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1. Sissejuhatus

Viimastel aastatel on loomade kéaitumissiindroomigiengud aina rohkem téahelepanu saanud
(Sih et al., 2004). Kaitumine mojutab isendite kadraisvdoimet muutlikus keskkonnas ja kujundab
seeldbi kohasust (Dingemanse ja de Goede, 200gebDianse ja Réale, 2005; Korsten et al., 2010).
Selleks, et modista loomade isiksuse varieeruvusogilist ja evolutsioonilist tahtsust looduslikes
populatsioonides, tuleb mdista neid moéjutavaid huakearseid ja geneetilisi mehhanisme.

Enamik informatsiooni kaitumistunnuste paritavkehta pohineb inimeseHomosapiens
sapien$ (Bouchard, 1994; Benjamin et al., 1997; Ebsteial e2000) ja laboris peetavatel narilistel
tehtud uuringutel (Dulawa et al., 1999; Grady et2013). Peamiselt on kasitletud hirmu ja
arevuskaitumisega seostuvaid geene ning emotsieguéeerivaid geene. Naiteks on hiirtelys
musculus fdomesticugleitud seos MAOA (monoamiini okstuidaas A) geeraggessiivsuse vahel
(Cases et al., 1995). Inimese kaitumist puttakgelsmdista |&bi loomamudelite kasutamise, kuna
eetilistel kaalutlustel ei kasutata inimest safgatseloomana. Inimuuringutes on olulisel kohal
hormoonidega seotud geenid, sealhulgas skisofigarda@pressiooni mdjutavad geenid. Hiljutises
uuringus leidsid Heiming et al (2013), et naiteKd'bT serotoniini transporteri geen on inimesel
Uks tahtsamaid emotsioonide regulaatoreid, midatatakse muuhulgas arevushéiretega.

Lisaks on olulisel kohal koduloomade ja —lindudékmisgeneetika uuringud. Koduloomadest
on kaitumise ja geenide vahelisi seoseid tuvasteabedtel (Hejjas et al., 2009) ja hobustel
(Momozawa et al., 2005) ning on uuritud nende agiresust ja uudishimulikkust. Kodulindudest on
peamisteks katseloomadeks kan@dl{us gallus domesticiiskellel on nédidatud MAOA geeni
intronis paiknevate erinevate kordusjarjestusteunk@rtlikkusele (Hong et al., 2008) ja 5-HTT
geeni tandemjarjestuste (DNA identsete jarjestkistgpiad, mis paiknevad kromosoomis lksteise
jareh mdju impulsiivsele kaitumisele (Abe et al., 2013saks mdjutavad erinevused dopamiini ja
serotoniini stisteemides kanadel sulgede nokkinnggtdaslastelt, mida seostatakse agressiivsusega
(Flisikowski et al., 2009)

Katsed koduloomadega on kasulikud geneetilistehameismide j&kaitumistunnuste vaheliste
seoste moistmisel. Kahjuks tuleb tédeda, et vanggst peetavate voi pdllumajandusloomade
geneetilised isiksuse uuringud annavad vahe inftaioani selle kohta, kuidas antud isend
looduses kaitub.

Looduslikes populatsioonides on kaitumise ja ggeseoseid peamiselt uuritud imetajatel ja
lindudel, vahesel maaral ka kaladel (Wright et2006). Imetajatest on uuritud néiteks
reesusmakaakideMacaca mulatthisaste kaitumist sigimisajal seoses serotoniamgporteri
geeniga (Krawczak et al., 2005), metsalindudestrom uuritud rasvatihasP@rus majoj, kellel



on uuriv kaitumine fenotldbiliselt korreleerunudjpde teiste kaitumistunnustega ja tugevalt
mojutatud geenide poolt (Groothuis ja Carere, 2005)

Uheks enimuuritud kaitumistunnuseid méjutavaksnidesson DRD4 geen (dopamiini
retseptori D4 geen). Dopamiini retseptorid kuulu@aalguga seonduvate retseptorite hulka, mis
on olulised selgroogsete kesknéarvististeemi toogd€Neal., 2004). Dopamiini ala- voi
Uleregulatsiooni inimesel seostatakse Parkinsaeida, Tourette’i sindroomiga, skisofreeniaga,
hUperaktiivsuse ja tdhelepanuhairetega (Missahd ,€1998). On leitud vahemalt viis dopamiini
retseptori alattitipi: D1, D2, D3, D4 ja @Seve et al., 2004). Dopamiini retseptorite geenid
erinevad Uksteisest kodeerivate jarjestuste jamite hulga poolest (Missale et al., 1998). On
leitud, et dopamiini D1 retseptori geen mojutatskliomadel lokomotoorset aktiivsust, D2 ja D3
geenid on osaliselt seotud prolaktiini ja 6strogeadadega ning mdjutavad ka vanemhoolt ja
likumisaktiivsust (Sealfon ja Olanow, 2000). D40D)& retseptori geene on vahem uuritud, kuid on
naidatud, et DRD4 geen mdjutab tugevalt inimeselessid kaitumishaireid, mistéttu on antud
geeni ka mitmetel teistel loomaliikidel uuritudsaks seostatakse DRD4 geeni motivatsioonilise
kaitumisega (Netter, 2006) ja ka uuriva kaitumiseevuste pdhjustega (Munafo et al., 2008).

Kaesoleva t66 eesmargiks on vdlja selgitada DREshigmoju vabas looduses elava
metsavarvulise — rasvatihase- kaitumismustritedendlt uurisin, kuidas varieeruvus DRD4
genotuubis mdjutab kaitumistunnuste avaldumistsgg ajal. Varasemates toodes (Fidler et al.,
2007; Korsten et al., 2010) on leitud, et aktiiveemriva kditumisega on T/T genotutp ja pigem
aeglasema uuriva kéitumisega on C/C genotuip (SO)PBaesolevas uurimuses eeldasin, et T/T
ja CIT genotlubiga rasvatihased kaituvad uudsekblgehtes julgemalt kui C/C genottitbiga
isendid. Samuti testiti DRD4 genotiilpide seoseddilzes esinevate kaitumistunnustega
(lauluvastus konkurendi laulu ettemangimisele, éfaakaitumine pesariistaja suhtes), mis
voiksid peegeldada isiksuse erinevaid aspekteekegisletasin, et DRD4 geen voib
isiksuseomaduste kaudu mdjutada ka sigimisedukbtlisaks isendi kvaliteedile vdivad nii
sigimise ajastamine kui ka munemispingutus ollausi@tud DRD4 genotuibist. Kolmandaks
uurisin, kuidas erinevaid isiksuseomadusi peegeald&aitumistunnused omavahel korreleeruvad.
Eelnevates uuringutes on oletatud, et uuriv kaihgenkiorreleerub negatiivselt kartlikkusega
kisklusohu tingimustes v0i agressiivsusega sotstgakontekstis (Dingemanse ja de Goede, 2004;
Sih et al., 2004). Vastavalt eeldasin, et uudsektbguhtes ettevaatlikumad linnud on kartlikumad
ka kisklusohu korral vdi sotsiaalses voistulaulmideminantsemad isendid on julgemad uudse

objekti suhtes.



2. DRD4 geeni polimorfism ja selle moju kditumiselerinevates

loomariihmades

2.1 Imetajad

Imetajatest on DRD4 geeni moju kditumisele uurkadrtel, hobustel, hiirtel ja primaatidel.
DRD4 geeni on seostatud uuriva kaitumisega, kujgls@ole leitud seosed vaga tugevad (Kluger
et al., 2002). Kuna antud tunnuse avaldumist méadaugevalt keskkonna ning genotubi
vahelised seosed (néiteks sotsiaalne taust inilpedérad need oluliselt segada antud tunnuse
avaldumist ja uurimist. Selliseid probleeme pUlkaksltida standardiseeritud keskkonda kasutades
vOi genotuipe selekteerides. Jargnevalt on aneahébte varasematest DRD4 geeni ja kaitumise
seoseid kasitlevatest toodest.

