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Infoleht

Asustustiheduse moju putukate elukiigule: kehasuuruse ja vastseea pikkuse
reaktsiooninormid liblikalistel

Asustustihedus on sageli ette tulev ning samas véga varieeruv ja vaheuuritud keskkonnamdju.
Kéesoleva t66 eesmirk on anda kirjanduse pohjal iilevaade asustustiheduse mojudest
putukatele, peamiselt liblikaliste seltsile keskendudes. Téapsemalt tegeleb antud
bakalaureuseto liblikaliste kehasuuruste ning vastseperioodi pikkuste vordlemisega erinevate
asustustihedusega keskkondades. Pdgusalt puudutatakse ka asustustiheduse moju suremusele.
To6s on kajastatud asustustiheduse mojusid hulgisigivatel liikidel, teatud eluetapis (enamasti
vastsena) vabatahtlikult koonduvatel ning efemeersel toiduressursil toituvatel liblikatel. T66
tulemustest ilmneb, et erinevalt toidu kédttesaadavuse ja kvaliteedi mojudest ning mitmetest
muudest keskkonnamdjudest, esinevad asustustiheduse puhul valdavalt positiivse tousuga
reaktsiooninormid kehasuuruse ja sugukiipseks saamise vanuse vahel viisil, et suuremal
asustustihedusel jddvad isendid kiill véiksemateks, kuid litheneb ka nende vastseperioodi
kestvus. Leitud tulemuste alusel saab viita, et asustustiheduse ndol ei ole tegemist tavapirase
keskkonnamdjuga ning sellele tuleks Okoloogilistes uuringutes poorata senisest suuremat
tdhelepanu.

Mairksonad: asustustihedus, reaktsiooninormid, vastseperiood, kehasuurus, putukad.

CERCS Kklassifikaatorid: B250  (Entomoloogia, taimede parasitoloogia) B280
(loomadkoloogia)

Effects of population density on insect life histories: reaction norms for age and size at
maturity in lepidopterans

Population density is highly variable and ubiquitous but clearly understudied environmental
factor. The main aim of this thesis is to give an overview about the effects of conspecific
density on insects in general and lepidopterans in particular. Specifically, based on published
case-studies, the thesis investigates the reaction norms for age and size at maturity in
lepidopteran species as a response to different rearing density treatments. Differences in
mortality across density treatments, as well as density effects on the species with eruptive
population dynamics, voluntarily aggregating species and species feeding on ephemeral
resources, are also discussed. In contrast to the frequently observed negative (L-shaped)
reaction norms as a response to evironmental effects such as varying food quality and
quantity, positive reaction norms dominated in my dataset of rearing density effects. In
particular, as typical for stressful environments, lepidopterans experiencing high rearing
densities indeed remain smaller than their conspecifics reared at low densities, but untypically
the duration of the larval period of the former group also decreased. Based on these results it
could be claimed that population density effects differ from the most other environmental
influences and should be appraised in ecological studies.

Keywords: population density, reaction norms, larval period, body size, insects.
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1. Sissejuhatus

Kehasuurus ja vanus sugukiipsuse saavutamise hetkel (edaspidi sugukiipsussuurus ja

-vanus) on kesksed elukdiguomadused, mis mdjutavad suurel maiéral isendite kohasust
(Plaistow jt 2004, Flatt ja Heyland 2011). Nagu teisedki elukdigutunnused, on need tugevalt
mojutatud keskkonna poolt (Davidowitz jt 2016, Huang jt 2018). Stressitingimustes kestab
sugukiipseks saamisele eelnev kasvuperiood iildiselt pikemat aega, kuid sellest hoolimata
jadvad isendid enamasti vdiksemateks kui sobivamates tingimustes kasvavad liigikaaslased.
Seega esineb enamasti erineva kvaliteediga keskkondade vordluses negatiivse tdusuga
reaktsiooninorm arenguaja ja sugukiipsussuuruse vahel, mida nende kuju tottu tuntakse ka L-

kujuliste reaktsiooninormidena (Roff 1992, Stearns 1992, Roft 2002).

Palju-uuritud nédide negatiivse tousuga (L-kujulistest) reaktsiooninormidest on vastus toidu
kvaliteedile ja hulgale. Seda teemat on késitletud niiteks Teder jt (2014) iiksikuurimuste
tulemusi koondavas uuringus. Selles uurimuses leiti, et putukatel, dmblikulaadsetel ja
kahepaiksetel esinevad enamasti stressivastusena sugukiipsussuuruse ja -vanuse vahel
negatiivse tousuga reaktsiooninormid, kuid ilmnes ka erandeid (Teder jt 2014). Positiivse
tdusuga reaktsiooninorm esines nditeks putukatel, kelle toiduressurss on lithiajaline voi
ammenduv, nagu parasitoidid ja sonnikust toituvad putukad (Teder jt 2014). Erandina
tavaparasest toidukvaliteedi mojust tulenevast negatiivse tdusuga reaktsiooninormist voib
vaadelda ka lehtede hooajalist moju (noored vs vanad lehed) isendite suurusele ning

arenguajale uurinud t66d (Kause jt 2001).

Uks looduses sageli ettetulevaid, aga suhteliselt vihe tihelepanu pélvinud keskkonnamdjusid
on liigikaaslaste asustustihedus. Antud teemat on suhteliselt vihe uuritud ning samuti ei ole
see enamustes uurimustest olnud pdhiteemaks, vaid kisitletud pigem kdorvaluuringuna.
Asustustiheduse moju suund ja tugevus ei ole senini kindlalt teada, kuid mitmete
tiksikuurimuste tulemuste pdhjal vOib arvata, et positiivse tousuga reaktsiooninorm
sugugukiipsussuuruse ja -vanuse vahel vastusena asustustiheduse muutusele on sagedasem
kui enamuste teiste keskkonnamdjude puhul. Selle pdhjuseks voib olla teatud hetkel ilmnev
toiduressursi  I0ppemine ning adaptiivne kditumine kasvava suremustdendosuse

vihendamiseks (Agnew jt 2002, Cameron jt 2007, Vilimaki ja Kaitala 2007).

Asustustiheduse mojude teadmine on iihelt poolt tdhtis kuna see tdiendab meie teadmisi
putukate ja muude loomade elukdikudest. Teisalt on sellisel informatsioonil ka praktiline

védrtus, sest neid teadmisi saab kasutada kahjuritdrjes ning inimese jaoks kasulike putukate



kasvatamisel. ~Asustustiheduse mojudega arvestamine on oluline kuluefektiivsuse
saavutamiseks tolmeldajate, sd0davate putukate ja muul moel majanduslikult kasulike
putukate (siidi tootmine, loomasdddaks kasutatavad putukad jne) kasvatamisel. Selle néiteks
saab tuua Dutta jt (2013) uvuringu, mille kdigus uuriti, millisel asustustihedusel eritavad
paabusilmlase Philosamia ricini rdovikud kdige suuremas koguses ning kdige parema
kvaliteediga siidniiti. Barragan-Fonseca jt (2018) poolt ogakérblasel Hermetia illucens
asustustiheduse moju uurinud t66 on aga oluline, kuna annab iilevaate s66dana kasutatavate
kahetiivaliste tootlikkuse ja toitevdédrtuse optimeerimise kohta. Kahuritdrjes saaks
asustustiheduse mojusid ja mehhanisme mdistes vilja tootada néditeks torjevahendeid, mis

simuleeriksid putukate jaoks kehamoodtmete vahenemiseni viivaid asustustiheduse vaartusi.

Kéesolev bakalaureusetod tegeleb sugukiipsussuuruse ja -vanuse voOrdlemisega erinevate
asustustihedustega keskkondades liblikaliste seltsi nditel. Uuritakse, kuidas asustustihedus
mojutab vastseperioodi kestvust ja sugukiipsussuurusega tugevalt korreleeruvat nukukaalu
ning suremust kajastavate to6de puhul ka suremust. Bakalaureusetdd olulisus seisneb
putukate asustustiheduse moju kisitleva kokkuvotva t6d puudumisest tuleneva liinga osalises
tditmises. Informatsiooni teema kohta on, kuid see on erinevates teadusajakirjades avaldatud
tiksikuurimuste tasemel ja ilma pohjaliku, erinevate uuringute tulemusi kokkuvotva todta on

raske selle pohjal iildistusi teha.

Bakalaureusetdos piistitatakse hiipotees, et putukate vastus asusutustiheduse mdjudele on
tavapédrasest stressivastusest erinev. Tépsemalt kontrollitakse voOimalust, et erinevalt
tavapdrasest negatiivse tousuga reaktsiooninormist sugukiipsussuuruse ja -vanuse vahel
(ebasoodsas keskkonnas jdddakse vidiksemateks, kuid vastseperiood on siiski pikem kui
paremates oludes), on asustustiheduse moju puhul muudest stressivastustest suuremal mééral
esindatud positiivse tdusuga reaktsiooninormid (kdrgema asustustiheduse puhul jéddakse kiill
viiksemateks, kui madalate asustustiheduste puhul, kuid ka vastseperioodid jddvad kdrgema
asustustiheduse puhul lithemateks). Kuna on alust arvata, et asustustiheduse moju voib olla
erinev hulgisigivatel liikidel, vabatahtlikult teatud eluetapis (enamasti vastsena) koonduvatel
ning efemeersel toiduressursil toituvatel liblikatel, vaadeldakse sellise elukdiguga liblikaliike

eraldi.



