastada voiksid (Willmer,
2011). Taimedele on protandria seega tarvilik iseviljastumise drahoidmiseks voi siis
iseviljastumise tdendosuse vidhendamiseks. Koige tohusamalt toimib tolmuterade
vabastamine (protandria) enne, kui sama taime Gied neid omastada saavad iiksikute Oite
puhul. Korvdisikute puhul protandriast iiksi ei piisa ja iseviljastumise viltimiseks on

tarvilikud tdiendavad meetmed (Willemstein, 1987).
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4. Protandria putukatel

4.1 Protandria uurimine ja seda peamiselt mojutavad faktorid putukatel

Putukate puhul on protandria pdhjuseid ja seda mojutavaid tegureid uuritud nii
looduses kui laborikatsetes voi hankides tulemusi nii kontrollitud tingimustest kui ka
looduslikest oludest iiheaegselt (nt. Wiklund et al, 1991). Katsed protandria
analiitisimiseks looduses on raskesti teostatavad, kuna putukate areng soltub oluliselt
paljudest biootilistest ja abiootilistest faktoritest: temperatuur, valguspdeva pikkus,
vastsestaadiumi jooksul kétte saadava toidu hulk ja selle kvaliteet, asustustihedus ning
kiskluse surve on iihed peamistest keskkonnamojuritest (Fagerstrom ja Wiklund, 1982;
Nylin ja Gotthard, 1998).

Protandria olemuse vdimalikult usaldusvaarseks hindamiseks oleks iga liigi puhul
tarvis vdga pikka ajavahemikku (nditeks paarkiimmend aastat voi iile kolmekiimne
generatsiooni (Néve ja Singer, 2008; Zwaan et al, 2008) ja tohusaid meetmeid, mis
arvestaks koiki rakenduvaid mdjureid voi vdhemalt olulisemaid. Andmete kogumise
hdlbustamiseks kasutatakse enamasti kontrollitud laboritingimusi. Korralikult 1&bi tootatud
katsedisaini juures on need tulemuslikud (Wiklund et al, 1996; Zijlstra et al, 2002; Zwaan
et al, 2008; Moynihan ja Shuker, 2011), aga paratamatult terviklikku ettekujutust
mehhanismidest looduses ei anna. Saadud laboratoorsed tulemused aitavad siiski
tuvastada, millised faktorid on protandria avaldumisel kriitilise tdhtsusega ja mis voib olla
soosinud selle evolutsiooni. Kogutud andmed lihtsustavad ka vélitodde kulgu, kui neid ette

votta.

Protandriat uurivate t66de puhul ei ole enamasti probleemiks protandria tuvastamine,
pigem on keeruliseks selle evolutsiooniliste pdhjuste viljaselgitamine. Selleks, et saaks
anda protandria esinemisele seletuse, on eelkdige vaja jouda selgusele, kas tegu on otsese
valikusurve 1dbi kujunenud néhtuse voi siis kaudse valiku tagajérjel kujunenud ilminguga.
Putukate puhul on probleemiks tuvastada, kas sooline dimorfism kehasuuruses on seotud
protandria tekkega voOi siis on isaste varasem valmikuikka joudmine sellest sdltumatu ja
kujunenud muud laadi kaudsete voi otseste mojude tulemusel. Wiklund ja Solbreck (1982)
ning Nylin et al (1993) on toddes liblikatega vilja pakkunud rea ideid, mida rakendades

oleks vdimalik eristada otsest valikut protandriale kaudsest valikust.
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Esiteks on kaudset ja otsest valikut protandriale voimalik eristada uurides protandria
madra diapausi ja seda mitte ldbivatel pdlvkondadel. Kaudse valiku puhul ei tohiks
diapausi ldbivatel ja ilma selleta arenevatel polvkondadel nukustaadiumis veedetud aja
pikkuses olulisi soolisi erinevusi olla. Diapaus iihtlustab tekkinud arenguaja erinevused iile
muna- ja vastsestaadiumi ja seetottu soltub protandria esinemine vaid ajast, mis isendeil
kulub diapausi jargselt nukust valmikuks arenemiseks. Siit jareldub, et juhul kui protandria
on kaudselt kujunenud, avaldub see tugevamini diapausita pdlvkondades kui diapausi
labivates. Otsesest valikust ldhtuvate teooriate puhul on protandria méédr erinevatel
ajaperioodidel arenevatel pdlvkondadel aga sarnane. See on vodimalik, kui soolised
erinevused nukustaadiumi ldbimise ajas on diapausis viibinud isenditel suuremad kui
mittetalvituvatel. Diapausi jargne nukustaadiumi ldbimise erinevus sugudevaheliselt on
seejuures ligikaudu vordvadrne mittetalvituvate isendite summaarse Soolise arenguaja

erisusega iile muna-vastne-nukk perioodide (Wiklund ja Solbreck, 1982).

Teise idee jérgi on kaudse ja otsese valiku eristamisel kiisimuseks, kas kasvuperioodi
keskkonnaoludel on moju protandria médra kujunemisel. Arengut kasvuperioodil vdib
mojutada niiteks toidu hulk ning selle kvaliteet, temperatuur ja populatsiooni tihedus
(Zonneveld, 1996; Hayashi, 1999). Adaptiivse protandria puhul peaks selle méér olema
konstantne soltumata arengu kestel kogetud keskkonnamdjudest (Nylin et al, 1993).
Kaudselt kujuneva protandria puhul aga soltub selle maar kasvuperioodil kogetud
keskkonnaoludest, sest niiteks kasvu- ja arengukiirus soltub putukatel ja teistel
koigusoojastel organismidel kogetud temperatuuridest (Nylin ja Gotthard, 1998). Nylin et
al (1993) pohjal on selleks, et eristada kaudselt kujunevat protandriat otsesest, vaja
kombineerida eksperimentaalseid ja vordlevaid uuringuid nii isendite kui populatsioonide
tasemel, mis kogevad erinevaid keskkonnatingimusi. Nende uurimisobjektiks oli kiill iiks
liblikaliik, aga katsedisaini pdhimdote on rakendatav ka teiste putukarithmade uurimisel.
Kdnealuse uurimuse kéigus kasutati erinevaid temperatuure ja valgusperioodi pikkust ning
jalgiti, kuidas see mojutab katseobjektidel rooviku- ja nukustaadiumis veetud aega ja

muutusi kehamassis nende arenguetappide viltel.