Koerte Canis familiarig kaitumise uurimine aitab tdugude aretamiseltadih ja valida
soovitud isiksuseomadusi. Saksa lambakoertel tidlsieos DRD4 geeni kordusjarjestuste hulga ja
aktiivse-impulsiivse kaitumise vahel (Hejjas et aD09). Mida pikemate alleelidega oli genotidp,
seda agressiivsemat kaitumist taheldati (Hejjad.e2009). Koerte puhul on oluliseks
valikuteguriks kunstlik valik, mille kaigus on ingne eelistanud kindlate isiksuseomadustega koeri
(Hejjas et al., 2009).

Hobustel Equug on DRD4 geenis 18 aluspaariga jarjestus, misebrisendite vahel
kordusjarjestuste arvu poolest ning on ndidatudeke jarjestuse polimorfismid mdjutavad
hobuste isiksust (Momozawa et al., 2005). Uudishimmalvsus on seotud A-G
punktmutatsiooniga vastavas geenipiirkonnas. Goeasiendumine adeniiniga vastavas
geenipiirkonnas oli seotud isendite vaiksema uuniisha suurenenud valvsusega (Momozawa et
al., 2005). Hobustega tehakse uuringuid killalkkeses mahus, pdhjuseks on eelkdige loomade
suurus ja pikk eluiga (Momozawa et al., 2005). Eitti kasutatakse kaitumisuuringutes koerte ja
hobuste asemel pigem narilisi.

Laborihiirte kditumise uurimiseks kasutatakseck-outthomosuiigootse véaljalllitusega
geeniga) hiirte ja metsikttitpn(ldtype hiirte kditumist nn avatud valja, ohuolukorrauae objekti
testidesKnock-outhiirtel on dopamiini retseptori geen D4 inaktiivmeytatsioon esineb intronis
(Dulawa et al., 1999). Kdigi kolme testi pohjal aii, et todtava DRD4 geenita hiired olid vahem
uudishimulikumad (Dulawa et al., 1999). Uuemad téddhaidanud véimalikku seost hiirte eluea ja
DRD4 geeni polumorfismide vahel. Teatud genotutisgadid on fuusiliselt aktiivsemad ning
nende eluiga antud katses oli pikem, samaghock-outDRD4 geeniga hiirtel oli sageli Iihim
eluiga (Grady et al., 2013).



Primaatide sotsiaalne slisteem on vaga erinev. @batad elavad karjas nagu Simpansid
(Pan troglodytelsja bonobodRan paniscus osad Uksikult nagu gorill&3prilla), mistdttu on
erinevate liikide kaitumismustreid ja kaitumist migvaid geene keeruline vorrelda (Inoue-
Murayama, 2009)Kuid néiteks rohepardikuteChlorocebus aethiopgeitud, et DRD4 geen
mojutab uurivat kaitumist (Bailey et al., 2007). DRgeeni teatud alleelide kordusjarjestuste hulk
on suurenenud primaatidelt inimesele ning on leiaianida rohkem on antud geenis
kordusjarjestusi, seda tbenaolisemalt on loom aone kaitumisega (Inoue-Murayama, 2009).

DRD4 geeni on inimesel pudtud seostada uurivaikéitega, flusilise aktiivsusega ja eluea
kestusega (Kluger et al., 2002; Grady et al., 20%8jnas, kultuurilised ja keskkonnamdjud
mangivad inimesel niivérd suurt rolli kaitumise Wogmisel, et geneetilise tausta hinnangud ei
pruugi olla tdesed. Naiteks mdjutab Opitud kaituenimgevalt inimese kaitumisgeneetika uuringuid
(Kluger et al., 2002).

Kuigi inimesel ei ole leitud DRD4 geeni otsestsaauriva kditumisega, on hoopis valja
toodud, et antud geeni polimorfismid vfivad kujuhmlaeksuaalkaitumist. Isendid, kellel
paiknesid uuritud alleelid kindlas jarjestuses|(&edi jarjest) olid vaiksema ihaga ning nende
seksuaalkaitumises esines rohkem torkeid (Zioh ,e2@06).

2.2 Linnud

Paljudel linnuliikidel (Tabel 1) on leitud DRD4 gei polimorfisme (Sugiyama et al., 2004;
Abe et al., 2011), kuid antud geenivariantide sigbis@tumisega uuritud tsna vahestel linnuliikidel
(rasvatihastel, sinitihastel, kanagieflamingodel).

Kodulindudel (kanalised) peetakse DRD4 geeni Ulh@ésaoliseks pohjuseks, miks
vangistuses peetavatel isenditel areneb valja iyede nokkimine — agressiivsus oma kaaslaste
suhtes. Antud kaitumine vdib pdhjustada tugevaldkahjustusi, mille tagajarjel esineb loomal
margatav soojakadu. Sarnaselt rasvatihasele elsamatnlel DRD4 geenis tGhe nukleotiidi
polimorfism (SNP), ka erinevad kanatdud polumorifteesinemissageduse poolest (Flisikowski
et al., 2009).

DRD4 geeni poliimorfism kolmandas eksonis méjulaimingode Phoenicopterus roselus
uldist konditsiooni noores eas ning soltuvalt kaesidonist erineb isendite kaitumine (Gillingham et
al., 2012). Oletatavasti méangib DRD4 geen rolldtbomastamisel: on naidatud, et flamingode
noorlindudel on toidu hankimisega raskusi ning kalditavad ringilikumisele rohkem aega, kui seda
teevad vanalinnud (Bildstein et al., 1991).

Sinitihasel Cyanistes caeruledi®n uuritud DRD4 geeni seoses neofoobiaga, akisega ja
podgenemiskiirusega (Kluen et al., 2012). Antud t@éits et neofoobiaga seotud k&itumine ja



pdgenemisaeg kiskja suhtes olid kérge korduvusegagoltunud aastaajast, soost ega vanusest
(Kluen et al., 2012). P6genemiskaitumine seostlmd&odas eksonis paikneva uksiknukleotiidi
polumorfismiga SNP905: niinimetatud G/G genotuubigdudel vottis pdgenemine tunduvalt
rohkem aega kui A/A ja G/A genotiubiga isenditelugh et al., 2012). Samas, genotudp ja
kaitumine uudse objekti suhtes (plastmassist rpdssas) ei seostunud kummagi SNP-ga (Kluen et
al., 2012).

Tabel 1DRD4 geeni polimorfismide esinemine lindudel (Abalg 2011) jargi.

Selts Seos kaitumisega
Hanelised Anseriformes
Kurvitsalised Charadriiformes
Toonekurelised Ciconiiformes
Tuvilised Columbiformes
K&olised (turakod) Cuculiformes
Pistrikulised Falconiformes
Kanalised Galliformes
Gallus gallus Sulgede nokkimine (Flisikowski et
domesticus al., 2009)
Varvulised Passeriformes

Neofoobia ja pdgenemiskiirus
Cyanistes caeruleus (Kluen et al., 2012)
Uuriv kaitumine (Fidler et al., 2007;
Parus major Korsten et al., 2010;
Mueller et al., 2013)
Pelikanilised Pelecaniformes
Flamingolised Phoenicopteriformes
Konditsioon ja toitumine
Phoenicopterus roseus(Gillingham et al., 2012)

Rahnilised Piciformes
Tormilinnulised Procellariiformes
Papagoilised Psittaciformes
Pingviinilised Sphenisciformes




2.2.1 Varasemad kaitumisgeneetika uuringud rasvatifisel

Varasemates uuringutes rasvatihasel on naidatusdfeeni ja uuriva kaitumise vahelist
seost nii looduslikes populatsioonides kui ka lgbaimustes (Fidler et al., 2007; Korsten et al.,
2010). Selektiivset valikut kasutades on kindlatgwd uuriva kaitumise geneetiline taust (Drent et
al., 2003). DRD4 geeni T-alleeli sisaldava genoigjéilisendid on domineerivamad ja kirema
uuriva kaitumisega, C/C genottiibiga isendid agge&aeglasema uuriva kaitumisega (Fidler et al.,
2007; Korsten et al., 2010). Rasvatihasel on koeeDRD4 valk 56% ulatuses sarnane inimese
DRD4 valguga ja nagu ka inimesel, on rasvatihas®DBeen korgelt poliimorfne: leitud on 98
SNP-d, millest Uks on seostatav uuriva kaitumig&daP830) (Fidler et al., 2007; Mueller et al.,
2013). Ebaselge on SNP830 mgju avaldumine, kunanpatfism on siinoniiiimne (mutatsioon on
DNASs) ja erinevus ei kajastu sunteesitud valgukstruris (Fidler et al., 2007). Oletatakse, et
stinoniidmsed polimorfismid vdivad osaliselt mojutadaskriptsiooni, splaissingut (intronite
valjaldikamist RNAst), mRNA stabiilsust ja transl&toni dopamiini retseptorites (Duan et al.,
2003).

