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Asustustiheduse mojud ogakiirblase Hermetia illucens elukiigutunnustele

Ogakirblase (Hermetia illucens) toostuslik kasvatamine on muutumas iiha levinumaks
sadstliku loomasddda ja biojddtmete kditluse lahenduseks. Siiski on védhe teada, millised
asustustiheduse tingimused on optimaalsed elutsiikli eri etappides, eriti nuku- ja
eelnukustaadiumis. Tavaliselt esineb putukatel korge asustustiheduse korral vastus, kus isendid
jaavad modtmetelt viiksemaks ja arenguaeg litheneb. See erineb standardsest stressivastusest,
kus kiill isendid jddvad mdotmetelt viiksemaks, kuid arenguaeg pikeneb. Ogakérblastel on
varasemates toodes leitud asustustiheduse mdjule standardne stressivastus. Magistritoo
eesmirk oli hinnata, kuidas vastse- ja nukutihedus — nii eraldi kui ka koosmdjus — mdjutavad
ogakirblase arenguaega, kehamassi ja elumust. Eraldi tdhelepanu alla vdeti seni vdhe uuritud
eelnuku- ja nukustaadium, mil ogakédrblase vastsed sooritavad nukkumisrédndeid, mis viitab
keskkonnatingimuste tajumisele ka neis tavaliselt mitteaktiivsetes staadiumites. Magistritdo
tulemused néitasid, et madalal vastsetihedusel ogakirblaste areng pikenes, kuid suurenes ka
eelnuku- ja valmikumass. Korge vastsetihedus lithendas arengut, kuid vihendas isendite massi,
viidates keskkonna tajumist ebasoodsana. Need tulemused erinevad varasemate uuringute
tulemustest. Nukutihedus {iksi olulist mdju ei avaldanud, kuid koosmdjus vastsetihedusega
ilmnes mérkimisvddrne ning sugude ldikes erinev moju. Tulemused viitavad, et madal
asustustihedus nii vastse- kui nukustaadiumis voib suurendada biomassitootlikkust ja
valmikute eluiga ning seeldbi potentsiaalselt ka viljakust. Uuring pakub uusi teadmisi
tihedusest sOltuvate stressivastuste kohta ning praktilisi juhiseid ogakérblase kasvatuse
optimeerimiseks.

Mairksonad: Hermetia illucens, elukdigutunnused, vastsetihedus, nukutihedus,
asustustihedusest tingitud stress

Effects of population density on the life-history traits of the black soldier fly (Hermetia
illucens)

The industrial rearing of the black soldier fly (Hermetia illucens) is becoming an increasingly
widespread solution for producing more sustainable animal feed and managing biowaste.
However, optimal population densities at different stages of the insect’s life cycle — particularly
during the prepupal and pupal stages — remain poorly understood. In insects, density-dependent
stress typically leads to smaller body size and shorter development time. This contrasts with
typical stress responses, which usually slow development while simultaneously reducing body
size. Previous research on black soldier flies has documented this characteristic stress response.
This thesis investigates the effects of larval and pupal density — both independently and in
combination — on development time, body mass, and survival in H. illucens. Special emphasis
was placed on the relatively understudied prepupal and pupal stages, during which larvae
migrate in search of a pupation site, thus suggesting environmental sensitivity even in this
generally inactive phase. The results showed that low larval density prolonged development
but produced heavier prepupae and adults. High larval density shortened development time but
reduced body mass, indicating that larvae may perceive their environment as unfavorable under
crowded conditions. These results partly contradict previous research. Although pupal density
alone had no significant effect, its interaction with larval density produced notable impacts,
with the effects varying between sexes. From an industrial rearing perspective, the findings
suggest that maintaining low population density both larval and pupal stages may optimize
biomass production and enhance longevity, potentially leading to higher fecundity. This study
provides new insights into density-dependent stress responses in H. illucens and offers
practical guidelines for improving its rearing conditions.

Keywords: Hermetia illucens, life-history traits, larval density, pupal density, density-
dependent stress
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1. SISSEJUHATUS

Arenguaja, kehasuuruse, ellujddmuse ja viljakuse ndol on tegemist elukdigutunnustega, mis
otseselt mojutavad organismide kohasust ja populatsioonidiinaamikat (Roff, 2002; Segoli &
Wajnberg, 2025). Need elukdigutunnused on tihti soltuvad keskkonnateguritest nagu
temperatuur, niiskus, toidu kvaliteet ja kogus, roovlus, parasitism ning ka konkurents (Nylin &
Gotthard 1998; Stearns, 1998; Abbott & Dwyer, 2007; Segoli & Wajnberg, 2025).
Keskkonnamdjud avalduvad kdigile organismidele, kuid eriti tugevalt on neid tdheldatud
liikkidel, kelle areng on kiire ja jarglaste arv suur (Bodlah et al., 2023). Keskkonnategurite, nagu
madala kvaliteediga v0i véikesema toiduressursi korral esineb tihti niinimetatud standardne
stressivastus, kus isendite arenguaeg on pikem, kuid sellest hoolimata jiivad nad mdotmetelt
véiksemaks, kui isendid, kes kasvavad korgema kvaliteedi ja suurema hulga toiduressursiga

keskkonnas (Teder et al., 2014).

Putukate elukdigutunnused — sealhulgas arengukiirus, kehasuurus ja elumus — moodustavad
omavahel seotud kompleksi, mis mdjutavad tugevalt isendi kohasust (Nylin & Gotthard, 1998;
Stearns, 1998; Clissold & Simpson, 2015). Uheks putukate jaoks oluliseks, ent suhteliselt
viheuuritud keskkonnateguriks on asustustiheduse moju. Asustustihedusel on tugev mdju
putukate elukdigutunnustele ning selle mdju on pdhjalikult uuritud vastse arengu kontekstis
(Than et al., 2020), kuid siiski esineb ka neis uuringutes liinki (Muurmann et al., 2025). On
taheldatud, et erinevatel liikidel voib asustustihedusest tulenev mdju elukdigutunnustele
véljenduda erinevalt (Ireland & Turner, 2006; Vellau & Tammaru, 2012; Saunders et al., 2013;
Than et al., 2020). Toakilgi (Acheta domestica) ja hariliku toakérbse (Musca domestica) puhul
esineb standardne stressivastus ehk korge asustustiheduse puhul pikeneb arenguaeg ja viheneb
mass (Mahavidanage et al., 2023), samas kui néiteks mitmed lihakérblased (Calliphoridae) ja
vaksiklased (Geometridae) jadvad jadvad korgel asustustihedusel kasvades kiill samuti
véiksemaks, kuid ka nende arenguaeg litheneb vorreldes madalal asustustihedusel kasvanud
liigikaslastega (Vellau & Tammaru, 2012; Saunders et al., 2013; Than et al., 2020). Selline
vastus viitab voimalusele, et suur asustustihedus ei pruugi olla pelgalt suboptimaalsest
keskkonnast tulenev stress, vaid vdib toimida signaalina viga ebasoodsa vdi isegi ohtliku
keskkonna kohta, millest ptiiitakse voimalikult kiiresti lahkuda vdiksema kehasuuruse hinnaga
(Than et al., 2020). Siiski jadb selle mehhanismi tépne adaptiivne tdhendus esialgu

hiipoteetiliseks ja vajab tdiendavat uurimist (Vellau & Tammaru, 2012).



Kuna asustustihedus voib mojutada nii vastsete arenguaega, suurust kui ka elumust (Agnew et
al., 2002), siis on asustustiheduse moju uurimine oluline mitte ainult liigi bioloogia tundmise
seisukohalt, vaid ka rakenduslikus kontekstis, nditeks putukate suuremastaapsel kasvatamisel
toiduks, loomasdodaks voi biotdrje eesméirgil (Parra, 2010; Morales-Ramos et al., 2024). Eriti
vihe on uuritud asustustiheduse mdjusid (eel-)nukuperioodil, kuna enamikel liikidel ei ole
tegemist aktiivse arengustaadiumiga (Than et al., 2020). Looduses mdjutavad austustihedust
erinevad tegurid, nditeks ressursi kittesaadavus, kliima, kisklus ja haiguste levik (Abbott &
Dwyer, 2007), kuid kasvatustingimustes saab asustustihedust kunstlikult reguleerida, mistdttu
on asustustiheduse modjude tundmisel potentsiaalselt suur olulisus ka toostuslikule

putukakasvatusele (Andress et al., 2015; Dowell et al., 2021).

Ogakérblane Hermetia illucens on selle sajandi jooksul pédlvinud mérkimisvéarset teaduslikku
huvi, eeskétt vastsete voime tottu utiliseerida toidutdostuse korvalsaadusi (Holmes et al.,
2013). Ogakérblase vastseid saab edukalt kasvatada mitmesugustel biojdétmetel (Hoffmann,
2021), kuna nad on vastupidavad erinevatele patogeenidele (Joosten et al., 2020) ning on
voimelised talletama suures koguses rasvu ja valke (Hoffmann, 2021). Seetdttu on selle liigi
vastsete ndol tegemist potentsiaalselt séddstlikuma alternatiiviga traditsioonilistele
loomasodtadele (Hoffmann, 2021). Selle liigi isendeid on edukalt kasutatud biojddtmete
kiitluses ning vastseid on kasvatatud nii loomasdddaks kui ka potentsiaalse toiduallikana
inimestele (Wang & Shelomi, 2017; Kaya et al., 2021). Seejuures on oluline tunda ogakérblase
H. illucens arengut mojutavaid tegureid, et optimeerida nende tddstuslikku kasvatust.
Varasemad uuringud on peamiselt keskendunud toidu kvaliteedi ja kvantiteedi (Tomberlin et
al., 2002; Opare et al., 2024a; Tschirner & Simon, 2015) ning temperatuuri (Tomberlin et al.,
2009; Shumo et al., 2019; Opare et al., 2022) modjudele ogakirblase elukédigutunnustele.
Viimasel ajal on hakatud uurima ka asustustiheduse mojusid (Opare et al., 2024b; Nayak &
Kliiber, 2025), kuid vihe on pdoratud tdhelepanu nende keskkonnategurite koosmojudele ning

mdjudele erinevates arengustaadiumites, néiteks eelnuku- ja nukustaadiumis.

Erinevalt mitmetest teistest putukatest on ogakdrblasel seni tuvastatud korgele
asustustihedusele vastuseks vaid standardne stressivastus — arenguperioodi pikenemine ja
kehamodtmete vihenemine (Barragdn-Fonseca et al., 2018; Dzepe et al., 2020; Opare et al.,
2022). Siiski on oluline uurida, kas arenguperioodi pikenemine on sel liigil universaalne vastus
korgele asustustihedusele voi varieerub see sdltuvalt tiheduse tasemetest ja/vdi muudest

keskkonnatingimustest. Samuti on varasemates uuringutes pooratud vihe tihelepanu eenuku-



ja nukustaadiumile. Enamike putukate puhul ei ole nende arengustaadiumite uurimine
keskkonnamdjude votmes kuigi praktiline (Lindstedt ez al., 2019), kuna see staadium kujutab
endast vaid passiivset iileminekuperioodi aktiivselt vastselt aktiivseks valmikuks (Rolff et al.,
2019). Ogakérblane H. illucens on selles osas erandlik liik. Sel liigil esineb aktiivne
eelnukustaadium, mille kéigus isendid kiill ei toitu ning sarnanevad vilimuselt nukule, kuid on
endiselt aktiivsed ja suutelised héiringutele reageerima (Gligorescu et al., 2019; Opare et al.,
2023). On nédidatud, et eelnukuperioodil eemaldutakse toiduobjektilt ning voetakse ette
ulatuslikke réndeid, et leida parim nukkumispaik (Vo, 2020). Eelistatakse nukkuda riithmast
eemal pinnasesse kaevunult, kaitstes end seeldbi kiskluse ja kuivamise eest (Holmes et al.,
2013). Kuigi ogakidrblase kohta nukustaadiumi uuringud puuduvad, on {iksikutes
putukatoostuse seisukohalt tehtud toddes kisitletud ka nukustaadiumis asustustustiheduse
mdju ning leitud, et korge nukutihedus voib mdjuda negatiivselt elukdigutunnustele (Andress
et al., 2015; Elaini et al., 2020). See viitab vajadusele uurida eelnuku- ja nukustaadiumi
pohjalikumalt. Samuti on eelnevates uuringutes kasutatud geneetiliselt muundatud liike,
mistottu saadud tulemusi ei saa looduslikele tingimustele iile kanda (Elaini ez al., 2020). Lisaks
on neis uurimustes kisitletud vaid valmikute elujoulisust ja viljakust, teised elukdigutunnused
ning vastse- ja nukutiheduse koosmdju analiilisid on aga jaddnud tdhelepanu alt vilja (Andress

et al., 2015; Elaini et al., 2020).