Kaudsel voi otsesel protandrial on vdimalik teha vahet ka juhul, kui votta vaatluse
alla selle olemasolu tiksikul liigil, millel on jélgitavad nii kattuvate kui diskreetsete
polvkondadega populatsioonid (Nylin, et al, 1993). Kui ilmneb, et protandria esineb vaid

sellistes populatsioonides, kus pdlvkonnad ei kattu, siis on uurimise all oleva liigi
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protandria ilmselt otsese valiku tagajarg. Seevastu liigil, mille kattuvate ja mittekattuvate
populatsioonide puhul on protandria alati tuvastatav, voib seda seletada pigem kaudse
valiku tagajérjel kujunenud ndhtusena. Mittekattuvad pdlvkonnad on levinud eelkoige
korgematel laiuskraadidel, sest sealne vahepealne ebasoodne kliima iihtlustab arenguajad.
Kui polvkonnad on kattuvad ehk siis uue pdlvkonna esindajad vdivad veel kohata
eelnevast generatsioonist parit isendeid, pole isastel pohjust varem kooruda, sest voimalus
emase kohtamiseks on kogu aeg olemas (Singer, 1982; Nylin et al, 1993). Selle poolt on ka
Wiklund et al (1996) seisukoht, millega nad viidavad, et aeg, mis kulub isastel
arenemiseks, ei tohiks olla lithem emaste omast oludes, kus varasemast ilmumisest tulenev
eelis on kadunud. See tdhendab, et isased peaksid arenema kiiremini vaid perioodiliselt
vahelduvates keskkonnaoludes, mis muudab pdlvkonnad mittekattuvateks. Niiteks Nylin
et al (1993) leidsid katsetes viielt erinevalt laiuskraadilt périneva orasheinasilmiku
(Pararge aegeria L.) populatsioonidega protandria ainult pShjapoolsematel asurkondadel.
Samades tingimustes kasvatatud lounapoolsematel populatsioonidel véljusid eri soost
esindajad nukust ilma méarkimisvéérse ajalise erinevuseta, tapselt nagu looduslikes oludes.
Bradshaw et al (1997) aga niitasid, et Wyeomyia smithii I6unapoolsete ja omavahel
kattuvate populatsioonide puhul on protandria vastu eeldusi samavidirne diskreetsete
pohjapoolsete populatsioonidega. Sellist olukorda seletati valikusurvete lahususega —
pohjapoolsematel aladel on ilmselt peamine otsene valikusurve ja ldunapoolsemates

domineerib kaudse valiku mgju.
4.2 Kaudse valiku libi tekkiv protandria putukatel

Putukate puhul on kaudse valiku mehhanismidest protandria seletamisel kdige
sagedamini leidnud empiirilist kinnitust piirangu hiipotees, kuna organismi elukéiku,
sealhulgas sigimist, mdjutab oluliselt kehasuurus. Piirangu hiipoteesi kohaselt on valik
emaste kehasuurusele iihes soost soltumatu kasvukiirusega viinud isaste varasema
sugukiipsuse saavutamiseni. Nylin ja Gotthard’i (1998) jirgi on liilijalgsete seas emased
enamasti suuremad kui isasloomad ja see aspekt soodustab protandria kujunemist juhul,
kui molema sugupoole arengukiirus on vordne. Kogukamad emasindiviidid on ka
markimisvaarselt viljakamad kui nende vdiksema kehamassiga sookaaslased. See mojub
protandriat soodustavalt, sest loodusliku valiku tottu on eelistatud eelkdige need isendid,
kes suudavad eluea jooksul rohkem jarglasi anda. Selle tagajérjel muutuvad suurema

kehamassiga (kuni teatud optimumini) emasloomad sagedastemaks (Nylin ja Gotthard,
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1998). Kdnealuse hiipoteesi puhul ei ole seega valikuobjektiks isaste varasem sugukiipsus,
vaid tegu on loodusliku valikuga emaste kehasuurusele. Protandria kujunemisel voib seega

olla oluline osa looduslikul valikul.

Teder (2014) niitas tdiendavalt, et putukariihmades, kus esineb sugudevaheline
dimorfism kehasuuruses, peab selle tekkeks ja siilimiseks loodusliku valiku poolt
eksisteerima samasuunaline suguline dimorfism vastseperioodi pikkuses: analiiiisis
kasutatud 169 putukaliigist kulus suuremal sugupoolel kauem arenemiseks 79% juhtudest.
Nende tulemuste taustal ei leidnud Teder (2014) pdhjust arvata, et protandria (kui see on
adaptiivne) mddr peaks sdltuma soolisest dimorfismist kehasuuruses ja seetdttu pidas ta

protandriat pigem kaudse valiku tagajarjeks.

Tdendeid kaudse valiku 14dbi kujunevale protandriale on leitud ka termiidiliigil
Reticulitermes speratus (Matsuura, 2006). Nendegi putukate puhul on valikusurve
suurekasvuliste emaste suunas. Isased jouavad vordsete kasvukiiruste juures varemalt
lennuvdimelisteks areneda kui emased samas koloonias. Aga kuna pulmalennule minnakse
tiheaegselt, pole isastel mingit kasu varasemast sugukiipsuse saavutamisest. Uuringus
ndidati, et enne lendu ei olnud paarumist toimunud. Selleks vdeti pesast lahkuma hakkavad
emased ja uuriti nende spermateecke, mis osutusid tithjadeks, Kkinnitades suguiihte
puudumist. Seega isased ei saavuta mingit eelist olles neist varasemad ja on ainult oma

viiksema kasvu tottu sugukiipsed enne emaseid.

Ulejéddinud kaudset valikut iseloomustavad hiipoteesid on putukatel vihemolulised.
Keskkonnatundlikkuse hiipotees kehtimise kohta ei ole putukatel tdendeid leitud (vt ka
Morbey ja Ydenberg, 2001). Kohahdive hiipoteesi rakendatavust, mille jargi isased
konkureerivad teiste isastega vadrtusliku territooriumi péarast on niidatud kindlat ala
kaitsvate liikide puhul (Wang et al, 1990). Uurides territoriaalse eluviisiga rohutirtse
Ligurotettix coquilletti, eesmérgiga leida pohjus, miks isased kolm kuni viis nddalat enne
emaseid kooruvad, hinnati mitmeid hiipoteese. Esialgu oletati soolise dimorfismi tottu, et
protandria on seletatav piirangu hiipoteesi alusel. Ometigi ei kinnitanud saadud tulemused
protandria sOltumist vaid kehasuuruste erinevustest. Pigem oli tegu isaste strateegiaga

hdivata alad, kus terve valmikuea viltel oleks voimalik kohata hulgaliselt emaseid.
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4.3 Otsese valikusurve libi kujunev protandria putukatel

Darwin (1874) oli teadaolevalt esimene, kes tdheldas, et enamiku putukaklasside
puhul véljuvad isased nukustaadiumist peaaegu alati enne vastassugu. Ta oletas, et need
isased, kes kevadel on esimestena valmis paaruma voi on kdige aktiivsemad, jitavad
endast maha suurema hulga jérglasi ning nad peaks pédrima sarnased instinktid. Niiiidisajal
on see idee kooskolas otsese valikusurve 1dbi kujuneva protandria olemusega ehk teisisonu
adaptiivse protandria seletustega.