2. Keskkonnamdju putukate elukdigutunnustele

Suurus ja vanus sugukiipseks saamisel on elukdikude evolutsiooni teooria seisukohalt kesksed
elukdiguomadused (Roff 2002). Isendite suurem kehasuurus sugukiipseks saamise hetkel on
paljudel organismidel kohasusega positiivselt seotud, samas on kehasuurus tihti 16ivsuhtes
elumuse ja teiste elukdiguomadustega. Nii néiteks on isaste putukate puhul ndidatud positiivse
seose esinemist kehasuuruse ja paarilise leidmise tdendosuse vahel (Blanckenhorn 2000),
emastel putukatel esineb aga tugev positiivne korrelatsioon kehasuuruse ja viljakuse vahel
(Hon¢k 1993, Blanckenhorn 2000, Tammaru jt 2002). Samas pikeneb suuremate modtmete
saavutamisega arenguaeg, mille jooksul suureneb kumulatiivne suremus (Roff 2002, Gotthard
2004) voi saavutatakse suuremad mootmed korgema kasvukiiruse tulemusel, millega kaasneb
ka suurem aktiivsus ja voib nditeks tdusta rodvlooma ohvriks langemise tdendosus (Gotthard
2000). Lisaks voib isendi roovloomale saagiks langemise tdendosus kehasuurusest otseselt

positiivselt soltuda (Remmel jt 2011).

On loodud elukdigumudeleid, mis kédsitlevad optimaalset suuruse ja arenguaja seost erineva
kvaliteediga keskkondades (Roff 1992, Stearns 1992, Roff 2002). Nendes mudelites on
keskkonnakvaliteet dra méaratud ressursi kattesaadavuse ja/voi kvaliteediga. Selliste mudelite
tildine ennustus on, et soodsates tingimustes saavutavad isendid liihikese aja jooksul
suuremad mdootmed sugukiipseks saamise hetkel, kui kasv peatub, samas kui kehvades oludes
jaavad nad pikemast arenguajast hoolimata vdiksemaks (nn L-kujulised reaktsiooninormid)
(Roff 2002). Schlichting ja Pigliucci (1998) defineerivad reaktsiooninormi kui fenotiiiipide
kogumit, mida vodivad tekitada erinevate keskkonnatingimustega kokku puutunud genotiiiibid.
Reaktsiooninormid vdivad olla plastilised ning mitteplastilised, see tdhendab, et vastavalt
keskkonnamuutustele voib fenotiilip kas muutuda voi jddda samaks. Esinev plastilisus néitab,
millises ulatuses on keskkonnatingimustele reageeritud (Schlichting ja Pigliucci 1998).
Erineva kvaliteediga keskkondade vdordluses esineb suuruse ja vanuse vahel sugukiipseks
saamise hetkel enamasti negatiivse todusuga reaktsiooninorm. Teatud keskkonnatingimustel
vOib aga olla adaptiivne saada viikeste kehamddtmete juures varakult sugukiipseks ehk
sugukiipsussuuruse ja -vanuse vaheline reaktsiooninorm voib olla positiivse tousuga (Teder jt
2014). See on selgeim juhul, kui kasvutingimused halvenevad kiiresti vdi toiduressurss on

kiiresti ammenduv, nditeks kui tegemist on efemeerse toiduressursiga (Blanckenhorn 1999).

Heaks niiteks keskkonnast pohjustatud negatiivse tousuga reaktsiooninormi kohta
sugukiipsussuuruse ja -vanuse vahel putukatel on toidukvaliteedi moju (iilevaateartikkel Teder

jt 2014). Antud t66s uuriti, kuidas toiduressursi ammendumine ning {ildine kéittesaadavus,



samuti ka kvaliteet (noored vs vanad lehed) sugukiipsussuurust ja -vanust mdjutavad (Teder jt
2014). Paljude loomade jaoks on toiduressurss kriitilise olulisusega, ressursi kvaliteeti ning
kvantiteeti omakorda mojutab aastaaeg (Kause 2001). Hooajaliselt muutuv keskkond avaldab
eriti suurt moju pika arenguajaga isenditele, kuna arenguaja I6puks on ressursi kvaliteet
madalam ning hulk mérgatavalt vahenenud (Begon jt 1986). Toitumise mdju korral kirjeldab
suuruse ja vanuse seost sugukiipseks saamise hetkel enamasti negatiivse tdusuga
reaktsiooninorm. See leiti 74% t60de puhul Teder jt uuringus, positiivse tdusuga
reaktsiooninorm leiti 26% t60de puhul. Katsetes, kus muudeti toidu kvaliteeti, domineerisid
samuti negatiivse tdusuga reaktsiooninormid, kuid positiivse tdusuga reaktsiooninormide
osakaal arenguaja ning saavutatava kehasuuruse vahel osutus suuremaks kui katsetes, kus
manipuleeriti saadaoleva toidu kogusega (Teder jt 2014). Negatiivse tdousuga
reaktsiooninormid olid levinud ka enamikes 6koloogilistes kategooriates, kuid sellest kaldusid
selgelt korvale parasitoidid. Selline tulemus vdib ilmselt olla pdhjustatud asjaolust, et
parasitoidide puhul esineb sageli toiduressursi tédielik drakasutamine (Harvey 2005). Mdned
positiivse tdusuga reaktsiooninormi tulemused esinesid ka sonnikust toituvate putukate puhul
(Blanckenhorn 1999, Teuschl jt 2007). Parasitoidide ning sonnikust toituvate putukate puhul
voib positiivne tdus tuleneda ka suurenenud asustustiheduse tottu toiduressursil (Teder jt
2014). Selle pohjal voib arvata, et lithiajalisel toiduressursil on isendite arv (asustustihedus)
suurema mojuga kui toiduressursi kvaliteet voi kvantiteet, kuna reakstiooninormi tdus erineb
tildisest mustrist.

Toidu hulk ja kvaliteet avaldavad eriti suurt mdju herbivoorsete putukate kohasusele.
Toidutaimede kvaliteet avaldab otsest mdju isendite edukusele, eriti suur mdju on toidu
kvaliteedil poliifaagsetele herbivooridele, kuna nad toituvad erinevatest taimedest. Toidutaime
liigid erinevad nii toitainete hulga kui ka herbivooride kahjustuste viahendamiseks toodetavate
sekundaarsete metaboliitide poolest, ning see vOib podhjustada erinevusi isendite
elukdiguomadustes ning kohasuses (Ojala jt 2005). Samas on leitud, et toiduressursi tdielikku
drakasutamist esineb poliifaagsete herbivooride seas harva (toituvad pikka aega
kittesaadavatest taimedest) ning erinevatest toidutaimedest tulenevad erinevused
elukdigutunnustele ei ole ajas nii jdrjepidavad (ei toitu pikka aega jérjest samal taimel), et
muuta sugukiipsussuurust ja -vanust siduva reaktsiooninormi tdusu positiivseks (Speight jt
1999, Price jt 2011). Kuna toiduressurss on isenditele maarav, v3ib selle mdju suunata teiste
keskkonnamdjude reaktsiooninormide touse. Naiteks kui suure asustustiheduse korra tekib
toidupuudus, voib tulemuseks olla positiivse tousuga reaktsiooninormi asemel negatiivse

tousuga reaktsiooninorm.



3. Asustustiheduse moju putukate elukiigule

Asustustihedus on sageli vdga varieeruv keskkonnamdju ja erinevalt mitmetest teistest
(nditeks toidu hulk ja kvaliteet) ei saa suurt asustustihedust ilma tdiendavate uuringuteta
negatiivseks keskkonnamdjuks pidada. Asustustihedus voib putukate puhul mojutada mitmeid
elukdigutunnuseid (Miller 1964, Pavlushin jt 2019, Nakahara jt 2020), immuunvastust
(Goulson ja Cory 1995, Silva jt 2013, Elliot ja Hart 2010), vérvust (Sappington ja Showers
1992, Goulson ja Cory 1995) ja kditumist (Sappington ja Showers 1992, Gage 1995). On
mitmeid nditeid selle kohta, et suurel asustustihedusel saavad putukad sugukiipseks
keskmisest kiiremini ning madalama kaalu juures (niiteks Blanckenhorn 1999, Vilimaki jt
2013), mis on aga tavalisest stressivastusest erinev tulemus. Samuti vOib suurem
asutustihedus mdjuda negatiivselt emaste viljakusele (Bauerfeind ja Fischer 2005, Fantinou jt

2008) ning lithendada nende eluiga (Fantinou jt 2008).

Immunoloogiliste parameetrite puhul on leitud, et asustustiheduse suurenemisega suureneb
nailonfilamentide kapseldumise madr (i.k. degree of encapsulation), kuid vdheneb kapslite
melaniseerimise tase (ik.capsule melanization) (Silva jt 2013). Samuti on uurimuste pdhjal
voimalik viita, et asustustihedus mojutab isendite resistentsust, muutes suuremal tihedusel
kasvanud isendid teatud viirusetele vastuvotlikumateks, samas teiste viiruste vastu voivad
sellised isendid olla resistentsemad (Goulson ja Cory 1995, Wilson ja Cotter 2009). Silva jt
(2013) leidsid, et korgema asustustiheduse juures kasvanud 6d6lase Anticarsia gemmatalis
vastsetel esines suurem immuunvastuses osalevate hemotsiiiitide arv kui madalal

asustustihedusel kasvanud liigikaaslastel.