Magistritods uuriti asustustiheduse moju ogakérblase H. illucens elukdigutunnustele erinevates
arengustaadiumites, keskendudes vastse- ja eelnuku- ning nukustaadiumis kogetud
asustustiheduse mojudele vastse-, eelnuku- nuku- ja valmikustaadiumi elukdigutunnustele.
Uurimistdd eesmdrk oli vilja selgitada, kuidas mdjutab asustustihedus ogakérblase
arengustaadiumite kestust ja isendite massi ning kas eri arengustaadiumites tajutud
asustustihedus voib avaldada isenditele erinevat mdju. Samuti kasutati vastsestaadiumi
asustustiheduse to0tluses tavapdrasest madalamaid asustustihedusi selgitamaks, kas
ogakarblasel avaldub sellistes tingimustes standardne stressivastus vdi hoopis vastus, mida on
taheldatud paljudel teistel putukaliikidel, nimelt kdrgema tiheduse signaalina tajumine ning
selle tulemusel vastseperioodi liihenemine. Magistritod pohifookuseks oli vastsestaadiumi
asustustiheduse moju selgitamise korval ka eelnuku- ja nukustaadiumis asustustiheduse moju
uurimine, millele senistes ogakirblase uuringutes on véga vihe tdhelepanu pooratud. Kuna H.
illucens on ka eelnukuna vdimeline keskkonnast saadud signaale tajuma ja neile reageerima,
(Giannetti et al, 2022) voib eeldada, et asustustiheduse mdju ei piirdu iiksnes

vastsestaadiumiga, vaid voib ulatuda ka eelnuku- ja nukuperioodi.



Katsetes kasvatati ogakdrblase vastseid esmalt kahel erineval asustustiheduse tasemel — korgel
ja madalal. Seejdrel jagati mdlemast vastsetihedusest périt eelnukud kolme nukutiheduse
tootlusesse, paigutades vastavalt 1, 5 voi 10 isendit purgi kohta. Sellise 1dhenemisega saadi
kokku kuus erinevat kombinatsiooni (vastsetihedus x nukutihedus), mis vdimaldas uurida nii
vastsetiheduse kui ka (eel)nukutiheduse pea- ja koosmdjusid isendite elukdigutunnustele.
Uuriti jargmisi elukdigutunnuseid: eelnuku mass, valmiku mass, vastseperioodi kestus
(umbkaudne vastse koorumine kuni eelnukuks kujunemiseni), nukuperioodi kestus (alates
eelnukuks arenemisest kuni valmiku koorumiseni), valmiku eluiga (valmiku koorumisest kuni
surmani), juveniilperioodi kestus (vastse koorumine hetkest kuni valmiku koorumiseni),
valmiku mass (24 h peale koorumist) ning valmiku kuivmass. Samuti médrati iga valmiku
sugu. Magistritod  tdidab  varasemates uuringutes tdhelepanuta jadnud  aktiivse
eelnukustaadiumi uurimisliinga, analiiiisides, kuidas erinevad asustustiheduse tingimused
mojutavad Hermetia illucens arengut mitte iliksnes vastseperioodil, vaid ka jirgnevatel

arenguetappidel.



2. METOODIKA

2.1. Uurimisobjekti kirjeldus

Uurimisobjektiks oli ogakidrblaste sugukonda kuuluv liitk Hermetia illucens, mis on parit
Louna-Ameerika savanni piirkonnast (Liu et al., 2019), kuid inimese kaasabil ja potentsiaalselt
ka kliimasoojenemise tdttu (Pazmifio-Palomino et al, 2022) on niitidseks liik levinud
laialdaselt troopilistel ja subtroopilistel aladel ning moningal maddral ka parasvootme
piirkondades (da Silva & Hesselberg, 2020). Ténapéeval on liik levinud ka Euroopas, kuid
ainult soojemates regioonides ning levik on sageli seotud inimtegevusega, niiteks
biolagunevate jddtmete kiitluse vOi spetsialiseeritud kasvatuste kaudu toimunud juhusliku

introduktsiooniga (Kaya et al., 2021).

H. illucens on saprotroofne liik ehk vastsestaadium on tihedalt seotud orgaanilise aine
lagundamisega (Liu et al., 2019). Peamine toitumine ja kasv toimubki vastsestaadiumis, kus
vastsed toituvad erineval laguneval orgaanikal, nagu mddanevad puuviljad, sdnnik ja korjused
(Tomberlin et al., 2002). On arvatud, et valmikuna selle liigi isendid ei toitu, kuid uuemad
uuringud on ndidanud, et nad on voimelised tarbima vett voi nektarit (Macavei et al., 2020).
Vastsed ldbivad enne nukkumist seitse kasvujarku ning olenevalt temperatuurist,
asustustihedusest ja muudest kasvutingimustest voib kogu vastseperiood kesta umbes 16 — 20
pdeva (Giannetti et al., 2022). Optimaalne vastsete arenguaeg saavutatakse temperatuuril 27 —

30 °C (Tomberlin et al., 2009).

I kuni VI kasvujdrgus elavad vastsed agregeeritult ja toituvad iihisel toiduressursil, tdstes
termoregulatsiooni abil keskkonna temperatuuri, mis omakorda parandab toidu lagundamise
tohusust grupiviisilise enslimaatilise tegevuse kaudu (Barragan-Fonseca ef al., 2018). VII
kasvujdrgu vastset nimetatakse eelnukuks ning selles staadiumis on vastse suised
taandarenenud ning toitumine 16ppenud (Giannetti ef al., 2022). Sellel hetkel on vastse védrvus
muutunud selgelt tumepruuniks ning vastne hakkab otsima paika nukkumiseks (Gligorescu et

al., 2019).

Areng eelnukust valmikuni toimub 27 °C juures umbes 18 pédevaga (Gligorescu et al., 2019),
kuid nukuperiood sellest kestab umbes neli pdeva (Witono et al., 2024). Tdiskasvanud isendid
elavad maksimaalselt 20 paeva (Gligorescu et al., 2019), kuid keskmiselt jadb valmikute eluiga

umbes kuue kuni kaheksa paeva juurde (Witono et al., 2024), mille jooksul toimub paaritumine
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ja munemine (Tomberlin et al., 2002). Paaritumine voib alata juba kaks pédeva peale valmiku
koorumist ning eeldusel, et isend eluperioodi jooksul ei hukku, on emased vdimelised
korduvalt munema umbes 500 munast koosnevaid kogumeid (Diclaro I & Kaufman, 2009).
Nagu putukatel valdavalt (Honé€k, 1993), on ka ogakirblase kehasuurus oluline tegur viljakuse
midramisel. On niidatud, et mida suurem on emaste nukukaal, seda rohkem mune ja
massiivsemaid munakogumikke on nad valmikuna vdimelised munema, sama positiivne seos
kehtib ka emaste valmikute kehamassi ja nende munatootlikkuse vahel (Jones & Tomberlin,
2021; Shrestha et al., 2025). Samuti vdivad suuremad kehamddtmed isaste paaritumisedukust

tosta (Jones & Tomberlin, 2019).

Ogakirblane Hermetia illucens valiti uurimisobjektiks, sest sellel liigil esineb vastseperioodis
vabatahtlik koondumine (Barragan-Fonseca et al., 2018), kuid eelnuku staadiumis toimub
nukkumisrinne, kus vilditakse teisi isendeid ning lahkutakse toiduobjekti juurest, et leida
sobiv paik nukkumiseks (Gligorescu et al., 2019). Nende tunnuste tottu on ogakérblase
eelnukustaadium eriti huvipakkuv asustustiheduse kontekstis. Lisaks on todrithmal varasem
kogemus selle liigi laboratoorsel kasvatamisel ning nn visuaalselt tdheldatud, et eelnukud
lahkuvad s06tmelt ja taastavad pérast drritust oma aktiivsuse, kuid neid ndhtusi ei ole seni

siistemaatiliselt uuritud (Opare et al., 2022; Opare et al., 2023).

2.2. Asustustiheduse katse — vastsestaadium

Katsesse valitud isendid olid périt 31.01.2024 — 01.02.2024 Tartu Ulikooli ogakirblase H.
illucens kultuuris munetud munadest ning koorunud perioodil 02.02.24 — 06.02.24. Katset
alustati 09.02.2024, mil jagati vastsed vastsestaadiumitodtlustesse jilgides, et eri suurusega
isendid oleksid tootlusriihmade vahel voimalikult vordselt esindatud (vastsed olid keskmiselt
viie pdeva vanused). Madala asustustiheduse to6tluses oli 1,5 isendit cm? purgipdhja pindala
kohta. Igasse 63,6 cm? pdhjapindalaga purki loendati 95 isendit, kokku viis madala
asustustiheduse replikaati. Kdrge asustustiheduse to6tluses kasutati samade modtmetega purke,
kuid asustustiheduseks voeti 7,5 isendit cm? purgipdhja pindala kohta. Igasse purki loendati
477 isendit, kokku kolm kdrge asustustiheduse replikaati. Igasse purki lisati katse alguses 100
g sd0dasubstraati, milleks kasutati vees leotatud koeratoitu. Substraadiks valiti koeratoit, kuna
uurimisriihmal on selle s6ddaga varasem kogemus ja see on andnud hiid tulemusi AH.

illucens vastsete kasvatamisel. Lisaks on koeratoidu kasutamise eeliseks hallituse aeglasem
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teke vorreldes kanasdodaga, mida on samuti eelnevates uuringutes kasutatud (Opare et al.,
2022). Soddasegu valmistati 24 h enne katses kasutamist, vahekorras 1:2 vastavalt
koerakrdbinad ja vesi. Kuna eelnevad uuringud on niidanud, et optimaalne temperatuur
ogakérblase vastsete kasvatamiseks on 27 — 30 °C (Opare et al., 2022), siis hoiti isendeid
kasvatuskapis 27 °C juures. Katset jdlgiti igapdevaselt ning soddet lisati umbes iga kolme péeva
tagant 100 g kaupa. Topsid kaeti gaasivahetuse tagamiseks musliinriide lapiga, mis kinnitati
kummipaelaga. Kuna substraadi pealmine kiht kuivas kiiresti ning héiris vastsete elutegevust,

siis niisutati substraati veepritsiga ja segati umbes kolm korda nédalas.