Wiklund ja Fagerstrom (1977) todtasid vdlja matemaatilise mudeli, mis kasutades
seitset teoreetilist omadust liblikatel (rakendatavad ka teistele putukatele) aitaks hinnata
isastele adaptiivse protandria esinemist.

1) Isas- ja emasloomade populatsioonid viljuvad nukustaadiumist kindlatel
aegadel, mis on geneetilise kontrolli all
2) Koik emased saavad viljastatud
3) Emased paarituvad vaid korra
4) Emased paarituvad pdeval, mil nad kooruvad nukust
5) Isastele on omane konstantne suremuse méar, mis ei sdltu indiviidi vanusest
6) Isased on suutelised mitmekordselt paarituma
7) Selleks, et paaritumine aset leiaks, pole vaja midagi muud, kui et isane
kohtaks emast ehk siis isastel pole vaja sooritada iihtki tegevust, mis oleks
tarvilik enne sigimist
Nende omaduste pohjal loodud teoreetiline mudel ennustab, et valikusurve rakendub isaste
véljumiskovera keskmisele vdértusele pohjustades optimaalse protandria, mille alusel {ihtib
isaste kohasuskdvera maksimum koorumiskovera omaga. Selle mudeli puuduseks on
eeldus, et koik emased on vordse viljakusega. Arvestades, et kdik emased on iihesuguse
sigimispotentsiaaliga, voib selle mudeli pdhjal protandriat oluliselt alahinnata (Kleckner et
al, 1995). Seda seepirast, et looduslikes oludes ei saavuta kdik emased ithesugust suurust,
mistottu isastel oleks konkureerides paarumisvéimaluse pérast ja oma kohasuse
suurendamiseks otstarbekas saavutada sugukiipsus veelgi varem. Tiiendavalt peab
adaptiivne protandria olema stabiliseeriva valiku surve all, kuna varakult ilmuvad isased
riskivad ebasoodsast keskkonnast voi kisklusest tingitud vdimalusega hukkuda enne
paaritumisvoimalust ja liiga hilja saabuvad isased kohtavad kas liiga vdhe voi juba
paaritunud emaseid, kannatades vdhenenud paaritumisvoimaluse tottu (Holzapfel ja
Bradshaw, 2002).
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4.3.1 Paarumisvoimaluse hiipotees

Selle hiipoteesi jirgi on protandria putukatel eriti soositud juhul, kui pdlvkonnad ei
kattu (Singer, 1982). Kattuvate pdlvkondade korral oleks hiljem kooruvad isased uue
polvkonna emaste jaoks varasemalt ilmunud partneriteks. Selle tottu ei oleks protandria
véljakujunemine soositud: esimese pdlvkonna hilised isased vdivad sel juhul olla sama

edukad kui nende varasemad sookaaslased.

Paarumisvdimaluse hiipoteesi jargi mojutab protandriat putukatel oluliselt ka
emasisendite hulk ja viljakus. Isasel on kasulikum paarituda monogaamse emasega
(Wiklund ja Fagerstrom, 1977) voi vahemalt esmakordselt paaruva emasega, sest emaste
poolt munetavate munade arv viheneb parast iga edukat viljastamist (Wedell, 1992,
Kleckner et al, 1995; Moreira ja Peckarsky, 1994; Taylor et al, 1998). Pievaliblikatel
tekitavad emaste monogaamia enamasti isased, kes mehaaniliselt sulgevad emaste
suguteed parast paarumist, aga esineb ka liike, mille emased on monogaamsed selletagi
(Wiklund ja Fagerstrom, 1977). Isasel vdib seejuures olla tarvilik emast teatud aja jooksul
teiste isaste eest ,,valvata® (Bennett et al, 2012). Pohjuseks on hoida &ra teistkordne
viljastamine, sest suguteede sulgemiseks kasutatav spermatofoor on veel kuivamata ja
seetottu eemaldatav. Liikidel, kus on levinud poliiandria, on isasel otstarbekas olla kdige
esimene, sest spermakonkurentsis oleks tal teiste isaste ees eelis. Seda seepérast, et ta on
esimeste munade ainuviljastaja ning lisaks on tal voimalus osaleda uute munade

viljastamises, kui emasisendi spermateegis hoiustatud spermid omavahel segunevad.

Lihtsaks nditeks ilmestamaks, kui oluline vOib olla saavutada sugukiipsus enne
emaseid, sobib kaevurherilaste hulka kuuluv liik Sphecius grandis. Tegu on koloniaalse
Kiletiivalisega ning liigi esindajatel on ithekordne sigimisperiood. Kuna emased paarituvad
esimesel voimalusel, oleks isastel kdige kasulikum saada sugukiipseks enne esimeste
emaste ilmumist ja piisida elus iilejdénud aja, kuni uusi partnereid voib leida. See pole aga
realiseeritav, sest vorreldes perioodiga, mil emaste arvukus jargemdoda suureneb, on isaste
eluiga oluliselt liithem. Isase jargnevaks parimaks tegevuskavaks on kooruda valmikuks
vahetult enne aega, mil emaseid voib kdige rohkem kohata (Hastings, 1989) ehk siis

saavutada sugukiipsus enne potentsiaalseid partnereid.