Mitmete uuringute pohjal on alust arvata, et asustustihedus tekitab isendites ka biokeemilisi
muutusi. See viljendub isenditel esineva stressi ndol. Soltuvalt liigi okoloogiast tekib
looduses iiksikult elavatel liikidel laboritingimustes grupina kasvades stress ning liikidel, kes
looduses kasvavad grupina koos, voib tekkida stress eraldi kasvades. Viimatimainitud seos
avaldus niiteks Dutta jt (2013) uuringus, kus paabusilmlase Philosamia ricini vastsed, kes
looduslikes oludes vabatahtlikult koonduvad, hukkusid koik, kui neid laboris iiksikult
kasvatati. Arvatavasti oli selle ndhtuse vahetuks pdhjuseks isendite omavahelise keemilise
suhtluse puudumine. Nimelt jitavad isendid endast maha feromoone, mille abil nad teavad,
kas nende liigikaaslasi on ldhedal (Dutta jt 2013). On leitud, et grupis elamine ning
omavaheline suhtlus tagab isenditele teatud maidral suurema kaitse ning sobivate
toitumiskohtade kiirema leidmise, samuti voib selline eluviis mojutada positiivselt nende

arenguaega ja kehasuurust (Shorey 1973). Samas on leitud, et isendid, kes looduslikes oludes
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vabatahtlikult ei koondu, vdivad liigikaaslase feromoonide olemasolu korral teise vastu
agressiivseks muutuda (Gibbs jt 2004). See tuleneb arvatavasti toiduressursi otsaldppemise
ohust, arvestades seda, et antud katses esines suuremal asustustihedusel néljaperioode. Osade
litkkide puhul arvatavasti ei kaalu kooselamise tulu selle hinda {ile. Sappington ja Showers
(1992) uuringus leiti, et suurel asustustihedusel olid rohu-mulladdlase (Agrotis ipsilon)
isendid véarvuselt tumedamad kui madalama liigikaaslaste asustustiheduse juures kasvatatud
isendid. Samuti on leitud asustustiheduse moju isendite lennukditumisele - nii nditeks olid
suuremal asustustihedusel kasvanud rohu-mulladdlase isendid alates kolmandast pdevast
parast valmiku koorumist aeglasemad lendajad kui madalamal asustustihedusel kasvanud
liigikaaslased (Sappington ja Showers 1992). Gage (1995) uurimuses leiti, et madalama
asustustiheduse korral on vastassugupoole esindaja leidmise tdendosus isenditel viiksem ning
seetdttu  suunatakse rohkem ressursse levimisega seotud tunnustesse, suuremal
asustustihedusel aga investeeritakse rohkem paaritumis- ja spermakonkurentsis edu toovatesse
omadustesse. Voimalikuks pohjuseks toodi erinevatel asustustihedustel paaritumisega kokku
puutumine, see tihendab katsetingimustes nédgid suuremal asustustihedusel kasvanud isendid

rohkem paaritumist ning madalamal vastupidi (Gage 1995).

Sihktiivalistel (tirtslased) ja ka modnedel muudel putukatel (sh liblikalised) esineb
asustustihedusest sdltuvat faasipoliifenismi morfoloogias, anatoomias, virvuses, arengus,
paljunemises, fiisioloogias, biokeemias, kditumises ja dkoloogilistes aspektides (Fescemyer
1993, Pener ja Simpson 2009). Faasipoliifenism on néhtus, mille korral isendite teatud
tunnused varieeruvad asustustihedusele vastavalt (Tanaka 2006). Enamasti esineb neil
loomadel kaks diskreetset vormi: gregaarne (kdrgel asustustihedusel) ja solitaarne (madalal
asustustihedusel), mis vOivad iiksteisest erineda mitmete tunnuste poolest (Pener ja Simpson
2009). Kahe diskreetse vormi vahel esineb ka vahevorme, mida nimetatakse mooduvateks
faasideks (Tanaka 2006). Muutused ei toimu lithikese ajaga, vaid pdlvkondade jooksul
(Tanaka 2006). Tunnuste poolest on solitaarsed isendid enamasti rohelist vérvi ning
gregaarsed tumedat vérvi, see erinevus on pohjustatud teatud keemiliste iihendite
(neuropeptiidide) erinevas avaldumises isenditel (Tanaka 2005). Samuti on gregaarsed isendid
solitaarsetest vidiksemad (Pener ja Simpson 2009). Gregaarsed isendid ei tooda feromooni
(feniililatsetonitriil), ei vastseeas, ega emaste puhul ka tdiskasvanuks saades (Deng jt 1996,
Seidelmann jt 2000). Esinevad ka morfomeetrilised erinevused kahe vormi vahel. Néiteks on
tdheldatud tagumise reie pikkuse ja pea maksimaalse laiuse (F/C) ning eestiiva pikkuse ja
tagumise reie pikkuse (E/F) suhete erinevusi vormide vahel (Pener ja Simpson 2009).

Gregaarsetel on madalam F/C suhe ja suurem E/F suhe kui solitaarsetel (Dirsh 1953). On
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leitud, et lisaks véiksematele kehamddtmetele kdrgemal asustustihedusel on gregaarse vormi
isendid paremini kohastunud ka pikemate vahemaade ldbimiseks (Pener ja Simpson 2009).
See voib tuleneda E/F ja F/C suhete erinevustest vorreldes solitaarsetega (Dirsh 1953).
Erinevusi vormide vahel pdhjustab eelkdige oht toidu otsaldppemiseks ning suurenenud
konkurents korge asustustiheduse tingimustes (Pener ja Simpson 2009). Seetdttu ongi
gregaarsed isendid kohastunud ldbima arengutsiikli voimalikult kiiresti ja viiksemate

kehamdotmete hinnaga ning ldbima pikki vahemaid sobivate elupaikade leidmiseks.

Samuti on uuritud asustustiheduse mdjusid kditumisele ja osade liikide puhul on tidheldatud
suurenenud agressiivsust ning koondumist (i.k. swarming). Selliste muutuste korral on
tihedusest tingitud liigisisene varieeruvus suur ja osaliselt on see ka parilik (Pener ja Simpson
2009). Kéditumuslike tegureid on viga kaua uuritud ning on leitud, et isegi umbes 30 minutit
teisel asustustihedusel muudab isendite k&itumist. Seetdttu uuritakse, millised keemilised
komponendid voiksid seda pohustada, kuid iiheseid kindlaid vastuseid seni leitud ei ole
(Tanaka 2006). Asustustiheduse suurus vanemate vastseperioodi jooksul mojutab nende
jarglaste seas vormide jaotumist (Pener ja Simpson 2009). Faasipoliifenismi on tiheldatud ka
monedel liblikalistel ja mardikatel, ka nende puhul on leitud, et suurel asustustihedusel on
isendid tumedamad ning neil on rohkem hemotsiiiite. Hemotsiiiidid omakorda mojutavad
kapslite melanisatsiooni ning kapsli ehitus omakorda vdib suure tdendosusega mdjutada
immuunsust. Leiti, et suurel asustustihedusel kasvanud isendid olid teatud viirustele

resistentsemad, see vOibki tuleneda suurenenud hemotsiiiitide arvust (Silva jt 2013).

Asustustiheduse moju voib sdltuda putuka elukdigust. Néiteks looduses vabatahtlikult
koonduvate vastsetega litkide puhul v0ib eeldada pikka kohastumisaega korge
asustustihedusega liigi evolutsioonilise ajaloo jooksul ning kdrge asustustiheduse vihenenud
negatiivseid mojusid eraldi elavate vastsetega liikidega vorreldes. Goulson ja Cory (1995)
uuringus ei ndidanud kapsadolase (Mamestra brassicae) vastsed isegi 50 isendi puhul koos
olles hajumise mairke, mis vOib ndidata, et katses olnud liigi looduslikud grupisuurused
voivadki olla sarnased. Vastsena vabatahtlikult koonduvate putukate rithmades viljendub
sotsiaalsus sageli kaitse ja seltsi otsimisega, monede liikide vastsed ehitavad ka iihiseid
vorgendpesi (Costa 2018). Vabatahtlikult koonduvate isendite puhul méngib suurt rolli
isendite toitumiskohastumus (Costa 2018). Ka hulgisigimised ja efemeersel ressursil elamine
voivad olla need erijuhud, kus on eksisteerinud pikaaegne suure asustustiheduse mdjuga
toimetulemise valikusurve ja seetdttu voib sellise elukdiguga liikidel olla asustustiheduse

moju erinev kui teistsuguse 6koloogiaga liikidel. Nagu ka Teder jt (2014) uurimusest selgus,
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on efemeersel toiduressursil toituvatele putukatele tugev stressor toidu ammendumine
eelkodige korge asustustiheduse tingimustes, mis peaks suurendama valikusurvet positiivse
tdusuga reaktsiooninormi tekkimise suunas arenguaja ja sugukiipsusuuruse vahel.
Hulgisigivaid liike on putukate seas teada mitmeid, periooditi esineb neil kdrget arvukust ning
see annab alust eeldusele, et need liigid vdiksid teatud méairal olla asustustiheduse mojudega
paremini kohastunud, kui need, kel korget asustustihedust ei esinegi voi esineb seda harva.
Asustustiheduse moju elukdiguomadustele hulgisigivatel, vabatahtlikult grupeeruvatel ja
efemeeresetest ressurssidest toituvatel putukatel ei ole aga tdpsemalt uuritud ning puuduvad

uksikuurimusi koondavad t6od.
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4. Asustustiheduse moju liblikaliste nukukaalu ja vastseea pikkuse

reaktsiooninormidele

4.1 Metoodika

Jargnevalt antakse avaldatud iiksikuurimuste pdhjal iilevaade asustustiheduse mdjudest
elukdiguomadustele liblikaliste niitel. Téapsemalt késitletakse asustustiheduse mdju
kehasuuruse (nukukaalu) ja vastseperioodi pikkuse vahelistele reaktsiooninormidele, samuti
eraldiseisvalt asustustiheduse mdju vastseea pikkusele, sugukiipsussuurusele ning teatud
madral ka suremusele. Eraldi tuuakse vilja vabatahtlikult koonduvad, hulgisigivad ja

efemeersel (tdielikult voi osaliselt) toiduressursil toituvad liigid.