Uuritud on rasvatihase populatsioone Hollandidgigs ja Suurbritannias. Uhes neist,
Westerheides (Holland), leidsid Fidler et al (200[ilise seose uuriva kditumise ja genotttbi
vahel. Korsten et al (2010) kinnitasid varasemadtsté#rheide populatsioonis leitud seost
genotilpide ja kaitumise vahel. Eelnimetatud uwieg hinnati isendite uurivat kaitumist
standardiseeritult vooras keskkonnas (liikumisagtist ning lahenemisjulgust tundmatutele
objektidele). Eksperimentides kinnitati nii kaitismikorduvust kui ka tunnuse paritavust (Fidler et
al., 2007; Korsten et al., 2010). Selgus, et uukéigumise tulemused ei erinenud sugude vahel ega
seostunud vanuse ja konditsiooniga (Fidler e@l0;7; Korsten et al., 2010). Lisaks tehti osa
katseid valjaspool sigimisperioodi vahendamaksnistaalset varieeruvust, mis voib tuleneda
sigimiskaitumisest (Korsten et al., 2010).

Uurivat kaitumist hindavate testide kasutamisagél on aga kritiseeritud, kuna
likumisaktiivsus vangistuses voib peegeldada ntingiud k&itumist, mis pole seotud uuriva
kaitumisega looduses (Hughes, 1997). Naiteks vdibcakaitumine voib naidata, et linnud tundsid
vahem hirmu. Lisaks ei pruugi laboratoorsed hinnanglla head parilike seoste naitajad, kuna
loodusliku keskkonna varieeruvust kunstlikes tingstes on keerukas jaljendada. Mitmete
korvutavate uuringute tulemused on néidanud, errialbehtavad katsed hindavad tulemust veidi

ule, vorreldes samade katsetega looduslikes pagiadaides (Blanckenhorn, 2002).



3. Materjal ja metoodika

3.1 Uuritav liik

RasvatihaneRarus majo) on tihaslasteRaridag hulka kuuluv putuk- ja seemnetoiduline
lind. Rasvatihane on monogaamne territoriaalnewldr®, kes pesitseb puuddnsustes ja
pesakastides ning on laialdase levikuga kogu piéses regioonis (Perrins, 1965). Eestis on lind
laialtlevinud, tema pesitsusaegset arvukust hisat800 000 — 400 000 paarile, talvist arvukust
0,6 - 1,2 miljonile isendile (Elts et al., 2009)ag¥atihane on Eesti suurim tihane, kehapikkus on
keskmiselt 15 cm, mass keskmiselt 15-20 grammi.tikdte pool on isastel erkkollane, musta
kesktriibbuga, emased on pisut kahvatumad ning skiggh voi katkestatud kesktriibuga, mis
voimaldab valiselt sugusid eristada.

Rasvatihane alustab pesitsemist aprilli keskpai§ahkispesitsejana rajab ta 66nsusesse pesa,
mis koosneb samblast, vooderduses kasutab kasulga Kurnas on enamasti 6-12 valkjas-
roosakat roostepruunide tappidega muna. Monikoiol @ineda ka teistkordset pesitsemist (teist
kurna) juuni I6pus ja juulis. Mune haub ainult emdlkeskmiselt 12 p&eva, poegi toidavad
mdlemad vanalinnud kuni lennuvdimestumiseni 17-2dva vanuses. Rasvatihase looduslikest
vaenlastest ohustavad poegi peamiselt rahnid aswskud lindude vaenlaseks on raudkull
(Accipiter nisus.

Rasvatihased on sobivad uurimisobjektid nii kéig+ kui ka muude katsete jaoks, kuna on
suluspesitsejad (pesitsevad edukalt pesakastmegyyvukad ning neil esineb suguline dimorfism.

3.2 Uurimisala ja valitddde metoodika

Uurimisala paikneb Parnumaal Kilingi-Nomme linaaJaarde valla asunduste imber (58°7’
N, 25°5’ E). Puistutes on okasmets suuremate nvasiia, lehtmets laiguti. Pesakastid paiknevad
nii leht-kui ka okasmetsas, Uksteisest vahemalt B@agusel, umbes 1,5m kdrgusel, enamasti
linidena moodda maanteeservi ja metsasihte. Kokkuwimisalal rohkem kui tuhat pesakasti.
Kasutusel on puidust standardsete mddtmetega mghkELXx11x30 cm), lennuava diameetriga
3,5-4,0 cm.

Lindude poolt asustatud pesakaste kontrolliti lagnselt, et maarata munemise algus, kurna
suurus, haude valtus ning poegade koorumisaegeigaole arv. Rulstatud ja mahajaetud pesi
anallilsi ei kaasatud. Vanalinnud puiti pesakastpisstsemisperioodi teisel poolel. Peale
puddmist kaaluti linnuédPesolavedrukaaluga (tapsus 0,1g) ja mdddeti jooksmeyagikkus

nihikkaliibriga (tapsus 0,21mm). Vereproov voeti 19-minuti jooksul peale kinnipttudmist tiiva-voi



jalaveenist hepariniseeritud kapillaari. Verekaalid tsentrifuugiti samal paeval (10 minutit;
10 621 g) ning proovid sailitati algul -2 juures, hiliem -70-86C juures.

Sigimisnaitajatesse kaasati vaid esimese kurnmaddEmalinnud (N=115) alustasid kdige
varem munemisega 25. aprillil, hiliseim alustajeboinail. Keskmiselt alustasid emalinnud
munemisega kdige sagedamini 29-30. aprillil. Kurola$ kuni 14 muna, keskmiselt oli pesades 11

muna.

3.3 Kaitumiskatsed

Soltuvalt kaitumiskatsest erines valim oluliselaraél. Uudse objekti katses hinnati kaitumist
110-I linnul (57 isast, 53 emast); osa filmitavaiessakastidest jai kasutamata, kuna linnud katse
ajal poegi ei toitnud. Ulelaulmise protsenti olim@lik hinnata 39-I isalinnul, &hvardavat kaitumist
pesaruistaja suhtes 103-1 emalinnul. Kaitumistdes eeldasin, et kditumine soltub nii
genotuubist, isendi kvaliteedist kui ka pesakonf@rtusest.

3.3.1 Kaitumine uudses keskkonnas (uudse objekti kse)

Uudse objektiga seotud katse viidi |&bi 76 pespaaril. Katse ajal olid pesas olid 8-10
paevased pojad — vanematel pidi olema motivatgpessa poérduda, samas pidid pojad olema
piisavalt tugevad, et vanalindude kaitumise muudlsdse ajal nende ellujagdmust oluliselt ei
ohustaks. Katse toimus mai I6pust juuni algusesmimikul kella 6-st kuni paeval 14-ni, ajal, mil
vanalindude toitmisaktiivsus oli kdige suurem.

Eksperiment koosnes kahest faasist: kontrollistgaipuleeritud faasist. Kontrolli jaoks
filmiti pesakasti umbes 10 meetri kauguselt (s@tumaastikust) 15 minutit. Kontrollfaasis
moddeti videosalvestistelt vanalindude toitmispauiskust (sekundites) vastusena kaamera
Ulespanekule.

Katse alguses asetati pesakasti katusele rassatiheks tundmatu objekt (Eppendorfi
tuubide sailitamise karp). Kuigi katses kasutatasine objekt (karp) oli erinevat varvi
(kollane/oranz/roosa), leidsin, et objekti varvdaatulemust ei méjutanud (emane: GLZ: p=0,83;
N=50 ja isane: p=0,43; N=55). Karp asetati iheefgale pusti pesakasti katusele,
Umberkukkumise valtimiseks kinnitati traadiga Umpeu. Uudse eseme valimisel lahtuti sellest, et
objekt oleks vdimalikult tundmatu, kuid mitte hirtam. Sarnast metoodikat on kasutanud ka Krams
et al (kasikiri) oma katses. Nende poolt kasutdavandmatuks objektiks oli poolik tennispall
(lilla voi kollane) (Krams et al., kasikiri).