Paarumisvoimaluse hiipoteesi ilmestab viga histi ka Wedelli (1992) uuringud

heinaritsika (Decticus verrucivorus) elukdigust 1dbi terve elutsiikli. Konealusel liigil
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avaldub selgelt protandria: emaste koorumise kdrgaeg algab umbkaudu Viis pieva isaste
omast hiljem ja koorumisperioodi 10pu poole viljuvad munadest peamiselt emased.
Emased munevad péarast kopulatsiooni, kusjuures vorreldes esimest munetavat pesakonda
jargmisega, on munade hulk ligi 40 protsenti suurem ja samuti munemise Kiirus
(mune/pdeva kohta). Seetottu on vastassugupoolele kasulik olla esimene, kes sigimisvoime
saavutanud emasega paaritub. Seda toetab lisaks see, et varemalt paaritunud emasega
kopuleerudes paigutuvad seemnerakud spermateeki ja voimalus, et emane kasutab sealt
just konealuse isase sperme, on proportsionaalne sellele, kui suure osa uued spermid
kogumahust moodustavad (Wedell, 1992). Teisisonu on need isased, kes teistest isastest
hiljem sugukiipsuse saavutavad, tugevnenud spermakonkurentsi tdttu madalama

sigimisedukusega

Selleks, et isane suudaks suurendada oma spermide kasutust viljastamisel, peab ta
suutma hinnata, kas emane on varemalt paaritunud. Heinaritsika puhul on isased selleks
suutelised, sest isased kopuleeruvad varemalt paaritunud emastega pikemalt Kkui
esmakordselt viljastatavate emastega (Wedell, 1992). Wedelli (1992) tulemused niitasid
taiendavalt, et olles kohanud varemalt viljastamata emast, oli spermatofoori suurus
vaatamata isase enda sigimisstaatusele ikkagi suurem. Esimest korda paarituvad isased
andsid emasele alati keskmisest suurema spermatofoori, kuid selle 10plik suurus sdltus
ikkagi emase paaritumisstaatusest. Kdige selle pohjal voib viita, et isastel eksisteerib
mehhanism, mille alusel suudavad nad varieerida oma sigimisk&itumist vastavalt kohatud

emase ,,vaartusele®.

Paarumisvoimaluse hiipoteesi kohaselt pole oluline ainult mitmete emastega
paarumisvOoimalus, vaid ka emaste kohtamise vOimalus iileiildiselt. Seda seepdrast, et
paarumisvoimaluse hiipoteesi kohaselt toimivad isased vGtavad omale riski korgenenud
suremuse ndol, ilma et jouaks seejuures iihtegi emast kohata. See tdhendab, et on olemas
viike optimaalne ajaaken, mille viltel voivad nad emaseid leida. Kui ajastada koorumine
emaste omast oluliselt varasemaks, on oht ikkagi partnerita jadda, sest selleks ajaks, Kui
esimesed emased saavutavad sugukiipsuse, on liiga varajane isane juba hukkunud. Samas
juhul, kui varakult ilmumine ei muuda oluliselt suremuse méaira, on koigil isastel kasulik
kooruda (vaegmoondega liigid) voi 1opetada nukkumine esimesel paeval, mil emased seda
tegema hakkavad (Morbey ja Ydenberg, 2001).
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Kui sigimispartneri leidmise aeg on ikkagi piiratud, on isastel koige eelistatum leida
tiles emaste koorumiskohad ja seal {imbruses neid oodata. Niiteks havimisohus
mosaiikliblika Euphydryas editha taylori isased kaitsevad umbes 5 m? suurust ala, millel ei
ole isendi ja tema jarglaskonna jaoks vairtuslikke ressursse (Bennet et al, 2012). Nendel
aladel vois aga tiaheldada noori emaseid, kes alles hiljuti nukust véljusid ja kellega isane ka
paaritus. Selle alusel arvasid Bennet et al (2012), et sellel liigil on protandria kujunenud
kui meede, mille abil kuni kaks niddalat varasemad isased omale sigimispartnerit tagada

uritavad.

Sarnane on olukord liigi Nomia melander isaste jaoks. Tegu on erakmesilasega, kes
ehitab pesa vaid jarglaskonna tileskasvamiseks. Mayer ja Miliczky (1998) kogusid kaheksa
aasta viltel andmeid mesilaseliigi isaste sigimiskditumise, sealjuures selgelt esineva
protandria pdhjuste, kohta. Isastel oli korgendatud huvi alade vastu, millelt toimusid
emaste véljalennud sagedasti, ja nad viltisid piirkondi, kus urgudest viljumine polnud veel
alanud voi oli alles viga harv. Korgendatud huvi viljendus mone aakri suurusele alale
jaotunud pesapaikade timbruse patrullimises mitmete tundide véltel. Isaseid oli suhtarvuna
ligi poole rohkem kui monogaamseid emaseid, mis pShjustab paarumisvdimalusele tugeva
konkurentsi. Isastel oli soodne olla esimene, kes uue emase leiab; tihelgi kopulatsiooni
segama tulnud isasel ei Onnestunud esimest edukat minema torjuda. Pohjuseks on
arvatavasti isaste spetsiaalselt partnerist kinnihoidmiseks moodustunud struktuur
tagajasemete neljandal liilil. Nende andmete pdhjal sai jareldada, et protandria on
kujunenud sigimisedukuse tdstmiseks voOimalikult paljude monogaamsete emastega

paaritudes.

Piiratud ligipdds emastele voOib tuleneda ka liigisisestest morfoloogilistest
erinevustest. Naiteks Moynihan ja Shuker (2011) tdid oma Kkatsetes Kkarjaviisilise
parasitoidiga Nasonia vitripennis vélja protandria olulisuse sigimissiisteemis, kus emased
hajuvad peatselt peale koorumist. Isased ei saa neile jargneda, kuna erinevalt emastest ei
sobi nende tiibade ehitus pikkadeks lendudeks. Seeparast soosib valik isaste sugukiipsemist
enne emaseid, mis voimaldab neil oodata emaseid koorumispaiga vahetus ldheduses.
Arengukiirust munast valmikuni mojutab nii pesakonna kui peremeesorganismi suurus.
Mida pikem oli aeg toitumiseks (vdiksem pesakond suuremas peremehes), seda suuremaks
kasvasid indiviidid ning nende puhul oli alati vdimalik jilgida kiiremat

elutegevusprotsesside (vastne-nukk, nukk-tdiskasvanu staadium ja tdiskasvanu véiljumine
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peremehest) avaldumist. Suurematel isastel on suurem varu sugurakke, sest neid ei toodeta
valmikueas juurde ja see annaks emaste enamusega sugude suhte juures sellisele isasele
suure eelise. Katsest ilmnes, et isaste kehasuurus siiski ei mdjuta kohasust, oluline on
hoopis véljumisaeg enne konkurente. Seepérast 10petavad véikest kasvu isased toitumise ja
alustavad nukkumist samal ajal kui pesakonna suuremad seda teevad. Tuues ohvriks
suuruse, Uritavad nad voita arengukestuses, kuna jatkates kasvamist saaks nad veel hiljem

sugukiipseks ja voimalused sigimispartneri leidmiseks osutuks veelgi viiksemaks.

