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Infoleht

Inimeste silma vikerkesta virvuse varieeruvuse pohjused ja tagajirjed

Inimeste silma vikerkesta pigmentatsioon on véga varieeruv — seda mééravad nii silmas
sisalduva melaniini kontsentratsioon kui ka vikerkesta kihiline struktuur, mida mdjutavad
mitmed périlikud tegurid. Vikerkesta pigmentatsiooni geneetiline varieeruvus on suurim
Euroopa populatsioonide hulgas. Ehkki vikerkesta védrvuse varieeruvuse parilikke tegureid
on varasemalt uuritud, ei ole siiani teada, mis tingib ulatusliku varieeruvuse ning kas seda
saaks selgitada adaptiivsete tegurite abil. Bakalaureuset6d eesmérk on koondada seni
teadaolev informatsioon inimese vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvuse kohta,
keskendudes péritavusele ning adaptiivsetele selgitustele. Toos késitletakse spetsiifilisi
geene, mis vikerkesta védrvuse kujunemises osalevad; kirjeldatakse seost juuste ja naha
pigmentatsiooniga; antakse iilevaade ajaloolistest ja antropoloogilistest andmetest ning
adaptiivsetest teooriatest. Leitud seosed vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvuse ning
isiksuseomaduste vahel on tdendoliselt tingitud pleiotroopiast, ent teooria kinnitamiseks
tasuks ldbi viia tdiendavaid geneetilisi vordlusi.

Marksonad: iiris, iirise pigmentatsioon, virvus, varieeruvus, silma morfoloogia, pdritavus,
geenid, kohastumus, kohastumuslikud tagajdrjed, kditumuslikud selgitused.
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Abstract

The causes and consequences of variation in human iris pigmentation

Human iris pigmentation is a highly variable feature — it is determined by both the
concentration of melanin in the eye, as well as the layered structure of the iris, and influenced
by several hereditary factors. The genetic variability of iris pigmentation is highest among
European populations. Although the hereditary factors of human iris variability have been
explained in multiple studies, it is still unclear whether it can be explained by adaptivity.
The aim of this bachelor's thesis is to compile the available scientific information about the
variability of human iris pigmentation, focusing on hereditability and adaptive explanations.
The thesis discusses specific genes involved in the development of iris pigmentation;
describes the connections between iris, skin and hair pigmentation; provides an overview of
historical and anthropological data and adaptive theories. The connections found between
variability of iris pigmentation and personality traits are likely due to pleiotropy, although
additional genetic comparisons should be conducted to confirm this theory.

Keywords: iris, iris pigmentation, colour, variation, eye morphology, hereditability, genes,
adaptation, adaptive causes, behavioural explanations.
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Sissejuhatus

Inimeste silmavarv, teisisonu vikerkesta (iirise) pigmentatsioon on kompleksne tunnus, mis
soltub silma struktuurist ja fiisioloogiast (Edwards et al., 2015). Kdige enam varieerub
vikerkesta pigmentatsioon teadaolevalt Euroopa populatsioonide hulgas; vahemal méédral ka
Pohja-Aafrikas, Léhis-Idas ja Kesk-Aasias, kusjuures vdrvus vib varieeruda helesinisest
tumepruunini (Donnelly et al., 2011; Edwards et al., 2015). Ulejisinud maailma rahvaste
seas on iirise pigmentatsioon homogeensem tunnus — esinevad erinevad pruuni vérvuse
varjundid (Edwards et al., 2015). Seni on iirise pigmentatsiooni geneetikat uuritud eelkdige

Euroopa populatsioonide nditel, viéhem aga mitte-eurooplaste seas (Edwards et al., 2015).

Geneetilised uuringud on nédidanud, et silmavérvi varieeruvuse viljakujunemises méngivad
suurt rolli geenid OCA2 ning HERC2 (Eiberg ef al., 2008). Aina enam on aga uuritud ka
teisi kandidaatgeene, mille puhul on leitud seoseid naha-, juukse- ja silmavérvi
avaldumisega, nt geenid TYR, TYRP1, SLC45-A2 ning MITF (Frudakis et al., 2003; Sturm
& Frudakis, 2004). Silmavirvi mddramise muudab keerulisemaks tdsiasi, et iirises vOib
esineda ka osaline heterokroomia (heterocromia iridis), kus pupilli iimbritseb iilejadnud
iirise pigmendist erineva vérvusega pupillirdngas (Edwards et al., 2015). Lisaks on
vikerkestas vdimalik méidrata muid struktuure, sh Fuchs’i kriiptid, Nevi pigmenditépid,

Wolffini sdlmed ning kontraktsioonivaod (Sturm & Larsson, 2009; Edwards et al., 2016).

Vikerkesta geneetikast oluliselt vdhem on wuuritud iirise pigmentatsiooni seost
adaptiivsusega ning iirise pigmentatsiooni varieeruvuse kiitumuslikke tagajirgi, mistottu
kdesolev uurimistoo just sellele teemale keskendub. Seni on leitud, et varieeruvus voib olla
seotud  populatsiooni  ajalooga, nditeks migratsioon  D-vitamiinivaesematesse
piirkondadesse, pdllumajanduse areng jms tegurid, mis voisid viia kindlat genotiiiipi
soodustava positiivse valikuni (Richards et al., 2003; Wilde et al 2014). Uuritud on ka
vikerkesta pigmentatsiooni seost kditumuslike eriparadega, nt silmavirvi eelistust partneri
valikul ehk sugulise valiku esinemist (Laeng et al., 2006, Negro et al., 2017; Gracanin et
al., 2021). Seni ei ole aga joutud iihesele jareldusele, kas silma vikerkesta pigmentatsiooni
varieeruvust saab selgitada adaptiivsusega ning milliste kditumuslike mustrite seos

vikerkesta pigmentatsiooniga on teaduslikult tdestatav, kui tildse.



Silmavérvi pdrandumise ja varieeruvuse mdistmine on oluline nii neuronaalse arengu ja
tervise hindamise seisukohast kui ka kriminalistikas. Nagu mainitud, iihtivad osaliselt
geneetilised markerid, mis mdjutavad vikerkesta vérvuse kujunemist ning juuste ja naha
pigmentatsiooni arengut (Frudakis et al., 2003; Sturm & Frudakis, 2004; Jablonski &
Chaplin, 2017). Naha pigmentatsioon ehk nahas sisalduva melaniini pigmendi koguse hulk
kaitseb nahka UV-kiirguse eest, mis voimaldab véltida melanoomi (nahavihi) teket (Sajid
etal.,2021). Lisaks on leitud, et vikerkesta pigmentatsioon ja struktuur voib erineda Downi
stindroomi puhul (esinevad Brushfield’i laigud) ning skisofreenia korral (erinevused
kriiptide ning pigmendilaikude esinemises), seega saab vikerkesta pigmentatsiooni ja
struktuuri varieerumist késitleda biomarkerina (Sturm & Larsson, 2009; Tian et al., 2022).
Samuti on vikerkesta varieeruvuse miiramine oluline kohtuekspertiisis, kus kahtlusaluste

tuvastamiseks kasutatakse DNA fenotiiiipimiseks siisteemi IrisPlex (Schneider et al., 2019).

Kiesoleva bakalaureusetoo eesmiirgid:

1. Anda {ilevaade olemasolevast silma vikerkesta pigmentatsiooni péritavust
puudutavast informatsioonist, kisitledes nii Euroopa kui ka mitte-eurooplaste
populatsioonidel pohinevaid uuringuid.

2. Selgitada vidlja inimeste vikerkesta  pigmentatsiooni  kujunemise ja
populatsioonisisese ning populatsioonide vahelise varieeruvuse vdimalikud
adaptiivseid tagamaad.

3. Anda iilevaade, kas ja millised kditumuslikud muutused ning kohastumuslikud
eripirad silmaiirise virvuse varieerumisega kaasnevad ning kuidas need vikerkesta

vérvusega korreleeruvad.

Uurimiskiisimused:
1. Kas inimeste vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvust saab selgitada adaptiivsusega?
2. Kas ja millised seosed esinevad inimeste vikerkesta virvuse varieeruvuse ning

kaitumuslike mustrite vahel?



1 Metoodika

Loputdd kujutab endast varasema teaduskirjanduse pohjal koostatud teoreetilist uurimust.
Kirjutamisel votsin aluseks kaasaegsed tdenduspohised teadusallikad — teadusartiklid ning
raamatud. Kirjanduse leidmiseks kasutasin Tartu Ulikooli raamatukogu ning elektroonilisi
andmebaase: EBSCOhost, ScienceDirect, SageJournals jt, samuti otsingumootorit Google
Scholar. Kokku kasutasin 68 teadusallikat. Asjakohase kirjanduse otsingutel ldhtusin
jargmistest marksonadest ja nende kombinatsioonidest: vikerkest (iris), silm (eye), virvus
(color), varieeruvus (variation), inimesed (humans), geneetika (genetics), geenid (genes),
paritavus  (heritability), primaadid (primates), pigmentatsioon (pigmentation),
kohastumuslikud selgitused (adaptive explanations), kditumuslikud mustrid (behavioral

patterns), pdhjused (causes).

T60 teoreetiline osa koosneb kolmest suuremahulisest peatiikist, mis omakorda jagunevad
alapeatiikkideks. Esimeses teoreetilises peatiikis kirjeldasin varasematele teadusuuringutele
pohinedes vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvust; teises peatiikis selgitasin iirise virvuse
varieeruvuse geneetilist tausta ja tegureid, mis silmavérvi parandumises olulist rolli
méngivad. Kolmandas teemapeatiikis esitasin iilevaate varasematest hiipoteesidest ning
teooriatest inimese vikerkesta pigmentatsiooni ning vdimalike kditumuslike seoste kohta,
otsides adaptiivseid selgitusi iirise vdrvuse varieeruvusele inimestel. Viimasena jargneb
arutelu peatiikk, kus analiiiisisin t60 eesmadrkidest ldhtuvalt kogutud teoreetilist
informatsiooni, vastasin piistitatud uurimiskiisimustele, tegin kokkuvdtlikud jareldused

adaptiivsete selgituste kohta ning pakkusin vélja edasised uurimissuunad.



2 Vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvus

2.1 Vikerkesta ehitus

Inimese silmavirvuse varieeruvuse kirjeldamisel tuleb alustada silma anatoomiast.
Kiesolevas alapeatiikis selgitan silma struktuuri ja ehituslikke isedrasusi ning kirjeldan
vikerkesta morfoloogiat, mis omakorda mdjutab iirise pigmentatsiooni. Silm kuulub
organismi optilisse siisteemi, mille peamine funktsioon on ndgemine, st keskkonnast
tulenevate valgusstiimulite vastuvotmine ning saadud signaali edasi kandmine ajju, kus
signaalid informatsiooniks tdlgendatakse (Wang et al., 2005). Valgus libib silma sisenedes
koigepealt labipaistva kaitsekihi — sarvkesta ehk kornea — mille kaudu liigub stiimul edasi
pupilli ning sealt edasi silmal&étse ja vikerkesta (vt Joonis 1). liris ehk silma vikerkest, mille
diameeter on ca 12 mm, tdidab siinkohal olulist funktsiooni, reguleerides vikerkestale ehk
reetinale joudva valguse hulka (Wang et al., 2005; Sturm & Larsson, 2009). Ereda valguse
korral tdombub iiris kokku, et silma péddseva valguse hulk oleks véiksem, pimedas aga
vikerkest 10tvub, voimaldades pupillil laieneda ning rohkem valgust vastu votta.
Kokkutdmbumist ning I6tvumist voimaldab iirise lihastest ning sidekoelistest rakkudest ja

kollageenikiududest koosnev struktuur (Sturm & Larsson, 2009).

Vikerkest moodustab koos ripskeha ja parissoonkestaga silma soonkesta (Saari, 2019).
Vikerkesta pigmentatsiooni puhul on oluline réédkida iirise kahest kihist. Seesmine kiht —
iirise pigmendiepiteel (IPE) — koosneb n-6 kuubikukujulistest, embriionaalse arengu moistes
vanematest, tumeda pigmentatsiooniga rakkudest, mis on omavahel tihedalt kokku pressitud
(Eagle, 1988; Wang et al., 2005). IPE on kahekihiline — esimese kihi rakud moodustavad
silmaava laiendaja-lihase; tagumiste rakkude iilesanne on aga silmasisese valguse
peegeldumise takistamine (Saari, 2019). Vikerkesta pealmises osas asub strooma ehk
tugikiht, mille melanotsiiiidid ehk spetsialiseerunud pigmendirakud on vilja arenenud
dermaalsete (naha) melanotsiiiitidega samas embriionaalse arengu staadiumis ndrviharja
rakkudest (Sturm & Larsson, 2009). Strooma tagaosas paikneb silmaava sulgurlihas, mis

vastavalt valguse intensiivsusele pupilliava suurust reguleerib (Saari, 2019).



sarvkest

Liiits

strooma

IPE

Joonis 1. Silma ehitus (Daugman, 2006).