Peale uudse objekti tlespanekut filmiti pesaka@tminutit, kaamera paiknes 10 meetri

kaugusel. Filmiti pesaava ja umbes 2 meetri raagilia Umbrust (s6ltuvalt maastikust). Antud
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vahemaa vdimaldas salvestiselt maarata sugusickmdgpks teha, millal isend tundmatut objekti
markas. Jaab vdimalus, et objekti mérgati ka vakend, seda vahestel juhtudel (pigem
okasmetsas, kus maastik seda voimaldas). Uudsktiokgéses kaitumise korduvust ei méddetud,
kuna kohanemine vdib moéjutada katsetulemust.

Lindude uuriva kaitumise hindamiseks moddeti jdsgtunnuseid: Gldine toitmispaus kasti
minekuni (kontrollis ja katses) ja uudse objekisgatud toitmispaus (lUhiajaline viivitus parast
objekti markamist). Tunnuseid mdddeti videosalvesiiuSony DCR-HC96E j&anon Legria HF
R306), hinnati kaitumise ajalist kestvust.

Uldine toitmispaus on defineeritud kui ajavahenniks kulus isendil kasti minekuks alates
kaamera Ulespanekust kontrollfaasis voi alatesavdbjekti tlespanekust manipuleeritud faasis.
Kuna uldise toitmispausi keskvaartused manipulatsi@ kontrolli ajal ei erinenud, vdeti need
kokku Uheks tunnuseks (arvutati kahe faasi keskmine

Uudse objektiga seotud toitmispaus on ajavahei®ikas objekti markamisest kuni kasti
sisenemiseni. Jagatud viide kategooriasse: 0 retideoheselt kasti, <10s=1, <30s=2, 30s-1
min=3, >10min=4. Paarisiseselt uudse objektigaLgktaitmispaus ei korreleerunud (Spearman;
p=0,9; R=-0,01; N=48), mistbttu eeldan, et vanalthei mdjutanud Uksteist olulisel maaral.

Uudse objektiga seotud katse ebadnnestus 12-kgstisa Tulemust ei saanud hinnata
kastides, kus mingil p6hjusel kumbki vanalind éggnud kastile 45 minuti jooksul ligineda.

Osaliselt vbis maaravaks teguriks olla ilm (liigérk hommik vdi vihmasadu).

3.3.2 Ahvardav kaitumine pesaruiistaja suhtes

Lisaks uurivale kaitumisele mdddeti emaslinnu tgialoni voimalikule ohule poegade suhtes.
Katse toimus umbkaudu haudumisperioodi keskel 225mail), sest sel ajal viibib emane enamiku
ajast pesal. Katses asetati pesakasti avasse isjuuétkni topis Dendrocopos majgming hinnati
emalinnu reageeringute arvu (susin ja tiibadeg&imahe) 5 sekundi jooksul. Susinate arv
varieerus vahemikus 0-5 korda. Kui lind 5 sekurefitkl ei reageerinud (ei susistanud ega
reageerinud mingil muul moel), omistati reaktsidsmullvaartus. Ulejaanud juhtudel hinnati
susisemiste arvu. Korduskatsed toimusid 2-paevastedega. Eelnev (2011 labiviidud)

pilootuuring néitas, et susina-kaitumine on kdrgedkivusega tunnus (r=0,7; p<0,001; N=52).

3.3.3 Isalinnu lauluvastus

Isalinnu lauluvastust hinnati ettemangitud helisatise (rasvatihase laul) suhtes. Katse viidi
labi hommikul kella 5-st kuni 12-ni paeval, ajaliikkmalinnud munesid (pesas 3-5 muna). Katse
kestus oli umbes 20 minutit. Korduskatse teostaé&va hiljem. Katse eel tdmmati loosi, millist
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salvestust eelnevalt salvestatud variantideshneditegida. Katses kasutati 10 erinevat salvestist
juhuslike isalindude territoriaalsest laulust, esli 9 olid kokku pandud 2011. aastal ning ks 2010.
aastal salvestatud lauluvastustest. Igal salvésadetas isalind vahemalt Ghel korral lauluttdpi.
Lindistuste to6tlemiseks kasutati programmi AvisBASLab Pro. Lindistust méngiti jarjest, kuni
isalind vastas; edasi mangiti vahelduvalt, plitddsakkku isalindu mitte katkestada ehk teda ise
mitte Ule laulda.

Moddetavaks tunnuseks oli Glelaulmise osakaale®i@ga isalinnu laulufraaside Gldarvust
ehk hinnati protsentuaalselt, kui sageli laulis&dhtihane lindi-rivaali laulufraase lle. Kokkuet
kdik korrad, mil kohalik vastas kohe parast lawaii ettemangimist lindilt. Nendest eristati
korrad, millal isalind hakkas laulma enne, kui lispetas mangimise (tlelaulmine) ning korrad,
millal kohalik hakkas laulma alles parast lindi pgp(vahelduv laulmine). Protsendi moodustasid
Ulelauldud korrad kdikidest vastustest lindifraaed

3.4 Kaitumisgeeni (DRD4) polimorfismide maaramine

Rasvatihase genotiiibi maaramiseks eraldati vieiat kasutades selleks reaktiivide
komplektiRoche kit 18Metoodika ja praimerite jarjestused saadi Fidleal. 2007 artiklist,
kohaldades PCR reaktsioonitingimusi vastavalt deideokku maarati DRD4 genotttp 98-
linnul.

10 pl PCR reaktsioonisegu sisaldas 1ul (ca 2 eghgmset DNA-d; 0,1l Recombinant Taq
polimeraasiKermenta¥, 0,2 mM dNTP-sid, 1 pl reaktsioonipuhvriigrmentas voi Naxp2 mM
MgCl,, 0,8 pM kumbagi praimerit ( F: 5-AAGCTGAGAGGCTGOLETAT GG-3’'ja R: 5’'ATC-
CCACTGTTCATCCCACACTC-3) ja teistest komponentidé#jaanud koguse vett. Kasutati
jargmisi PCR termilisi tstikleid: algul 4 min kuuramisega 94° C juures, jargnes 27-30 tsuklit 30
sekundit 94° juures, 30 sekundit 61° juures jagdusdit 72° juures. Viimasele tsuklile jargnes 4
minutit 72°-ses keskkonnas.

SNP830 omab alleelispetsiifilist restriktsioonikalensuimile Pdi IHermentag
Reaktsioonitingimused ja -aeg voeti vastavalt topthendile. DNA fragmendid lahutati
agaroosgeelelektroforeesil, homo- ja heterostgomdidrati silma jargi, eristades agaroosgeelil
erinevalt liikunud fragmente. Lisaks telliti sekwamimine taisteenusena Eesti Biokeskusest, kus
kasutataks@pplied Biosystemsekveneerimisplatvormi. Saadud sekventsid jagesfa maarasin
programmiga ClustalW (BioEdit). SNP830 T/T homositiel esineb 152 aluspaariga fragment,
SNP830 C/C homsuigootidel 117 aluspaariga 16ik jR&30 C/T heterostigootidel vastavalt siis
117 aluspaariga ja 152 aluspaariga I0ik. T alleelasvatihasel osaliselt domineeriv ja T alleeliga

lindudel on naidatud kiiremat uurivat kaitumist.
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3.5 Statistiline andmeanaltus

Kdik statistilised anallilisid peale Hardy-Weinbdeagiakaalu maaramise teostati Windows'ile
mdeldud programmiga STATISTICA 7.0 (Statsoft In@02Z). Populatsioon, kus kehtib Hardy-
Weinbergi vorrand, on geneetilise tasakaalu seisyagusib selles, kuni mingi geneetilise
dunaamika tegur (evolutsioonitegur) ei pohjusta tusiu Kui lintsaima mudelina vaadelda ht
autosoomset dialleelset lookust, mille alleelid@/A sagedused geenifondis on vastgvgtq, siis
valjendab seost alleelisageduste ja genotiiiibisatesahel vérrandp(A) + q(a)]? = pA(AA) +
2pq(Aa) + d(aa) = 1 (Mart Viikkmaa, Klassikalise geneetika leksikortphtbiomedicum.ut.ee/
~martv/genolex.html, 9.05.13).