2.3. Asustustiheduse katse — eelnuku- ja nukustaadium

Esimesed isendid joudsid eelnukustaadiumisse nddal péarast vastsestaadiumi tootlusse jagamist.
Eelnukustaadiumi méédramine pdhines isendite védrvuse muutusel selgelt tumedaks ning
vastsete aktiivsuse langusel, nagu on kirjeldanud May (1961) ja Tomberlin et al. (2009). Need
tunnused vOimaldavad eristada eelnukku aktiivselt toituvast vastsestaadiumist. Samas, kuigi
eelnuku- ja nukustaadiumi vahelised erinevused eksisteerivad samuti, ei ole need alati selgelt
ndhtavad mikroskoopilise arengutaseme hindamiseta (Gligorescu et al., 2019) ja seetdttu ei

eristatud selles t60s eelnuku- ja nukustaadiumeid.

Eelnukkude ilmnemisel jagati nii korge kui madala vastsetiheduse tootluste eelnukud
voimalikult vordselt kolme nukutiheduse toGtlusesse nii, et igasse todtlusesse jaotuks vordne
arv isendeid. Eelnukutiheduse ja nukutiheduse to6tlused olid: iiks (1N), viis (5N) ja 10 (10N)
eelnukku/nukku purgis. Purgid olid mahuga 50 ml. Iga replikaadi kohta iiritati koguda korraga
30 eelnukku, mis jagati 10 isendi kaupa igasse to6tlusse: 1N tootluses oli 10 purki (10 isendit),
5N tootluses kaks purki (10 isendit) ja 10N to6tluses iiks purk (10 isendit). Sellist 1dhenemist
korrati iga vastsestaadiumis madala asustustiheduse replikaadiga kolm korda ning korge
asustustihedusega replikaadiga viis korda. Kuna peamiselt madalama asustustihedusega
tootluse puhul esines probleem, et 30 eelnukku ei olnud korraga saadaval, siis hoiti eelnukke

maksimaalselt kaks pdeva kasvukapis, et saavutada soovitud eelnukkude arv.

Eesmargiks oli saavutada nii madala kui ka kdrge asustustihedusega to6tlusest 450 isendiga
iildvalim. Soovitavaks koguvalimiks oli 900 isendit, kuid madala asustustiheduse t66tluse

puhul esinenud pika arenguaja voi suure suremuse tottu 1dpetati isendite katsesse kogumine
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enne, kui valimisse oli saadud plaanitud arv eelnukke. Kokku oli katses korge vastse
asustustiheduse korral 450 isendit ja madala puhul 414 isendit. Enne eelnukkude katsesse
jagamist registreeriti ka isendite mass. Samuti jélgiti, et igasse nukutootlusesse jaguneks eri

suurusega isendeid sarnases koguses.

Kuna eelnevad pilootkatsed niitasid, et iiksikult purgis olnud eelnukkude keskkond oli kuivem
kui rithmas olnud eelnukkudel, siis igasse nukutiheduse td6tluse purki lisati 5 g niisutatud
lehtpuusaepuru, et siilitada stabiilne niiskusaste tootluste 10ikes. Segu valmistati vahekorras
1:1 (vesi ja saepuru). Varasemad uuringud on ndidanud, et nukkumissubstraadi olemasolu
suurendab valmikute edukat koorumist ning lehtpuusaepuru on osutunud iiheks sobivamaks
substraadiks (Holmes et al., 2013). Kuna eelnuku perioodil on isendid vdimelised olema veel
aktiivsed (Gligorescu et al., 2019), siis pidid purgid olema kaetud, et véltida isendite
pdgenemist. Eelnevate pilootkatsete pdhjal leiti, et tavapirased topsikaaned ei taganud piisavat
gaasivahetust ning samuti olid kaanes olevate aukude asetused ja suurused ebaiihtlased topside
16ikes. Seetdttu kaeti purgid 8 x 8 cm suuruse musliinriidega, mis kinnitati kummipaelaga. See
takistas efektiivselt isendite pdgenemist ja tagas ilihtlase gaasivahetuse eri asustustihedusega
tootluste 10ikes. Koiki purke hoiti kasvatuskapis 27 °C juures. Nukkude arengut jilgiti

igapdevaselt ning eri tootluste purkide asukohti juhuslikustati restil ja kasvukapis.

2.4. Asustustiheduse katse — valmikustaadium

Esimesed valmikud koorusid umbes kaks nidalat parast nukutodtlusesse jagamist. Valmikutel
registreeriti koorumiskuupdev ning 24 tundi parast koorumist méaérati nende sugu ja mass.
Valmikuid hoiti kasvukapis 50 ml suurustes topsides, mille pdhjas oli umbes 5 g niisutatud
lehtpuusaepuru (vahekorras 1:1 vastavalt vesi ja saepuru) kuni surmani ning registreeriti
surmakuupéev. Seejdrel hoiti isendeid kiilmkambris. Vahetult enne kuivatamist kaaluti surnud
isendite mass uuesti ning seejirel kuivatati isendid kuivatuskapis 60 °C juures 72 h ning

registreeriti kuivmass.
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2.5. Andmeanaliiiis

Analiilis keskendus sellele, kuidas vastse- ning eelnuku- ja nukutiheduse erinevad tasemed
mdjutavad ogakérblase H. illucens arengukestust, kehamassi ning elumust. Tépsemalt selgitati
eelnuku- ja nukutiheduse moju elukdigutunnustele ning uuriti, millises vastseperioodis esinev
asustustiheduse mdju on arengule méédravaim ning kas ogakdrblase arengule esineb ka

koosmdju vastseperioodil ning eelnuku- ja nukuperioodil kogetud asustustiheduste vahel.

Andmeanaliilisiks kasutati lineaarseid segamudeleid (LMM) ja {ildistatud lineaarseid
segamudeleid (GLMM). Sdltuvate muutujatena kasutati mudelites vastseperioodi kestust
(eelnuku aeg — keskmine vastse koorumisaeg), eelnuku- ja nukuperioodi kestust (valmiku
koorumise aeg — eelnuku aeg), juveniilperioodi kestust (valmiku koorumise aeg — vastse
koorumise aeg), valmiku eluiga (valmiku suremise aeg — valmiku koorumise aeg) ning valmiku
mirg- ning kuivmassi. Soltumatute muutujatena kasutati vastsetiheduse (korge/madal) ning
eelnuku- ja nukutiheduse (1, 5 voi 10 isendit purgis) tootlusi. Juhuslike faktoritena kasutati
vastsetdotluse ID-d ja nukutodtluse ID-d. Mudelite eelduste kontrollimiseks koostati jadkide
sagedusjaotused. Kuna eelnuku- ja nukuperioodi, juveniilperioodi ning valmikuperioodi
pikkuste puhul ei olnud jidkide normaaljaotuse eeldus tdidetud, siis kasutati
naturaallogaritmimise transformatsiooni. Suremusanaliiiisiks koostati iildistatud lineaarne
segamudel (GLMM) binomiaalse jaotusega, kus sdltuv muutuja oli ,,elus/surnud* (1/0) ning
soltumatuteks muutujateks vastsetihedus, nukutihedus ja nende interaktsioon. Juhuslike

faktoritena kasutati taas vastsetootluse ID-d ja nukutodtluse ID-d.

Vastse nukkumise ja nukust valmiku koorumise vahelise perioodi andmeid ei olnud eelnuku-
ja nukuperioodil rithmades hoitud isendite puhul vdimalik iithildada eelnuku ja vastseperioodi
andmetega. Kuna selle liigi isendid vdivad hilises arengujiargus enne l0plikku nukuks
kujunemist veelkord kestuda, poleks mérgised kestumise kdigus alles jadnud (Bruno et al.,
2025). Seetottu ei olnud rithmas olevate isendite individuaalne méirgistamine vdimalik,
mistottu  kasutati analiilisis permutatsioonipdhist meetodit. Kogu andmestik jérjestati
nukutdotluse ID pohja. Analiiiisiks loodi kaks alamandmestikku — esimesse (faasl) lisati
vastseperioodi andmed ja nukuperioodi ID, et andmeid permuteerida, teise (faas2)
nukuperioodi andmed. Permutatsioonides juhuslikustati faas1 andmed iga nukutihedus ID sees,
ithendati need faas 2 andmetega ja sobitati lineaarne segamdjumudel naturaallogaritmitud

juveniilperioodi kohta (Pesarin & Salmaso, 2010), kus sdltumatute muutujatena kasutati
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vastsetihedust ja nukutihedust ning juhusliku faktorina nukutiheduse ID-d. Kuna dispersioon
erines eri riithmade vahel, siis mudelis lubati iga vastsetiheduse ja nukutiheduse
kombinatsiooni korral erinevat dispersiooni, kasutades selleks varldent funktsiooni, millega on
voimalik segamudelil lubada iga etteantud grupi (vdi grupikombinatsiooni) jadkidel erineva

suurusega dispersiooni (Pesarin & Salmaso, 2010).

Heteroskedastilisust eirates alahinnataks suure variatsiooniga rilhmade standardvigu
ja tulemuseks oleksid tegelikust véiksemad p-védrtused. Varldent annab riithmapdhised
standardhidlbed ja korrigeerib tulemusi (Pinheiro et al, 2007). Soltuva muutuja
(juveniilperioodi) analiiiisil tehti 1000 permutatsiooni, kus mudelis analiiiisiti vastseperioodi ja
nukuperioodi asustustiheduse tootluste peamdjusid ja nende omavahelist interaktsiooni. Uhe
permutatsiooni tulemusel saadi mudelist ANOVA analiiiisi kaudu kolm p-véértust: 1) efekti
kohta, mis kajastab vastsetiheduse to6tluse moju; 2) efekti kohta, mis kajastab nukutiheduse
tootluse mdju, ning lisaks 3) todtluste interaktsioon. Kdigi permutatsioonide jooksul talletati
p-vdidrtused, mille jaotusi visualiseeriti histogrammidena. Kui histogrammil kujutatud
p-vairtused on koik viiksemad kui 0,05, siis viitab see, et hoolimata kahe andmeploki
omavahelise tipse vastavuse mitteteadmisest, on tuvastatud efekti mdju statistiliselt oluline,

see tdhendab, et on alla 5% tdendosus, et ndhtav tulemus saadi juhuslikult.

Andmeanaliiis viidi 14bi tarkvaraprogrammis R stuudio (RStudio versioon 2024.12.1+563, R
versioon 4.4.3). Segamudelite rakendamiseks kasutati R-pakette lme4 (Bates ef al., 2015) ja
permuteerimismudeli puhul nlme (Pinheiro et al., 2007). Uldistatud lineaarse segamudeli
dispersioonanaliiiisi ldbiviimiseks kasutati car paketti (Fox et al., 2007). Riihmade keskmiste
leidmiseks kasutati paketti emmeans (Lenth et al., 2022). III tiilipi dispersioonanaliiiiside

labiviimiseks kasutati ImerTest paketti (Kuznetsova et al., 2017).

2.6. To0 autori roll

Magistritod autoril oli juhtiv roll t66 valmimise kdikides etappides. Eksperimentaalosa
labiviimisel osales t60 autor juhendajate kaasabil katse iilespanekul, monitoorimisel, s6dda
lisamisel, kaalumistel ning arenguaegade registreerimisel. Valmikute sugude mairamise viis
autor lébi iseseisvalt, tuginedes eelnevalt omandatud véljadppele. Andmeanaliilis viidi 1dbi

koostdds statistikuga.
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3. TULEMUSED

3.1. Arengustaadiumite kestused

Vastseperioodi kestust mdddeti keskmise vastse koorumiskuupdeva hetkest (04.02.24), kuni
eelnukuks arenemiseni. Jargnevalt registreeriti valmiku koorumiskuupiev ja surma kuupidev
(valmiku eluiga). Juveniilperioodi kestus méérati vastseperioodist kuni valmiku koorumise
hetkeni. Tépsemalt saadi juveniilperioodi kestus permuteerimise tulemusena, kus mudel
thildas riihmas olnud isendite puhul juhuslikustatult vastseperioodi ja eelnukust valmikuni

kestva perioodi pikkuse.