On leitud, et IPE tiidab silmas eelkdige vorkkesta kaitsvat rolli (Sturm & Larsson, 2009).
Nimelt neelab see endasse 1dbi pupilli padsenud liigse valguse, mida ei ole enam kuhugi
tagasi peegeldada. Sturmi ja Larssoni (2009) uuringus on vélja toodud, et tumeda
pigmentatsiooniga (v.a albinismi puhul) IPE mdju vikerkesta vérvuse avaldumisele on
kiillaltki vdike. Vdga ohukese strooma kihi puhul v3ib IPE aga siiski pigmentatsiooni
mdjutada, neelates endasse valgust ning andes strooma sligavamates kihtides asuvatele
heledatele kollageenikiududele hallika virvuse. Pruuni vikerkesta strooma rakuline
(melanotsiiiitide) tihedus ning selles sisalduva melaniini kogus on suuremad kui sinise iirise
korral (vt Joonis 2), mistdttu kui valgus 14bib sinist silmaiirist, hajutavad iirise koostisesse
kuuluvad kollageenikiud lithikese lainepikkusega virvuse laiali ning vaatlejale peegeldub
vikerkest sinisena (Sturm & Larsson, 2009). Seega voib jireldada, et silma pigmentatsiooni
tooni ja varjundi mddramisel méngivad rolli nii strooma paksus, stroomas sisalduvate

melanotsiititide tihedus kui ka IPE tume pigment.



Joonis 2. Melanosoomide jaotus silma vikerkesta eri pigmentatsioonide korral. Heleda ehk
sinise pigmentatsiooni puhul (joonisel iileval) on melanosoomid stroomas hdredalt
jaotunud; rohelise pigmentatsiooni korral keskmise tihedusega; tumeda pigmentatsiooni
puhul (joonisel all) on melanosoomide paigutus kdige tihedam. N tdhistab raku ehk
melanotsiilidi tuuma (Sturm & Frudakis, 2004). Paremas tulbas on kujutatud pupillirdnga
esinemist (vt alapeatiikk 2.2); vasakul aga siniseid, rohelisi ja pruune silmi ilma

pupillirdngata.

2.2 Pigmentatsiooni varieeruvus

Inimese silma vikerkesta peamiseks tunnuseks on iirise vérvus, mida tavaliselt kirjeldatakse
sinise, rohelise ning pruuni variatsioonidena (Sturm & Larsson, 2009). Siinkohal tasub &ra
mirkida, et eelmainitud kolm vérvust kirjeldavad lihtsustatud versiooni, sest tegelikke
variatsioone (nt eri pruuni varjundeid) on hulgaliselt rohkem (Sturm & Frudakis, 2004).
Lisaks vérvusele saab vikerkestas miérata ka muid kompleksseid visuaalseid tunnuseid
(Sturm & Larsson, 2009). Silma ehituse keerukust aitab paremini mdista tdsiasi, et silma
vikerkest ning selle kudede individuaalsed mustrid on saanud maailmas {iheks

usaldusvédrseimaks isikutuvastamisviisiks — muuhulgas kasutatakse silma fenotiilipi kui
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biomarkerit néiteks pankades identifitseerimisvahendina (Daugman, 2006). Biomarker on
organismi normaalset bioloogilist protsessi vdi haigust iseloomustav tunnus, mida on

voimalik objektiivselt mdota (Strimbu & Tavel, 2010).

Nagu eelnevalt mainitud, siis melaniini kdrge tase iirises voimaldab vikerkestal rohkem
valgust absorbeerida, mis toob kaasa pruuni silmavérvuse (Sturm & Larsson, 2009).
Madalama melaniini taseme korral aga peegeldub suurem osa valgusest, sest
kollageenifiibrid sinist ja halli valgust ei piiiia, mistdttu silm paistab vaatlejale heledamat
tooni (Sturm & Larsson, 2009). See, kas silmad paistavad sinise voi hallina sdltub aga
vikerkestas sisalduva kollageeni paigutusest. Kui kollageen paikneb vikerkestas peenete
fiibritena, siis paistavad silmad sinised, kui kollageenifiibrid on jimedad, siis néib vikerkest

vaatlejale hall (Larsson et al., 2011).

Samuti on visuaalse vaatluse teel voimalik kindlaks teha, kas sinist, rohelist vdi pruuni
pupilli timbritseb pupillirdngas voi mitte (vt Joonis 3). Pupillirdnga laius soltub pupilli
iimbritseva melaniini hulgast — kui pigmendirdngas on lai, vdib sinine silm néida vaatlejale
hoopise rohelise voi pahklipruunina (Larsson et al., 2011). Lisaks osalisele heterokroomiale
(heterocromia iridis) voib monel juhul esineda ka silmade tdielik ehk binokulaarne
heterokroomia (heterocromia iridum), mille korral on sama isiku kaks silma eri virvusega

(Gladstone, 1969).

Lisaks on vikerkestas vOimalik méirata jargmisi struktuure: 1) rombikujulised Fuchs’i
kriiptid, mis tekivad pupillirdonga resorptsiooni ehk imendumise kéigus; 2) Nevi
pigmenditépid, mis kujutavad endast melaniini kogumikke; 3) Wolffini sd6lmed ehk
kollageeni kogumikud, mis tekivad strooma atroofia ehk taandarengu tagajirjel; 4)
kontraktsioonivaod, mis meenutavad kortse ja tekivad pupilli kokkutdombumise ja
laienemise tagajérjel (vt Joonis 4) (Sturm & Larsson, 2009; Edwards et al., 2016). Downi
stindroomiga inimese vikerkestas on voimalik eristada ka Brushfieldi laike, mida terve

inimese vikerkestas ei esine (vt Joonis 5) (Sturm & Larsson, 2009).

11



Pupillirongata Pupillirongaga

™ |
Sinine

o l - . .

o - . - -

Joonis 3. Sinise, rohelise ja pruuni pigmentatsiooniga silmad pupillirdngata (vasakul) ja

pupillirdngaga (paremal) (Sturm & Larsson, 2009).

Joonis 4. Kujutatud on 1) Fuchs’i kriiptid, 2) Nevi tidpid, 3) Wolffini sdlmed, 4)
kokkutombe- ehk kontraktsioonivaod (Sturm & Larsson, 2009).
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Joonis 5. 1) Brushfieldi laigud Downi siindroomiga isiku vikerkestas. 2) Wolffini sdlmed

terve inimese vikerkestas (Sturm & Larsson, 2009).
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3 Vikerkesta virvuse geneetiline taust

3.1 Vikerkesta piritavus

Nagu varasemalt mainitud, méngib inimese silma vikerkesta fenotiilibis olulisima
geneetilise markerina rolli iirises sisalduva melaniini kogus (Jablonski & Chaplin, 2017).
Melaniin on iiks aminohappe tiirosiini derivaate, mida siinteesitakse spetsiaalsetes rakkudes
ehk melanotsiiiitides asuvates melanosoomides. Melanotsiiiite leidub muuhulgas néiteks
naha epidermise basaalses kihis ning juuksefolliikulites, aga ka silma vikerkestas (Sturm et
al., 2001). Oluline on dra markida, et naha ning juuste melanotsiiiitides leiab aset pidev
melaniini siintees, silma vikerkesta stroomas aga mitte (Prota et al., 1998; Wielgus & Sarna,

2005).

Melaniini tootmise protsess ehk melanogenees algab tiirosiini oksiidatsiooniga, millele
jérgneb kaheks hargnev biosiinteetiline rada (Sturm & Frudakis, 2004). Selle tulemusena
tekivad kaks melaniini vormi: eumelaniin ja feomelaniin (vt Joonis 6), kusjuures iiks
melanotsiitit on vdimeline mdlemat vormi tootma (Sturm & Frudakis, 2004). Inimese
vikerkesta pigmentatsiooni avaldumises mingib rolli kahe melaniini vormi suhe ehk
kontsentratsioon iirises, kusjuures tumedasilmsete inimeste silma vikerkestas on
eumelaniini kontsentratsioon kdrgem kui heleda silmavérviga inimeste vikerkestas, kus
domineerib feomelaniini esinemine (Jablonski & Chaplin, 2017). Eumelaniini ja
feomelaniini tootmise suhet mdirab tsiisteiini sisaldus melanosoomis — tsiisteiini olemasolul
algab feomelaniini siintees, selle puudumisel kiivitub aga eumelaniini tootmise rada.
Melanogeneesi kéivitamisel on viga oluline roll ensiilim tiirosinaasi (TYR) aktiivsusel

(Sturm & Frudakis, 2004).
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Joonis 6. Melanogeneesis tekivad biosiinteesi tulemusena kaks melaniini vormi. Vasakul on
toodud eumelaniini keemiline struktuur (A); paremal on niha feomelaniini struktuuri (B)

(Revskaya et al., 2012).

Silma vikerkesta viarvus on geneetiliselt kompleksne ehk poliigeenne tunnus (st tunnust
médrab mitu geeni), mistottu ei saa silmavérvi esinemise tdendosuse ennustamisel lahtuda
pelgalt Mendeli seadustest, vaid tuleb siiiivida siigavamale geneetikasse (Simcoe et al.,
2021). Simcoe ja teiste (2021) uuringu kohaselt saab 53,2% iirise virvuse varieeruvustest
seletada iiksiknukleotiidsete poliimorfismide (SNP-de) abil. Uhenukleotiidne poliimorfism
tahendab seda, et kaks DNA molekuli erinevad teineteisest vaid iihe lookuse ehk tihe
aluspaari poolest — tegu on kdige sagedasemate variatsioonidega inimese genoomis, mistottu
on SNP-d ka enimkasutatavad bioloogilised markerid genoomianaliilisides (Wright, 2005).
Poliimorfism omakorda eeldab, et jirjestuse esinemissagedus populatsioonis on vihemalt

1% (Wright, 2005).

Teadaolevalt méngivad silmavirvuse kujunemisel enim rolli geenid OCA2 ning HERC2,
mis asuvad modlemad 15. kromosoomis (vt Joonis 7), kusjuures OCA2 abil on vdimalik
seletada ligikaudu 74% silmavérvi geneetikast (Eiberg et al., 2008; Sturm & Larsson, 2009).
HERC2 geeni 86. intronis ehk mittekodeerivas alas asuv konserveerunud element on
teadaolevalt seotud sinise ning pruuni silmavérvuse esinemisega fenotiiiibis, inhibeerides

OCA2 geenijarjestuse promootori aktiivsust (Eiberg et al., 2008). Geen OCA2 omakorda
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vastutab P-proteiini silinteesimise eest, mille funktsioon on otseselt seotud melaniini

tootmise ja talletamisega (Internet 1, 2023).

Lisaks OCA2 geenile on aina enam uuritud ka mitmeid teisi kandidaatgeene ja nende SNP-
sid, mille puhul on leitud seoseid naha-, juukse- ja silmavérvi avaldumisega, nt geenid TYR,
TYRP1, SLC45-A2, mis vastutavad melanosoomsete valkude tootmise eest; ASIP ja MITF,
mis kontrollivad signaalvalkude tootmist, aga ka PAX6, mis méngib rolli iiletildises silma
arengus (Frudakis et al., 2003; Sturm & Frudakis, 2004; Cunha et al., 2019). Toon siinkohal
vélja olulisemad vikerkesta pigmentatsiooni avaldumist mdjutavad lookused; nende
asukohad kromosoomides; valgud, mille tootmise eest nad vastutavad; vastavad

mutatsioonid (kui on teada) ning lookuste tdhtsamad funktsioonid.

Tabel 1. Geneetilised markerid, mis méngivad rolli vikerkesta pigmentatsioonis.