Osa tunnuseid tuli normaaljaotuse saamiseks lingaa. Parast logaritmi kasutamist olid
normaaljaotusega tunnusteks lisaks isase Ulelaglpn@sendile ja konditsiooniparameetritele ka
isase ja emase Uldine toitmispaus. Ulejaanud wadtéunnused (uudse objektiga seotud
toitmispaus, ahvardav kaitumine pesartistaja sukiesa suurus ning munemise algusaeqg)
polnud normaaljaotusega. Lisaks polnud uudse abjakées vBimalik emast ja isast Uhte
mudelisse lisada, kuna analisis polnud voimaliesse votta pesakasti kui faktorit, sest osade
genotildpide kombinatsioonid polnud esindatud Uhgsk&as (naiteks isane TT jaemane TT
genotuibiga). Standardiseeritult on anallitisis khsdtmunemise alguse kuupéeva, mis on
standardiseeritud 1. aprilli suhtes.

Normaaljaotustega tunnuste korral analldsiti tuignildise lineaarse mudeliga (GLM).
Tunnuseid, mis ka parast transformeerimist polmnudnaaljaotusega, analtusiti tldistatud
lineaarsete mudelitega (GLZ) vbi mitteparameetalimudelitega (Spearmani korrelatsioonid,
Kruskal-Wallis ANOVA).

GLZ mudelis kasutasin ordinaalset multinomiaa{€tdinal multinomia) jaotust, mis
voimaldas uudse objektiga seotud toitmispausi&jegtatud kategoorilise tunnuse hindamist.
Lisaks oli GLZ mudeliga vdimalik hinnata kovariadimoju. Uudse objektiga seotud toitmispausi
puhul votsin algmudelis kovariaatidena arvesse mias@oksme pikkuse ning 8-paevaste poegade
arvu (pesakonna suurus mdjutab vanalindude moibaatstagasi poorduda) mdju. Hinnates
munemisaja ning genotuubi seoseid, kaasasin katalgma ka kurna suuruse ja
konditsiooniparameetrid. Kovariaatide eemaldamanetis tagurpidise samm-sammulise
meetodigaBackward stepwise eliminatiprkus eemaldasin tikshaaval GLZ mudelist suurima P

vaartusega kovariaadi ning jattes mudelisse aitedtalulise mdjuga kovariaadid.
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4. Tulemused

4.1 DRD4 genotiupide esinemissagedused populatsieson

Populatsioon ei erinenud Hardy-Weinbergi genaetsli tasakaalust, seos alleelisageduste ja
genotiitibisageduste vahel oli 0,98 (vt metoodikdafson %= 8,3; df=4; p=0,08, N=111).

Populatsioonis oli domineeriv DRD4 geeni heterosiige C/T genotiip, kokku esines antud

genotudpi 56-I isendil. Homostigootidest esines faipwonis enim C/C alleelidega isendeid (39),

T/T genotilpi taheldati 16 juhul. Vorreldes emaatexgines isaste hulgas enam C/C genotlibiga

linde, emastel oli sagedasem C/T genotuup. Sutdkhgihe esines mdlema soo puhul T/T

genotuupi. Kokku méarati genottitp 111-I linnul,lést emaseid oli 69 ja isaseid 42 (joonis 1A, B).
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Joonis 1. DRD4 geeni genotiipide sagedused isasg émasel (B) Kilingi-Nomme

tihasepopulatsioonis (2012).
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4.2 DRD4 genotlulp ja kaitumine

Uudse objektiga seotud toitmispausi pikkuse ja tjigitm vahelist seost hinnati emastel ja
isastel eraldi. DRD4 genottup mdjutas oluliseltseidbjektiga seotud toitmispausi isastel (GLZ;
p=0,042, N=33). Kdige enam viivitasid poegademiasega C/C genotlubiga isalinnud, C/T ja T/T
alleelidega isendite puhul oli toitmispaus lUheméade vahel olulist erinevust ei avaldunud
(joonis 2A). Paariviisilised testid naitasid, etilohe erinevus ilmnes C/T ja C/C vahel (p=0,021),
kuid mitte T/T ja C/T vahel (p=0,1). Isalinnul m@js tunnust ka jooksme pikkus. Algsesse
mudelisse lisati kovariaatidena mass ja jooksedksiooni naitavad parameetrid). Jookse omas

olulist mdju: p=0,03; seos on positiivne.

Emalindudel oli uudse objektiga seotud toitmispiadigi genotllipide osas sarnane, selgeid
erinevusi ei esinenud (GLZ; p=0,63; N=44; jooni9.2Rll aga mdjutas emasel uudse objektiga

seotud toitmispausi negatiivselt pesas olevateed8qmie poegade arv (GLZ; p=0,046; N=43).
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Joonis 2. Uudse objektiga seotud toitmispausi lkd@nses DRD4 genotiilbiga rasvatihase
isalindudel (A) ja emalindudel (B). Joonis on itlagiivne, keskvaartused on esitatud koos
standardveaga (SE), numbrid néaitavad isendite arvu.

15



Enne uudse objekti katse labiviimist hinnati DR@&hotuitbi seost ka teiste
kaitumistunnustega. Emalindude puhul hinnati ahavaat! kaitumist pesariistaja suhtes,
isalindudel hinnati tlelaulmiste arvu ettemangitadufraaside suhtes. Mélemal juhul antud
kaitumistunnused genotllbiga ei seostunud: ahvdd@iaivmine pesarlistaja suhtes (emane):
Kruskal-Wallis ANOVA; H=2; p=0,49; N=92; lauluvasfisane): Kruskal-Wallis ANOVA; H=2;
p=0,2; N=14. Samuti hinnati sigimisnaitajate ja #isiooni méju emase ahvardavale kaitumisele
pesarlistaja suhtes, oletades, et antud parame@kgid emalinnu reaktsiooni ohuallikale
mdjutada. Ei kurna suurus ega munemisaja alguseereaktsiooni olulisel mééral ei mdjutanud

(p>0.1). Ka isase lauluvastuse puhul konditsiodgetendju ei omanud (p=0,53).

4.3 Geenid ja sigimine

Emalindudel vaadeldi lisaks kaitumistunnustelg&naotlitibi mdju sigimisparameetritele
(munemisaja algus ja kurna suurus). Anallusidemggaitajaid seoses genotltbiga selgus, et
munemise algusaeg soltub emase genottitbist (Krvgllis ANOVA; H=2; p=0,05; N=68).
Kdige hillem alustab munemist T/T genotuup, C/Cj& genotllbiga linnud alustavad enam-
vahem samal ajal (joonis 3). Paarviisi testidesr(M8Vhitney U-test) ilmnes tugev erinevus T/T ja
C/T genottubi vahel (p=0,01). Kurna suuruse ja ditm vahel seos puudus (Kruskal-Wallis
ANOVA; H=2; p=0,7; N=99).

31,2
31,0 11
30,8
30,6
30,4
30,2
30,0
29,8
29,6
29,4
29,2
29,0
28,8
28,6
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munemise algusaeg

TT CT cc
ema genotuup
Joonis 3. Genotiibi ja munemise alguse (standaitisé 1. aprilli suhtes) vaheline seos

emalindudel. Joonis on illustratiivne, keskvaartusa esitatud koos standardveaga, numbrid

naitavad isendite arvu.
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4.4 Seosed erinevate kaitumistunnuste vahel

Lisaks vorreldi seoseid ka erinevate kaitumistw@wahel. Emalindudel korreleerus
ahvardav kaitumine pesarustaja suhtes (reageégiagu5 sekundi jooksul réhnitopisele)
positiivselt uudse objektiga seotud toitmispausj@earman; R=0,33; p=0,03; N=43 (joonis 4),
kuid Uldise toitmispausiga mitte: Spearman; R=p:0,48; N=47.
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uudse objektiga seoctud toitmispaus

Joonis 4. Uudse objektiga seotud toitmispausi yeétuskaitumise korrelatsioon rasvatihase

emalindudel, punkti suurus naitab isendite arvu .
Isalindudel ei korreleerunud lauluvastus (llelasgosakaal) uudse objektiga seotud

toitmispausiga (Spearman; R=-0,5; p=0,11; N=15)kegéldise toitmispausiga (Spearman; R=0,43;
p=0,14; N=17).
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4.5 Kaitumistunnuste seosed sugude vahel

Lisaks erinevate kaitumistunnuste vaheliste searstdiilsile vaadeldi ka partnerite vahelist
kaitumistunnuste korrelatsiooni ehk kuidas omavakektuvad isase lauluvastus ning emase
ahvardav kaitumine pesaruistaja suhtes. Mélemaudisad on mitteparameetrilised ja seega
hinnati neid Spearmani korrelatsiooni teel: R=-0330,044; N=28, kus ilmnes negatiivne

korrelatsioon (joonis 5).