Vastsetihedusel oli statistiliselt oluline mdju vastseperioodi kestusele (Tabel 1). Kdrgemal
vastsetihedusel kasvanud isenditel vottis keskmiselt umbes kaks pdeva (11%) vihem aega, et
areneda eelnukuks (Joonis 1). Samuti oli oluline vastseperioodi asustustiheduse moju eelnuku-
ja nukuperioodi kestusele (arengu kestus eelnukust kuni valmiku koorumiseni) (Tabel 1).
Tépsemalt esines korgel vastsete asustustihedusel kasvanud isenditel lithem nukuperiood
(~9%) vorreldes madala vastsete asustustiheduse juures kasvanud isenditega (Joonis 2).
Nukuperioodi kestuse puhul tuli asustustiheduse tootluste interaktsioon (vastsetihedus X
nukutihedus) marginaalselt mitteoluliseks (p = 0,057). Siiski on jooniselt ndha, et tendents
kdige pikemale nukuperioodi kestusele esines isenditel, kes olid kasvanud vastsestaadiumis
madalal asustustihedusel ning nukuperioodil olnud kdige kdrgemal nukutihedusel (10N),
samas kui korgel vastsetihedusel ei olnud eri nukutiheduse rithmade vahel olulisi erinevusi
(Joonis 2). Madala vastsetiheduse riihmas oli keskmiselt kdige liihem nukuperiood nendel
isenditel, kes olid nukustaadiumis iiksikult (IN). Seega avaldas korge nukutihedus tugevamat
moju isenditele, kes olid kasvanud madala vastsetiheduse tingimustes, vorreldes korge

vastsetihedusega riihmaga.
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Joonis 1. Vastsestaadiumi asustustiheduse Joonis 2. Vastsetiheduse ja (eel-)nukutiheduse
moju vastseperioodi pikkusele, riihmade moju (eel-)nukuperioodi pikkusele. Joonisel on
keskmised 95% usaldusvahemikuga. MA — tootlusrithmade keskmised koos 95%
madal vastsetihedus, KA — korge usaldusvahemikuga logaritmskaalal. MA —
vastsetihedus. madal vastsetihedus, KA — kdrge vastsetihedus.

IN — nukuperioodis iiksi topsis, SN —
nukuperioodis viis isendit topsis, 10N -

nukuperioodis 10 isendit topsis.

Vastseperioodi to6tluse moju juveniilperioodile (vastseperiood + eelnukuperiood +
nukuperiood) tuli selgelt oluliseks, 100% p-véartustest jdid alla 0,05 kiinnise (Joonis 3). See
tahendab, et iga permuteerimise korral on todtluse mdju usaldusvdidrselt olemas. Nii
nukutootluse kui ka molema td6tluse interaktsioon osutusid mitteolulisteks, kus nukutdotluse
puhul jii keskmine p-véértus 0,74 juurde (Joonis 4). Tootluste interaktsioon jdi marginaalselt
mitteoluliseks — p-véartused jaid keskmiselt 0,071 juurde (Joonis 5). Esines tendents, et madala

vastsetiheduse ja korge nukutiheduse juures hoitud isendite juveniilperiood oli pikem kui

17



madala nukutiheduse juures hoitutel (Joonis 6). Koostati ka hinnangulised mudeli keskmised
iga tootluse kombinatsiooni jaoks (Joonis 6). Taas selgus, et vaid vastsetdootluse moju oli
oluline, madala asustustiheduse tootluse isenditel oli pikem juveniilperioodi pikkus kui korge
asustustiheduse too6tluse isenditel (Joonis 6).  Sama tulemust kinnitab algandmete
visualiseerimiseks koostatud karpdiagramm, millest ilmneb, et madalamal vastsetihedusel
kasvanud isenditel on pikem juveniilperioodi kestus vorreldes korgel asustustihedusel

kasvanud vastsetega (Joonis 7).
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Joonis 3. Vastsetiheduse to6tluse moju juveniilperioodi kestusele. 1000 permutatsiooni

tulemusel saadud p-véértuste sagedusjaotus.

250
J

Mean = 0.74

200
1

150
1

sagedus

-

r T T T 1
0.60 0.65 0.70 0.75 0.80

p-vaartus

Joonis 4. Nukutiheduse t66tluse mdju juveniilperioodi kestusele. 1000 permutatsiooni

tulemusel saadud p-véértuste sagedusjaotus.
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Joonis 5. Tootluste (vastsetihedus x (eel)nukutihedus) interaktsiooni moju juveniilperioodi
kestusele. 1000 permutatsiooni tulemusel saadud p-vidirtuste sagedusjaotus. Punane joon

tahistab p-védrtuse 0,05 kiinnist.
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Joonis 6. Too6tlusrithmade keskmised juveniilperioodi kestused koos 95% usaldusvahemikuga
logaritmskaalal. MA — madal vastsetihedus, KA — korge vastsetihedus. 1N — nukuperioodis

iiksi topsis, SN — nukuperioodis viis isendit topsis, 10N - nukuperioodis 10 isendit topsis.
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Joonis 7. Juveniilperioodi kestus tihedustdotluste 1oikes. Keskmine joon on mediaan, kasti
servad nditavad 1. ja 3. kvartiili (50% andmetest). Ringid tdhistavad erindeid; vurrud
ulatuvad vairtusteni, mis jddvad kastist véljapoole, kuid ei kvalifitseeru erinditeks (coef =

1,5).

Valmikuperioodi kestusele iikski peamdju oluliseks ei tulnud, kuid esines statistiliselt oluline
kolmene koosmdju (Tabel 1). Madala vastsetihedusega rilhmas esines selge erinevus
sugudevahelisel eluea kestusel, samas kui korge vastsetiheduse puhul ei esinenud valmikute
elueas emaste ja isaste vahel suuri erinevusi (Joonis 8). Isaste puhul esines vastupidine
reaktsioon vastsetiheduse ja nukutiheduse vordluses, kus madala vastsetiheduse juures oli
pikim eluiga nendel isastel, kes olid nukuperioodis madala ja keskmise nukutiheduse juures
(IN ja 5N), kuid lithim neil, kes olid nukuperioodis korgel tihedusel (10N). Korge
vastsetiheduse puhul esines vastupidine tulemus, kus pikim eluperiood oli nendel isastel, kes
nukuperioodis olid korgel tihedusel (10N) ja lithim madala ja keskmise nukutiheduse juures
(IN ja 5N). Erinevus oli kdige suurem nende isendite puhul, kes hiljem olid nukustaadiumis
10 kaupa purgis. Vastseperioodil madalal asustustihedusel ja nukuperioodil korgel
asustustihedusel (MA 10N) kasvanud emaste valmikuperioodi kestus oli keskmiselt lithem kui

koikide teiste tootluste isenditel (Joonis 8).
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Joonis 8. Tootlusriihmade keskmised valmiku eluea pikkused koos 95% usaldusvahemikuga

logaritmskaalal. MA — madal vastsetihedus, KA — korge vastsetihedus. 1N — nukuperioodis

iiksi topsis, SN — nukuperioodis viis isendit topsis, 10N — nukuperioodis 10 isendit topsis. E

tahistab emaseid ning I isaseid.

Tabel 1. Lineaarse segamudeli (LME) véljund vastsetiheduse ja (eel-)nukutiheduse mojust

vastse-, (eel-)nuku- ja valmikuperioodi pikkustele.

Arenguaeg Vordlus df F P
Vastseperioodi Vastsetihedus 1;6 109,1 <0,0001
pikkus
Eelnuku- ja Vastsetihedus 1;312 16,7 <0,0001
nukuperioodi

. Nukutihedus 2;312 0,7 0,50
pikkus

Vastsetihedus*Nukutihedus 2;312 2.9 0,057
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Arenguaeg Vordlus df F P

Valmikuperioodi Vastsetihedus 1;311 2,3 0,13

kestus
Nukutihedus 2;311 0,3 0,74
Sugu 1; 390 3,5 0,063
Vastsetihedus* Nukutihedus  2; 311 0,6 0,58
Vastsetihedus*Sugu 1; 390 0,1 0,77
Nukutihedus*Sugu 2; 390 2,2 0,11
Vastsetihedus* 2:390 3,4 0,034
Nukutihedus*Sugu

22



3.2. Kehamass

Vastsestaadiumi asustustihedusel oli selge modju eelnuku massile (Tabel 2). Korgel
asustustihedusel kasvanud isendite mass oli eelnukuna umbes 29% viiksem kui madalal
asustustihedusel kasvanud isendite eelnukumass, keskmiste vahe oli umbes 50 mg (Joonis 9).
Selge mdju oli ka vastsestaadiumi asustustihedusel valmiku mérgmassile (Tabel 2), kus samuti
korgemal asustustihedusel kasvanud vastsed olid valmikuna 30% véiksema massiga kui
madalal asustustihedusel kasvanud isendid (vahe keskmiselt umbes 20 mg) (Joonis 10).
Vastsestaadiumi asustustiheduse moju osutus statistiliselt oluliseks ka valmiku kuivmassile.
Korgel asustustihedusel kasvanud isendite valmiku kuivmass oli umbes 36% viiksem kui

madalal asustustihedusel kasvanud isenditel, vahe keskmiselt umbes 10 mg (Joonis 11).
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Joonis 9. Vastsestaadiumi asustustiheduse mdju eelnuku massile (mg), rithmade keskmised

95% usaldusvahemikuga. MA — madal vastsetihedus, KA — kdrge vastsetihedus.
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Keskmine valmiku mirgmass erines statistiliselt oluliselt sooti (p < 0,0001). Isaste mass oli
emaste omast umbes 21% véiksem (vahe keskmiselt umbes 17,2 mg) (Joonis 10). Esines ka
statistiliselt oluline vastsestaadiumi ja nukustaadiumi asustustiheduste mdju interaktsioon
valmiku mérgmassile (Tabel 2). Madalal vastsetihedusel kasvanud isendite puhul oli
nukutiheduse mdju valmiku massile tugevam kui kdrgel vastsetihedusel kasvanud valmikutel
(Joonis 10). Madala vastsetiheduse juures esines nukutiheduse rithmade vahel suuremaid
erinevusi, kuid kdrge vastsetiheduse puhul ei esinenud erinevate nukutiheduse riithmade vahel
selgeid erinevusi. Suurima keskmise valmikumassi saavutasid madala vastsetiheduse ja
madalaima nukutiheduse riithma isendid (1IN MA) (Joonis 10). Valmiku massile esines ka
statistiliselt oluline vastsetiheduse ja soo interaktsioon (Tabel 2), kus madalama vastsetiheduse
juures kasvanutel olid sugudevahelised vahed valmiku mérgmassis suuremad kui kdrgemal
vastsetihedusel kasvanutel (Joonis 10). Valmiku mirgmassi puhul tuli marginaalselt
statistiliselt mitteoluliseks nukutiheduse ja soo interaktsioon ning vastsetiheduse, nukutiheduse

ja soo kolmene koosmdju (Tabel 2).
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Joonis 10. Too6tlusriihmade keskmised valmiku margmassid (mg) 95% usaldusvahemikuga.
MA — madal vastsetihedus, KA — kdrge vastsetihedus. 1N — nukuperioodis iiksi topsis, SN —

nukuperioodis viis isendit topsis, 10N - nukuperioodis 10 isendit topsis.
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Sugu tuli ka kuivmassi analiilisis statistiliselt oluliseks (Tabel 2). Isaste kuivmass oli emaste
omast umbes 25% viiksem (vahe keskmiselt umbes 6,6 mg) (Joonis 11). Samuti tuli oluliseks
vastsetiheduse ja soo interaktsioon (p < 0,0001). Madalal vastsetihedusel olid vahed emaste ja

isaste massis suuremad kui korgel vastsetihedusel.
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Joonis 11. Too6tlusrithmade keskmised valmiku kuivmassid (mg) 95% usaldusvahemikuga.
MA — madal vastsetihedus, KA — kdrge vastsetihedus. 1N — nukuperioodis iiksi topsis, SN —

nukuperioodis viis isendit topsis, 10N - nukuperioodis 10 isendit topsis.
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Tabel 2 Lineaarse segamudeli (LMER) viljund vastsetiheduse ja (eel)nukutiheduse mdjust

eelnuku massile ning valmiku mérg- ja kuivmassile.