Uurimuse ldbiviimisel ldhtuti soovitustest siistemaatilise iilevaate koostamiseks
(Collaboration for Environmental Evidence 2013). Bakalaureusetdos ei jilgitud valjapakutud
metoodikat tdies ulatuses — lisaks otsingule andmebaasist kasutati ka varem koostatud
asustustiheduse mdju koondavate téode andmestikku ning suunistest erinevalt ei otsitud
andmeid organisatsioonide veebisaitidelt ja ei kontakteerutud piirkondlike votmeisikutega.
Allikate leidmiseks viidi 14bi iiksikuurimuste otsing ISI Web of Knowledge andmebaasis

(https://apps.webofknowledge.com/WOS_GeneralSearch_input.do?product=WOS&search_mode=Ge

neralSearch&SID=C2UWXjujQdJcFw80SyM&preferencesSaved=). Otsingufraasina
kasutati ,,Lepidoptera* AND larv* AND densit* AND weight** ning saadud tulemuste seast
valiti vilja liblikaliste kohta kdivad t66d ja t66d, kus oli kajastatud asustustiheduse mojusid
samaaegselt nii 10plikule kehasuurusele kui vastseperioodi pikkusele. Kehasuuruse modduna
kasutati nukkude mairgkaale, selle puudumisel valmikute kuivkaale (iiks t66) voi valmikute
mirgkaale (kolm t66d). Selliseid otsingusdnu kasutades saadi vasteks 162 uurimust, millest
16puks vastas koigile kriteeriumitele 15 wuurimust. Teised otsingufraasid andsid
labitootamiseks kas liiga suure hulga (>3000) voi liiga véikse hulga (<30) tulemusi. Lisaks
kasutati sobivate t6ode otsimiseks Tiit Tederi poolt koostatud putukate stressivastuseid
koondavaid t6id sisaldavat andmebaasi. Juhul, kui t66s oli kajastatud ka asustustiheduse moju
suremusele, voeti ka seda bakalaureusetod koostamisel arvesse, sest see voimaldab otsustada,
kas ja mil mééral uuritud asustustihedusi saab stressitingimustena kisitleda.

Allikate otsimise kdigus leiti ka toid, kus ei olnud uuritud asustustiheduse mdju kas
kehasuurusele voi vastseperioodi pikkusele, sellised t66d antud uurimuses ei kajastu. T66
koostaja on veendunud, et erinevate otsingute tulemusel leiti {iles valdav enamus

asustustiheduse moju liblikaliste kehasuurusele ja vastseperioodi pikkusele kisitletavatest
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toodest ja seeldbi on saadud andmestik igati representatiivne. Kehasuuruse ja vastseperioodi
pikkuste erinevuste iile otsustamisel erineva asustustihedusega menetlusrithmade vahel l14htuti
uurimuse autori(te) poolt vilja toodud statistikutest. Juhul kui statistilist olulisust ei olnud
uurimuses vélja toodud (iiks juht), ldhtuti 10% erinevuse kiinnisest — kiinnisest vdiksema
erinevuse korral loeti erinevus mitteoluliseks, suuremat vahet kisitleti olulise erinevusena
uuritavate riihmade vahel. Kui allikaks olnud uurimuses oli rakendatud mitut asustustiheduse
menetlust, valiti neist vilja kdige madalama ja kdige korgema asustustihedusega menetlused

ning vorreldi neid omavahel.

Pérast asustustiheduse moju kajastavate toode leidmist otsiti toodes kajastatud liikide kohta
lisainfot. Tdpsemalt uuriti, kas liigil esineb hulgisigimisi, vabatahtlikku koondumist ning kas
liikk toitub efemeersel toiduressursil. Hulgisigivate liikide viljaselgitamiseks kasutati
otsingufraase ,,liigi ladinakeelne nimetus AND outbreak** ja ,liigi ladinakeelne nimetus
AND eruptive**, sellised otsingud viidi 1dbi nii ISI Web of Knowlege andmebaasis kui

Google Scholar otsingumootoris (https://scholar.google.com/). Vabatahtlikult koonduvate

likkide véljaselgitamiseks kasutati otsingufraasi ,liigi ladinakeelne nimetus AND group**
eelnevalt mainitud andmebaasides, samuti viidi 1&bi pildiotsing Google otsingumootoris, et
saada esialgne vihje vabatahtliku grupeerumise esinemisest andmebaasis olevatel
liblikaliikidel, sellisel teel saadud informatsiooni kontrolliti hiljem. Vastsena efemeersel
toiduressursil toituvate liikide viljaselgitamiseks viidi nii Google Scholar kui Google
otsingumootoris ldbi otsing fraasiga ,liigi ladinakeelne nimetus AND larva* AND feed*",
pérast sellisel viisil vastsete toiduobjektide kindlakstegemist selgitati vélja toiduressursid, mis

klassifitseeruvad efemeersete alla.

Koik kisitletud uurimustes kajastatud katsed viidi 14bi laboris (v.a {iks), kasutatud isendid olid
kas vilitingimustest piilitud isendite otsesed jdrglased voi périt laboritingimustel mitmeid
polvkondi peetud liinidest. Vastsete toitmiseks kasutati kas nende looduslikke toidutaimi voi
kunstsoodet (viimast kasutati seitsme t66 puhul). Enamasti tagati isenditele piisav toiduvaru,
et uuringu tulemusi ei hakkaks mojutama toidustress, kuid neljas t60s toodi vélja, et kdrgema
asustustihedusega menetlusrithmades vois esineda lithiajalisi ndljaperioode, neist kolmel juhul
oli asustustiheduse mdjule vastuseks negatiivse tdusuga reaktsiooninorm vastseperioodi
pikkuse ja nukumassi vahel ning iihel juhul oli tulemuseks positiivse tousuga
reaktsiooninorm. Isendeid kontrolliti kas igapdevaselt vai lile pdeva. Soltuvalt sellest, kas liigi
isendid koonduvad looduses vabatahtlikult v3i mitte, kasvatati isendeid algselt koos (kolme

t60 puhul) ning alles hiljem erineva asustustihedusega rithmades voi algselt iiksikult ning
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hiljem jagati erineva asustustihedusega riilhmadesse. Asustustihedus menetlusriihmades
varieerus iihest isendist kuni saja isendini riihmas. Rodvikuid kasvatati soltuvalt katsest
temperatuuril 12-30°C pieval ja 10-27°C &6sel. Ohuniiskus oli enamasti 70-80% juures,
osades katsetes ka 60% vo1 90%. Tulemustes esineb ka liike, kelle puhul erinevad uurimused
joudsid vastuoluliste tulemusteni. Sellised liigid on tekstisiseselt eraldi kajastatud ning ei ole

uldiste reaktsiooninormide hulka arvestatud.

4.2 Tulemused ja arutelu

4.2.1 Kehasuuruse ja vastseperioodi pikkuse reaktsiooninormid liblikalistel

Kriteeriumitele vastavate asustustiheduse moju liblikaliste kehasuurusele ja vastseea
pikkusele uurivate todde tulemused koondati tabelisse (Tabel 1). Tabelis on esitatud 20
erineva liblikaliigi andmed 11 erinevast sugukonnast (kokku 25 t66d, iihe t66 puhul késitletud
kaks liiki). Positiivse tousuga reaktsiooninorm, kus isendite arenguaeg lithenes ning
kehasuurus oli vdiksem korgema asustustiheduse juures, esines viiel liigil viiest sugukonnast
(viis t06d). Kolmel liigil kolmest sugukonnast leiti aga vastusena asustustiheduse muutustele
negatiivse tdusuga reaktsiooninorm kehasuuruse ja vasteseea pikkuse vahel (kolm t66d). Siia
hulka on arvestatud ka iiks t60, kus vois autorite vaitel mdjutajaks olla toidupuudus (Gibbs jt
2004). Leitud tulemused annavad alust arvata, et asutustiheduse muutuste niol ei ole tegu
tavapérase stressireaktsiooniga. Kujunes vilja ka ebaselgete/vastuoluliste toode rithm, kus
sama liiki késitlenud t66de puhul jouti erinevate tulemusteni. Sellesse rithma tuleb liigitada
monarhliblikast (Danaus plexippus), harilikku hallavaksikut (Epirrita autumnata), 066last
Sesamia nonagrioides ja l1duna-aidaleedikut (Plodia interpunctella) uurivad t66d (vt Tabel 1).
Monarhliblikat uuriti kahes t60s, neist iihes leiti positiivse tousuga reaktsiooninorm
vastseperioodi pikkuse ja kehasuuruse vahel (Flockhart jt 2012), teises aga leiti
asustustiheduse suurenedes kehasuuruse kasv, kuid vastseperioodi pikkusele mdju puudus
(Atterholt ja Solensky 2010). Harilikku hallavaksikut uuriti kahes t66s (Tammaru jt 2000,
Ruohomiki jt 2003), millest mdlemad leidsid erinevate asustustiheduse menetluste vahel
kehasuuruse ja vastseperioodi pikkuse vahel positiivse tousuga reaktsiooninormi ehk
suuremates rithmades kasvanud isendid olid madalama kaaluga ning nende vastseperiood oli
lithem kui véiksemal asustustihedusel kasvatatud isenditel. Tammaru jt (2000) leidis lisaks
positiivse tousuga reaktsiooninormile ka negatiivse tousuga reaktsiooninormi ehk
asustustiheduse suurenedes olid isendid kiill vdiksemad, kuid vastseperiood pikenes. Selline