45

40 .

ahvarduskaitumine pesarllstaja suhtes
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Ulelaulmise protsent

Joonis 5. Partnerite vaheliste kaitumistunnustegkeerumine (&hvarduskaitumine pesartistaja

suhtes emasel ja llelaulmise protsent isasel).
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5. Arutelu

5.1 DRD4 genotilpide sagedused populatsioonis

Varasemalt on DRD4 genotitipide esinemissagedusugbies tihasepopulatsioonides
uurinud Korsten et al. (2010). Nende poolt uuritaganeljas populatsioonis (iks Belgias, Uks
Suurbritannias, kaks Hollandis) olid SNP830 genpidei esinemissagedused vaga sarnased (lisa
2A), kuigi oleks vdinud eeldada suuremaid erineyaagiulatsioonides, mis paiknevad ajas ja
ruumis nii erinevalt.

Korsten et al. (2010) t66s saadud tulemused oa saghased meie poolt leitud
genotuubisagedustele Eesti rasvatihasepopulatsi@iesa 2B). Proportsionaalselt esines nende
poolt uuritavates populatsioonides C/C ja C/T gaapé enam-vahem vordselt (kumbagi 30-40%
populatsioonist) ning T/T genotutpi oli kdigis pdgsioonides vahe (umbes 10%) (Korsten et al.,
2010). Seega toimib tdendaoliselt valik erinevatesvatihase geograafilistes populatsioonides T/T
genotuubi vastu. See vdib olla pdhjustatud naisskeastest loodusliku ja sugulise valiku
mehhanismidest. Alternatiivseks seletuseks voib kdl see, et DRD4 genottitipide sagedused ei
pruugi erineda populatsioonide vahelise geenistidtie ja kuna tegemist on avatud

populatsioonidega, vdib esineda migratsioone t&tigie@pulatsioonidest.

5.2 DRD4 genotudbi moju kaitumistunnuste avaldumisie

Hupotees, mis eeldas erinevate DRD4 genotllpiderasst ja erinevat seost kaitumisega
Eesti tihasepopulatsioonis, leidis kinnitust: TATG/C homosugoodid reageerisid uudsele objektile
erinevalt. T/T ja C/T genotliubiga rasvatihase isald alustasid poegade toitmist kiiremini kui
C/C genotiilbiga liigikaaslased ja kuna T/T ja C&Qallpidega isalindude kaitumises erinevusi
ei ilmnenud, vBib arvata, et T alleelil on kaituslesdomineeriv mdju.

Meie poolt labiviidud katse tulemusi ei saa otes@relda varasemate DRD4 ja kaitumise
vaheliste seoste uuringutega. Esiteks, Belgia,andilja Suurbritannia tihasepopulatsioonides
moddeti lindude kaitumise aktiivust laboritingimest Linde manipuleeriti neile tuttavas
keskkonnas, mispuhul puudus naiteks kinnipitidmjadaborisse viimisest tulenev stress, mis
vois ilmneda Korsten et al (2010) poolt tehtud tddsie katse viidi 1abi looduslikus
populatsioonis ja sigimisajal (suur keskkonna mapistottu uudse objekti mdju toitmispausi
tekkimisele vanalindude toitmiskaitumises saab mpigeostada neofoobiaga kui uudse objekti

uurimisega. Kui eeldada, et T/T ja C/T genotiilsgadid on julgemad kui C/C genotitbiga
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isendid, siis vOib kaitumist uudse objekti suhtegem tdlgendada isendi kohanemiskiirusena
uudses situatsioonis. Seega tekib kisimus, ka®lddes t60s vaadeldav tunnus sobiks tldse
uurivat kaitumist kirjeldama.

Sarnastes varasemates katsetes (lahenemine uadgHtle) on vastavat kaitumistunnust
nimetatud uurivaks kaitumiseksxploratory behaviogr Uurivat kaitumist kasitletakse enamasti
aktiivsusena vooras voi tundmatus keskkonnas, egstatakse ka sageli kartmatusega (Groothuis
ja Carere, 2005) ning néiteks individuaalsed emised katse ajal voivad naidata hirmust
Ulesaamise kiirust. On naidatud, et rasvatihasekleerub uuriv kditumine agressiivsusega
(Verbeek et al., 1996), toitumiskaitumisega (Mattiha Drent, 2000), fusioloogilise
stressireaktsiooniga (Carere et al., 2001) jaké&@tamisega (van Oers et al., 2004), mistdttu
kasitletakse uurivat kaitumist enamasti kaitumissdomina*, mida sageli vaadeldakse kas
agressiivsuse-kartlikkuse teljel, voi ka neofoobefiilia teljel. Linnud, kes kiiresti uut keskkoad
uurivad, uurivad kiiresti ka uusi objekte puurigjundavad kiiresti rutiinse kaitumise ja on
lindudevahelistes kokkupdrgetes agressiivsemado@édr et al., 1996). Linnud, kes uues
keskkonnas vahem aktiivselt tegutsevad, on umbuskiad voora objekti osas ning
vahemagressiivsed kokkupdrgetes, kuid samas onlmeed voimelised oma toitumiskaitumist
muutlikus keskkonnas kiiremini kohandama (Verbeed.ge 1996).

Seega sobiks minu poolt vaadeldav kaitumistunmgenp kirjeldama neofoobiat kui uurivat
ka&itumist. Kuigivord sobib tunnus uuriva kaitumlstumissindroomi konteksti, sest seda voib
samuti hinnata aktiivsusena uudses keskkonnaswhditesti alustati toitmisega péarast uudse
objekti markamist. Otsest agressiivsust selles tidise objekti suhtes ei tdheldatud.

Teiseks, erinevalt varasematest tdddest (Dingeenainal., 2002; Korsten et al., 2010) selgus
meie katses, et uudse objekti moju kaitumiselaib@ugupoolest — oluline seos genotlbi ja
kaitumise vahel avaldus ainult isalindudel. Geaaspetsiifiline mdju vdib olla pohjustatud ema-
ja isalinnu hormonaalsete mehhanismide erinevyssasindude kaitumist mdjutab sageli tugevalt
testosterooni tase organismis (van Duyse et d2R%analindude tegutsemine uudse objekti
katses ei pruugi véaljendada thesugust kaitumigeksivoib thel juhul voib olla tegemist
neofoobiaga, teisel juhul aga uuriva kaitumisegademalinnu kaitumist mdjutas pesas olevate
poegade arv (kuid isasel mitte), siis vOiks olefada@malinnul on suurem motivatsioon
toitmisrutiin kiiremini taastada ja nad pigem ebpé uudsele objektile nii palju tdhelepanu kui seda
teevad isased. Siiski ei saa kindlalt vaita, etisiegaheline erinevus on statistiliselt oluline, &un
tingituna TT genotuubi vaikesest arvust polnud \@iknsamasse mudelisse mélemaid sugusid

kaasata.
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DRD4 geen voib kaitumist mdjutada labi interakisioteiste geenidega. Arvatakse, et
geenid, mis on seotud uuriva ja vaatleva kaitunaiseg pikaajalise tasakaalustava valiku all, kuid
monikord ka keskkonna muutuste t6ttu juhusliku stmanvaliku all (Korsten et al., 2010).
Flisikowski et al (2009) naitasid, et DRD4 geenijmeorfism ning naabruses paiknev geen DEAF1
(mis on seotud serotoniini stisteemiga) on kanaaevahel aheldatuse tasakaalutufiakdge
disequilibrium**. Antud mehhanism véib kujundada nii DRD4 geamaldumist kui teiste geenide
avaldumist ka rasvatihasel, samuti ei saa ka giiistada soospetsiifilisi méjutusi. Samas,
hilisemas t66s (Mueller et al., 2013) DEAF1 geenjurrasvatihase DRD4 geeni avaldumisele ei
tdheldanud.