Lookus Kromosoom Valk Mutatsioon Funktsioon Allikas

MELANOSOOMSED VALGUD

TYR 11q14-g21  Tiirosinaas OCAl Tiirosiini Frudakis et al.,
oksiidatsioon 2003; Sturm &

melanogeneesis  Frudakis, 2004;

Dorgaleleh et al.,
2020
TYRP1  9p23 TYRP1/ OCA3 Tiirosinaasi Sturm et al., 2001;
Gp75 stabiliseerimine; Frudakis et al.,

DHICA-okstidaas 2003; Sturm &
Frudakis, 2004;

Dorgaleleh et al,
2020
HERC2 15qll P-valk OCA2 OCA2 Frudakis et al.,
promootori 2003; Dorgaleleh
aktiivsuse etal., 2020

regulatsioon
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SLC45- 5pl13.3 MATP OCA4 Tiirosinaasi jt Frudakis et al.,
A2 pigmentatsiooni  2003; Dorgaleleh
kataliiiisivate etal., 2020
ensiilimide jaotus
SLC24- 15q21.1 OCA6 - Melanosoomide Dorgaleleh ef al.,
AS maturatsioon ja 2020
suntees
DCT 13932 TRYP2 - Dopakroomi Sturm et al., 2001;
tautomeraas Frudakis et al.,
(lagundamine) 2003; Dorgaleleh
etal., 2020
SILV/ 12q13—ql14  Gpl100/ — Melanogenees;  Sturm et al., 2001;
PMEL Silver DHICA- Dorgaleleh et al.,
poliimerisatsioon 2020
OCA2 15q11 P-valk OCA2 Melanosoomi pH Frudakis et al.,
regulatsioon; 2003; Sturm &
melanosoomi Frudakis, 2004;
maturatsioon Dorgaleleh et al.,
2020
AIM 5pl13.35 AIM-1 OCA4 Membraaniseose- Sturm et al., 2001;
line transportvalk Frudakis et al.,
2003; Dorgaleleh
etal., 2020
SIGNAALVALGUD
ASIP 20q11.2-q12 Aguuti - MCIR Frudakis et al.,
signaal- antagonist; 2003; Sturm &
valk soodustab Frudakis, 2004;
feomelaniini Dorgaleleh et al.,
stinteesi 2020
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MCIR 16q24.3 Melano- Punased G-proteiiniga Sturm et al., 2001;
kortiini juuksed paardunud Frudakis et al.,
retseptor retseptor 2003
POMC  2p23.3 Propio- Punased MCIR antagonist Sturm et al., 2001;
melano- juuksed Frudakis et al.,
kortiin 2003
OAl Xp22.3 OAlvalk OAI G-proteiiniga Sturm et al., 2001
paardunud
retseptor
MITF 3pl2-3— MITF Waarden- Transkriptsiooni- Sturm et al., 2001;
3pl4.1 bugi tiitip I faktor Sturm & Frudakis,
stindroom 2004
IRF4 6p25.3 - - Interferooni Dorgaleleh et al.,
reguleeriv faktor; 2020
aktiveerib TYR
ekspressiooni
TPCN2 11ql13.3 TPCN2 — PH-regulatsioon; Dorgaleleh et al.,
tiirosiini 2020
aktiivsuse
regulatsioon
SH3BP4 2q37.2 TTP — Reguleerib TYR Dorgaleleh et al.,
ja DCT geenide 2020
ekspressiooni
MUUDE FUNKTSIOONIDEGA LOOKUSED
PAX 6 11p13 PAX6 500+ Transkriptsiooni- Cunha ef al., 2019
teadaolevat  faktor; vajalik
mutatsiooni  silma
normaalseks
arenguks
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KITLG 12q21.32 KITLG - Melanotsiiiitide ~ Dorgaleleh ef al.,

migratsioon, 2020
proliferatsioon,
ellujdamine
MYO05A 15921 MyosinVa  Griscelli Mootorvalk; Sturm et al., 2001;
stindroom melanosoomi Frudakis et al.,
transport 2003
RAB27A 15921 Rab27a Griscelli RAS-valgu Sturm et al., 2001
stindroom aktiivsus
melanosoomi
transpordis

. Kromosoom

. Geen
SNP

Joonis 7. Skeemil on kujutatud silmavérvuse kujunemises rolli méangivate geenide (roosal
taustal) asukohad kromosoomistikus (lillal taustal) ning pigmentatsiooniga seotud SNP-d

lookustes (oranzil taustal) (Dorgaleleh et al., 2020).
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3.2 Vikerkesta varvuse toenaosuse ennustamine

Allwood ja Harbinson (2013) kirjeldavad oma uurimuses SNP-mudelit, mille abil on
voimalik ennustada silmavérvi esinemise tdendosust. Tegu oli esimese uuringuga Uus-
Meremaal, kus silmavirvuse varieeruvuse ennustamiseks SNP-sid kasutati, kusjuures
mudel, mille t60 autorid konstrueerisid, aitas sinist silmavirvi ennustada 89%-lise
toendosusega, pruuni vikerkesta virvust aga 94%-lise tdendosusega (Allwood & Harbinson,
2013). Autorite sdnul oli tegu uudse ja efektiivse statistilise lahendusega, kus tulemused on
esitatud fiillogeneesipuu laadsel kujul, mis muudab mudeli universaalselt loetavaks

(Allwood & Harbinson, 2013).

Vikerkesta virvuse ennustamisega on tegelenud ka Walsh ja teised (2012), kes kirjeldavad
oma artiklis eurooplaste silmavérvi esinemise tdendosuse prognoosimist IrisPlex siisteemi
abil. IrisPlex kujutab endast kompleksset ennustusmudelit, mille abil saab DNA pohjal
kindlaks médrata/ennustada sinise ning pruuni silmavérvi esinemise tdendosust (Walsh et
al., 2011). Mudel kasutab kuue silmavéarvust mdjutava geeni poliimorfisme — geeni HERC2
SNP-d rs12913832; OCA2 SNP-d rs180040; SLC24A4 SNP-d rs129896399; SLC45A2
SNP-d rs16891982; TYR SNP-d rs1393350 ning IRF4 SNP-d rs12203592 (Walsh et al,,
2011, 2013). Seesugune teadmata péritoluga DNA fenotiilipimine méngib olulist rolli nt
kohtuekspertiisis — olukordades, kus lithikeste tandemkorduste (STR) analiiiis
informatiivseid tulemusi ei anna, saab silmavirvi abil isiku tuvastamiseks kasutada hoopis
IrisPlex siisteemi (Schneider et al., 2019). Seega on ka muude eluvaldkondade seisukohast
véga oluline silma vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvust ning geneetikat mdista ja osata

seda rakendada.

On leitud, et kdige enam silma-, juuste ning nahatoonide variatsioone esineb just Euroopa
populatsioonide hulgas, mistottu IrisPlexi ka kdigepealt eurooplaste peal katsetati (Walsh et
al, 2012). Simcoe ja teised (2021) proovisid oma teadustdos IrisPlex siisteemi abil ka
asiaatide populatsioonide silma vikerkesta vérvuse varieeruvust ennustada. Uuringus
analiilisiti kokku 1636 katseisiku DNA-d, kes olid périt kahest eri populatsioonist.

Tulemuste osas toodi vélja, et iirise pigmentatsiooni varieeruvus sarnanes iildjoontes
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eurooplastega ldbiviidud uuringu tulemustele, ent efekti suurus oli vdiksem kui Walshi ja

teiste varasemas uuringus (Simcoe ef al., 2021; Walsh et al, 2012).

3.3 Seos juuste ja naha pigmentatsiooniga

Uuringute kéigus on tdheldatud, et inimorganismi silma vikerkesta védrvuse kujunemisel
ning juuste ja naha pigmentatsiooni arengus mingivad rolli iihised geneetilised markerid
(SNP-d) (Jablonski & Chaplin, 2017). See informatsioon on andnud alust hiipoteesile, et
tegelikult on inimeste silma pigmentatsiooni varieeruvus vélja arenenud sekundaarselt,
pleiotroopilise efekti tagajdrjel, kiies kaasas kindlat tiilipi nahavédrvi ning juuste
pigmentatsiooniga (Jablonski & Chaplin, 2017). Seetdttu on silmavérvi pdritavuse puhul
oluline peatuda ka eri nahapigmentatsioonide ning juustevdrvuse esinemisel ja

parandumisel.

Inimeste eri tiilipi nahavérvused on vilja arenenud peamiselt selleks, et kohaneda elukohale
vastava UV-kiirguse tasemega. Ekvatoriaalsetes, kdrge UV-kiirgusega piirkondades
arenenud inimpopulatsioonide nahapigmentatsioon on tumedam, st eumelaniiniga
rikastunud (Jablonski & Chaplin, 2010). Kuna laiematel laiuskraadidel elavad inimesed
vajavad aga D-vitamiini sidumiseks vastavaid UV-prootoneid, on nende nahavérv hele, st
feomelaniinirikas (Jablonski & Chaplin, 2010). Vahepealsetel laiuskraadidel, kus UV-
kiirgus on aastaringselt muutuv, on nahal omadus kergemini pruunistuda/pdevituda, et

muutustega adapteeruda.

UV-kiirgus tekitab DNA molekuli ergastatud oleku (energiat on rohkem, kui pdhiolekus),
mis indutseerib korgema keemilise aktiivsuse tagajdrjel ahelasisese elektroniilekande
toimumist. Ahelasisene  elektroniilekanne omakorda kiivitab  fotoindutseeritud
prootoniiilekande ahelate, st DNA aluspaaride vahel (Zhang et al., 2015). Selle tulemusena
voivad DNAs tekkida nt tiimiini dimeerid, milles osalevad ldmmastikalused ei saa enam
teise DNA ahelaga paarduda, mistdttu DNA-poliimeraas ei saa DNA siinteesi jétkata.

Selleks, et kahjustusi parandada, on organismil vilja kujunenud nukleotiidi
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viljaldikereparatsioon (NER), mis tunneb dra kaksikheeliksi struktuuri muutuse ja eemaldab

moodustunud plirimidiini dimeerid (Zhang et al., 2015).

Eeltoodud arengud ja erisused inimeste nahavérvis on vélja kujunenud mitmete iseseisvate
geneetiliste protsesside néol, andes tunnistust looduslikust valikust, mis soodustas laiematel
laiuskraadidel heledamat pigmentatsiooni (Jablonski & Chaplin, 2010). Seega on vdimalik
oletada, et silmavérvuse populatsioonide vaheline varieeruvus vdib tuleneda populatsiooni

kuuluvate inimeste eellaste elupaigast (laiuskraadist) ja sealsest UV-kiirguse tugevusest.

Samas on Wilde ja teiste (2014) teadustdos vélja toodud, et ehkki eri keskkondlikud ja
okoloogilised tegurid (sh UV kiirguse muutumine) voivad seletada pikema ajaperioodi
véltel viélja kujunenud muutuseid Euroopa inimpopulatsioonide naha pigmentatsioonis, ei
tohiks seda efekti automaatselt lile kanda juuste ja silma vikerkesta pigmentatsiooni
edasikanduvusele. Autorid toovad vilja, et juuste ja vikerkesta vdrvuse variatsioonidel peab
esinema muu pohjus, st nende sdnutsi ei ole tegu pleiotroopilise efektiga. Naiteks pakutakse
artiklis vélja teooria, et vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvus voib olla tingitud sugulisest

valikust (Wilde et al., 2014).

3.4 Soolised erinevused

Teadlased on piitidnud leida seoseid ka silmavérvi péritavuse ning indiviidi soo vahel.
Daneli ja teiste (2020) 1dbiviidud uurimuses analiiiisiti 100 heledanahalise inimese néojooni,
kellest pooled olid mees- ja pooled naissoost. Muuhulgas moddeti katsealuste silma
vikerkesta heledust nende skleera ehk kdvakesta suhtes (RIL) (Danel et al., 2020). Uuringu
tulemustest selgus, et naissoost katsealuste RIL-vdértused olid méargatavalt korgemad kui
meeste puhul, mis nditas, et nende kdvakesta ja vikerkesta vérvuse vaheline kontrast on
tunduvalt vdiksem kui meestel. Seega viitab Daneli ja teiste (2020) uurimus, et valge

nahavidrvusega inimeste puhul voib silmaiirise heleduses esineda suguline dimorfism.