tulemus saadi, kui algselt liksikult kasvatatud isendid kogesid viimases arengustaadiumis
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suurt asustustihedust (Tammaru jt 2000). Odlast Sesamia nonagrioides uuriti kahes tdds.
Neist iihes leiti negatiivse tousuga reaktsiooninorm vastseperioodi pikkuse ja kehasuuruse
vahel (Fantinou jt 2008, suurimatel asustustihedustel vois esineda néljaperioode), teises
asustustiheduse suurenemisega isendite arenguaeg lithenes, kuid puudus erinevus
vastseperioodi pikkuses (Fantinou ja Tsitsipis 1999). Louna-aidaleedikut uuriti kolmes t60s,
neist iihes leiti negatiivse tdusuga reaktsiooninorm vastseperioodi kestvuse ja kehasuuruse
vahel (Mbata 1990, suuremal asustustihedusel vdis esineda niljaperioode). Ulejisinud kahe
puhul ei leitud asustustiheduse mdju kehasuurusele, kuid vastseperioodi kestvus iihes pikenes

(Gage 1995) ning teises mdju puudus (Anderson ja Lofqvist 1996).

Sugukondade siseselt selgeid mustreid reaktsiooninormides ei esinenud. Erebidae sugukonna
puhul oli esindatud kaks t66d, millest iithe puhul (Pavlushin jt 2019) esines erinevate
asustustiheduse menetluste puhul kehasuuruse ja vastseea pikkuse vahel positiivse tousuga
reaktsiooninorm, samas teises (Nokelainen jt 2013) ei leitud olulist erinevust erineval
asustustihedusel kasvatatud isendite vastseperioodi pikkuste vahel, samas kui nukukaalus
toimus suuremal asustustihedusel vdhenemine. Vaksiklaste (Geometridae) sugukonnas leiti
iihe t66 puhul positiivse tdusuga reaktsiooninorm (Vellau ja Tammaru 2012), iihe t66 puhul ei
leitud iildse asustustiheduse mdju isenditele (Vilimiki jt 2013). Uhe t66 puhul esines nii
positiivse kui ka negatiivse tousuga reaktsiooninorm (Tammaru jt 2000, vt iilevalt seletust)
ning ithe t66 puhul leiti kehasuuruse vihenemine kahel aastal kolmest (2000, 2002) ning
vastseperioodi pikkuse lithenemine ainult iihel aastal (1996) (Ruohomiki jt 2003), muidu
mdju puudus. Odlaste (Noctuidae) sugukonnas esines iihel liigil (kapsaddlane (Mamestra
brassicae)) kolmest positiivse tdusuga reaktsiooninorm (Goulson ja Cory 1995). Uhe liigi
puhul (rohu-mulladdlane (Agrotis ipsilon)) esines asustustiheduse suurenedes kehasuuruse
vihenemine, kuid mdju vastseperioodi pikkusele ei esinenud (Sappington ja Showers 1992).
Oblase Sesamia nonagrioides kohta esinesid vastuolulised tulemused, nagu eelnevalt vilja

toodud.

Rohuleediklaste (Crambidae) puhul leiti iiks positiivse tdusuga reaktsiooninorm
(Cnaphalocrocis medinalis, Yang jt 2015). Leediklaste (Pyralidae) sugukonna puhul leiti {iks
negatiivse tdusuga reaktsiooninorm (Anderson ja Lofqvist 1996). Louna-aidaleediku puhul
jouti vastuoluliste tulemusteni (vt iilevalt). Uhe t66 puhul (Anderson ja Lofqvist 1996), kus
kasitleti kahte leedikuliiki, leiti, et asustustiheduse suurenedes kehasuurus vihenes, liigisisese
konkurentsi korral jahuleediku (Ephestia kuehniella) arenguaeg pikenes, kuid ldouna-

aidaleediku oma oluliselt ei muutunud, samas kui kahe liigi omavahelise konkurentsi korral

17



esimese (jahuleedik) arenguaeg lithenes ja teise (lduna-aidaleedik) liigi oma pikenes.
Paabusilmlaste (Saturniidae) sugukonna puhul oli andmestikus esindatud ks t66 liigi
Philosamia ricini kohta ning selles leiti negatiivse tdsuga reaktsiooninorm (Dutta jt 2013).
Maihkurlaste (Tortricidae) sugukonda kuuluvat liiki Lobesia botrana uvurinud t66s (Thiéry jt
2014) olulisi erinevusi vastseea pikkuses ja isendite kaalus erineva asustustihedusega

menetlusriuhmade vahel ei tuvastatud.

Péevaliblikatest leiti nurmenukulibliklaste (Riodinidae) sugukonda kuuluva liigi Euselasia
chrysippe puhul asustustiheduse mdju ainult isendite suurusele (nukukaal suurenes
asustustiheduse suurenedes), arenguajale olulist moju ei leitud (Allen 2010). Koerlibliklaste
(Nymphalidae) sugukonna puhul esines positiivse tdusuga reaktsiooninorme nukukaalu ja
vastseperioodi pikkuse vahel, kus nukukaal vdhenes ning ka vastseperioodi pikkus liihenes,
vastusena asustustiheduse muutustele, tihel liigil viiest (Bicyclus anynana, Bauerfeind ja
Fischer 2005). Uhe t66 puhul esines negatiivse tdusuga reaktsiooninorm vastseperioodi
pikkuse ja kehasuuruse vahel (Gibbs jt 2004, suuremal asustustihedusel vdis esineda
néljaperioode) ning itihe t60 puhul leiti kehasuuruse kasv suuremal asustustihedusel, kuid
moju arenguajale puudus (Rosa jt 2017) (Tabel 1). Suurenenud kehasuuruse pohjuseks tdid
autorid vilja suurel asustustihedusel isendite suurema toitumise, et konkurentsitingimustes
piisavalt ressurssi saada, aga antud uurimuses lisati isenditele pidevalt toitu ja nii ei olnud
suuremal asustustihedusel ressurss piiravaks teguriks (Rosa jt 2017). Monarhliblika puhul
esines vastuolulisi tulemusi (vt iilevalt). Podualibliklaste (Pieridae) sugukonnast oli
andmestikus esindatud iiks liik — naeriliblikas (Pieris napi) — kelle kohta leiti vastuolulisi
tulemusi, nagu eelnevalt vilja toodud. Ka ratsulibliklaste (Papilionidae) puhul késitleti
asustustiheduse moju nukukaalule ja vastseperioodi pikkusele tihel liigile (Atrophaneura
alcinous), vurimuses leiti kehakaalu vihenemine suuremal asustustihedusel, aga arenguajas
olulisust erinevust ei leitud (Nakahara jt 2020). Kuna sugukondade siseselt on uuritud vaid
iiksikuid litke, ei ole hetkel voOimalik iiheselt tuvastatada, kui suurel maéiral erineb
sugukondade vahel asustustiheduse moju nukukaalule ja vastseperioodi pikkusele, ning seda

teemat tuleks edasi uurida.

Asustustiheduse moju suremusele ei olnud koigis uurimustes kajastatud. Kokku oli
asustustiheduse mojusid suremusele uuritud 15 t66s, kuid nendest kolme puhul ei toonud
autorid vélja suremuse statistilist erinevust asustustiheduse menetlusriihmade vahel. Lopuks
oli voimalik kasutada 12 t66 andmeid 12 eri liigi kohta 10 sugukonnast. Kdigi 12 liigi puhul

leiti suuremal asustustihedusel ka suurem isendite suremus. Samas toovad autorid kolmes
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t00s, kus asustustiheduse suurenedes ka suurem suremus leiti (Mbata 1990, Gibbs jt 2004,
Flockhart jt 2012), vélja, et suremust mojutavaks teguriks vois hoopis olla suurenenud
toidupuudus kdrgema asustustihedusega menetlusrithmades. Toodes, kus leiti asustustiheduse
moju suremusele, saadi kolme t66 puhul tulemuseks positiivse tdusuga reaktsiooninorm
nukukaalu ja vastsperioodi pikkuse vahel (Goulson ja Cory 1995, Flockhart jt 2012, Yang jt
2015) ning kolmel juhul negatiivse tdusuga reaktsiooninorm (Mbata 1990, Gibbs jt 2004,
Dutta jt 2013). Negatiivse tousuga reaktsiooninormiga juhtudest kahe t66 puhul vdisid isendid
suurematel asustustihedustel kogeda néljaperioode (Mbata 1990, Gibbs jt 2004). Vastuoluliste
tulemusetega liikide puhul leiti 66lasel Sesamia nonagrioides iihes uurimuses suremuse kasv
suuremal asutustihedusel (Fantinou ja Tsitsipis 1999) ning teises moju puudus (Fantinou jt
2008). Toodud tulemuste pohjal ei saa niisiis teha 10plikke jareldusi selle kohta, kas korgem
asustustihedus on alati vaadeldav ebasoodsa keskkonnamdjuna ning seda teemat tuleks edasi

uurida.