Mass Vordlus df F P
Eelnuku mass Vastsetihedus 1; 6,1 181,7 <0,0001
Valmiku Vastsetihedus 1;6,3 2537 <0,0001
margmass
Nukutihedus 2;138,2 1,3 0,29
Sugu 1; 699,5 529,9 <0,0001
Vastsetihedus* 2;138,2 3,06 0,050
Nukutihedus
Vastsetihedus*Sugu 1; 699,5 20 <0,0001
Nukutihedus*Sugu 2;697.9 2,6 0,074
Vastsetihedus* 2;697.9 2,8 0,061
Nukutihedus*Sugu
Valmiku Vastsetihedus 1; 23,6 211,3 < 0,0001
kuivmass
Nukutihedus 2; 697 0,3 0,77
Sugu 1;697,5 75,1 <0,0001
Vastsetihedus* 2; 6977 0,3 0,77
Nukutihedus
Vastsetihedus*Sugu 1; 699,1 31,9 <0,0001
Nukutihedus*Sugu 2;697.9 1,02 0,36
Vastsetihedus* 2;698,5 1,6 0,21
Nukutihedus*Sugu
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3.3. Suremus

Suremusanaliiiisil hinnati, kui suur osa isenditest ei joudnud eelnuku staadiumist valmikuks.
Selleks koostati iildistatud lineaarne segamudel (GLMM) binomiaalse jaotusega, mille
tulemustest selgus, et suremusele avaldas statistiliselt olulist moju vaid vastsetiheduse t66tlus
(x*(1)=11,22; p<0,001), ), samas kui nukutiheduse t66tlus (3*(2) = 0,94; p = 0,62) ja tootluste
interaktsioon (}*(2) = 2,75; p = 0,25) ei osutunud oluliseks. Tdpsemalt osutus madala
vastsetiheduse todtluse isendite elumus eelnuku- ja nukustaadiumis vidiksemaks kui korge

asustustiheduse juures kasvanud isenditel (Joonis 12).
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Ellujaamise osakaal

0%

Nukutihedus

Joonis 12. Ellujadmise osakaal erinevates asustustiheduse to6tlustes. Vurrud tahistavad 95%
usalduspiire. MA — madal vastsetihedus, KA — korge vastsetihedus. 1N — nukuperioodis iiksi

topsis, SN — nukuperioodis viis isendit topsis, 10N - nukuperioodis 10 isendit topsis.
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4. ARUTELU

Vastsestaadiumi asustustiheduse moju ogakérblase Hermetia illucens elukiigutunnustele oli
oluline kogu elutsiikli viltel. Madal vastsetihedus pikendas isendite arenguaega (pikem vastse-
, nuku- ja juveniilperiood) ning viis korge vastsetiheduse tootlusega vorreldes suurema
nukumassi ning ka suurema valmiku mérg- ja kuivmassini. Korgel vastsetihedusel liihenes
arenguaeg, kuid isendid jdid massilt viiksemateks. Nukutihedus iseseisvalt olulist moju ei
avaldanud, kuid mojutas valmiku massi koosmdjus vastsetihedusega ning valmiku eluiga
kolmeses koosmdjus vastsetiheduse ja sooga. Samuti tuli vastsetiheduse ja nukutiheduse
koosmdju marginaalselt mitteoluliseks eelnuku- ja nukuperioodi kestuse puhul. Korge
nukutihedus pikendas eelnuku ja nukuperioodi ning vihendas valmiku massi eeskitt siis, kui
vastsed olid varem kasvanud madala asustustiheduse tingimustes, kuid kdrgel vastsetihedusel
kasvanud isendite puhul oli nukutiheduse mdju vdiksem. Ellujddmus oli madala vastsetiheduse
tingimustes vdiksem, nukutiheduse mdju elumusele ei tulnud statistiliselt oluliseks. Emased
olid isastest massilt raskemad ning eluea pikkust mojutas oluliselt vastse-, nukutiheduse ja soo

kolmene koosmdju, kus pikim eluiga esines isaste puhul.

Tulemused niitasid selgelt, et madal vastsestaadiumi asustustihedus vodimaldas isenditel
saavutada nii eelnuku- kui ka valmikuperioodil suurema massi vorreldes korgel
asustustihedusel kasvanutega (Joonised 9 ja 10). Korge tihedus seevastu piiras suurema massi
saavutamist. Kuna katses oli s6ddasubstraati rohkelt ning vastsestaadiumis lisati seda ka
juurde, kui toit tundus hakkavat ammenduma, siis saab toidupuuduse kui peamise piirava teguri
praktiliselt vdlistada. Pigem vdis asustustiheduse stressi suureneda isenditevaheline fiiiisiline
kontakt ning isendite agressiivne kditumine ja kannibalismioht (Weaver & Mcfarlanes, 1990;
Chapman et al., 1998; Collie et al., 2020). On nididatud, et ka ilma toidupuuduseta vdib
tihedusega seotud stress avalduda kehamassile sarnaselt toidustressiga (isendid jddvad
viiksemaks), kuigi vastseperioodi kestus ei pruugi seejuures pikeneda, vaid just litheneda
(Yang et al., 2015). Madala tiheduse tingimustes viheneb kokkupuutesagedus, mis omakorda
vihendab stressi- ja vigastuste riski ning loob paremad vdimalused toitainete
akumuleerimiseks ja seeldbi suurema kehamassi saavutamiseks (Hanson et al., 2020). Madala
asustustihedusega tingimustes kasvanud isenditel olid tdenioliselt paremad vodimalused

toitainete kogumiseks ja kehamassi suurendamiseks.
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Samuti nditasid tulemused, et vastsetihedusel oli oluline mdju ogakirblase H. illucens
vastseperioodi ning eelnuku- ja nukuperioodi kestustele (Tabel 1), kus madalamal
vastsetihedusel kasvanud isenditel oli igas eluetapis pikem arenguaeg. On ndidatud, et suurema
stressitaseme juures nditeks toidunappuse voi ebakvaliteetse toidu puhul, jéddvad isendid
kehamddtmetelt vdiksemaks ning arenguaeg pikeneb (Teder et al., 2014). Siiski on paljudes
putukaliikide asustustiheduse uuringutes tdheldatud lilhenenud arenguaega kehamassi

vihenemise hinnaga (Murata ef al., 2012; Vellau & Tammaru, 2012; Li et al., 2021).

Varasemad ogakirblase uuringud on ndidanud standardset stressivastust asustustiheduse
mdjudele — halvemas keskkonnas kasvanud isendid on vidiksemad ning nende areng pikem
(Opare et al., 2022), kuid magistritod tulemused on vastuolus nende uuringutega. Korgel
vastsetihedusel kehamassi vdhenemine ning arenguaja liihenemine selles uuringus nditab
asustustiheduse keerukat moju ja selle pohjus voib olla kdrge asustustiheduse poolt pdhjustatud
stressivastuse tugevuses. Juhul kui korgest asustustihedusest pohjustatud keskkonnastress
on viga tugev, aeglustub ainevahetus sedavord, et minimaalse kehakaalu saavutamine venib,
sest nukkumisprotsessi saab alustada alles pérast kriitilise massi saavutamist (Santos et al.,

1994). Tulemuseks on véike kehamass ja pikk vastseperiood (Teder et al., 2014).

Asustustihedusest tingitud signaal patogeenide voi kiskluse ohust vOib luua teistsuguse
olukorra, kus isendid kiirendavad arengut (Teder et al., 2014). Varasemalt on pakutud, et korge
asustustihedus voib endast kujutada potentsiaalselt ohtlikku keskkonda, kust tasuks véiksema
kehamassi hinnaga kiiremini lahkuda (Vellau & Tammaru 2012). Keskkonnast saadavad
signaalid (teiste isendite tajumine, toiduressursi vdhenemine ja/vdi ruumipuudus) vodivad
viidata potentsiaalselt ohtlikule keskkonnale, kus esineb suurem patogeenide, kannibalismi voi
suurenenud kiskluse oht ning kasulik oleks sellisest keskkonnast voimalikult kiiresti lahkuda
(Applebaum & Heifetz, 1999; Shafiei et al., 2001; Davidowitz et al., 2003; Wilson & Cotter,
2008; Komo & Charabidze, 2021). Samas véga korgel asustustihedusel on kohati raske eristada
ka toiduressursi moju (vdiksem suurus ja pikem arenguaeg halvema kvaliteediga keskkonnas)
asustustiheduse mdjust (Tammaru et al., 2000; Vellau & Tammaru, 2012). Kuna on néidatud,
et suurendades toidu valgusisaldust on suudetud iimber podrata korge asustustiheduse
negatiivne moju elukdigutunnustele (Klepsatel et al., 2018). Seetdttu on tdendoline, et meie
katses tekitas korge vastsetiheduse pigem moddukat stressi (Opare et al., 2023) ja ressursside
ammendumist ei tekkinud v3i ei olnud see piisavalt piirav, et varjutada astustustiheduse kui

signaali efekti.
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Vabatahtlikult agregeerivatel liikidel v3ib esineda optimaalseid keskmisi tihedusi, millest
alates on keskkonna mdju isenditele erinev. Hariliku d44dikakérbse (Drosophila melanogaster)
puhul on leitud, et liiga suurtes rithmades kasvades pohjustas isenditevaheline konkurents
kohasuse languse, samas kui liiga viikesed rithmad ei suutnud toitu efektiivselt tarbida, mis
samuti vihendas kohasust (Liao et al., 2024) ehk neil esines optimaalne asustustihedus, mis
tagas isenditele paremad keskkonnatingimused. Ka teistel vastsena vabatahtlikult
agregeerivatel putukaliikidel on nédidatud optimaalse vastsetiheduse esinemist (Deruytter &

Coudron, 2022).