4.3.2 Ootamise hinna hiipotees

Fagerstrom ja Wiklund (1982) toid vilja, et protandria voib kujuneda valikust
emastele, et nad saaksid vdhendada aega, mis tuleks isast oodates ebasoodsates keskkonna
tingimustes viibida. Hiipoteesi kohaselt on emasel turvalises kookonis vdi mdnel muul
moel puhkestaadiumis vdiksem risk juhuslike olude tottu hukka saada. Protandria toimib
seega labi valiku emastele, kes jddvad pikemalt ohutumatesse oludesse, kuni isased
saavutavad sigimisvalmiduse. Isase jargi peab ootama, kui tal on enne sugukiipsuse
saavutamist vaja aega, et saavutada fiisioloogiline voi kditumuslik valmidus vdi siis peab
isane emast otsima (Lederhouse et al, 1982; Taylor et al, 1998; Morbey ja Ydenberg,
2001). Nii voib see olla niiteks parasiitsetel eluvormidel, kus isased vastutavad sobiva
peremeesorganismi leidmise eest ja saavad alles seejirel hakata vastassoost liigikaaslasi

ligi meelitama (Grewal et al, 1993).

Kevikuliste puhul kuulub sigimiskditumise juurde isase trummeldamine koval
pinnasel. Moreira ja Peckarsky (1994) oletasid, et isaste varasem ilmumine liigi Agnetina
capitata puhul voib tuleneda tarvidusest omandada tdiuslik trummeldamise riitm ja
sagedus. Selle saavutamiseks kulus isastel keskeltldbi kuus pédeva, mis oli sisuliselt
vastavuses ajaga, mille vorra isased emaseid edestasid. Taylor et al (1998) tegid katseid
samuti kevikuliste hulka kuuluva liigiga Megarcys signata. Laborikatses trummeldamise
tarvilikkus ei ilmnenud, kuna osal paevavanustel isastel onnestus paaruda ka ilma selleta.
Keerukates looduslikes oludes mingib selline kditumine ilmselt siiski olulist rolli emase

ligimeelitamisel (Taylor et al, 1998).

Veel iihe ootamise hinna hiipoteesi nditeks sobiks padsusaba Papilio polyxenes. Sellel
liblikaliigil on nii talvituva kui otse areneva generatsiooni puhul isased oluliselt vdiksemad

kui emased (Lederhouse et al, 1982). Talvituvad isendid olid mdlema sugupoole puhul
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samuti oluliselt vdiksemad kui ilma diapausita arenenud liigikaaslased. Molemat laadi
polvkondades oli ka selgelt tuvastatav protandria, talvituvate liblikate puhul monevorra
lithem. Protandria vdiks selle liigi puhul olla ainuiiksi piiranguhiipoteesi alla sobituv, kuna
tulemustes kajastus, et isased on kiirema arenguga nii rooviku- kui nukustaadiumis.
Teisalt, vottes arvesse Lederhouse et al (1982) poolt mainitud iiksikasju, mis puudutavad
isaste sigimisvalmidust peale nukkumist, siis saab liigi P. polyxenes edukalt paigutada
pracgusesse alapeatiikki. Seda seepirast, et isastel on suguti koorumisjargse pdeva voi
enama aja jooksul alles pehme ja territooriumite asustamiseks, mis on tarvilikud emaste

edukaks kohtamiseks, kulub ka tdiendav aeg.
4.3.3 Partneri valiku hiipotees

Partneri valiku hiipoteesi kohaselt eelistavad emased paarituda selliste isastega, kes
on vorreldes teistega kauem elus piisinud. Seega peaks isased putukad saavutama
sugukiipsuse enne emaseid, et neil oleks suurem vdimalus osutuda emaste poolt valituks.
Partneri valiku hiipotees on aga ndrgal positsioonil, kuna pole leitud, milliste meetmetega
peaks suutma emased tuvastada, kui kaua on potentsiaalne partner valmikuna looduses
viibinud. Uhtlasi voiks sellistel eeldustel kujunev kiitumismuster realiseeruda vaid viga
konstantsetes tingimustes (iihtlane ilmastik, kiilluslikult toitu ja madalal tasemel kisklus),
kus isastel on paremad voimalused ellujadmiseks. Vastasel juhul kaotaks evolutsioon peagi

valiku varastele isastele.

Wiklundi ja Fagerstromi (1977) arvates on partneri valiku hiipotees tdiesti
viélistatav  hiipotees liblikatel. Nende hinnangul peaks olukorras, kus hukkub
markimisvaarne osa varakult valmikuks koorunud isastest (karmid keskkonna tingimused),
mdjuma otsene valik, mis vihendab sugupoolte vahelist 16het sugukiipsuse saavutamises,
kaotades selle 16puks sootuks. See kehtib muidugi juhul, kui isased pole kohanenud laiema
okoloogilise amplituudiga, mis sel juhul soodustaks protandria teket, sest suremus oleks
varasusele vaatamata madalam. Suurim suremustdendosus on putukatel ja teistelgi

loomadel, kellel puudub 16imetishoole, siiski valmikueelsel/noorlooma perioodil.

Varasem sugukiipsuse Saavutamine iihes pikaealisusega ei tundu putukate puhul
olevat omadusteks, mida emased vOiks suuta isaste seas tuvastada. Naiteks uurides
protandriat liigil Ligurotettix coquilletti, ei leidnud Wang et al (1990) otsest kinnitust, et

emased oleks suutelised eristama varasemaid isaseid hilistematest voi et isased kooruksid
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sedavord iihisel ajavahemikul, et oleks vélistatud hilisemate ,,petjate olemasolu. Eeldused
olid selleks aga olemas, sest varasemad isased olid keskmiselt pikema elueaga ja elutsedes
ithel pddsal nooremate sookaaslastega, olid vanemad isased emaste eest konkureerides
edukamad. Varaste isaste pikaealisus ei seostunud ainult geneetiliselt péaranduvate
omadustega. Pigem onnestus varasematel isastel hdivata véartuslikumad toitumisalad ja

sedasi oma ellujdédmust tosta.
4.3.4 Inbriidingu vihendamise hiipotees

Lahisugulastega paaritumise valtimiseks eksisteerib mitmeid meetodeid, millest
peamised kaks on iihe sugupoole hajumine uutele aladele ja ldohnatajule orienteeritud
eristamine. On leitud, et protandria voiks samuti olla liheks voimalikuks meetmeks
inbriidingu surve viahendamisel. Inbriidingu véltimine oleks samavéirse efektiga, kui
emased saavutaks sugukiipsuse enne isaseid ehk siis protogiilinia tingimustes. Protandria
on aga oluliselt levinum ndhtus kui protogiilinia ehk siis ei ole digustatud selle seletamine

ainult inbriidingut vdhendava meetmena (Wiklund ja Fagerstrom, 1977).