Dimorfismi voimalikku esinemist on piiiitud selgitada hiipoteesiga, et hele silma vikerkest,

mis oma vérvispektri tdttu vaatlejatele paremini silma paistab, on inimese evolutsioonis
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ménginud kasulikku rolli partnerite ligimeelitamisel ning vastastikkuse huvi iiles nditamisel
(Negro et al., 2017). Naiteks on vilja toodud, et kuna hele vikerkest loob tumeda pupilliga
suurema kontrasti, viljendub pupilli suuruse muutus vaatlejale selgemini, andes mérku
voimalikust erutusest ja erinevatest emotsioonidest, nt viha, sdobralikkus jne, ning edastades
ka muid olulisi sotsiaalseid signaale (Kret & De Dreu, 2019). Eeltoodud seost sugulise
valiku ning silma vikerkesta varieeruvuse vahel on autorite sonul aga tdheldatud vaid
inimeste puhul — koduloomadel seletub varieeruvus pigem kunstliku valikuga,
metsloomadel aga eelkdige loodusliku valikuga (Negro et al., 2017). Kuna eelmainitud
teooria kaldub aga juba vikerkesta varieeruvuse adaptiivsete selgituste alla, siis késitlen
erinevaid sugulise valikuga seotud hiipoteese ldhemalt jargmise teema teises alapeatiikis (vt

ptk 4.2).
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4 Adaptiivsed seletused iirise virvuse varieeruvusele

4.1 Ajalooline ja antropoloogiline taust

Mitmed teadlased on piitidnud leida adaptiivseid selgitusi vikerkesta pigmentatsiooni
geneetilisele varieeruvusele. On leitud, et inimeste silmavérvi populatsioonisisene
varieeruvus on koige suurem Léddne-Euraasia inimpopulatsioonide hulgas (Wilde et al.,
2014). Seda fenomeni seletavaid asjaolusid voib olla mitmeid: mdjuteguriteks on ilmselt
olnud populatsiooni ajalugu (sh migratsioon), kindlaid genotiiiipe soodustav positiivne valik

jm (Wilde et al.,2014).

Wilde ja teised wuurisid 2014. aastal avaldatud t66s ldhemalt kolme inimese
pigmentatsiooniradades osalevat geeni: HERC2, SLC45-A2 ning TYR. Uuring viidi 1dbi
Eneoliitikumist (6500-5000 AT), Pronksiajast (5000-4000 AT) ning tinapdevasest Ida-
Euroopast parinevate proovide pdhjal. Suur osa iidsest DNA-st parines tdnapidevase Ukraina
aladelt. Uuringu tulemustest jareldati, et Euroopa inimpopulatsioonide 1dikes on viimase ca
5000 aasta jooksul esinenud tugev positiivne valik heleda naha- ja juuste pigmentatsiooni
ning heleda silma vikerkesta viarvuse kasuks (Wilde et al., 2014). Artikli autorid on vélja
toonud, et kui Euroopasse joudis rohkem heledajuukselisi ning heledasilmseid inimesi, v3is
nende fenotiilip mdjuda populatsioonis haruldasena, mistdttu hakati seda eelistama n-6

tavalisele pruunisilmsele ja pruunijuukselisele fenotiitibile (Wilde et al., 2014).

Geeni TYR produkt tiirosinaas kataliiiisib melanogeneesi esimest kaht reaktsiooni (Sturm et
al., 2001). On nididatud, et TYR-i SNP rs1042602 on eurooplaste hulgas poliimorfne ning
selle alleel A-d seostatakse heleda naha- ja silmavirvuse véljakujunemisega ning
tedretdhnide puudumisega (Frudakis et al., 2003; Shriver et al., 2003; Sulem et al., 2007).
SLC45-A2 geen aga on seotud tiirosinaasi ja teiste pigmentatsiooni kataliiiisivate ensiitimide
jaotuse ning rakusisese tootlusega (Frudakis et al., 2003). SLC45-A2 G-alleeli seostatakse
samuti heleda silmavdrvuse esinemisega, kusjuures t60 autorid vididavad, et G-alleeli
valikueelis sai alguse juba ca 11 000-19 000 aastat tagasi (Wilde et al., 2014). Samuti on
leitud, et geeni HERC2 lookuse SNP rs12913832 G-alleel, mis on omane sinise
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silmavirvuse  avaldumisele fenotiilibis, esineb peaasjalikult l44ne-euraaslaste

populatsioonides ning nende jarglaste seas (Wilde et al., 2014).

Ajaloolisele loodusliku valiku survele viitab ka tdsiasi, et mitmed pigmentatsiooni
mdjutavate geenide poliimorfismid, sh heledale nahatoonile omased SNP-d, on
korrelatsioonis vanimate véljaarenenud populatsioonide rdnde kaugusega ekvaatorist
(Wilde et al., 2014). Seda voiks selgitada nditeks Richardsi ja teiste (2003) teooria, mille
kohaselt heleda fenotiiiibi domineerimisele populatsioonis vdis kaasa aidata pdllumajanduse
areng ja sellega kaasnenud muutused inimeste toitumisharjumustes. Nimelt mindi
neoliitikumis varasemalt kiitt-korilase eluviisilt, millega kaasnes sage kala ja seal
sisalduvate rasvhapete tarbimine, iile podllumajandussaadustest soltuvale toitumisele
(Richards et al, 2003). Rasvhapete vaesem toitumine omakorda suurendab vajadust
péikesekiirgusest rohkem D-vitamiini omastada (sest toidust omastatava D-vitamiini
osakaal vidheneb), mis annab laiematel laiuskraadidel alust heleda nahatooni positiivsele
valikule (Richards et al., 2003). Nagu peatiikis 3.3 vilja on toodud, mdjutavad mitmed
geenid, mis mangivad rolli naha melanogeneesis, ka silmavarvuse kujunemist, mistdttu
voiks Richardsi ja teiste hiipotees lisaks nahavirvi péritavusele selgitada ka heledama

silmavirvi paranduvust laiematel laiuskraadidel.

Eestis on silma, juuste ja naha fenotiilibilist varieeruvust kdsitlenud Juhan Aul (1982), kes
on siinsete populatsioonide puhul jireldanud, et vanuse kasvades vdheneb veidi heledate
(siniste) silmade osakaal populatsioonis segaheledate silmade osakaalu arvelt. Pruunide
silmade osakaal paistab samuti vanuse 1dikes véhenevat, ehkki muutused on kooliealiste
16ikes iisna vdikesed (Aul, 1982). Linnades on aga tumedate silmadega koolilaste osakaal
suurem kui maal, nt Tallinnas oli pruunisilmsete osakaal 14,9% ja Pirnu linnas 13,3%,
samas kui Harju maakonna puhul oli protsent vaid 10,5% ning Piarnumaal 12,3% (Aul,
1982). Seda on autor pohjendanud eeldusega, et Tallinnas jt suuremates Eesti linnades vois
inimestel olla suurem kokkupuude ja segunemine vdorrahvastega kui maakohtades. Kokku
moddeti heledate silmade esinemissageduseks Eesti populatsioonis 88% ja tumeda
vikerkesta pigmentatsiooni esinemissageduseks 12%. Autor toob vélja, et tema varasematel,

1932.-35. aastatel tehtud vaatlustel kerkisid esile sarnased osakaalud (Aul, 1982).
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Ehkki enamasti ndib kehtivat printsiip, et mida pdhjapoolsema rahvaga on tegu, seda
heledam on nende naha ja vikerkesta pigmentatsioon, v3ib iihe erandina vélja tuua saamid
ehk laplased, kes on keskmistest soomlastest oluliselt tumedama naha, juuste ja vikerkesta
pigmentatsiooniga (Forsius et al., 2012). Arvatakse, et seesugune fenotiiiibiline erisus voib
olla seotud nende pdlvnemisega tumedanahalisematest idamaistest populatsioonidest.
1966.-1970. aastal ldbiviidud Soome uuringus néidati, et saami laste vikerkesta virvuse
variatsioon oli mirgatavalt suurem kui tdiskasvanutel; samuti leiti, et meeste vikerkesta
labikumavus oli suurem kui naistel. Lisaks mérgiti uuringus, et vaatamata tumedale
pigmentatsioonile ei esinenud saamidel {ilejddnud soomlastest sagedamini D-vitamiini

vaegust ehk rahhiiti (Forsius et al., 2012).

4.2 Silmavarvi eelistus paarilise valikul

Mitmed teadlased on proovinud uurida, kas silmavérvi péritavust ja varieeruvust
populatsioonis oleks voimalik selgitada sugulise valiku abil (Laeng et al., 2006, Negro et
al., 2017; Gracanin et al., 2021). Laeng’i ja teiste (2006) Norra populatsiooni hulgas
labiviidud uuringu tulemuste pdhjal jouti jdreldusele, et sinise silmavérviga mehed
eelistavad partneri valikul sinisilmseid naisi, sest jarglaste fenotiilip annab sellisel juhul
justkui nende isadusele tdestust. Autorid pakuvad vilja, et seesugune alateadlik eelistus voib
populatsioonis toimida isaste kaitsemehhanismina, sest jérglaste fenotiilip on nii nende endi
kui ka liigikaaslaste jaoks bioloogiline tdend mehe isaduse kohta (Laeng et al., 2000).
Nimelt pohjendatakse evolutsiooniteooria abil, et isased panustavad jarglastesse seda
rohkem, mida suurem on n-0 isaduskindlus ehk tdenéosus, et tegu on konkreetse isase
jérglasega (Anderson, 2006). Kuna kehasisese viljastamise korral on aga isaduse tdestamine
hoopis keerulisem kui kehavilise viljastamise puhul (nt kaladel), on ka iisna loogiline, et
suurel osal imetajatest (ligi 95-97%) on isahoole mair madal (Platek & Shackelford, 2006).
Nende liikide isaste puhul, kes aga isashoolega siiski riskivad (nt inimene), on suure
toendosusega vilja kujunenud pettusevastased kaitsemehhanismid (Platek & Shackelford,
2006). Eeltoodud teooria fenotiilibi mojust partneri valikul laheb aga vastuollu teadmisega,

et vikerkesta pigmentatsioon on poliigeenne tunnus, mida ei saa kirjeldada pelgalt Mendeli

26



seadustest ldhtuvalt dominantsete/retsessiivsete alleelide paranduvussuhte abil. Nagu t66
esimeses osas vélja tdin, méingivad vikerkesta vérvuses rolli hulk geene, lisaks ka strooma

paksus, melanotsiiiitide sisaldus stroomas ning IPE pigment.

Laeng’i ja teiste uuringut on proovinud korrata niiteks Gracanin ja teised (2021), kes viisid
sarnase katse 1dabi Horvaatias. Kuna Laeng’i ja teiste uuring pdhines Norra populatsioonil,
kus domineerib sinine silmavérvus, voeti kdesoleva katse puhul arvesse, et horvaatide seas
esineb koige sagedamini hoopis pruun vikerkesta pigmentatsioon. Uuringus hinnati, kas
silmavirv mojutab katseisikute sotsioseksuaalseid eelistusi ning kas potentsiaalse partneri
valikul méngib rolli ka inimese elukdigustrateegia. Uuringu valimisse kuulus 128
katseisikut, kellele esitati potentsiaalsete partnerite pilte, kusjuures pildil kujutatud isikute
silmavirvi manipuleeriti tehnoloogia abil. Katse kdigus suudeti replitseerida n-0 ,,sinine
eelistab sinist” efekti, ent selle statistiline olulisus osutus véiksemaks (keskmine=2,32;
standardhélve=1,19), kui Laeng’i jt uuringus (keskmine=3,29; standardhélve=0,45). Teiste
silmavirvide puhul sarnast seost ei tuvastatud, seega assortatiivsele partnerivalikule
(,,sarnane eelistab sarnast®) kinnitust ei leitud. Sotsioseksaalsuse puhul seost ei leitud;
elukdigustrateegiate puhul esines aga korrelatsioon: leiti, et mida aeglasem oli sinisilmse
mehe elukdigustrateegiaga, seda atraktiivsemaks hindasid nad sinisilmseid naisi. Peamine
jéreldus, milleni Gracanin ja teised (2021) replikatiivse uuringu kiigus joudsid oli, et sinise
vikerkesta pigmentatsiooniga meeste eelistused partneri valikul vdivad olla kas juhuslikud

vOi adaptiivsed, ent sdltuvad eelkdige siiski mehe isiksuseomadustest.