H. illucens ndol on samuti tegemist vastsena vabatahtlikult koonduva liigiga, kelle puhul on
ndidatud, et madalamal kasutatud vastsetihedusel on optimaalsed kasvutingimused (Opare et
al., 2022). Varasemates to0des on vorreldud vastsetihedusi 1, 5 ja 10 vastset cm? kohta (Opare
et al., 2022). Neil tingimustel pikenes nukuperiood iildjoontes koos tiheduse kasvuga: madala
asustustiheduse juures oli arenguaeg lithem, korge ja keskmise puhul pikem. Isaste puhul leiti,
et tiheduse viis vastset/cm? korral oli nukuperiood pikem, kui 10 vastset/cm? korral (Opare et
al., 2022). Ehk modlema kdrge tiheduse to6tluse puhul jdi nukuperiood pikemaks, ent 10 vastset
cm? andis siiski lithema nukuperioodi kestuse kui viis vastset cm? kohta. Selles t66s ldbiviidud
katses rakendati vahepealseid tihedusi: 1,5 ja 7,5 vastset cm? kohta. Tulemuste erinevuse
toendoline pohjus on kaheosaline. Esiteks paikneb selles katses kasutatud korge vastsetihedus
(7,5 vastset cm?) tipselt varasemate 5 ja 10 vahel — tihedusel, kus eelnevate andmete jirgi juba
ilmnes tendents arenguaja lithenemisele. Teiseks ei olnud selles katses kasutatud ,,madal®
tihedus enam niivord madal, 1,5 vastset cm? on kdrgem kui Opare ef al. (2022) kasutatud iiks
vastne cm? kohta. On vdimalik, et magistritoos kasutatud korge vastsetiheduse to6tlus oli just
sellisel vahepealsel alal, mis tingis ka lithema arenguaja eelnevate katsetega vorreldes. Kuna
H. illucens on liik, kelle isendid vastseperioodis vabatahtlikult koonduvad, kuid parimad
kasvutingimused esinevad siiski suhteliselt madala asustustiheduse juures (Opare et al., 2022),
siis vOis madal vastsetihedus pdhjustada pikema arenguaja ja suurema massi, kuna tegemist oli

optimaalsetele tingimustele ldhedase keskkonnaga.

Vastsetiheduse ja nukutiheduse koosmdju tuli marginaalselt mitteoluliseks eelnuku- ja
nukuperioodi kestuse puhul (p = 0,057). Kiill on Jooniselt 2 ndha tendents, kus madala
vastsetiheduse puhul on hilisem nukutiheduse moju tugevam kui kdrge vastsetiheduse tootluse
puhul. Samuti esines madala vastsetiheduse ja kdrge nukutiheduse todtluse riihmas koige

pikem nukuperioodi kestus (MA 10N). Madala vastsetiheduse riihmas oli kodige lilhem
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nukuperioodi kestus kdige madalamas nukutiheduse rithmas (MA 1N). Taas ei esinenud korge
vastsetihedusega toGtluses suuri erinevusi erinevate eelnuku- ja nukutiheduse tootluste
rihmade vahel, mis viitab sellele, et eelnuku- ja nukutiheduse mdju on tugevam madala
vastsetiheduse juures kasvanud isenditele. Eelnuku- ja nukutiheduse mdju pole kiill varasemalt
laialdaselt uuritud, kuid on leitud, et kirjutiiblase Ceratitis capitata nukke korge asutustiheduse
tingimustes hoiustades viheneb edukalt arenenud ja lennuvdimeliste valmikute osakaal
(Andress et al., 2015). Vdimalik, et madala vastsetiheduse korral, mis on ogakérblasele
optimaalseks kasvutingimuseks, arenesid isendid keskkonnas, kus kontakt teiste isenditega oli
vihene. Seetdttu kulges nende hilisem areng madala nukutiheduse tingimustes kiiremini kui
nendel isenditel, kelle vastsestaadium moodus kiill optimaalse (madala) vastsetiheduse juures,
kuid keda hiljem mdjutas ebatavaliselt korge nukutihedus. Kuna ogakérblasel H. illucens
esineb nukkumisrdnne, mille kdigus isendid lahkuvad toiduobjektilt ja eelistavad kaevuda
pinnasesse, voib eeldada, et nukkumsfaasis eelistatakse viibida liigikaaslastest eraldatult
(Alvarez, 2012; Gligorescu et al., 2019). Uleminek madalalt vastsetiheduselt ootamatult
korgele nukutihedusele vois osutuda stressoriks ja aeglustada arengut. Seevastu korge
vastsetiheduse tingimustes kasvanud isendid olid juba varases arengufaasis keskkonnastressiga
kokku puutunud, mille tottu vdis ka esineda kdrgem stressitaluvus, mistdttu avaldus
nukutiheduse edasine mdju nende arengukiirusele mirksa ndrgemalt. Selles katses ei olnud
voimalik iihildada valmiku- ja vastseperioodi andmeid, mistdttu ei saanud nukuperioodi
analiilisis arvesse votta isendite sugu. Selle teguri kaasamine vdiks edasistes uuringutes aidata
saada tidpsemaid tulemusi. Samuti ei késitletud magistritods temperatuuri ega toidukvaliteedi
moju nukuperioodile, kuigi varasemad uuringud on nédidanud, et need tegurid méngivad olulist
rolli vastsestaadiumi arengus (Cammack & Tomberlin, 2017; Miranda et al., 2019; Opare et

al., 2023). Nende faktorite lisamine edasistes uuringutes oleks kindlasti pdhjendatud.

Valmiku elueale tuli statistiliselt oluliseks kolmene koosmoju vastsetiheduse, nukutiheduse
ning soo vahel. Madala vastsetihedusega riihmas ilmnes selge erinevus isaste ja emaste
valmikuperioodi pikkustes, samas kui korge vastsetiheduse korral selliseid soolisi erinevusi ei
taheldatud. Isastel avaldus vastupidine reaktsioon sdltuvalt nukutihedusest: madala
vastsetiheduse tingimustes oli nende valmikuperiood pikim, kui nad olid nukuperioodil madala
voi keskmise tihedusega rithmades (1N ja 5N) ning lithim, kui nad olid kdrge nukutihedusega
riihmas (10N). Seevastu korge vastsetiheduse korral oli isaste valmikute eluiga just kdige
pikem kdrge nukutiheduse (10N) ja lithem madala ning keskmise nukutiheduse (1IN ja 5N)

puhul. Kdige suuremad erinevused ilmnesid nende isendite puhul, kes nukuperioodil paiknesid
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10 kaupa purgis. Emastel, kes kasvasid vastseperioodil madala ja nukuperioodil korge
asustustihedusega tingimustes (MA 10N), oli valmikuperiood keskmiselt lithem kui koikidel
teistel tootlustel (Joonis 3). Voimalik, et vastsestaadiumi optimaalne keskkond (madal
asustustihedus) ning hilisem ootamatu stress korge nukutiheduse tottu mdjub emastele
tugevamalt (Peters & Barbosa, 1977), nagu tdheldatud MA 10N t66tluses. Selline
kombinatsioon voib pohjustada nende eluea olulise liihenemise vdoimaliku kompromissina, et
energia suunatakse ellujddmisele ja sigimisele kuid mitte pikaealisusele (Yadav & Sharma,

2014).

Keskmiselt esines kodige pikem valmikuiga madala vastsetiheduse ja keskmise ning madala
nukutiheduse rithmade isastel. Isaste jaoks vOib olla kasulik panustada pikemasse
valmikuperioodi juhul, kui nad on arenenud optimaalses keskkonnas (madal vastsetihedus ja
madal voi mdddukas nukutihedus). Sellistes tingimustes kogutud energiavarud vdimaldavad
pikemat eluiga, mis vOib suurendada paaritumisedukust, arvestades, et emased arenevad
valmikuks kauem kui isased (Teder & Kaasik, 2023), seetdttu pikenenud eluiga vdimaldab
paljunemist erinevate emastega. Madalal vastsetihedusel kasvanud emaste eluiga jdi selgelt
lihemaks vorreldes madalal vastsetihedusel kasvanud isastega. On vdimalik, et madala
vastsetiheduse tingimustes vdhenes emaste valmikute eluiga seetdttu, et nad investeerisid
rohkem viljakusse ehk munade tootmisesse (Ellers, 1996; Chapman et al., 1998; Segoli &
Rosenheim, 2013). Magistritods ei kisitletud isendite viljakust, kuid edasistes uuringutes oleks

selle kaasamine kindlasti vaartuslik informatsioon.

Valmiku mérgmassile esines mdju vastsetiheduse ja nukutiheduse interaktsioonil. Suurima
keskmise valmikumassi saavutas riihm, mis oli vastsestaadiumis madalal asustustihedusel ning
nukustaadiumis samuti madalaimal nukutihedusel (MA IN). Kuna varasemad uuringud
nditavad, et madal vastsetihedus on optimaalne ogakérblase H. illucens kasvuks (Jones &
Tomberlin, 2019; Opare et al., 2022), siis tdendoliselt ei olnud ei liigikaaslaste vaheline
agressioon ega toitainete kdttesaadavus limiteerivaks teguriks selles todtlusrithmas. Samuti
esineb ogakérblasel nukkumisrdnne (Gligorescu et al, 2019) ning eelistatakse olla
liigikaaslastest nukustaadiumis eraldatud (Alvarez, 2012) ja seega ka madalaim nukutiheduse
riihm soosis optimaalset arengut. Ka teiste litkide puhul on leitud, et nukkude séilitamine korge
asustustihedusega tingimustes mdjub elukdigutunnuste negatiivselt (Andress et al., 2015;
Elaini et al.,, 2020). Kokku voiski olla kdige optimaalsemad kasvutingimused massi

saavutamiseks just madala vastsetiheduse ja samuti ka madalaima nukutiheduse to6tluse
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riihmas. Seevastu esines koigil korgel vastsetihedusel kasvanud riithmadel vidiksem mass
vorreldes madalal vastsetihedusel kasvanutega ning korge vastsetiheduse to6tluse rithmas ei
esinenud erinevusi ka nukutiheduse to6tluste vahel. Voib eeldada, et korge vastsetiheduse
tingimused ei olnud soodsad suurema kehamassi saavutamiseks, mistottu isendid saavutasid
vaid minimaalse kriitilise massi nukkumiseks (Komo & Charabidze, 2021) ning sellele
jargnenud nukutiheduse to6tlus ei omanud enam olulist mdju. Toendoliselt oli vastsestaadiumis

kogetud stressirohke voi ebasoodne keskkond arengut juba mééravalt mojutanud.

Soo mdju valmikumassile oli oluline, emased isendid olid keskmiselt suurema massiga kui
isased. Emastel putukatel on tavapiraselt selge seos kehasuuruse ja viljakuse vahel, kus
suuremad emased on suurema viljakusega (Honck, 1993; Jones & Tomberlin, 2021).
Ogakérblase kehasuurus mojutab samuti otseselt nii viljakust kui ka sigimisedukust (Jones &
Tomberlin, 2021; Shrestha et al., 2025). Varasemad uuringud niitavad, et mida raskemad on
emased nukustaadiumis, seda viljakamad on nad valmikuna, sama seos esineb emaste
valmikute kehamassi ja munatootlikkuse vahel (Jones & Tomberlin, 2021; Shrestha et al.,
2025). Samuti on kehamdotmetelt suuremad isased korgema sigimisedukusega (Jones &

Tomberlin, 2019).