Positiivse tdusuga reaktsiooninormide (asustustiheduse suurenemisega litheneb arenguaeg
ning 10plikud kehamoddtmed on vdiksemad) iliheks arvatavaks pohjuseks on tdik, et suure
asustustiheduse korral suureneb ressursi loppemise tdendosus enne vastseperioodi 1dppu,
kontakt teiste vastsetega vOib aga isendeid rohkem s60ma stimuleerida (Goulson ja Cory
1995), mis tdstab veelgi ressursi ammendumise Kkiirust ja viib vastseperioodi ning
kehamodtmete minimeerimiseni. Samuti vdib positiivse tdusuga reaktsiooninormide
pohjuseks olla isendite soov vdimalikult kiiresti pddseda potentsiaalselt surmavast
keskkonnast, kuna suure asustustiheduse korral levivad haigused rohkem (Nokelainen jt 2013,
Vilimidki jt 2013) ning on oht sattuda kannibalismi ohvriks (Smith 1969). Sellisel juhul on
kiiremini ja véiksemate modtmete juures tdiskasvanuks saamine madalama hinnaga, kui

plisimine ebasoodsates oludes.

Negatiivse tousuga reaktsiooninormide puhul (asustustiheduse suurenedes kehasuurus
viheneb, aga vastseperioodi kestvus pikeneb) tuuakse vOimaliku pdhjusena vilja
asustustiheduse suurenemisest tulenevat stressi — suurel asustustihedusel suureneb isendite
kokkupuude, see omakorda stimuleerib neid rohkem toituma ning suurel asustustihedusel on
toiduressurssi viahem (Sappington ja Showers 1992). Lisaks toiduressursi puudusele, toodi
negatiivse reaktsiooninormi esinemise vOimaliku pohjusena vilja ruumi puudus korgema
asustustihedusega menetlus(t)es (Smith 1969). Nagu eelnevalt vilja toodud, ei ole liblikaliste
asustustiheduse moju uuringute tulemustes negatiivse tdusuga reaktsiooninormid iilekaalus.

Nii esinesid bakalaureusetoos kisitletud uurimuses negatiivse tdusuga reaktsiooninormid
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ainult kolmel liigil 20-st (siia hulka ei ole arvestatud vastuoluliste tulemustega liigid, kellel
esienes negatiivse tdusuga reaktsiooninorme). Kolmest toost {ihe puhul toodi autorite poolt
pohjuseks katse jooksul isendite nédlga jddmine korgema asustustiheduse juures (Gibbs jt
2004). Seega sel juhul vdis mojutajaks olla hoopis toidu kvantiteet, mille puhul negatiivse
tousuga reaktsiooninormid kehasuuruse ja vastseperioodi pikkuse vahel on tavalised (Teder jt
2014). Tihti on aga raske eristada asustustiheduse ja toiduressursi mojusid. Lisaks vdib olla
oluline ka erinevatele asustustiheduse tasemetele eksponeerimise aeg. Nii leiti harilikul
hallavaksikul, et isenditel, kes kasvasid varakult suurel asustustihedusel, arenguaeg lithenes,
kui aga asustustihedus suurenes alles viimases vastsejirgus, siis isendite arenguaeg pikenes
(Tammaru jt 2000). Osades toodes toodi negatiivse tousuga reaktsiooninormide proksimaalse
pOhjusena vilja minimaalse nukukaalu saavutamise vajadus, mistottu pikenes ka
vastseperiood (Mbata 1990). Samuti voib negatiivse tdusuga reaktsiooninorme kehasuuruse ja
vastseperioodi pikkuse vahel vastusena asustustihedusele pohjustada konkurents nii
liigisiseselt kui litkide vahel. Anderson ja Lofqvist (1996) uuringus leiti, et ithe uuritud
leedikuliigi puhul liigisisese konkurentsi korral arenguaeg pikenes, samas kui liitkidevahelise
konkurentsi korral liigi arenguaeg lithenes. Mdlemal juhul jéi isendite suurus asustustiheduse

suurenemisel viaiksemaks.

4.2.2 Asustustiheduse moju liblikaliste nukukaalule, vastseperioodi pikkusele ja

suremusele

Nukukaalud olid kajastatud 18 erineva liblikaliigi kohta (kahe liigi puhul moju ei esinenud)
10 sugukonnast. Nukukaalu vihenemine asutustiheduse suurenemisel leiti 13 liigil tiheksast
sugukonnast. Vihenemine oli vahemikus 10,7-46%, kuid katsetes oli isendite arvukus viga
varieeruv. Massi vdhenemine suuremal asustustihedusel vdib olla pdhjustatud suurenenud
konkurentsist ressursile, mis vdhendada selle kéttesaadavat kogust iihe isendi kohta (Kivela ja
Vilimdki 2008). Samuti voib esineda suuremate mdotmete vastu suunatud valikusurve juhul,
kui korge asustustihedus voib suurendab roovlusriski (Dhar jt 2015) ja rodvloomad eelistavad
suuremamodtmelisi saakloomi (Remmel jt 2011). Isegi kui looduses antud liigi puhul
piiranguid ei esine, siis katsetingimustes isendite arvu looduslikust oletatavast olukorrast

suuremaks viimine avaldab isendite arengule suurt moju (Vellau ja Tammaru 2012).

Kahes uurimuses kahe liigi kohta (nurmenukulibliklane FEuselasia chrysippe ja ndmme-

tdhnikvorkliblikas (Melitaea cinixa)) kahest sugukonnast suurenes isendite kehakaal kdrgema
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asustustiheduse tingimustes (Allen 2010, Rosa jt 2017). Autorite arvates vodis see tulla
toiduhulgast, kuna isenditele anti liihikese aja tagant toitu suures kiilluses, seetdttu ei
pruukinud toiduressurss limiteerivaks osutuda. Samuti esines ka kolm liiki, kelle puhul esines
vastuolulisi tulemusi. Hariliku hallavaksiku puhul esines nii asustustihedusega nukukaalu
viahenemist (Tammaru jt 2000, Ruohomaiki jt 2003) kui ka mdju puudumist (Ruohomiki jt
2003). Monarhliblika puhul esines nukukaalu suurenemist (Atterholt ja Solensky 2010) ning
vahenemist (Flockhart jt 2012). Louna-aidaleediku puhul esines iihel juhul nukukaalu
vihenemine suuremal asustustihedusel (Mbata 1990) ja kahel juhul mdju ei leitud (Gage

1995, Anderson ja Lofqvist 1996).

Asustustiheduse mojusid vastseperioodi pikkusele oli kajastatud 13 erineva liblikaliigi kohta
seitsmest sugukonnast. Vastseperioodi lithenemine suuremal asustustihedusel leiti viie liigi
puhul viiest sugukonnast (viis t66d). Vastseperiood lithenemine toimus vahemikus 11-28%,
kuid wuuritud asustustiheduse tasemed oli vdga erinevad. Arvatavasti on lithenenud
vastseperiood adaptiivne vastus véltimaks toidupuuduse teket (Fescemyer ja Hammon 1988,
Haukioja jt 1988, Goulson ja Cory 1995). Vastseperioodi lilhenemine suuremal
asustustihedusel voOib samuti viidata elukdigustrateegiale, mis aitab kiiresti pddseda
konkurentsitihedast ja potentsiaalselt patogeenirikkast keskkonnast (Goulson ja Cory 1995,
Longson ja Joss 2006). Suurel asustustihedusel kasvanud vastsete suhteliselt liihikesed
arenguajad vdivad olla tingitud nende vajadusest minimeerida looduslike vaenlaste, niditeks
patogeenidega kokkupuutumise aega (Wilson ja Cotter 2009). Ro6vloomad vdivad saaklooma
korge asustustihedusega paikadesse koonduda ja seepdrast on oluline vdimalikult ruttu
sugukiipseks saada ja ohtlikust keskkonnast pddseda (Dhar jt 2015). Vastsete piiratud
sensoorsete voimete tottu ei pruugi neil olla lihtne rodvloomi tuvastada ning vastsed vdivad
reageerida ,,igaks juhuks”, jittes potentsiaalselt ohtliku keskkonna. See hiipotees vajab veel
edasist testimist (Vellau ja Tammaru 2012). Uldine arvamus on, et isendid iiritavad negatiivse
mojuga keskkonnast voimalikult kiiresti piddseda, et suurendada oma ellujaamisvoimalusi ja
seeldbi kohasust. Suuremal asustustihedusel pikenes isendite arenguaeg kolme liigi puhul,
kes kuuluvad kolme sugukonda. Leidus ka ebaselgete tulemustega liike, nagu néiteks harilik
hallavaksik. Seda liiki uurinud Tammaru jt (2000) t66s esines nii vastseperioodi lithenemist
kui ka pikenemist (vt arutelu pohjuste iile eelnevast peatiikist) ning teise seda liiki kdsitlenud
t00 tulemusteks (Ruohomaéki jt 2003) saadi iihel aastal vastseperioodi lithenemine (1996) ning
kahel teisel aastal mdju ei esinenud. Odlase Sesamia nonagrioides puhul ithes t6os leiti
suuremal asustustihedusel vastseperioodi pikenemine (Fantinou jt 2008) ning teises t60s moju