Ka Bressan (2021) testis oma uurimistd0s teooriat, et heleda silmavérviga mehed eelistavad
partneri valikul alateadlikult heledasilmseid naisi. Oma hiipoteesi pohjendas ka tema
eeldusega, et kui heledasilmsed mehed saaksid partneriga tumedasilmse jirglase, paistaks
korvaltvaatajale ilmselt ebatdenioline, et heledasilmne mees on jarglase bioloogiline vanem
— partneri valik aitab seega tagada mehe enesekindlust. Katse viidi 14bi ligikaudu tuhande
meessoost isikuga, kes hindasid kiisitluse kdigus nii oma potentsiaalse, vastavalt heleda- voi
tumedasilmse partneri atraktiivsust kui ka vdimalikku ohtu konkurentidega silmitsi seista
ning neile alla jddda. Uurimistulemusi analiilisides selgus, et heledasilmsed mehed
toepoolest eelistasid heledasilmseid partnereid sagedamini, kui seda tegid tumedasilmsed

mehed. Lisaks selgus, et sama muster ei kehtinud meeste puhul, kellel varasemas elus tugev
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isafiguur puudus. Viimast piiiidis Bressan (2021) pdhjendada teooriaga, et isata kasvanud
mehed ei tunne sama tugevat tungi oma jérglaste elus olulist rolli midngida ja enda
positsiooni kehtestada, kui tugeva isafiguuriga peredes kasvanud mehed. Seega saaks
eeltoodud teooriast jareldada, et kui mees on isata kasvanud, ei ole tema elukdigustrateegia
niivord seotud jarglaste arengusse panustamisega, mistottu ei ole tal ka samavéairset pdhjust

karta, et teda jarglaste bioloogiliseks vanemaks ei peeta.

Sterbova ja teised (2019) testisid Tiehhis labiviidud teadusuuringus samuti hiipoteesi, et
inimestel on partneri valikul silma vikerkesta pigmentatsiooni osas kindlad eelistused.
Uuringu tulemuste pdhjal jareldati, et tdepoolest valivad inimesed endale kindla silma- ja
juuksevidrviga partnereid. Tugevam korrelatsioon esines aga iillataval kombel hoopis
katseisiku vanemate silmavirvuse ja potentsiaalse partneri silmavidrvi vahel, st kui
katseisiku modlema vanema iirise pigmentatsioonid omavahel kattusid, eelistas katseisik
partneri valikul sama silmavérviga partnereid, mis tema vanematel. Juuksevirvi puhul sellist
seost aga ei leitud. Eelmainitud valikut vdiks piilida seletada imprintingu efektiga, mille
korral isend partnerit oma vanematega samastama hakkab (Internet 2, 2023). Samuti selgus
uuringust, et inimesed eelistavad partneri valikul alateadlikult kindla fenotiitibiga inimesi,
st inimestel on partneri valikul n-6 ,,oma tiiiip“ (Sterbova et al., 2019). Uuringu ldbiviijad
ise mainisid aga t60 kitsaskohtadena, et ehkki imprintingu efekt esines suuremal méédral kui
homogaamia efekt, oli efekti suurus siiski iisna madal. Juhul, kui katseisiku vastassoost
vanem oli heledasilmne, suurenes pikaajalise partnerieelistuse logaritmiline koefitsient
heledate silmade kasuks 0,24 vorra (standardviga=0,14, standardhilve=1,66, p-
vaartus=0,10); lithiajalise partneri korral aga 0,25 vorra (standardviga=0,11,
standardhdlve=2,21, p-vairtus=0,03). Samast soost heledasilmse vanema puhul aga
suurenes  pikaajalise  partneri puhul efekt 0,15 vdrra (standardviga=0,15,
standardhdlve=1,00, p-vddrtus=0,32) ning liihiajalise partneri valikul 0,22 vorra
(standardviga=0,11, standardhilve=1,94, p-viirtus=0,05) (Sterbova et al. 2019).

Vikerkesta pigmentatsiooni ja sugulise valiku vaheliste seoste vastupidiseks nditeks voib
tuua 2016. aastal Uhendkuningriigi ja Brasiilia elanike hulgas libi viidud uuringu, kus testiti
hiipoteesi, et vikerkesta pigmentatsiooni eelistus partneri valikul sdltub tunnuse haruldusest

— inimesed eelistavad populatsioonis harvemini esineva silmavéarvusega partnereid (Forti &
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Young, 2016). Katse tulemusi analiilisides selgus, et piistitatud hiipotees pidas mdlema riigi
populatsioonide korral paika ning inimesed tdesti eelistasid partnerivalikul haruldase
silmavirvusega inimesi. Fenomeni selgitasid uuringu autorid teooriaga, et haruldasema
vikerkesta pigmentatsiooniga partneri valimine néib suurendavat tdendosust, et
potentsiaalsetele jarglastele parandub edasi mitmekesisem geenikomplekt, st jirglased on
fenotiiiibilt haruldasemad, mis suurendab nende kohasust (Forti & Young, 2016). Autorite
sonul annavad kogutud andmed tdestust hiipoteesile, et inimeste vikerkesta pigmentatsiooni

geneetilist mitmekesisust soodustab suguline valik (Forti & Young, 2016).

Ehkki konkreetse vikerkesta pigmentatsiooni eelistamist partneri valikul on korduvalt
uuritud, et populatsioonisisesele fenotiilibilisele mitmekesisusele selgitust leida, on
tulemused iisna varieeruvad. Seetottu tuleks alapeatiikis késitletud uuringute jareldustesse
suhtuda kriitiliselt ning 14bi viia tdiendavaid uuringuid, et piistitatud hiipoteese ja tehtud
jéreldusi kinnitada vai iimber liikkata. Oluline on mdista ja meeles pidada, et silmavérvi
parandumine on d4rmiselt kompleksne tunnus, mistdttu ei saa jarglaste fenotiiiipi ennustada
vanempdlvkonna fenotiilipide pdhjal. Kitsaskohtadest tooksin vilja, et Gracanini ja teiste
(2021) wuuringu valim, mis replitseeris Laeng’i ja teiste (2006) uuringut, koosnes
peaasjalikult psiihholoogiatudengitest, st tegu oli iisna homogeense valimiga. Sterbova ja
teiste (2019) uuringu puhul aga tasub mainida, et katses kasutati valdavalt enesekohaseid
kiisimustikke, mis vdisid ohustada uuringu reliaablust ja valiidsust, kuna nende puhul on
raske tagada, et inimesed kiisimusepiistitusi {iheselt tdlgendavad ja oma eelistusi vOrdse

usaldusvéérsusega hinnata oskavad.

4.3 Alternatiivsed adaptiivsed selgitused

4.3.1 Worthy teooria

Vikerkesta pigmentatsiooni seost kditumuslike isedrasustega on eelmisel sajandil uurinud
Morgan Worthy (1999), kes piistitas mitmeid hiipoteese tumedasilmsete ning heledasilmsete
loomade ja inimeste kéditumuslike kohastumuste kohta. Nimelt viitis ta, et tumedasilmsete

indiviidide kditumine on reaktiivsem ning nduab seetdttu ka korgenenud taju ja tundlikkust;
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heledasilmsete kditumismustrid on aga kaalutlevamad ja aeglasemad ning nende puhul
esineb sagedamini viltivat kditumist (Worthy, 1999). Oma uuringute kéigus kaardistas
Worthy ameerika jalgpallis eri positsioonidel mingivate profijalgpallurite vikerkesta
pigmentatsioonid ja joudis jédreldusele, et kaitseliinis, mis nduab tema sonul kiiret
reageerimist, oli tumedasilmsete méngijate osakaal suurem, samas kui riindaja positsioonil
méngis enam heledasilmseid mingijaid (1999). Korvpalli puhul aga leiti, et tumedasilmsed
méngijad on paremad pealeviskajad (hitters), ent heledasilmsed méngijad olid vastupidi
edukamad s66duméngus (pitchers) (Worthy, 1999). Worthy kohaselt nduab pealeviskamine
kiirust ja tdpsust, samas kui s6dduméngu tempot saab méngija ise rohkem kontrollida

(Worthy, 1999).

Uuritud on ka vdimalikku seost vikerkesta pigmentatsiooni ning inimese fiisioloogilise
tundlikkuse, kognitiivse voimekuse ja keha reaktsioonivdoime vahel. Worthy (1999) eelduste
kohaselt on tumedasilmsed inimesed edukamad kiiret taju ning tépsust ndudvates
iilesannetes, samas kui heledasilmsete inimeste kognitiivne vdimekus viljendub rohkem
ruumilises tajus. Philip Sutton (1959) aga on leidnud seose vikerkesta pigmentatsiooni ning
valutundlikkuse vahel, kusjuures tumedasilmsete valuldvi oli hambaravi korral madalam kui
heleda vikerkesta pigmentatsiooniga indiviididel. Nimelt palus protseduuri teostamiseks
anesteesiat ligi 30% helepruunide silmadega inimestest ja iile 53% tumepruunide silmadega
indiviididest, samas kui kdigist heledasilmsetest katseisikutest soovis anesteesiat alla 2%

(Sutton, 1959).

Morgan Worthy (1999) teooria kohaselt saab silma vikerkesta pigmentatsiooni ja kditumise
vahel esinevat flisioloogilist seost selgitada sellega, et lisaks visuaalsesse ajukoorde
suunatud juhteteedele liiguvad silmast ajju ka véiksemad juhteteed, mis omakorda
suunduvad teistesse ajupiirkondadesse. Olulisemad ajuosad on siinkohal kébikeha ja
hiipotaalamus, mis reageerivad valgusele ning reguleerivad vastavalt endokriinsete
nddrmete t60d, seda nt erutuse/kehalise aktivatsiooni korral (Worthy, 1999). Vikerkesta
tume pigmentatsioon blokeerib teadaolevalt lithikesi laine-pikkusi rohkem, kui pikki
valguslaineid. Worthy kohaselt aga holbustab pikk valguslaine kehalist (endokriinset)
aktivatsiooni, samas kui lithike lainepikkus hoopis inhibeerib seda (Worthy, 1999).

30



Worthy jérelduste tdiendavaks uurimiseks on tema teadustdid mitmel korral replitseeritud.
Moned Worthy uuringute kitsaskohad on oma t60s vélja toonud niiteks Elias ja teised
(2008). Nad toovad vilja, et Worthy kasutas oma t60s kditumisjoonte eristamiseks ldbivalt
termineid ,,tundlikkus® ja ,,reaktiivsus®, mis oleks tulnud {iheselt mdistetavuse huvides t60s
ka selgelt dra defineerida, Worthy aga seda ei teinud (Elias et al., 2008). Samuti tuuakse
kriitikana esile, et spordindidetele tuginedes toetas Worthy oma teooriaid just nende
omadustega, mida ta soovis kindlale positsioonile omistada. Muuhulgas jéttis ta kdrvale
teadmise, et korvpallis tulevad kiirus ja tidpsus kasuks ka s66duméngus, samas kui peale
viskamine eeldab lisaks tipsusele ka strateegilisi votteid (Elias et al, 2008). Lisaks on
mainitud, et Worthy on viidanud mitmele varasemale fiisioloogilisi/kditumuslikke erisusi
kisitlevale uuringule, mis tuginesid homogeense valimiga labiviidud katsetele ning ei ole
seega usaldusviirsed tema teooriaid toetama. Samuti vois Worthy uuringute tulemusi
mdjutada kultuuriline eelarvamus (Elias ef al., 2008). Eeltoodud puudujddgid annavad alust
arvata, et pelgalt Worthy t66de alusel vikerkesta pigmentatsiooni ning kditumise vaheliste

seoste kohta jédreldusi teha on pisut ennatlik.

Vottes arvesse varasemate uuringute kitsaskohti, seadsid Elias jt (2008) eesmérgiks viia ldbi
tdiendavad uuringud, et vélja selgitada, kas leidub kindel protsess, mis mdjutab korraga nii
silmavirvi avaldumist kui ka organismi k&itumist. Autorid valisid uurimisobjektiks
dddikakirbse (Drosophila melanogaster), et viltida rahvuse ning etnilise kuuluvuse
voimalikku mdju katse kéigule ja tulemustele (Elias ef al., 2008). Korrelatsiooni otsiti 14
dddikakdrbse liini silmavérvuse fenotiilibi ning isendite kditumuslike eripdrade vahel.
Uuringu tulemustest selgus, et ehkki sarnase silmavérviga isenditel esinesid sarnased
kditumismustrid, ei esinenud #idikakdrbeste silmaviarvuse ja kditumise vahel
mirkimisvéirset korrelatsiooni (Elias ef al., 2008). Analiiiisi kéigus jouti jareldusele, et
sarnased kéditumismustrid iithesuguse vikerkesta pigmentatsiooniga isenditel voisid tuleneda
hoopis sellest, et ithised rakudefektid mdjutavad nii silmavérvi avaldumist kui ka isendite

kaitumist (Elias et al., 2008).