Niiteks liigil Trissolcus basalis (Wollaston) nédib protandria inbriidingut pigem
soosivat (Loch ja Walter, 2002). Selle liigi isased edestavad emaseid iiks kuni kaks pédeva.
Koige esimene isane kehtestab selle aja jooksul veel koorumata munadel oma tilemvoimu
ja hoiab teisi isaseid eemal. Dominantne isane voib kiill vahetuda, aga tldiselt on tegu
sama ema pojaga. Koorunud emastest viljastas dominantne isane iile 80 protsendi (Loch ja

Walter, 2002) pohjustades nii tugeva inbriidingu.

Eelnev ei tdhenda, et inbriidingu vdhendamise hiipotees oleks tdiesti véljaspool
kaalutlusi, sest ei saa vilistada, et hiipotees ei voiks eksisteerida mone teise levinuma
hiipoteesiga tiheaegselt vai teatud isedrasustega liikide seas. Néiteks putukaliikidel, mille
sugu maddratletakse haplodiploidse mehhanismi alusel, voib protandria toimida Kkui
inbriidingut vdhendav mehhanism. Haplodiploidsed putukad on enamasti seltsist
Kiletiivalised, ja nende sugu maératlub vastavalt kromosoomistiku ploidsusele. Kui see on
haploidne, areneb isane, kui diploidne siis emane. Diploidsus peab olema aga
heterosiigootne, muidu on tulemiks ikkagi isane. Emased saavad vastavalt sellele, kas
viljastavad muna vO1 mitte médrata pesakonna soolise suhte ja selleldbi ka protandria

vOimalikkuse.
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Niiteks Mazzi et al (2011) jélgisid parasiitse juuluklase Cotesia glomerata arengut
erinevatel temperatuuridel. Tegemist on haplodiploidset sooméératlust omava
Kiletiivalisega, kelle vastsed elavad kapsalibliklaste ro6vikutes endoparasitoididena. Sellel
liigil esineb protandria. Uurimuse kdigus ilmnes, et korgemal temperatuuril kiireneb
emaste areng ja seeldbi vdheneb aeg, mille vorra isased enne emaseid kooruvad. Isaste
reaktsioon korgemale temperatuurile oli samuti positiivne, kuid emaste omast ndrgem.
Modlema temperatuuri juures alustasid isased koorumist enne emaseid. Kalduvus
protandriale, mis oli ilmne, sest iga pesakonna puhul ligi 80 protsenti isastest oli véljunud
enne esimest emast, sOnastati kui eeldatavat strateegiat, mis vdhendab inbriidingu
voimalust. Umbkaudu 30 protsenti isastest hajub keskkonda, enne kui sama pesakonna
emased kooruda jouavad. Tegu pole seega téieliku inbriidingu vastase mehhanismiga, kuid

selle survet vihendav mdju on ilmselt oluline geneetilise mitmekesisuse alalhoiuks.
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5. Arutelu

Arusaadavalt ei ole kdesoleva t66 pdhjal vdimalik votta kategoorilisi seisukohti
protandria evolutsiooniliste tekkemehhanismide ja piisimise kohta, kuid tildisemaid
jareldusi saab siiski teha. Siinkohal tuleb vilja tuua, et protandria hiipoteeside
naitlikustamisel ei kasutatud koiki vaadeldud t6id, kuid tilevaade enamikust putukatoodest,
milles protandria evolutsioonilist paritolu selgelt uuriti, on véimalik leida tabelist (Lisa 1).
Kokku oli sellised artikleid 18 ja nende pohjal osutus seitsmest pohilisest hiipoteesist
putukatel toetuslikuks viis (vilja jdid keskkonnatundlikkuse hiipotees ja partneri valiku

hiipotees), millest kdige enam viidati paarumisvdimaluse hiipoteesile.

Ule koigi artiklite jdi leidmata tdiesti universaalne seletus protandriale, mida saab
lugeda ootuspiraseks tulemuseks. Uht seletuste rithma ei saa otseselt teisele eelistada, sest
soltuvalt vaatluse all olevast organismiriihmast varieerub nende rakendatavus. Paljud t66d
liblikatega annavad aluse eeldada, et selles taksonis esinev protandria on kujunenud
eelkdige otsese valiku produktina, sest ei ole leitud tdendeid fikseerunud arengukiirustest
(nt Wiklund ja Solbreck, 1982; Nylin et al, 1993; Morbey ja Ydenberg, 2001). Teisalt
nditavad kvantitatiivsete uurimuste tulemused iile mitmete putukaklasside, et emastele
rakenduv valik olla voimalikult suur, pdhjustab kaudselt isaste kiirema arengu valmikuks,
sest suurema kasvu saavutamiseks veedavad emased pikema aja vastsestaadiumis (Teder,
2014). Seniks kuni ei ole leitud kinnitust soost sdltuvate arengukiiruste kohta, voib sugulist
dimorfismi kehasuuruses pidada seega iiheks peamiseks pohjuseks, mis loob isastel

putukatel eeldused varasema sugukiipsuse saavutamiseks (Teder, 2014).

Hiipoteesidest oleks seega kodige edukamalt rakendatavaks juhuslikku protandriat
kirjeldav piiranguhiipotees. Teised kaudselt kujunevat protandriat kirjeldavad hiipoteesid ei
sobigi siinjuures eriti hidsti protandria seletamiseks putukatel. N-06 teisel kohal
rakendatavuse poolest putukatel on seega otsese valikuna kujunevat protandriat kirjeldav
paarumisvoimaluse hiipotees. Niiteid ootamise hinna ja inbriidingu védhendamise
hiipoteesidele leidub putukatel vihemal mééral. Olukord voib tuleneda siiski ka sellest, et
puuduliku teabe pdrast on neist modda vaadatud, kuigi voivad eksisteerida samaaegselt
paarumisvOimaluse hiipoteesiga. Partneri valiku hiipoteesi kasutus putukatel on aga

sisuliselt valistatud, sest ei ole leitud, et emased suudaks varaseid isaseid tuvastada.
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Kiisimusele, kas tegu on ainult isaste voi emaste kohasust tdstva valikuproduktiga,
voib ldheneda mitmeti, aga pigem pooldaks, et putukatel on protandria kujul tegu nii isaste
kui emaste kohasust suurendava strateegiaga. Seda seeparast, et vaatamata esialgsetele
soospetsfiilistele valikusurvetele, on 16pptulemuseks iiks vdi teine sugupool ldbi oma
tiitarde voi poegade (soltuvalt siis vastavalt kas algne valik oli emaste voi isaste kohasuse
tostmise suunas) ikkagi saavutanud kaudselt suurema voimaluse oma geneetilise materjali

levikuks uutes pdlvkondades.