ei esinenud (Fantinou ja Tsitsipis 1999). Monarhliblika korral leiti iihes t06s vastseperioodi
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lithenemine suuremal asustustihedusel (Flockhart jt 2012) ning teises t60s mdju puudus
(Atterholt ja Solensky 2010). Naeriliblika puhul leiti Piesk jt (2013) t66s vastseperioodi
lithenemine ning Kivela ja Viliméki (2008) t66s moju ei esinenud. Louna-aidaleediku puhul
esines kahes t60s asustustiheduse suurenemisega vastseperioodi pikenemine (Mbata 1990,
Gage 1995) ning iihe puhul asustustiheduse moju vastseperioodi pikkusele ei leitud
(Anderson ja Lofqvist 1996). Arenguaja pikenemise pohjusteks tuuakse kolme t66 puhul vélja
teatud maddral esinenud toidupuuduse, mis iildjoontes tekitab negatiivse tousuga
reaktsiooninormi nukukaalu ja vastseperioodi vahel (Mbata 1990, Gibbs jt 2004, Fantinou jt
2008). Sellest tulenevalt ei pruugi antud tulemused olla seotud asustustihedusega, vaid

toiduressursi puudusega.

Asustustiheduse moju suremusele uuriti 15 t66s (Tabel 1). Andmed olid 14 liigi kohta 10
sugukonnast. 11 liigi puhul leiti suuremal asustustihedusel ka suurem isendite suremus, neist
kolme puhul esines arvatavasti niljaperioode (Mbata 1990, Gibbs jt 2004, Flockhart jt 2012).
Uhegi t66 puhul ei leitud suurimal asustustihedusel suremuse langust. Odlase Sesamia
nonagrioides puhul esines iihes to0s suuremal asustustihedusel isendite suurem suremus
(Fantinou ja Tsitsipis 1999) ning teises moju suremusel puudus (Fantinou jt 2008). Kolme t66
puhul ei leitud statistiliselt olulist erinevust suremuse muutuste kohta erinevatel
asustustihedustel (Fantinou jt 2008, Ruohomaéki jt 2003, Pavlushin jt 2019). Gibbs jt (2004)
uurimuse puhul leiti kiill suremuse suurenemine madalaima ning kdrgeima asustustihedusega
menetluste vahel, kuid leiti, et madalaim ellujddmus oli keskmisel asustustihedusel. Suuremal
asustustihedusel esineva suurema suremuse pohjusteks tuuakse suurem haiguste levik
(Fantinou jt 1999, Nokelainen jt 2013), liigisisene konkurents isendite vahel (Flockhart jt
2012), suurenenud agressiivsus liigikaaslaste vastu (Gibbs jt 2004) ning suurel
asustustihedusel tekivad {ildised fiiiisilised héiringud (Yang jt 2015). Paabusilmlase
Philosamia ricini puhul ilmnes asjaolu, et kdik iiksikult kasvatatud isendid hukkusid, selle
pOhjuseks vaib olla omavahelise suhtluse puudumine véga sotsiaalsel ja looduses vastsefaasis
grupina koos kasvaval liigil (Dutta jt 2013). Samuti toodi suuremal asustustihedusel esinenud
suurema suremuse pohjustena vilja looduslikust olukorrast suurem isendite arv, mis siis
omakorda tostis stressitaset. Naiteks voivad sellistes tingimustes isendid {iksteise vastu
agressiivsemateks muutuda, samuti vdivad nad toitumise 10petada ning nende areng aeglustub
(Thiéry jt 2014). Lisaks esineb suuremal asustustihedusel teatud liikide puhul kannibalismi
eelkdige wviisil, et suuremad vastsed sodvad vidiksemaid vastseid vOi munastaadiumis

liigikaaslasi (Anderson ja Lofqvist 1996, Nakahara jt 2020).
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4.2.3 Asustustiheduse moju hulgisigivatele, vastsena koonduvatele ja efemeersel

toiduressursil toituvatele liblikaliikidele

Hulgisigivaid liike oli késitletud 12 t66s, tulemused oli 10 liigi kohta kuuest sugukonnast.
Positiivse tdusuga reaktsiooninorm vastseperioodi pikkuse ja nukukaalu vahel (suuremal
asustustihedusel vastseperioodi pikkus lithenes ning nukukaal oli vdiksem) esines kolme liigi
puhul kolmest sugukonnast. Negatiivse tousuga reaktsiooninorm (asustustiheduse suurenedes
isendite nukukaal véheneb, kuid vastseperioodi kestvus pikeneb) leiti tihe liigi puhul
(jahuleedik (Ephestia kuehniella)) lihest sugukonnast. Hariliku hallavaksiku puhul leiti
suuremal asustustihedusel sugukiipsussuuruste vdhenemine, kuid vastseperioodi puhul esines
nii lithenemist kui ka pikenemist (Tammaru jt 2000, vt 4.2.1 peatiiki arutelust pohjust) ning
samuti kehasuuruse vdhenemine kahel aastal kolmest (2000, 2002) ning vastseperioodi
pikkuse lithenemine iihel aastal (1996) (Ruohomiki jt 2003). Odlase Sesamia nonagrioides
puhul leiti liks negatiivse tdusuga reaktsiooninorm (Fantinou jt 2008 — vodis esineda
néljaperioode suurel asustustihedusel) ning teise t66 puhul leiti mdju ainult nukukaalule, mis
suuremal asustustihedusel oli vidiksem (Fantinou ja Tsitsipis 1999). K&igi uuritud
hulgisigivate liblikaliikidest seitsme puhul vdhenesid nukukaalud asustustiheduse suurenedes.
Kahe liigi puhul moju ei esinenud (Viéliméki jt 2013, Thiéry jt 2014) ning hariliku
hallavaksiku puhul esines vastuolulisi tulemusi (Tabel 1). Kdigist késitletud hulgisigivatest
litkkidest kolmel liigil esines suuremal asutustihedusel vastseperioodi kestvuse lithenemine
(Goulson ja Cory 1995, Yang jt 2015, Pavlushin jt 2019) ning iihe liigi puhul pikenemine
(Ephestia kuehniella, Anderson ja Lofqvist 1996). Nelja liigi puhul asustustiheduse mdju
isendite vastseperioodi pikkusele ei leitud. Hariliku hallavaksiku puhul leiti nii vastseperioodi
lithenemist suuremal asustustihedusel (Tammaru jt 2000, Ruohomiki jt 2003), kui
vastseperioodi kestuse pikenemist (Tammaru jt 2000) ning ka mdju puudumist (Ruohomaki jt
2003). Odlase Sesamia nonagrioides puhul leiti vastseperioodi kestuse pikenemist suuremal
asustustihedusel (Fantinou jt 2008), kuid leiti ka, et mdju sootuks puudus (Fantinou ja
Tsitsipis 1999). Nelja liigi puhul suurenes asutustihedusega koos ka isendite suremus, kahe
liigi puhul moju ei leitud (Ruohoméki jt 2003, Pavlushin jt 2019) ning 66lase Sesamia
nonagrioides puhul esines nii suremuse suurenemist (Fantinou ja Tsitsipis 1999) kui mdju
puudumist (Fantinou jt 2008). Nende tulemuste pdhjal voib spekuleerida, et hulgisigivad
liigid vdivad olla asustustiheduse eripdradega siiski teatud mééral paremini kohastunud kui
sellised liigid, kelle arvukuses suuri koikumisi ei esine, kuna positiivse tdusuga

reaktsiooninormide osakaal oli suurem kui koigi liblikaliikide koondtulemustes. Samas
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suurem suremus korge asustustiheduse juures ka hulgisigivatel liikidel viitab sellele, et viga

hésti see kohastumine siiski onnestunud ei ole.