4.3.2 Seos alkoholismiga

Sulovari ja teiste (2015) ldbiviidud uuringus otsiti seoseid silmavarvuse ning alkoholismi

vahel, tdpsemalt analiiiisiti sinise vikerkesta pigmentatsiooni vodimalikku seost
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alkoholismiga. T60s toodi vélja seosed alkoholismiga seostatud GABA retseptorit kodeeriva
geeni GABRB3/GABRG3 ning silmavirvuses peamist rolli méngivate OCA2/HERC2
geenide vahel. Samuti on leitud seos alkoholismis rolli méngiva geeni GRMS ning
pigmentatsiooni mojutava geeni TYR vahel (Sulovar et al.,, 2015). Need andmed voivad
autorite sonul viidata melanogeneesi ning alkoholismi omavahelisele seotusele (Sulovar et
al., 2015). Sulovar jt tdid vilja, et sinise silmavirviga inimeste valgustundlikkus on suurem
kui tumedasilmsetel indiviididel, mistottu vOib neil tdendolisemalt esineda SAD ehk
hooajast tingitud depressioon. SAD aga on omakorda komorbiidne alkoholismi
esinemisega, mistottu jouti jareldusele et silmavérvi fenotiiiip voib etioloogilise tegurina
toepoolest mdjutada alkoholismi véljakujunemist (Sher, 2004; Sulovar et al, 2015).
Vikerkesta pigmentatsiooni ja SAD-i esinemise vahelist seost on uurinud ka Workman jt
(2018), kes leidsid, et sinise vikerkesta pigmentatsiooniga inimestel esineb
meeleolukdikumisi vastupidi vdhem, kui samadel laiuskraadidel elavatel pruuni
vikerkestaga inimestel. T60 autorid pakkusid tulemusi arvesse vottes vélja, et sinisilmsus
vOis laiematel laiuskraadidel mdjuda hoopis hooajast tingitud depressiooni vastase
kaitsemehhanismina, ehkki tdheldati, et seda teemat tuleks kindlasti tdiendavalt uurida
(Sulovar et al., 2015; Workman et al., 2018). Seega ldhevad Sulovari jt ning Workmani jt
teooriad alkoholismi ja silmavdrvuse seotusest omavahel vastuollu (Sulovar et al., 2015;

Workman et al., 2018).

Bassett ja Dabbs (2001) testisid eelmisest peatiikist tuttavat Worthy teooriat ning leidsid
kinnitust, et tumedasilmsed inimesed kogevad suuremat fiisioloogilist erutust ja on teatud
ravimite suhtes tundlikumad, kui heleda vikerkestaga inimesed. Autorid piistitasid oma t63s
hiipoteesi, et kuna tumedasilmsed inimesed on alkoholile fiisioloogiliselt tundlikumad, siis
inhibeerib tumedasilmsus nende alkoholi tarbimist (Bassett & Dabbs, 2001). Heledasilmsed
heledanahalised inimesed aga vdivad autorite sonul alkoholi tarbida suuremates kogustes,
sest alkoholist tingitud fiisioloogiline erutus on nende puhul viiksem, mistottu voib neil
suurema tdeniosusega vilja kujuneda alkoholisdltuvus (Bassett & Dabbs, 2001). Uhtlasi
toodi vélja, et kui Worthy teooria heledasilmsed inimeste inhibeerivama kéitumise kohta
toele vastab, voivad heledasilmsed inimesed alkoholismi poole kalduda ka suurema
sotsiaaldrevuse esinemise tdendosuse tottu. Nimelt on leitud, et sotsiaaldrevuse ja

alkoholismi vahel esineb komorbiidsus (Bassett & Dabbs, 2001). Konkreetse katse puhul
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seab reliaabluse ja valiidsuse minu hinnangul ohtu aga valim, mis koosnes ligikaudu 11 000
heledanahalisest meesvangist ning 2000 naisest, st tegu oli taaskord kiillaltki homogeense
populatsiooni esindatusega, kusjuures meeste osakaal {iletas viiekordselt naiste oma (Bassett
& Dabbs, 2001). Lisaks tasub mainida, et Worthy (1999) ei kirjeldanud oma teoorias
heledasilmsete inimeste inhibeerivast kditumisest tingitud suuremat kalduvust
sotsiaaldrevusele, mistdttu ei pruugi sotsiaaldrevuse seostamine inhibeeritud kéditumisega

olla digustatud.

4.3.3 Seos isiksuseomadustega

Lisaks kéitumuslikele eripiradele on uuritud ka vikerkesta pigmentatsiooni seost
isiksuseomadustega. Silma arengus olulist rolli méngiv geen PAX6 mdjutab muuhulgas
nimelt vasakpoolse eesmise tsingulaarkddru normaalset arengut, mis mangib olulist rolli
emotsioonide regulatsioonis (Larsson et al., 2007). Lisaks on leitud seoseid PAX6
mutatsioonide ja autismispektrihdirete ning intellektipuude vahel (Ochi et al., 2022).
Seetdttu on alust arvata, et sama geen méngib rolli ka isiksuseomaduste kujunemisel Larsson
jt (2007) uurisid seost iirise Fuschs’i kriiptide, pigmendilaikude ja kokkutdmbevagude
esinemise ning eri kditumuslike omaduste vahel ja leidsid, et eri vikerkesta omadustega
inimesed tdesti erinesid kditumise poolest. Tihedama Fuchs’i kriiptide struktuuri korral oli
inimeste ldhenemiskditumine suurem, st nad olid kaastundlikumad, véljendasid rohkem
positiivseid emotsioone (nt rddm, dnn) ning 10id kaaslastega rohkem usaldussuhteid, kui
horedama Fuschs’i kriiptidega katseisikud (Larsson et al., 2007). Samuti leiti seos
kokkutdmbevagude kontsentratsiooni ja katseisiku impulsiivsuse vahel — vagude tihedama

paigutuse korral ilmnes impulsiivset kditumist rohkem.

Gardiner ja Jackson (2010) piistitasid oma teadustods hiipoteesi, et heledasilmsed
pohjaeuroop-lased on vihem kompromissialtid (voistlushimulisuse tunnus) kui tumeda
vikerkesta pigmentat-siooniga pdohjaeurooplased; samas iilejadnud eurooplaste puhul sellist
efekti ei esine. Uuring viidi ldbi Austraalias, et tagada suurem kontroll katsekdiku
mdjutavate keskkonnategurite iile ja suurendada seeldbi uuringu usaldusvéérsust (Gardiner
& Jackson 2010). Katse tulemused kinnitasid piistitatud hiipoteesi, st tuvastati seos
silmavérvi ja leplikkuse vahel ning leiti, et tumedasilmsed pdhjacurooplased on tdepoolest

heledasilmsetest kompromissialtimad (Gardiner & Jackson 2010).
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Selgitusi pohjacurooplaste suuremale vdistlushimule leiab nditeks Frosti (2006)
uurimistdost. Nimelt vdidab autor, et Pohja- ja Ida-Euroopas on suguline valik tunnuste
parandumises ajalooliselt suuremat rolli ménginud, sest viimase jddaja tagajérjel oli nendel
aladel meeste osakaal viiksem — paljud mehed kas surid kiittides voi kaugemalt toitu otsides,
seda enam et naised ei saanud jddaja tottu enam aktiivse korilusega tegeleda (Frost, 2006).
Viiksema meeste osakaalu tdttu populatsioonis pidid aga naised rohkem vaeva ndgema, et
mees endale voita, mistdttu vdis Frosti (2006) arvates suureneda ka juuste ja vikerkesta
fenotiilibiline varieeruvus — naistel oli vaja konkurentide seast silma paista, mistdttu tuli
haruldasem fenotiiiip neile kasuks. Seega voisid isiksuseomadused (nt voistlushimulisus),
neist tulenevad kéitumismustrid ning vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvus vélja areneda

paralleelselt ning sugulisest valikust soltuvalt.

Lisaks Worthyle on ka teised teadlased uurinud teooriat, et heledasilmsed inimesed
ilmutavad tumedasilmsetest enam inhibeerivat kéitumist, kusjuures tulemustes ilmneb
taaskord vastuolulisust. Samuels ja Block (1995) nimelt oma uuringus silmavérvi ja
kditumusliku inhibitsiooni vahel seost ei leidnud. Basset ja Snyder (2010) aga leidsid, et
end heledasilmseks hinnanud indiviidide puhul esines tdepoolest sagedamini inhibeerivat
kaitumist kui tumeda vikerkesta pigmentatsiooniga katseisikute puhul, ehkki efekti suurus
oli pigem viike (F (1, 278) = 4.2, p < 0,05, n2 = 0,01). Teist hiipoteesi, et silmavirvus
mojutab jahimeeste reaktiivsust, (tumedasilmsed on reaktiivsema kiitumisega ning
heledasilmsed inhibeeritud kéitumisstiiliga), Basseti ja Snyderi (2010) katse tulemused aga
ei kinnitanud. Silmavérvi seost inhibeeriva kditumisega on uuritud ka laste puhul. Coplani
Jt (1998) uuringud, mis viidi 14bi eelkooliealiste lastega niitasid, et sinisilmsed poisid on
sotsiaalselt ettevaatlikuma kiditumisega, kui nende pruunisilmsed eakaaslased. Samuti
ilmnes katses suguline dimorfism — tiidrukute puhul seost silmavirvi ja kditumismustrite

vahel ei leitud (Coplan et al., 1998).
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4.4 Vordlus teiste liikidega

4.4.1 Vordlus lindude ja kahepaiksetega

Seoseid vikerkesta pigmentatsiooni ja kditumismustrite vahel kirjeldab Worthy (1999)
lisaks inimestele ka loomade puhul. Naiteks tumedasilmsed pistrikud, ent ka mitmed
putuktoidulised tumedasilmsed linnuliigid piiiiavad saaki otse lennult, mis nduab kiiret
reageerimisvéimet (Worthy 1999). Heledasilmsed kulliliigid aga piitiavad saaklinde
rahulikuma tempoga, saavutades edu hoopis erinevate ligihiilimis- ja iillatustaktikate abil
(Worthy, 1999). Putuktoidulised heledasilmsed linnuliigid aga otsivad oma toitu sageli
maast (Worthy, 1999). On leitud, et Louna-Aafrikas ning Austraalias elutsevate virvuliste
seltsi kuuluvate lindude seas on ere vikerkesta virvus sagedasem kui Euroopas, Pdhja-

Ameerikas ning Venezuelas pesitsevate sama seltsi liikide puhul (Craig & Hulley, 2004).

Eelmainitud uuringu tulemused aga ei toetanud hiipoteesi, et lindude kditumine ning nende
vikerkesta viarvus on omavahel otseselt seotud (Craig & Hulley, 2004). Fenomeni pdhjuseks
vOib t60 autorite sonul olla hoopis lindude vikerkesta varvuse komplekssus — iihest eellasest
pOlvnenud sama vikerkesta vidrvusega, ent eri perekondadesse kuuluvate linnuliikide
kditumismustrid vdivad erineda ning mdningate linnuliikide silmavérv on muutuv tunnus.
Lisaks on inimestel raske lindude silmavédrvi hinnata, sest on teada, et lindude
silmandgemine on inimeste omast parem (nad ndevad nt UV lainepikkust, mida meie ei née)
(Craig & Hulley, 2004). Seega oleks lindude vikerkesta varieeruvuse pdhjuseid vaja

tdiendavalt uurida.

Silmavérvi ja kditumise vahelisi seoseid on uuritud ka kahepaiksetel, néiteks on leitud, et
konnade silmavirv ja muster on tugevalt seotud konna eluviisiga (Amat et al., 2013). On
leitud, et mitme perekonda Boophis kuuluvate puudel elutsevate konnaliikide vikerkest on
erksavérviline, rongakujuliste elementidega ning iirise iimbrus (skleera) on sinine.
Maismaal, varises elutsevate konnaliikide vikerkest on aga horisontaalselt kaheks jaotatud:
iilemine osa on heledam, alumine tumedam. Mantella perekonda kuuluvatel péevase
eluviisiga aposemaatilistel maapealsetel liikidel on aga iihtlane, musta véirvusega silma
vikerkest. Seega jdreldati, et erksavérviline vikerkest vois evolutsiooniliselt vilja areneda

puudel pesitsevatel liikidel, nt paarilise ligimeelitamiseks voi kiskjate peletamiseks; varises
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elutsevate konnade puhul vdis horisontaalselt kaheks jaotunud iirise varvus samuti toimida

kiskjat segava kaitsestrateegiana (Amat et al., 2013).