Omandanult selle teabe, voib tekkida kiisimus, kuidas on voimalik tuvastatud
protandria pohjuste abil midagi praktilist korda saata. Iseenesest on seegi kasulik, et
laieneb teadmistebaas sigimiskditumist ja arengulisi isedrasusi puudutavates kiisimustes.
See omakorda aitab hinnata, millele vdiks edasisi uuringuid ette vottes rohkem vdi
taiiendavalt tihelepanu poOodrata. Putukate puhul voiks olla niiteks moistlik jélgida
iiheaegselt erinevaid adaptiivset protandriat kirjeldavaid hiipoteese. Selleks tuleks aga
peale paarumisvOimaluse hiipoteesi ka teisigi adaptiivse protandria hiipoteese
pdhjalikumalt modelleerida (Morbey ja Ydenberg, 2001). Otseselt praktilisema valjundi
leiab ka looduskaitselistes kiisimustes. Seda seeparast, et protandria pohjuste selgitamiseks
tehtava t60 kidigus koguneb tdiendavalt korvalist teavet, mis vdib aidata paremini

organiseerida kaitsealade planeerimist (vt ka Bennet et al, 2012).
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Kokkuvote

Sugukiipsuse saavutamine ja/vdi ka ilmumine isastel enne emaseid ehk siis
protandria on sage fenomen putukatel ja teistelgi loomariihmadel. Sealjuures ka taimedel,
mille puhul vabastavad taime &ied tolmuterad enne, kui sama taime oite emakasuudmed
neid omastada saavad. Taimede puhul on protandria eranditult seotud inbriidingu
vahendamisega, teistel rithmadel, eriti putukatel, pole protandria tekke ja tarvilikkuse
seletusele nii lihtsalt 1dheneda voimalik. Tulipunktiks on eristada, kas protandria avaldub
kaudse valiku tottu voi on tegu otsese valikusurve produktiga, mis viib isaste sugukiipsuse

saavutamisele enne emaseid ja on otseselt adaptiivne iihele voi mdlemale sugupoolele.

Kokku on protandria seletamiseks erinevatel organismiriihmadel piistitatud seitse
erinevat, aga tiksteist mitte tdielikult vélistavat hiipoteesi. Eelneva pdhjal saab need jagada
kahte klassi — kaudset valikusurvet kirjeldavad hiipoteesid (juhuslik protandria) ja otsest
valikut kirjeldavad hiipoteesid (kohastumuslik protandria). Kohahdive,
keskkonnatundlikkuse ja piirangu hiipoteesid kuuluvad kaudse valikusurve hiipoteeside
alla. Kohahdive hiipoteesi jérgi toimib territoriaalsele sugupoolele valik jouda kohale enne
samast soost konkurente. Keskkonnatundlikkuse hiipotees eeldab, et isased suudavad veel
ebasoodsa kliimaga alal paremini vastu pidada kui emased, mis pShjustab nende varasema
saabumise/sugukiipseks saamise, sellal kui emased vildivad varajase sigimisperioodi
karmimaid olusid. Vastavalt piirangu hiipoteesile on valik mdnele muule omadusele kui
saabumise aeg/sugukiipsuse saavutamine, pohjustanud kaudselt emaste edestamise isaste

poolt, sest nende kahe vahel on positiivne korrelatsioon.

Ulejainud neli hiipoteesi jaotuvad otsest valikusurvet kirjeldavate hiipoteeside klassi.
Kdigi nende hiipoteeside puhul eeldatakse, et isaste ja emaste sugukiipsuse saavutamisel on
otsene mdju kohasusele ja valik erinevale ajastamisele rakendub just selleks, et seda hoida.
Paarumisvoimaluse hiipotees vdidab, et isastele rakendub valik saavutada sugukiipsus enne
emaseid, et suurendada oma voimalusi mitmekordseks paaritumiseks. Ootamise hinna
hiipoteesi kohaselt on valikusurve hoopis emastele, kes viivitades sugukiipsuse
saavutamisega ootavad &ra isased, et nad saavutaks sigimiskdlblikuse. Paarilise valiku
hiipotees kirjeldab protandria teket kui emastele rakenduvat valikut olla hilisemad, et neil
oleks vdimalus leida isane, kes on kdige kauem elus pisinud. Inbriidingu véltimise

hiipotees kirjeldab protandriat kui meetodit, mille puhul varem sugukiipseks saanud isased
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saavad keskkonnas hajuda, mis peaks vdhendama vdimalust, et nad paarituvad oma

suguddedega.

Protandria pohikiisimusele — on see juhuslikult kaasnev voi adaptiivne nahtus — on
voimalik leida selgitust kasutades iiht voi koiki neist jargnevatest variantidest. Esmalt v3ib
vorrelda protandria esinemist noorjargu ajal erinevaid temperatuure kogenud
generatsioonidel, teades, et adaptiivne protandria ei tohiks sdltuda temperatuuri erisustest,
aga juhuslik seda teeb. Teiseks on adaptiivne protandria konstantne soltumata sellest, kas
polvkonnad arenevad otse voi ldbivad diapausi, sellal kui juhuslikult kujunev protandria
peaks kaduma diapausi lébivatel generatsioonidel. Kolmandaks voib protandria olla erinev
liikidel, millel on kattuvad ja/vdi mittekattuvad generatsioonid. Kui protandria on juhusliku
valiku tulemus, siis on see molemal juhul olemas, kui aga adaptiivne, siis see ei esine

kattuvate pdlvkondade puhul.

Kéesoleva t66 pohjal tundub protandria putukatel olevat nii emaste kui isaste
reproduktiivset edukust suurendav strateegia ja seletus selle tekkele paistab tulenevat
valikust suuremate ja viljakamate emaste suunas. Siiski ei saa 6elda, et piiranguhiipotees
on ainsaks protandria seletuseks putukatel, sest peaasjalikult paevaliblikate, aga ka teiste
putukariihmade esindajate protandriat saab seletada paarumisvdimaluse hiipoteesiga ja
haplodiploidse sooméiiratlusega putukatel leiab toetust inbriidingu véltimise hiipotees.
Ootamise hinna hiipotees on ka reaalne, kui isastel tuleb viibida kindel aeg
valmikuperioodis, kuna muidu ei omandaks nad morfoloogilisi ja kditumuslikke omadusi,
mis on tarvilikud emastega paaritumiseks. Partneri valiku hiipotees on putukate seas aga
norgal positsioonil. Enamikul putukarithmadel on esmaseks protandria seletuseks siiski
suguline dimorfism kehasuurustes ehk siis lahtumine piiranguhiipoteesist, kuni pole leitud

tdendeid selle hiipoteesi timberliikkamiseks.
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Evolutionary explanations of protandry in insects

Leino Algmaa
Summary

Protandry — the earlier arrival to breeding site and/or sexual maturation of male
individuals before females is a common phenomenon among insects and other animal taxa.
It also occurs among plants as a way of outbreeding in which it is achieved by releasing
pollen before the stigmas of the flowers of the same plant could use it. Outbreeding
hypothesis is the primary explanation of protandry in plants, while among other taxa,
especially insects, the evolutionary origin of protandry can not be approached so easily.
The main question and goal is to figure out whether the phenomenon of protandry occurs
as an incidental by-product of selection on some other life history traits or protandry is

selected for per se and is directly adaptive for either or both sexes.