Nii valmiku mérg- kui ka kuivmassile esines statistiliselt oluline vastsetiheduse ja soo
interaktsioon. Valmikute mass varieerus sugude 1dikes mérgatavamalt madala vastsetiheduse
tingimustes kui korge asustustiheduse korral. Madalal vastsetihedusel olid isased selgelt
védiksema massiga kui emased, samas kui korgel vastsetihedusel ei esinenud nii suurt erinevust
sugupoolte vahel. Varasemad uuringud on kinnitanud asustustiheduse mdju valmikute massile,
kus madala asustustiheduse korral on vastsete mass suurem ning seeldbi ka valmikute mass
suurem (Opare ef al., 2022). Samuti on korduvalt tdheldatud sugupooltevahelist erinevust,
mille kohaselt on emaste isendite mass suurem kui isastel. Siiski ei ole senistes ogakérblaste
toodes tuvastatud statistiliselt olulist interaktsiooni vastsetiheduse ja soo vahel valmiku massile
(Opare et al., 2022). Samuti on emased keskmiselt suuremad ning vajavad kasvuks rohkem
energiat kui isased ning just nendel pdhjustel on emastele erinevad keskkonnastressorid ka
tugevama mojuga (Teder & Kaasik, 2023). Kuna korge vastsetiheduse mdju emastele oli
oluliselt tugevam, vidhenes nende kehamass markimisvéarselt, mistdttu vihenes ka sooline
erinevus kehamassis selles to6tlusrithmas. Todstusliku kasvatamise kontekstis on see oluline,
kuna suurema kehamassiga emased on iildjuhul viljakamad ja suudavad muneda rohkem mune,

suurendades seelibi jarglaste arvu (Jones & Tomberlin, 2021; Shrestha et al., 2025). On teada,
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et putukatel vdivad suurematest munadest kooruda ka suuremaid jérglased (Fox, 1994; Garcia-
Barros, 2000), kellel on paremad ellujidmisvoimalused (Fox & Czesak, 2000; Amiri ef al.,

2020), mistdttu voib emaste kehamassi vihenemine mdjutada ka jargmise pdlvkonna kvaliteeti.

Valmikute mérgkaalu analiiiisis ilmnesid statistiliselt marginaalsed, kuid mitteolulised
interaktsioonid: nukutiheduse ja soo koosmoju ning vastsetiheduse, nukutiheduse ja soo
kolmene koosmoju. Lisaks tdheldati vastsetiheduse ja nukutiheduse vahel marginaalselt
mitteolulist koosmdju eelnuku- ja nukuperioodi kestusele. Need tulemused viitavad
vOimalusele, et nukutihedus voOib siiski mojutada ogakirbse Hermetia illucens
elukdigutunnuseid ning ka eelnuku- ja/vdi nukuperioodil v3ib esineda asustustiheduse tajumist.
Siiski avalduvad need mdjud iiksnes koosmojus teiste tegurite, nditeks soo vOi vdimalike

keskkonnastressoritega.

On leitud, et ogakidrblastel v3ib stressitingimustes, sealhulgas korge asustustiheduse korral,
esineda kannibalismi (Nguyen, 2010) ning ka teiste liikide puhul on kirjeldatud eelnukkude ja
nukkude kannibaliseerimist (Tschinkel & Willson, 1971). Samuti on tiheldatud negatiivset
moju korge nukutiheduse korral nii nuku kui valmiku arengule (Tschinkel & Willson, 1971;
Andress et al, 2015; Elaini et al., 2020). Seetottu voib eeldada, et ogakirblase
eelnukustaadiumis toimub aktiivne keskkonnataju ning eelistatakse viibida eraldatult,
véltimaks ebasoodsat vdi potentsiaalselt ohtlikku keskkonda passiivsemas staadiumis. Kuigi
nukutiheduse mdju voib iseseisvalt olla viike, vdib see teiste tegurite koostoimel vdoimenduda
ning tugevamalt avalduda. Praktilisest vaatepunktist on see eriti oluline todstuslikus
putukakasvatuses, kus nukutihedust saab kunstlikult reguleerida (Dowell et al., 2021) ning
sobiva tiheduse valimine aitab vdhendada arengulist varieeruvust ning parandada toodangu

stabiilsust.

Elumus eelnuku- ja nukustaadiumis soltus peamiselt vastsetihedusest, kus madala
vastsetiheduse riihmas oli suremus suurem. Nukutihedus ega tiheduste interaktsioon
statistiliselt olulist mdju ei avaldanud. Suurenenud suremus voib viidata asjaolule, et madalal
tihedusel ei panusta isendid nii laialdaselt immuunsusesse. Putukate immuunvastuses on
keskne roll ensiitimil fenooloksiidaas (ingl phenoloxidase (PO)), mis kidivitab melaniini
stinteesi (Opare et al., 2023). Melaniin aitab patogeene kapseldada ja tugevdab kutiikulit,
pakkudes nii immunoloogiliost kui ka mehhaanilist kaitset (Gonzéalez-Santoyo & Cdrdoba-
Aguilar, 2012; Opare et al., 2023). Varasemalt on sel ogakirblase liigil ndidatud, et kdrgemate

vastsetiheduste juures suureneb isendite fenooloksiidaasi aktiivsus (Opare et al., 2023, Opare
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et al., 2024b). Voib arvata, et madala vastsetiheduse juures, kus kdrget patogeenide leviku riski
indikeerivaid tegureid oli vdhem, panustasid isendid ka vdhem immuunkaitsesse ning see
pOhjustas isendite suurema tundlikkuse keskkonnastressorite vdi patogeenide suhtes. Just
madalaima vastsetiheduse ja kdrgeima nukutiheduse t66tlusrithmas (MA 10N), registreeriti ka
kdige suurem suremus. Kuigi asustustiheduste tootluste koosmdju ei osutunud statistiliselt
oluliseks, viitavad tulemused siiski tendentsile, et madalamal vastsetihedusel kasvanud isendid
ei talu hiljem nukuperioodis kdrget asustustihedust. Selles katses ei mdddetud vastseperioodi
suremust otseselt, kuid madala asustustiheduse tingimustes vdis ka vastsesuremus olla kdrgem,
kuna katse teises etapis ei Onnestunud koguda planeeritud hulka eelnukke. Samas viitavad
tulemused sellele, et madala vastsetiheduse korral kulus isenditel arenguks rohkem aega,
vorreldes kdrge asutustiheduse tingimustega. Seega on vdimalik, et vdiksem eelnukkude arv
madala tiheduse rithmas tulenes pigem aeglasemast arengust kui suuremast suremusest. Siiski
ei vOimalda kasutatud katsedisain teha loplikke jdreldusi wvastsete suremuse kohta

vastsestaadiumis.

Putukatel on tdheldatud, et stressitingimustes nagu ebakvaliteetse voi vdhese toiduressursi
puhul jddvad isendid kehamddtmetelt vdiksemaks ja arenguaeg pikeneb (Teder et al., 2014),
samas on ndidatud, et suurem asustustihedus (kui samuti keskkonnastress) voib viia kiill
véiksema kehakaalu, kuid ka lithenenud arenguajani (Vellau & Tammaru, 2012). Viimast seost
on ndidatud paljude dddikakérbse (Drosophila), lihakirblase (Calliphoridae), vaksiklaste
(Geometridae) ja kilklaste (Gryllidae) vastsetel (Niemeld et al., 2012; Than et al., 2020; Komo
& Charabidze, 2021). Kui varem on ogakirblaste uuringud kinnitanud asustustiheduse mojul
arenguaja pikenemist ja massi vihenemist (Barragan-Fonseca et al., 2018; Dzepe et al., 2020;
Opare et al., 2022), siis selle magistritod tulemused niitavad vastupidist trendi: korge
vastsetiheduse puhul oli areng kiirem ja mass vdiksem. Arenguaja kiirenemine mddduka stressi
tingimustes soosib hiipoteesi, et vastsete koondumine voib toimida ka ohusignaalina, tagades
kiill efektiivsema toitumise, kuid indikeerides ka kiiremat toidu ammendumist ning
kannibalismi vdi patogeenide leviku ohtu (Applebaum & Heifetz, 1999; Shafiei et al., 2001;
Davidowitz et al., 2003; Wilson & Cotter, 2008; Than et al., 2020). Samuti nditavad andmed,
et eelnuku ja/vdi nukufaas ei ole passiivne. Eelnuku- ja nukutiheduse mdju ilmnes
soospetsiifiliselt koosmdjus vastsetihedusega. See iihtib varasemate uuringutega, kus on
ndidatud nukutiheduse moju valmiku kohasususele ning nukuperioodi tundlikkust
keskkonnahéiringutele (Tschinkel & Willson, 1971; Andress et al., 2015; Lindstedt et al.,

2019; Elaini et al., 2020). Ootuspidraselt olid ka selle katse tulemusel emased isastest
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kehamassilt suuremad ning asustustiheduse mdju avaldus emastele tugevamalt, mis on
koosk®dlas iildise teooriaga, et just emased on keskkonnahiiringutele tundlikumad, sest suurem
kehamass on neile otseselt vajalik viljakusse investeerimiseks (Jones & Tomberlin, 2021;Teder

& Kaasik, 2023; Shrestha et al., 2025).

Looduslikes tingimustes satuvad madalal vastsetihedusel arenenud isendid harva viga suure
nukutiheduse tingimustele, kuid todstuslikes kasvatustes on see sage: vastseperioodis
monitooritakse tdpselt asustustihedust ja temperatuuri, ent hiljem esineb nukkude korgel
tihedusel hoiustamine (Andress et al., 2015; Dowell et al., 2021). Selle uuringu tulemused
nditavad, et selline jirsk iileminek — eriti madalalt vastsetiheduselt kdrgele nukutihedusele —
voib liihendada valmikute eluiga ja potentsiaalselt vdhendada viljakust, 1ébi isendite massi
languse ja eluea lilhenemise. Samuti nditas Andress er al. (2015) kirjutiiblasel Ceratitis
capitata, et nukkude hoidmine korgel asustustihedusel vihendas edukalt koorunud valmikute
arvu. Seetdttu oleks ka ogakérblaste kasvatamise seisukohast oluline jdlgida nii
vastsestaadiumis esinevat asustustihedust kui ka eelnuku- ja nukuperioodil, eriti, kui eelnevalt
on vastsed kasvanud madalatel asustustihedustel. Selle katse tulemused néitavad, et parim
meetod isendite kasvatamiseks on tagada madal asustustihedus nii vastse- kui ka nukuperioodi
ajal, nii saavutatakse suurim eelnuku ja ka valmiku mass ning keskmiselt pikim eluiga.
Jarjepidev tiheduse jédlgimine koigis arengustaadiumites aitab optimeerida tootlikkust ja

sdilitada valmikute viljakust.

Magistritod andis vastused piistitatud uurimiskiisimustele. Tulemused kinnitasid, et
vastsetihedus kujundab ogakirblase Hermetia illucens arengut kogu elutsiikli viltel. Uhtlasi
ilmnes, et vastsetiheduse mdju elukdigutunnustele erines varasemates uuringutes kirjeldatust,
taiustades teadmisi ogakérblase stressivastuse mehhanismidest ning asustustiheduse
mitmekesistest mojudest. Samuti leiti, et eelnuku- ja nukuperiood on tundlik
keskkonnamdjutustele ning asustustiheduse moju sellele perioodile avaldub peamiselt
soospetsiifiliselt teiste stressorite, nagu vastsetiheduse koosmdjul. See on uudne avastus, mis
vajaks edaspidi ka laialdasemat uurimist. Asustustihedus toimib korraga kui keskkonnastressor
ning signaal ohtlikust keskkonnast. Edasised uuringud peaksid késitlema erinevate stressorite,
sealhulgas darmuslikult korge vdi madala vastse- ja nukutiheduse, aga ka temperatuuri
kdikumiste, nélja voi toidukvaliteedi languse, koosmdjusid, mis vdivad kdik mdjutada
ogakirblase arengut. See on eriti oluline todstusliku kasvatamise seisukohast, kus kodik need

mdjud olulist rolli méngivad. Samuti tuleks jargnevates uuringutes keskenduda ka isendite
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viljakuse ning jargnevate pdlvkondade edukuse uurimisele, kaasates sealhulgas ka immuun- ja

hormonaalvastuste analiiiise, et mdista paremini stressitaseme mdju neile tunnustele.
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5. KOKKUVOTE

Asustustiheduse moju putukate elukdigutunnustele on keerukas ja mitmetasandiline, mojutades
isendeid 1dabi mitmete arengustaadiumite. Ehkki asustustihedusest sdltuva konkurentsi rolli on
vastsearengus suhteliselt pohjalikult uuritud, on senistes tdodes véhe téhelepanu podratud
eelnuku- ja nukustaadiumile, mille kaudu vdivad samuti avalduda olulised
keskkonnatingimuste mdjud. Magistritd6 eesmérk oli uurida asustustiheduse moju ogakérblase
Hermetia illucens arengule, keskendudes nii vastse-, eelnuku- kui ka nukustaadiumile. Eriti
poorati tdahelepanu véheuuritud (eel-)nukuperioodile, kus ogakérblane erineb enamikest
tdismoondega putukatest, sdilitades aktiivsuse ka pérast toitumise 10ppu eelnukustaadiumis.
Magistritod aitab tdita liinka ogakérblaste elutsiikli uurimises ning pakub védrtuslikku teavet

putukate toostusliku kasvatamise optimeerimiseks.