Varasemalt on leitud, et dominantne geneetilinpuraéialdub T/T ja C/T genotuubi
samavaarsuses ehk T alleelil on nii tugev mojwikdisele, et kaitumist hinnates saab need kaks
genotuupi vordseks lugeda (Korsten et al., 201d)tikkne geneetiline mdju avaldub juhul, kui T/T
genotutp on uurivam kui C/T (Korsten et al., 20H)le veel selge, kas DRD4 geeni
naaberlookused katkevad endas mdju uurivale késeiei kuid uuringud naitavad, et pdhjuslikud
variandid, mis uuriva kditumise varieeruvust mopaid paiknevad DRD4 regioonis Umber 2., 3. ja
4. eksoni, kaasa arvatud ktlgnevad intronid nitgrég@ioonid (Mueller et al., 2013) (lisa 3).
Hinnates genotllpide ja kaitumise seoseid Eestsépopulatsioonis voib oletada, et aditiivne
geneetiline mdju pigem puudub ning isalindude pwsiheb T alleeli tugev méju nii T/T kui C/T
genotudpide kaitumisele.

Kaitumistttpide adaptiivset kujunemist ja avaldsiwiBivad mojutada ka aastaajad ning
erinev kliima, samuti sotsiaalse struktuuri muutyseis kujundavad demograafilisi protsesse.
Uuringud rasvatihastel on nédidanud, et fenottitikarrelatsioon uuriva kditumise ja
riskikaitumise vahel sdltub kaaslase kaitumiseg&bjaalolust (van Oers et al., 2005). Sellises katse
aeglased uurijad (nii isa- kui emalind) muutusidgmmaks kaaslase laheduses, samal ajal kui kiired
uurijad kaitusid soost sdltuvalt (emased muutusganaks) (van Oers et al., 2004). Samuti on
rasvatihase toitumiskaitumise osas naidatud, ansdit toiduressursi olemasolust erineb aastati
lindude kéaitumine. Ema-ja isalinnud voib jagadaikdiise alusel tegutsejateks ja jalgijateks
(Dingemanse ja de Goede, 2004) ning heal toiduaastadukamad nn tegutsejad isased ja jalgijad
emased, halval toiduaastal on trend vastupidineg@®nanse ja de Goede, 2004). Nii vGivad soost
tulenevad erinevused uudse objektiga seotud k&stesrolla pohjustatud lisaks geneetilistele
teguritele ka valistest keskkonnateguritest jaips@siaalsest kaitumisest ning seelabi kujundada
vanalindude tegutsemist.

Lisaks uudse objekti mdjule vorreldi ka DRD4 gemdiju emase dhvarduskaitumisele ja

isase lauluvastusele. Emalinnul genotiiibiga anfutdiine ei seostunud, voib oletada, et DRD4
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geen ei seostu rasvatihasel kartlikkusega ningrdhg&aitumist kujundavad muud geenid. Samas,
sinitihasel on leitud DRD4 geeni mdju arevuskaitsete (Kluen et al., 2012) ja seega DRD4 geeni
moju taiesti valistada ei saa. Isalinnul samutidaastus ja DRD4 genotilp ei seostunud (ehkki
eeldati), pdhjus voib olla kullaltki vaikeses valinvoi selles, et DRD4 genotilp ei pruugi

rasvatihasel agressiivse kditumisega seostuda.

5.3 DRD4 genotuidbi mojud sigimisnaitajatele

Emalindudel ilmnenud oluline segenotiibi ja munemise algusaja vahel naitab, et T/T
genotudp alustab munemisega koéige hiljem. Seeda wietada, et hilisem alustamine on
arvatavasti kohasust vahendav tegur. Naiteks dajissitsejate sigimisedukus vaheneb, kuna pojad
kooruvad hiljem ja satuvad kiskjatele sagedamiagges, samuti voib sesooni edenedes vaheneda
kvaliteetse toidu kattesaadavus ja seega voibleepdhjus, miks T/T genotllpi populatsioonis
vahem esineb ja selle vastu valik toimub. Seosunime ja teadaolevalt pole munemisaja alguse
sOltuvust genotuubist varasemalt ndidatud. Saméaaitoid seoseid vanemhoole ja dopamiini
retseptorite D2 ja D3 vahel (Sealfon ja Olanow,@Qfing on véimalik, et ka DRD4 geen mdgjutab
sarnaselt kaitumist ning sigimisedukust.

Kui eeldada, et valikusurve T/T genotuibi vasimtdh peale poegade lennuvdimestumist,
vOiks oletada, et C/C ja T/T genotlupide sagedesedne pesapoegade staadiumis. Selle oletuse
kinnitamiseks tuleks tulevikus teha geenianallissgpdel (hinnata T/T genotttbi
esinemissagedust).

Kurna suuruse ja genottubi vahel seos puudus.a&suarus on otseselt seotud emalinnu
fenotlubilise kvaliteediga (Slagsvold ja Lifjeld@90) ja ei pruugi seetdttu isiksuseomadustest nii

palju sbltuda kui nditeks munemisaeg.

5.4 Kaitumistunnuste korreleerumine

Erinevate kditumistunnuste seoste hindamisel ilnposgiivne korrelatsioon emalinnul uudse
objektiga seotud toitmispausi ning ahvardava kégega pesartistaja osas. Kui eeldada, et uudse
objekti suhtes ettevaatlikumad isendid on kartlilgnka kisklusohu korral (Ward et al., 2004), siis
vOiks arvata, et tugevam reaktsioon pesaruistajakeotud kartlikkusega. Krams et al. (kasikiri)
naitasid rasvatihasel, et kaitumine uudse obgiiies ja reaktsioon kiskjale on omavahel seotud:
julgemad linnud on kanobbingk&itumises (Uhine rinnak réovlinnu vastu, kelléstinda joud Ule
ei kai) aktiivsemad ja joulisemad kui arglikud lumh Ei saa valistada, et arevuskaitumine kiskja

jalitamisel ning &hvarduskaitumine réahniga hirmutehndaitavad erinevaid hirmu aspekte. Nt
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arevuskaitumises arglik lind vdib olla julge gru@itimises (paralleel inimesega ehk kaitumine
kambas ja Uksi olles).

Isalindude puhul on oletatud, et lauluvastus keamib agressiivsusega sotsiaalses kontekstis
(Lambrechts ja Dhondt, 1986). Seega v0iks arvataud@se objektiga seotud toitmispaus
isalindudel korreleerub lauluvastusega, kuna kiiretoitmisrutiini taastavad isenditel on naidatud
agressiivsemat kaitumist (Verbeek et al., 19963e6ttkorrelatsiooni nende kahe tunnuse aga ei
leitud, esines kiill sellesuunaline trend, kuid sieinud statistiliselt oluliseks. Uheks m&juteigar
voib antud katses olla isalindude kullatki vaikdimaauluvastuse osas ning oleks vaja edasisi

taiendavaid uuringuid.

5.5 Kaitumistunnuste seosed sugude vahel

Kaesolevas t00s seostati sugupoolte vahel kaimevat kaitumistunnust - emalinnu
ahvarduskaitumist pesartistaja suhtes ja isalifelaulimise protsenti. Mida rohkem isane oma
arvatavat konkurenti Ule laulis, seda vaiksem wlase reaktsioon pesartistajale — kahe tunnuse
vahel on negatiivne korrelatsioon. Selle seose tmisgks on jargnevalt mélemad
kaitumistunnused lahti seletatud.