4.4.2 Vordlus teiste imetajatega

Imetajate puhul on tdheldatud, et heleda vikerkesta pigmentatsiooniga isendid (nt kassid)
plitiavad saaki n-6 kaudse ldhenemisega, st nad jdlgivad ja jdlitavad saaklooma seni, kuni
neil tekib tema kinni piitidmiseks konkreetne eelis (Worthy, 1999). Eeltoodud nidhtus annab
Worthy (1999) kohaselt taaskord kinnitust heledasilmsetel isenditel esinevast
kditumuslikust inhibitsioonist. Pdgenemiskéditumine on tema andmetel tumedasilmsetel
loomadel kiire ja dkiline, heledasilmsetel aga esineb rohkem tarduvat kéditumist (Worthy,

1999).

Silmavdérvi liigisisene varieeruvus on suurim koduloomade seas (Negro et al., 2017). Vabas
looduses elavate imetajate puhul on sinise silmavirvuse esinemine pigem haruldane, ent
kodustatud loomadest esineb siniseid silmi nii kassidel, kitsedel, kaamelitel kui ka hobustel.
(Negro et al., 2017). Vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvus on koduloomade puhul
tingitud eelkdige kunstlikust valikust, kusjuures on leitud, et haruldase fenotiilibiga
koduloomade aretamisega kaasneb sageli ka negatiivne pleiotroopiline efekt (Reissmann &
Ludwig, 2013). See viljendub eeskétt meeleelundite ja ndrvisiisteemi hiiretes, mis on
ilmselt tingitud iirise melanotsiilitide ning neuronite iihisest piritolust (mdlemad on
arenenud nirviharja rakkudest, vt. ptk 2.2.1) (Reissmann & Ludwig, 2013). Niiteks on
leitud, et sinisilmsed alpakad ja koerad on suurema tdendosusega kurdid, mistdttu oleks
nende ellujddmise tdendosus looduslikes tingimustes viga madal (Negro et al., 2017). Seos
vikerkesta vdrvuse ja kdrvakuulmise vahel on leitud ka inimestel, kusjuures on néidatud, et
sinisilmsed, pideva miira keskel tootavad inimesed, jouavad sama miirast tingitud
kuulmislanguse tasemeni 10 aastat varem, kui nende pruunisilmsed kolleegid (Da Costa et

al., 2008).

Metsloomade puhul on silmavérv {ildiselt muutumatu tunnus (Negro et al., 2017). Imetajate
puhul on erandiks pdhjapdder (Rangifer tarandus), kelle puhul on tiheldatud silmavérvi
hooajalist muutumist talvise pimedusega toimetulekuks (Stokkan et al., 2013). Suvel, kui
péikesekiirguse hulk on suur, paistab pohjapotrade silmavirv kuldne, sest enamik valgust

peegeldub 14bi vorkkesta tagasi. Talvel aga on nende silmavérv sinine ning silmas neelduva
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valguse hulk on suurem. See on voimalik tinu fapetum lucidumi ehk vorkkesta taga asuva
peegeldava kile kollageenitiheduse muutusest, kusjuures kollageeni tihedam paigutus
pOhjustab sinise silmavirvi avaldumist. On arvatud, et valguse hooajalise muutumisega
kohandumine on kujunenud vélja selleks, et loomad suudaksid ka pimedal talveajal edukalt

kiskjaid tuvastada (Stokkan et al., 2013).

Wilhelmy ja teised (2016) on uurinud kasside kditumise ja nende fenotiiiibi — karvavirvuse,
mustri ning silmavérvi — vahelisi seoseid. Ehkki enamik kiitumuslikke eriparasid olid
kasside puhul touspetsiifilised, leiti ka tdust sdltumatuid seoseid, nt aguuti varvusega kassid
olid korgema agressiivsusega ning punastel kassidel oli kdrgenenud huvi saakloomade
vastu. Seega kinnitasid uuringud, et kasside kditumist ja fenotiilipi mddravad geenid vdivad

ithtida (esineb pleiotroopia) (Wilhelmy et al., 2016).

4.4.3 Primaadiuuringud

Ehkki vikerkesta sinine védrvus on metsikute imetajate puhul pigem haruldane, on selle
esinemist tdheldatud mitmetel primaadiliikidel (Bradley et al., 2009). Bradley jt (2009)
uurisid, kas vikerkesta sinist pigmentatsiooni mdiravad leemurite ning inimeste puhul
sarnased (homoloogilised) geenijérjestused. Uuringu kdigus leiti aga, et HERC2 geeni
introni, mille SNP rs12913832 inimestel sinist silmavirvi pohjustab, homoloog leemuritel
sinise silma vikerkesta pigmentatsiooni ei madira. Seega on tunnuse puhul tegu fenotiiiibilise
konvergentsiga, mis tdhendab, et sarnased tunnused on vélja kujunenud {iksteisest

soltumatult (Bradley et al., 2009).

Vikerkesta vérvuse varieeruvust ning selle voimalikku seost kditumuslike mustritega on
uuritud ka teiste primaadiliikide puhul (Caspar et al., 2021; Garcia et al., 2022). Garcia jt
(2022) jareldasid aga, et silma kuju ja varvuse varieeruvust primaatidel on pohjustanud siiski
eelkdige Okoloogilised tegurid — ekvaatorialadel elavate liikide vikerkesta suurem
pigmenteeritus on ilmselt seotud fotoprotektsiooniga, samas kui ekvaatorist kaugemal
elavate liikide sinine silmavirvus on tingitud ddpdevariitmist. Autorid toovad vilja, et
primaatide silmavirvuse pdhjendamisel on seni liigselt keskendutud kommunikatiivsete
selgituste otsimisele; nende sonutsi tuleks aga edasistes teadustoddes rohkem uurida just
vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvust mdjutavate dkoloogiliste tegurite rolli (Garcia et

al., 2022).
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Caspar jt (2021) uurisid samuti primaatide silmavirvi varieeruvust, vottes aluseks nn.
kooperatiivse silma hiipoteesi. Hiipotees vididab et inimeste puhul on hele skleera vilja
kujunenud adaptiivselt, eesmédrgiga lihtsustada silmade vahendatud suhtlust (Caspar et al.,
2021). Silmavidrvuse ning mustrite vordlev analiitis 15 hominiidide liigil niitas aga, et
vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvus ei ole primaatidel seotud {ihegi sotsiaalse eelisega,
mis nditab, et varieeruvus ei ole tingitud kohastumusest (Caspar et al., 2021). Seega on alust
arvata, et inimlaste silmavérvi varieeruvus on eelkdige seotud valguse kvaliteedi ja
kvantiteedi muutustega keskkonnas, ning on tekkinud jarkjarguliselt geneetilise triivi ja/voi

sugulise valiku teel. (Caspar et al., 2021; Garcia et al., 2022).

On ndidatud, et sinine valgus suurendab inimeste puhul drksust (Miinch et al., 2016). Garcia
ja teiste (2022) uuringust selgus, et kui liigid elavad keskkonnas, kus loomulikku sinist
valgust vihem esineb, on nende silma vikerkesta pigmentatsioon suurema tdendosusega
sinine, st lithikest lainepikkust peegeldav. Ekvatoriaalsete liikide puhul domineerib aga
oranzikas-kollakas iirise fenotiilip. Silmavérvi varieeruvust on uuritud veel nditeks jaapani
makaakidel, kes on peale inimeste teadaolevalt kdige pdhjapoolsema asustusega
primaadiliik (Zhang & Watanabe, 2006). Makaakide silma vikerkesta pigmentatsioon
varieerub eredast (oranZist) ja kollasest kuni hele- ja tumesiniseni pohjapoolsematel aladel.
Lisaks on leitud, et jaapani makaakidel silmavérvi osas sugulist dimorfismi ei esine, see-
eest aga esinevad ealised erinevused: sinine vikerkesta véirvus on sagedasem vastsiindinutel
ja eakatel (Zhang & Watanabe, 2006). Vikerkesta virvuse laiuskraadist soltuvat
varieeruvust — pohjas esinevad heledamad; ekvaatori ldhedal erksamad vikerkesta véarvused
—on ndidatud mitme omavahel kaugemalt suguluses oleva primaaditaksoni puhul, mis annab

veelkord tdestust tunnuste konvergentsest arengust (Garcia et al., 2022).
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5 Arutelu

Toos késitletud kirjanduse pdhjal voib Oelda, et inimeste vikerkesta pigmentatsioon on
poliigeenne tunnus, mida mojutab teadaolevalt {ile 20 erineva geeni (Sturm et al., 2001;
Frudakis et al., 2003; Sturm &Frudakis, 2004; Larsson et al., 2007; Cunha et al., 2019.,
Dorgaleleh et al., 2020). Suur osa pigmentatsiooni varieeruvusest on seotud
ithenukleotiidsete poliimorfismide esinemisega neis geenides (Simcoe et al., 2021). Lisaks
pigmentatsioonile suurendavad silmavédrvi fenotiilibilist varieeruvust ka mitmed
struktuursed erinevused, sh Fusch’i kriiptid, Nevi pigmendilaigud, Wolffini sdlmed,
pigmentatsioonironga esinemine ning kokkutdmbevaod (Sturm & Larsson, 2009; Edwards
et al., 2016). Struktuursete erinevuste esinemise sagedust mojutavad omakorda mitmed
geenid, nditeks on leitud, et geenid TRAF3IP1 ning SEMA3A mdojutavad kriiptide ja vagude
véljakujunemist (Larsson ef al., 2011). Seega on vikerkesta fenotiilibilise varieeruvuse
geneetika ddrmiselt kompleksne, mistdttu ei saa silmavirvuse pédranduvust selgitada
Mendeli seadustest tulenevate geneetikareeglite abil ning tuleb arvestada ka teisi vikerkesta

fenotiiiibi avaldumist mdjutavaid aspekte.

On leitud, et mitmed vikerkesta pigmentatsiooni mdiravad geenid, nagu HERC2, SLC45
ning TYR, mojutavad tihtlasi ka juukse- ja naha melanogeneesi, mis viitab pleiotroopsuse
esinemisele (Wilde et al., 2014). Heledama ehk feomelaniinirikkama fenotiiiibi, st sinise
vikerkesta pigmentatsiooni sagedus on kodige suurem laiematel laiuskraadidel, kus
péikesekiirguse hulk on madal. Seda on ndidatud nii inimeste kui ka teiste primaatide, nt
jaapani makaakide puhul, kes on ekvaatorist kdige kaugemal elutsev primaadiliik peale
inimese, ning kelle vikerkesta pigmentatsioonis esineb samuti vdga heledaid fenotiiiipe
(Zhang & Watanabe, 2006; Garcia et al., 2022). Tume ehk eumelaniinirikas pigmentatsioon
toimib aga inimorganismi kaitsefunktsioonina tugeva UV-kiirguse vastu ning aitab dra hoida
melanoomi teket (Jablonski & Chaplin, 2010; Sajid ef al., 2021). On néidatud, et heleda
fenotiilibi osakaalu suurenemist vdis inimeste puhul mojutada ka Neoliitikumis aset leidnud
iileminek pdllumajandusele, mille tagajérjel vdhenes loomsete rasvhapete tarbimine ning
suurenes organismi vajadus omastada péikesest rohkem D-vitamiini (Richards ef al., 2003).

Soomes ldbiviidud uuringutest aga selgus, et tumedama naha- ja vikerkesta
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pigmentatsiooniga saamidel ehk laplastel {ilejddnud soomlaste populatsioonist suuremat D-

vitamiini vaegust ei esinenud (Forsius ef al., 2012).

Eelmainitud teooriad viitavad vikerkesta pigmentatsiooni sekundaarsele, naha
pigmentatsiooniga kaasas kéivale padrandumisele. Siinkohal on aga oluline dra mérkida, et
ehkki vikerkesta védrvuse ning juuste ja naha pigmentatsiooni vahel paistab esinevat
pleiotroopiline efekt, ei ole see kindlasti tdielik, st pigmentatsiooni mdjutavad geenid
kattuvad vaid osaliselt. On teada, et lisaks IPE stroomas asuvate melanotsiiiitide paigutusele
ja tihedusele mdjutavad inimeste silmavérvuse avaldumist ka kollageenikiudude paigutus
iirises ning strooma paksus. Samuti tasub vilja tuua, et vikerkesta varieeruvus on juuste ja
naha omast oluliselt suurem ning silmavérv pilisib elu jooksul kiillaltki muutumatuna,
mistottu kasutatakse just silma fenotiilipi laialdase biomarkerina inimeste isiku tuvastamisel

(Daugman, 2006).