Tulemused néitasid, et vastsetihedusel oli miidrav mdju kogu elutsiikli jooksul: madal
asustustihedus pikendas arenguaega ja suurendas isendite massi, samas kui korge
asustustihedus kiirendas arengut, kuid t3i kaasa vdiksema kehamassi. Tulemused on vastuolus
eelnevate ogakérblaste uuringute tulemustega, kuid kooskdlas paljude teiste putukaliikide
vastusega asustustiheduse mdjule. Asustustihedus tundub olevat korraga nii stressor kui ka
signaal potentsiaalselt ohtlikust keskkonnast. To60 tulemused viitavad bioloogilisele
kompromissile: isendid, kes tajuvad keskkonda ohtlikuna (nt kdrge tihedusest tingitud suurem
konkurents vai ressursipuudus), voivad eelistada kiiret arengut vdiksema kehasuuruse hinnaga,

et ohtlikust keskkonnast voimalikult kiiresti lahkuda.

Nukutihedus iiksinda elukdigutunnustele olulist mdju ei avaldanud, kuid mdjus mérgatavalt
koosmdjus vastsetiheduse ja sooga, eriti valmikute massile ja elueale. Eriti tundlikuks osutusid
isendid, kes kasvasid vastsena madala asustustihedusega keskkonnas, kuid hiljem puutusid
kokku korge nukutihedusega — sellisel juhul vihenes valmiku eluiga, suurenes suremus ning
isaste puhul vihenes mass. See tulemus viitab ogakirblase H. illucens puhul asustustiheduse
tajumisele ja selle mdju tundlikkusele ka eelnuku- ja/vdi nukuperioodil, kui isendid on
eelnevalt olnud optimaalses keskkonnas. Kuna suremus oli kdige suurem madala
vastsetiheduse ja korge nukutiheduse tootluste kombinatsioonis, siis see vOib viidata, et
ootamatu asustustiheduse suurenemine voib olla ogakédrblasele stressitekitav. Samas vodisid
madala vastsetihedusega kasvatatud isendid investeerida vihem immuunkaitsesse, mistottu

olid nad stressitaseme muutumisel haavatavamad.
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Statistiliselt olulised erinevused ilmnesid ka sugude 13ikes: emaste mass oli isaste omast
keskmiselt suurem, mis on kooskdlas teadmistega putukate viljakuse ja kehasuuruse seosest.
Suurem kehasuurus tagab enamasti emastele putukatele ka kdrgema viljakuse, kuna munade
tootmine ja jérglaste saamine on energiakulukas protsess, milleks emased vajavad rohkem
toitaineid ja ressursse. Oluline leid oli ka valmikute eluiga mdjutav statistiliselt oluline
vastsetiheduse, nukutiheduse ja soo kolmene koosmdju, kus kodige pikema valmikuperioodi
saavutasid isased ning emaste eluperiood mérgatavalt liihenes, mis vdib viidata 1divsuhtele
eluea ja sigimisedukuse vahel. Isaste eluiga oli pikem kui emastel. Isastel v3ib olla kasulik
elada kauem, et suurendada paaritumisvéimalusi ning jouda dra oodata reeglina hiljem
kooruvaid emaseid. Just madala vastsetiheduse ja kdrge nukutiheduse juures védhenes isaste
valmikute eluiga mérgatavalt vorreldes keskmise ja madala nukutihedusega kasvanud isastega.
See viitab samuti eelnuku- ja/vdi nukuperioodil keskkonna tajumisele. Emaste eluiga oli
madalal vastsetihedusel selgelt liihem kui isastel, mis niitab, et vastsetihedus mojutas emaseid

tugevamalt. Korge vastsetiheduse puhul ei esinenud emaste ja isaste elueas suuri erinevusi.

Tulemustest jareldub, et ogakdrblase arengut mojutab vastseperioodi asustustihedus kogu
elutsiikli viltel. Erinevad asustustihedused mojutavad massi, arengukiirust ja eluea kestust,
seejuures voivad asustustihedusest tingitud stressisignaalid kutsuda esile kiirema arengu
viiksema massi arvelt. Madal vastsetihedus osutus isendite kasvuks kdige soodsamaks, kuid
sellistel tingimustel kasvatatud isenditel esines suurem suremus korge nukutiheduse td6tlustes,
mis voib viidata vdhenenud immuunkaitsele vOi optimaalsest grupisuurusest erinevale
asustustihedusele. Oluline on asjaolu, et ogakdrblane H. illucens on tundlik mitte ainult vastse-
vaid ka eelnuku- ja nukuperioodi véltel ilmnevatele keskkonnamdjudele, mis erineb paljudest
teistest putukaliikidest, kelle nukustaadium on suuresti passiivne arenguetapp. Kuigi
nukutihedusel eraldiseisvat statistiliselt olulist moju ei ilmnenud, avaldus moju koosmdjus
vastsetiheduse ja soo teguritega. See viitab vajadusele jétkata selles arengufaasis ilmnevate
keskkonnamdjude uurimist ka edaspidi. T66 tditis seatud eesmirgid, tuues vilja, et
asustustihedus mdjutab ogakédrblase arengut kogu elutsiikli jooksul, mitte iiksnes
vastsestaadiumis. Tulemused aitavad paremini mdista ogakédrblase bioloogiat ja toetavad selle
liigi toostuslikuks kasvatamiseks vajalike teadmiste avardamist. Edaspidi on pdhjendatud
uurimine erinevate keskkonnamdjude koosmdjust, keskendudes just eelnuku- ja
nukuperioodile, kui seni viheuuritud arengujarkudele. Ogakirblase H. illucens kasvatajatel on

soovitatav viltida kdrget nukutihedust, eriti juhul, kui vastseid kasvatatakse eelnevalt madala
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asustustiheduse juures, kuna nukustaadiumi asustustihedus mojutab arenguaega, valmiku

massi ja eluiga.

6. SUMMARY

The influence of population density on insects’ life-history traits is complex and multifaceted,
affecting individuals across multiple developmental stages. While the role of density-
dependent competition has been relatively well studied during larval development, the pre-
pupal and pupal stages have received far less attention, despite the potential for significant
environmental effects to emerge during these periods. This Master's thesis explores the impact
of population density on the development of the black soldier fly (Hermetia illucens), focusing
on the larval, pre-pupal, and pupal stages. Particular emphasis was placed on the understudied
pre-pupal and pupal period, during which H. illucens exhibits a unique characteristic among
holometabolous insects — remaining active even after the cessation of feeding differs from most
holometabolous insects by remaining active even after the end of feeding during the pre-pupal
stage. By addressing this knowledge gap, the thesis contributes to a deeper understanding of
H. illucens’ life cycle and provides valuable insights for optimizing insect mass-rearing

practices.

The results indicate that larval density significantly influenced the entire life cycle of H.
illucens. In particular, low density prolonged development time and increased individual body
mass, while high density accelerated development but resulted in lower body mass. These
findings partially contradict previous research on H. illucens but align with the population
density responses observed in many other insect species. Population density appears to act both
as a stressor due to resource availability changes and as a signal of a potentially dangerous
environment. The results indicate the presence of trade-off: individuals perceiving their
environment as dangerous (due to high competition or resource scarcity caused by high density)
may prioritize rapid development at the cost of smaller body size in order to escape the

dangerous environment as quickly as possible.

Pupal density alone did not significantly affect life-history traits but showed notable interaction
effects with larval density and sex, especially on adult body mass and lifespan. Individuals that
developed under low larval density but were later exposed to high pupal density were
particularly sensitive — this treatment resulted in reduced adult lifespan, increased mortality,

and decreased male body mass. This suggests that H. illucensis capable of perceiving
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population density and remains sensitive to its effects even during the prepupal and/or pupal
period, particularly if the earlier environment was optimal. The highest mortality rates during
the prepupal and pupal stages occurred under the combination of low larval density and high
pupal density, suggesting that a sudden increase in density during late development may act as
a stressor for Hermetia illucens. Alternatively, individuals reared under low larval density may

have invested less in immune defense, making them more vulnerable to changes in stress levels.

Statistically significant sex-based differences were observed, with female body mass averaging
higher than that of males. This pattern aligns with the well-established relationship between
fecundity and body size in insects. A larger body size ensures higher fertility in female insects,
as egg production and offspring generation are energetically costly processes that require more
nutrients and resources. Another important finding was statistically significant three-way
interaction effects of larval density, pupal density, and sex on adult lifespan. The longest adult
lifespan was observed in males, while females showed significantly shorter lifespans, possibly
indicating a trade-off between resource allocation to lifespan and reproductive success. Male
longevity exceeded the female lifespan. likely due to the advantage of extended lifespan in
maximizing mating opportunities in males, as they often need to wait for females to emerge
(protandry). Notably, male adult lifespan decreased significantly under the combination of low
larval and high prepupal and pupal density, compared to males reared at medium or low
prepupal and pupal densities. This again suggests environmental perception during the
prepupal- and/or pupal periods. Female lifespan under low larval density was clearly shorter
than that of males, indicating a stronger effect of larval density on females. Under high larval

density, no major sex differences in lifespan were observed.

Results of the thesis suggest that the larval stage population density influences H.
illucens development throughout its entire life cycle. Different densities affect body mass,
development rate, and lifespan, and density-induced stress signals may trigger accelerated
development at the cost of reduced body mass. Low larval density is preferred for growth in
H. illucens, but higher mortality occurred in low larval density high prepupal/ pupal density
combination, possibly due to reduced immune investment or suboptimal group size. It is
important to note that H. illucens development is sensitive not only during the larval but also
the pre-pupal and pupal stages, which differs from many other insect species where the pupal
stage tends to be more passive. Although pupal density alone had no statistically significant

effect, it had a notable impact in interaction with larval density and sex. This highlights the
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need to continue studying environmental effects during this developmental phase. The thesis
fulfilled its aims, showing that population density influences H. illucens development
throughout the entire life cycle, not just during the larval stage. The findings contribute to a
deeper understanding of Hermetia illucens biology and provide essential insights for advancing
the industrial rearing of this species. Future research should focus on the combined effects of
different environmental factors, particularly during the prepupal and pupal period, a previously
understudied developmental stage. Black soldier fly breeders are advised to avoid high pupal
densities, particularly when larvae have been reared under low-density conditions, as pupal

density influences development time, adult body mass, and lifespan.
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