Eestis on suur-kirjurahn tiks peamisi ohte sulusgegate lindude munadele ja poegadele.
Rasvatihasel on vastuseks pesarlistaja rinnakkieud omalaadne kaitumine. Osa hauduvaid
emalinde toovad pesaruistaja rinnaku ajal kuuléasadisevaid haalitsusi: enamasti terav sisisev
haalitsus, millega kaasneb tiibadega vehkimineisBuate haalitsuste péaritolu rasvatihastel ei ole
veel selge, on arvatud (Perrins, 1979), et kaiteramnab hauduvale emasele hea v6imaluse kiskja
eest pogenemiseks, kuna susin vaib kiskjat Ullataagta voib pesaavast eemale liikuda.
Uuringud on naidanud, et pesa kaitstakse sedaangey, mida suurem on vanemlik investeering
pesakonda (naiteks: Lima, 2009). Kéesolevas ttast gt leitud (p=0,33; N=103) ja seega vdib
kaitumine pigem olla seotud rohkem emasele endajememisvéimaluse loomisega kui poegade
paastmiseks.

Isalinnu lauluvastust seostatakse agressiivsarkie ja voitlus- voi vBistlusvalmidusega
(Dabelsteen et al., 2002). Mida kérgem on isas®s$terooni tase, seda agressiivsemalt ja rohkem
etteméangitavale lindile vastatakse (van Duyse.eR@0D2). Vastase ulelaulmine rasvatihasel voib
olla Uks pdhilisi strateegiaid enda kvaliteedi aditseks ja peamiseks konkurentide
peletamisviisiks (Langemann et al., 2004).

Emalindude madalat reaktsiooni peartilstaja swdiiesmdista mdlemat pidi: julgemad
linnud vBivad olla pigem vaikselt ning &raootavaiksikohal ning arglikumad reageerivad Kiirelt
ning agressiivselt. Voib pakkuda aga ka vastupid@maluse, kus arglikumad isendid ei reageeri
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ning julged asuvad ,rindama”. Esimese oletuse paélgib varasemalt saadud korrelatsioon ehk
mida kauem emalind péarast uudse objekti markamniistas, seda vahem ta reageeris
potentsiaalsele pesariilstajale. Seega linnud,ikemlki toitmisrutiini taastasid, reageerisid
rahnile vahem ning voiksid olla (arvestades kotsat@ni lauluvastusega) pigem julgemad ja
dominantsemad. Kuna seost pesakonna suurusegtue@j i®ib oletada, et arglikumad linnud
pludavad kiiremini pdgeneda ja reageerivad sissgal@gktiivsemalt. Nii vOib oletada, et
kvaliteetsemad isalinnud laulsid rohkem Ule niriggmad emalinnud olid pigem vaikselt ja ei
reageerinud pesarilstajale.

Kokkuvétvalt, rasvatihasel on pesitsuspaaride metnine valikuline: paarid moodustuvad
eelistatult kas kahe sarnase voi kahe vastandildoomuga partnerite vahel. Seose edasiseks

kirjeldamiseks oleks vaja tdiendavaid uuringuidritgeruvate kaitumistunnuste moistmiseks.

* kaitumisstindroom on defineeritud kui komplekt kedeerunud kaitumistunnuseid, mis avalduvad

sOltuvalt kontekstist ja situatsioonist (Sih et 2004).

** (ihe lookuse ks alleel esineb sagedamini koaggirteise lookuse alleeliga kui seda juhusliku

kombineerumise puhul eeldada saaks (Carlson €Qdl4).
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6. Kokkuvote

Magistritoo tulemused néitasid, et DRD4 geen natjudlulisel maaral metsavarvulise —
rasvatihase- kaitumist ning on seega oluliseksrikglooduslike populatsioonide kaitumise
hindamisel.

Tulemused kinnitavad varasemates toddes leitud DgEhotllpide esinemissagedusi
rasvatihasel ning genotiitibid omasid ootusparasi ki@jumisele (seostuvad reaktsiooniga
uudsele objektile). Erinevus varasemate td0degaeskikatse tlesehituses ja —toimumisajas. Katse
toimus lindudele tuttavas keskkonnas, mispuhul méb®luliselt naiteks kinniplitudmisest ja
laborisse viimisest tulenev stress, mis vais ilnenKdrsten et al (2010) poolt tehtud t606s.

Kuna katse toimus sigimisajal, saab tulemusi himpégem kohanemiskiirusena uudses
keskkonnas kui uuriva kaitumisena. Lisaks leidsietd)RD4 geeni moju kaitumisele on pigem
soospetsiifiline ning antud t66 pdhjal ei saa vatageenil on thesugune mdju vanalindude
kaitumisele.

Teiseks, avaldus moju sigimisajale, mis on uudientus ja pole teadaolevalt varasemalt
ndidatud. Kolmandaks naitasime, et pesitsuspaaid moodustuda sarnaste vdi vastandlike
iseloomudega sugupoolte vahel. Nimetatud seoseadtsid] kindlasti tdiendavaid uuringuid, kuna ei
ole Uheselt selge, mida naitab emase reaktsio@riiéstajale ning isase ulelaulmise protsent.

Kaitumisgeneetika uuringud rasvatihasel voimaldateha oletusi sarnaste geenide mdjude
osas teistel linnuliikidel ja loomariihmadel, kaasaatud inimesel. Kaesolevas t60s leitud seosed
on olulised looduskaitse efektiivsemaks muutmises, sageli on vaja arvestada 6koloogiliste- ning
valikut p6hjustavate teguritega. Naiteks munemigasaja seos DRD4 genotutbiga vbimaldab

madista kaitumise seoseid sigimisega ja erinevat®titipidega isendite pusimist populatsioonis.
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7. Summary

Polymorphism in dopamine D4 receptor gene associa@evith personality
variation in Great Tits (Parus major)

Results of Master’s Thesis show that dopamine tec&z gene (DRD4) is associated with
individual variation of personality in Great Tits@resence of a novel object. Thus are the results
important in evaluating wild populations” behaviour

Data on free-living Great Tits confirms earliesuéts from Fidler at al (2007) and Korsten et
al (2010) studies. Genotype frequencies and gehavilmur association in the novel object
experiment are similar in both studies. On the oftaad, there are slight differences in experiment
structure and in period of experiment. Our birdsen@anipulated in an familiar environment
(temperate forest), there was no stress causedtblyicg or taking birds to a laboratory. As this
experiment was made during breeding season, resuitbe evaluated more as a speed of
adaptation to novel object than exploratory behavio

Taken together, our findings show that impact B2 gene on behaviour depended on the
sex of individuals and according to the data it mahbe said that this polymorphism influences
males and females identically. Secondly, we discavan effect of DRD4 gene on breeding
success in females. This result is new and habe®t shown yet. Finally, we showed that the
forming of nesting pairs depends on behaviour aodn take place between birds showing similar
behaviour or between birds showing opposite behavithis result needs further studies, as it is
not completely clear what those correlating beharébtraits (female reaction to nest intruder and
male overlapping percent during singing) show.

Studies in behavioural genetics on birds allowredict similar effects on other animals,
including humans. Results from present study helpetmore successful in protecting the nature,
where it is important to know selection- and ecadabfactors. For example, interaction between
laying date and genotype allows to understand tranian behaviour and genetic structure of a
population.
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8. Tanuavaldused

Kdige suurem tanu kuulub minu juhendajale, Valilgdrile, kelle abi on kogu t66 valmimise
ajal olnud hindamatu.

Veel tahan tanada kogu TU lindude kaitumisokoladgbrithma, kes olid toeks valitdode ajal
ning andsid kogu magistritod valmimise ajal korlstiruset kriitikat. Lisaks tdnan siidamest Kaarin
Koosat, kes suures osas viis labi isase lauluvagtusmalinnu ahvarduskaitumise katseid ja Pauli
Saagi, kes aitas ndu ja jouga rasvatihaste genioigi@apaltusil.

Antud t60d rahastati Eesti Teadusfondi grandidt&3I76 ja Eesti Teadus- ja

Haridusministeeriumi poolt sihtfinantseeritavasijpktist nr 01800004s09.
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10. Lisad

Lisa 1. Uudse objekti katse Ulesehitus.
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tihasepopulatsioonis (A) (Korsten et al., 2010) jgesti tihasepopulatsioonis (B).

Lisa 2. DRD4 genotulpide sageduste vordlus (propaibnaalselt) neljas
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