Silmavérvi varieeruvus on teadaolevalt suurim Euroopa populatsioonide hulgas, mistdttu on
seda ka koige enam uuritud just eurooplaste seas (Walsh et al., 2012). Heledat vikerkesta
fenotiilipi soodustava positiivse valiku selgitamiseks on vilja pakutud mitmeid adaptiivseid
teooriaid. Ndiiteks on arvatud, et hele fenotiilip vdis populatsioonis ndida haruldasena,
mistottu voidi seda eelistada sagedamini esinevale pruunisilmsele fenotiiiibile, ning mis
seetottu ka populatsioonis edasi kandus (Wilde et al., 2014). Forti & Youngi (2016) kohaselt
vOib haruldasema fenotiiiibi eclistamine tuleneda eeldusest, et suurem varieeruvus
vanempdlvkonna geenikomplektides suurendab jérglaste kohasust. Selle teooria abil voiks
selgitada ka Auli (1982) analiilisitud andmeid, mille kohaselt oli eelmisel sajandil Eesti
linnades tumeda vikerkesta pigmentatsiooniga koolilaste osakaal suurem, kui
maapiirkondades. Nimelt vdis linnades elavatel eestlastel esineda suurem kokkupuude
voorrahvastega (Aul, 1982), mistottu vdis toimuda ka fenotiiiipide segunemine. Ehkki
mitmed teadlased on piitidnud silmavirvi paritavust sugulise valiku abil selgitada (Laeng et
al., 2006; Negro et al., 2017; Gracanin et al., 2021), tuleks nendesse toddesse suhtuda
kriitiliselt, sest mitmete uuringute aluseks on hiipotees, et partnerieelistus soltub partneri
soovist peegeldada jirglastes teatud tiiiipi fenotiilipi. Jarglaste fenotiiiipi vanempdlvkonna

jérgi ennustada ei ole aga vOimalik, sest nagu mainitud, on vikerkesta pédranduvus
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geneetiliselt kompleksne tunnus. Seega ei oleks alust ka hiipoteesil, et partnerivalikul

eelistavad inimesed kindlat silmavérvi kui pettusevastast kaitsemehhanismi.

Inimese  vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvuse uurimine on oluline nii
kriminalistikavaldkonnas, oftalmoloogias kui ka tervise hindamise seisukohast, sest on
leitud, et silmavérvuse véljakujunemist mdjutavad geenid mangivad rolli ka embriionaalses
(neuronaalses) arengus (Larsson et al., 2011). Vikerkesta struktuurilised omadused —
Fusch’i kriiptide tihedus ning kontraktsioonivagude, pigmendirdnga ja Nevi laikude
esinemine — on korrelatsioonis ldhenemiskditumise (approach-related behavior)
esinemisega inimestel (Larsson et al., 2007). Seost kinnitab asjaolu, et geen PAX6 méngib
rolli nii vikerkesta pigmentatsioonis kui ka eesmise tsingulaarkddru viljakujunemisel — see
piirkond ajus on aga véga oluline emotsioonide regulatsioonis (Larsson ef al., 2007). Geenid
TRAF3IP1 ning SEMA3A, mis méngivad rolli Fuschs’i kriiptide ja kontraktsioonivagude
kujunemisel, kontrollivad samuti neurogeneesi, nédrvirakkude migratsiooni ja
siinaptogeneesi (Larsson et al., 2011). Seega vdib oletada, et moningad geenid, mis
méngivad rolli vikerkesta pigmentatsiooni kujunemisel, mojutavad {iiheaegselt ka
neuronaalset arengut ning seelébi isiksuseomaduste viljakujunemist. Isiksuseomaduste ja
vikerkesta pigmentatsiooni vahelist seost on uurinud ka Worthy (1999), kes viitis, et
heledasilmsed inimesed on aeglasema ning pigem véltiva kéditumisega, tumedasilmsed aga
kiirema ning reaktiivse (lahenemis)kditumisega. Tema teadustdole kinnitust otsinud Elias jt.
(2008) on aga nentinud, et isegi kui vikerkesta pigmentatsiooni ja kditumismustrite vahel
seos esineb, on see suure toendosusega tingitud iihestest rakudefektidest, mis mdlema
tunnuse avaldumist mojutavad. See selgitaks ka tdsiasja, et Down’i siindroomi korral
esinevad vikerkestas Brushfield’i laigud, mida terve inimese vikerkestas ei esine (Sturm &

Larsson, 2009).

Kokkuvottes tasub &dra maérkida, et inimese kditumismustrite ning vikerkesta
pigmentatsiooni vahel ndib tdepoolest esinevat seos — mitmed uuringud on ndidanud, et
sinise vikerkesta pigmentatsiooniga inimesed on inhibeerivama kiitumisega; tumeda
silmavidrviga inimestel esineb aga seniste uuringute pdhjal rohkem ldhenemiskditumist
(Coplan et al., 1998; Worthy, 1999; Basset & Snyder, 2010). Samas on leitud, et

tumedasilmsed pOhjaeurooplased on heledasilmsetest pOhjaeurooplastest
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kompromissialtimad ning leidub ka uuringuid, kus silmavérvi ja kditumusliku inhibitsiooni
vahel seost ei tuvastatud (Samuels ja Block, 1995; Gardiner & Jackson 2010). Lisaks
primaatidele on seoseid silmavirvuse ja kditumise vahel leitud ka niiteks koduloomadel ja
kahepaiksetel. Senise teadustdd analiilisimise pdhjal voib jireldada, et vikerkesta
pigmentatsioonis méngib rolli suur hulk geene, millest moned mojutavad lisaks vikerkesta
véirvusele ka organismi neuronaalset arengut ehk méngivad rolli isiksuse ja kditumise
véljakujunemises. See tdhendab, et leitud seosed vikerkesta véirvuse ja kditumise vahel on
suure tdendosusega tingitud pleiotroopsusest, st iihised geenivariandid mojutavad mdlema

tunnuse avaldumist.

Kindlasti on soovitatav viia tulevikus 1dbi tdiendavad genoomiiileseid seoseuuringuid, et
paremini kaardistada, millised geenid on seotud nii silmavérvi kui kditumuslike eripirade
véljakujunemisega. Samuti tasuks ldhemalt uurida inimese vikerkesta vérvust mééravate
geenide homoloogseid jirjestusi teistel primaatidel, et saada veel enam kinnitust
konvergentsi esinemisele ning kaardistada pigmentatsiooni geneetilist tagapohja ka teistel
loomadel. Ehkki silmavérvi varieeruvuse selgitamiseks on vélja pakutud mitmeid
adaptiivseid teooriaid, tuleks vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvust minu hinnangul
kirjeldada eelkdige geneetiliste teadmiste kaudu; samuti tuleks silmavérvi ja muude tunnuste
vaheliste seoste hindamisel ldhtuda eelkdige tunnuste geneetilisest paritolust. Seega tasuks
valdkonnas kindlasti teha tdiendavaid analiilise, et kaardistada silma fenotiilipi ning
isiksuseomadusi ja kditumist mojutavate geenide tihisosa. Ehkki silmavérvuse geneetika on
viimastel aastakiimnetel aina selgemaks saanud, esineb pigmentatsiooni komplekssusest
tingitult veel mitmeid selgitust vajavaid asjaolusid, mille uurimine tervikpilti oluliselt

taiendaks.
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Kokkuvote

Bakalaureuset6ds andsin iilevaade inimeste vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvuse
pohjustest ja seostest kohastumuse, kiitumismustrite ning isiksuseomadustega. Vikerkesta
pigmentatsiooni méérab teadaolevalt iile 20 geeni, millest enim késitletud on OCA2,
HERC2, TYR ja SLC45. Pigmentatsiooni avaldumist méiérab melanotsiiiitide sagedus iirise
pigmendiepiteelis (IPE), strooma paksus ning kollageenikiudude tihedus iirises. Lisaks
mdjutavad vikerkesta fenotiilipi teised struktuurilised tliksused — Fuschi kriiptid,

pigmendirdnga esinemine, Nevi tdpid, Wolffini sdlmed ja kontraktsioonivaod.

Kajastasin to60s erinevaid vikerkesta fenotiiiibi paritavust selgitavaid teooriaid. Muuhulgas
leidsin, et vikerkesta pigmentatsiooni péritavus on osaliselt seotud juuste ja naha
pigmentatsiooni pédranduvusega, sest nende melanogeneesi mdjutavad mitmed {thised
geenid. Heleda naha, juuste ja vikerkesta fenotiiiibiline sagedus populatsioonis suureneb
ekvaatorist kaugenedes, et tagada piisava D-vitamiini koguse omastamine organismis.
Geograafilist korrelatsiooni on nididatud nii inimeste kui ka niiteks jaapani makaakide
puhul; samas on leitud tdendeid, et hele vikerkest on eri primaadiliikidel vilja arenenud

konvergentselt.

Lisaks piitidsin leida otseseid adaptiivseid selgitusi vikerkesta pigmentatsiooni varieeruvuse
selgitamiseks inimestel. Selgitasin, et vikerkesta varieeruvuse ja erinevate kditumismustrite
vahel esineb seoseid, nt kditumuslik inhibeeritus heledasilmsete inimeste puhul, samuti
kajastasin sugulist valikut puudutavaid teooriaid. Leitud seosed on aga ilmselt tingitud
pleiotroopiast, st vikerkesta pigmentatsiooni mojutavad geenid, mis mingivad rolli ka
neuronaalses arengus, nt geen PAX6, mis mojutab tsingulaarkdédru vilja kujunemist ning

seeldbi ka emotsioonide regulatsiooni.

Inimeste vikerkesta pigmentatsioon on ddrmiselt kompleksne tunnus, mille péritavust on
tanu tehnoloogilistele uuendustele 1dhemalt uuritud eelkdige viimasel paaril aastakiimnel.
Kisitlesin t00s nii pdhjalikumalt uuritud geneetilisi andmeid kui ka vdhem uuritud
adaptiivseid teooriaid vikerkesta varieeruvuse selgitamiseks, analiilisides mdlema rolli
vikerkesta vérvuse varieeruvuses. Seega tditsin bakalaureusetdd eesmirgid ning vastasin

pistitatud uurimiskiisimustele.
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Summary

In this bachelor's thesis, I provided an overview of the causes of variability in human iris
pigmentation and its associations with adaptivity, behavioral patterns and personality traits.
Iris pigmentation is known to be determined by over 20 genes, the most discussed being
OCA2, HERC2, TYR, and SLC45. I described how the expression of iris pigmentation is
influenced by the frequency of melanocytes in the iris pigment epithelium (IPE), stromal
thickness, and the density of collagen fibers. Other structural elements of the iris — Fuchs'
crypts, the pigment ring, Nevi dots, Wolffian nodules and contraction furrows — also affect

the iris phenotype.

I reported various theories to explain the heritability of iris pigmentation, explaining that the
heritability of iris pigmentation may be partially linked to the heritability of hair and skin
pigmentation, since the genes influencing melanogenesis are shared. The phenotypic
frequency of light skin, hair, and iris increases moving away from the equator, ensuring an
adequate intake of vitamin D in the body. Geographical correlation has been demonstrated
in both humans and, for example, Japanese macaques. However, evidence has been found

that light irises have evolved convergently in different primate species.

In addition, I provided direct adaptive explanations for iris pigmentation variability in
humans. I discussed associations between iris variability and different behavioral patterns,
such as behavioral inhibition in individuals with light eyes, as well as theories related of
sexual selection. However, the identified associations are likely caused by pleiotropy, where
genes affecting iris pigmentation also play a role in neural development, such as the PAX6
gene, which influences the development of the cingulate gyrus and thus affects the

regulation of emotions.

Human iris pigmentation is an extremely complex trait, and its heritability has been closely
examined only in the last few decades due to technological advancements. My thesis
covered both more extensively studied genetic explanations and less studied adaptive
theories for explaining iris variability, analyzing the roles of both in iris color variation.
Therefore, I fulfilled the objectives of the bachelor's thesis, and answered to the posed

research questions.
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