A total of seven different but not entirely mutually exclusive hypotheses exists to explain
protandry among various taxa. As suggested before, these can be categorized into two
classes of explanations — indirect selection hypotheses (incidental protandry) and direct
selection hypotheses (adaptive protandry). Rank advantage hypothesis, susceptibility
hypothesis and constraint hypothesis are the indirect selection hypotheses. According to
the rank advantage hypothesis selection acts on territorial sex to arrive before competitors
of the same sex. The susceptibility hypothesis predicts males to be more enduring to
adverse enviromental conditions which leads to earlier arrival/maturing while females
avoid harsh period early in breeding season. According to the constraint hypothesis
selection acts on a trait other than arrival timing and earlier arrival/maturing occurs

because of a correlation between these two.

The remaining four theories are categorized as direct selection hypotheses. All of these
hypotheses state that there are fitness consequences for maturation of males or females and
selection acts directly to maintain different timing among sexes. The mate opportunity
hypothesis states that selection acts directly on males to arrive/mature before females so
that they could increase their mating opportunities. The waiting cost hypothesis, on the
other hand, suggests selection on females to be later than males in order to reduce time

spent waiting for males while the latter achive maturity. The mate choice hypothesis is also
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viewed as selection on females to be later than males so that they could identify and then
mate with males with highest survivorship. The outbreeding hypothesis explains protandry
as a strategy by which earlier males have time to disperse in enviroment so that they are

less likely to mate with females related to them.

In insects one can assess the main problem of protandry — is it incidental or adaptive — by
using one or all of the following study methods. First, it is possible to compare the degree
of protandry over gradient of environmental conditions (temperature, food quality)
experienced during the juvenile development, knowing that adaptive protandry should be
independent of it while incidental should be not. Secondly, adaptive protandry should also
be constant irrespective if the individuals enter the diapause or not while incidental
protandry is more relevant to direct generation than diapausing ones. Thirdly, there can be
different protandry in species with discrete and/or overlapping generations. If protandry is
incidental, it exists in both cases, if it is adaptive, it should not occur in species/populations

with overlapping generations.

Over the course of this review protandry in insects seems to be beneficial to both sexes and
caused by selection acting on females to grow bigger and therefore more fertile. This does
not mean that the constraint hypothesis is the only explanation that can be used to explain
protandry in insects. For example, there is plenty of evidence that in butterflies and some
other insect species, the mate opportunity hypothesis is more suitable and the outbreeding
hypothesis could be applied to insects with haplodiploid sex determination. Even the
waiting cost hypothesis has some support as there are species with males who need to
spend some time as adults in order to achive reproductive readiness. Same cannot be told
of the mate choice hypothesis as it seems very unlikely explanation for protandry among
insects. Nevertheless, sexual size dimorphism which leads to incidental protandry should
be considered as perhaps the most likely reason that causes male individuals achieve

maturity before females in a wide array of insects.
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Tanuavaldused

Soovin eriti tdinada oma juhendajat Tiit Tederit, kelle vdsimatuse ja nduanneteta ei oleks
t60 valmimine mdeldav olnud. Tdiendavad tanusonad Eveli Otsingule ja Jaan-Juhan

Oidermaale, kes oma lingvistilist voimekust ja abi lahkelt jagasid.
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Lisa 1. Ulevaatlik tabel protandria seletustest iiksikutel liikidel

Liik

Selts

Keskmiselt mitu
pdeva enne emaseid

Hiipotees protandria seletamiseks

Viide

Aedes sierrensis

Bicyclus anynana
Bicyclus anynana
Brassolis sophorae
Cotesia glomerata
Decticus verrucivorus
Euphydryas aurinia
Euphydryas editha bayensis
Euphydryas editha taylori
Gonepteryx rhamni
Leptidea sinapis
Ligurotettix coquilletti
Neochauliodes sinensis
Nomia melanderi

Papilio polyxenes
Parachauliodes japonicus
Pararge aegeria
Trissolcus basalis

169 erinevat

Kahetiivalised
Liblikalised
Liblikalised
Liblikalised

Kiletiivalised

Sihktiivalised
Liblikalised
Liblikalised
Liblikalised
Liblikalised
Liblikalised

Sihktiivalised

Suurtiivalised

Kiletiivalised
Liblikalised

Suurtiivalised

Liblikalised
Kiletiivalised

Erinevad seltsid

19
216
1,6-2,63
~3,72

7,5/11,5h*

5-7
8,6
4-8
7-14
8
3-4
14-21
~7,63

1-2/7+%*

2-5
~6,63
2-4
1-2

Paarumisvdimaluse/Piirangu
Paarumisvoimaluse
Paarumisvdimaluse
Paarumisvdimaluse

Inbriidingu vdhendamise
Paarumisvoimaluse
Piirangu
Paarumisvoimaluse
Paarumisvdimaluse
Paarumisvoimaluse/Ootamise hinna
Paarumisvdimaluse
Kohahoive
Paarumisvoimaluse/Ootamise hinna
Paarumisvoimaluse
Ootamise hinna/Piirangu
Paarumisvdimaluse
Paarumisvdimaluse/Piirangu

Paarumisvdimaluse/Inbriidingu véltimise

Piirangu

Kleckner et al, 1995
Zijlstra et al. 2002
Zwaan et al, 2008

Carvalho, et al., 1998
Mazzi et al, 2011
Wedell, 1992
Néve ja Singer, 2008
Baughman, 1991
Bennett et al, 2012
Wiklund, et al., 1996
Wiklund ja Solbreck, 1982
Wang, 1990
Hayashi, 1999
Mayer et al, 1998
Lederhouse et al, 1982
Hayashi, 1999
Nylin, 1993
Loch ja Walter, 2002
Teder, 2014

*Vordluses on vastavalt kdrgem ja madalam temperatuur arenemisel

**Esines suur varieeruvus katselaikude vahel, mis tulenesid teadmata geneetilistest v3i keskkondlikest mdjudest
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