Vastseeas vabatahtlikult koonduvate liblikate kohta leiti kokku 13 t66d, 10 erineva liblikaliigi
kohta kaheksast sugukonnast. Vabatahtlikult vastsetena koonduvate liikidega t66de puhul
esines positiivse tdusuga vastseperioodi pikkust ja nukukaalu iithendavaid reaktsiooninorme
kahe liigi puhul kahest sugukonnast. Negatiivse tdusuga reaktsiooninorme esines iihel liigil
(paabusilmlane Philosamia ricini) ihest sugukonnast (Dutta jt 2013). Odlase Sesamia
nonagrioides puhul leiti liks negatiivse tousuga reaktsiooninorm (Fantinou jt 2008, vois
esineda niljaperioode suurel asustustihedusel) ning teise t60 puhul leiti mdju ainult
nukukaalule, mis suuremal asustustihedusel oli vdiksem (Fantinou ja Tsitsipis 1999). Louna-
aidaleediku puhul tihes t60s leiti negatiivse tousuga reaktsiooninorm vastseperioodi kesvuse
ja kehasuuruse vahel (Mbata 1990, suuremal asustustihedusel vois esineda néljaperioode).
Ulejasnud kahe puhul ei leitud asustustiheduse mdju kehasuurusele, kuid vastseperioodi
kestvus iihes pikenes (Gage 1995) ning teises moju puudus (Anderson ja Lofqvist 1996).
Enamasti avaldas asustustiheduse suurenemine nukukaalule negatiivset moju (kuuel liigil),
kahel liigil leiti ka nukukaalu suurenemine asustustiheduse suurenedes (Allen 2010, Rosa jt
2017). Méhkurlase Lobesia botrana puhul moju nukukaalule ei tdheldatud (Thiéry jt 2014).
Lduna-aidaleediku puhul esines iihel juhul nukukaalu vdhenemist suuremal asustustihedusel
(Mbata 1990) ning kahes modju ei leitud (Gage 1995, Anderson ja Lofqvist 1996).
Vastseperioodi pikkus asustustiheduse kasvades vdhenes kahe liigi puhul (Goulson ja Cory
1995, Pavlushin jt 2019), {ihel liigil (paabusilmlane Philosamia ricini) vastseperioodi kestvus
pikenes (Dutta jt 2013), viie liigi puhul asustustiheduse mdju vastseperioodi pikkusele ei
leitud. Odlase Sesamia nonagrioides ja 1duna-aidaleediku puhul esines nii vastseperioodi
kestuse pikenemist kui ka moju puudumist. Seitsme liigi puhul asustustiheduse suurenedes
suurenes ka isendite suremus, kdsnalainelase puhul suremusele moju ei leitud (Pavlushin jt
2019), oolase Sesamia nonagrioides puhul esines nii suremuse suurenemist (Fantinou ja
Tsitsipis 1999) kui ka mdju puudumist (Fantinou jt 2008). Kuna sellised liigid on
evolutsioonilise ajaloo jooksul kdrgema asustustihedusega kindlasti rohkem kokku puutunud
kui enamik muudest liblikaliikidest, oleks ootuspédrane ka nende parem kohastumine selliste
oludega, et esineks suurem positiivse tdusuga reaktsiooninormide osakaalus, kuid tulemuste

véikese arvu tottu ei saa antud kontekstis kaalukaid jareldusi teha.

Bakalaureusetoos kasitletud iiksikuurimuste hulgas oli ainult kolm wvastsena tdielikult

efemeerseid toiduobjekte tarbivat liblikaliiki kahest sugukonnast ning lisaks kaks osaliselt
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efemeersel toiduressursil toituvat liiki kahest sugukonnast. Viimasesse kategooriasse paigutati
nn springfeeder-tiiiipi liigid (Hunter ja Elkinton 2000, Internetiallikas 1), kelle puhul on
oluline, et vastkoorunud roovikud saaksid hakata toituma vOimalikult noortel lehtedel ehk siis
mone pdeva jooksul pérast pungade puhkemist. Kokku oli efemeerseid liike kisitlevaid t6id
kaheksa, viie erineva liigi kohta neljast erinevast sugukonnast. Taielikult efemeersel
toiduressursil toituvate litkide puhul leiti thel liigil (jahuleedik (Ephestia kuehniella))
negatiivse tousuga reaktsiooninorm nukukaalu ja vastseperioodi pikkuse vahel (Anderson ja
Lofqvist 1996), iihe liigi puhul (méhkurlane Lobesia botrana) puudus austustiheduse moju
(Thiéry jt 2014). Louna-aidaleediku korral esines suuremal asutustihedusel negatiivse tdusuga
reaktsiooninorm nukukaalu ja vastseperioodi pikkuse vahel (Mbata 1990, t66s vois suurel
asustustihedusel esineda néljaperioode), samuti esines t60, kus moju iildse ei leitud (Anderson
ja Lofqvist 1996) ning t60, kus leiti asustustihedse mdju ainult vastseperioodi kestvusele ning
see pikenes (Gage 1995). Nukukaalu langus suuremal asustustihedusel leiti jahuleediku puhul
(Anderson ja Lofqvist 1996), mihkurlase Lobesia botrana puhul asustustiheduse moju
nukukaalule ei esinenud (Thiéry jt 2014) ning lduna-aidaleediku puhul esines nukukaalu
vihenemist (Mbata 1990- vt iilevalt) ja mdju puudumist (Gage 1995, Anderson ja Lofqvist
1996). Vastseperioodi pikkus jahuleediku puhul pikenes (Anderson ja Lofqvist 1996),
mahkurlase Lobesia botrana puhul asustustiheduse moju vastseperioodi pikkusele ei esinenud
(Thiéry jt 2014) ning Iduna-aidaleediku puhul esines vastseperioodi pikenemist suuremal
asustustihedusel (Mbata 1990- vt iilevalt, Gage 1995) ja mdju puudumist (Anderson ja
Lofqvist 1996). Suremust oli uuritud ainult kahe t66 puhul ning mdlemas leiti suuremal
asustustihedusel suremuse kasv ja iihes neist vois suurel asutustihedusel esineda néljaperioode
(Mbata 1990 — vt iilevalt, Thiéry jt 2014). Osaliselt efemeersel toiduressursil toituva liigi
kasnalainelase (Lymantria dispar) kohta kidinud uurimuses leiti, et suurenenud asustustihedusel
esines positiivse tdusuga reaktsiooninorm (Pavlushin jt 2019). Hariliku hallavaksiku (Epirrita
autumnata) kohta kéivates toodes leiti positiivse tdusuga (Tammaru jt 2000, Ruohomaéki jt
2003), negatiivse tousuga reaktsiooninormi (Tammaru jt 2000) ning modju puudumist
(Ruohomadki jt 2003). Kisnalainelasel leiti suuremal asustustihedusel nukukaalu vihenemine
(Pavlushin jt 2019), hariliku hallavaksikul leiti suuremal asustustihedusel nukukaalu vihenemie
(Tammaru jt 2000, Ruohomiki jt 2003) ja mdju puudumine (Ruohoméki jt 2003).
Vastseperioodi pikkuses leiti kédsnalainelasel suuremal asustustihedusel lithenemine (Pavlushin
jt 2019) ja harilikul hallavaksikul liihenemine (Tammaru jt 2000, Ruohoméki jt 2003),
pikenemine (Tammaru jt 2000) ning mdju puudumine (Ruohomaéki jt 2003). Kummagi liigi

puhul ei leitud asustustiheduse mdju suremusele (Ruohoméki jt 2003, Pavlushin jt 2019).
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Jarelduste tegemiseks on késitletud toode arv kiill liiga vdike ning antud teemat tuleks kindlasti
edasi uurida, kuid iillatuslikult ei ilmnenud efemeersel (tdielikult ega ka osaliselt) ressursil
toituvatel liblikatel isegi tendentsi positiivse tdusuga reaktsiooninormide koondtulemusest

suurema proportsiooni suunas.
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Tabel 1. Asustustiheduse mdju liblikaliste nukukaalule, vastseperioodi pikkusele ja

suremusele.
Vastse- Efemeerne
Nuku- perioodi Sure- Hulgisi- roidures- Koondumine Viide
Sugukond Liik Valim kaal' pikkus? mus® gimine® surs® (vabatahtlik)® tole
Rohuleedik-
lased Cnaphalocro-
(Crambidae) cis medinalis 1230 - - + + - - Yang jt 2015

Teelehe
karuslane
(Parasemia
plantaginis)

1517 - 0 +

Vosavaksik
(Ematurga

atomaria) 614 - - Puudub

Nokelainen
jt2013

Vellau ja
Tammaru
2012

Harilik
hallavakasik
(E. autumnata) 180 - -+

Puudub

Tammaru jt

+ Osaliselt - 2000

Kapsaoolane
(Mamestra

brassicae) 1500 - - +

Goulson ja
Cory 1995

S.
nonagrioides 420 - 0 +

Monarhliblikas

(Danaus

plexippus) 420 +V 0 Puudub

Fantinou ja
Tsitsipis
1999

Atterholt ja
Solensky
2010
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Tabeli 1 jétk

Koondu-
Vastse- Efemeerne  mine
Nuku-  perioodi Sure- Hulgisi- roidures- (vabataht-
Sugukond Liik Valim  kaal'  pikkus® mus® gimine* surs® lik)® Viide toole

Nomme-

tahnikvorklib-

likas(Melitaea

cinxia) 85 + 0 Puudub - - + Rosa jt 2017

Ratsuliblik-
lased Atrophaneura Nakahara jt
(Papilionida) alcinous 117 - 0 + - - + 2020

Naeriliblikas
(P. napi) 650 - - Puudub - - - Piesk jt 2013

Louna-

aidaleedik Anderson ja
(Plodia Lofqvist
interpunctella) 50 oY 0 Puudub - + + 1996

Louna-

aidaleedik

(P. Mbata
interpunctella) 272 a + + - + + 1990*

Paabusilmla-
sed Philosamia Dutta jt
(Saturniidae) ricini 1530 - + + - - + 2013
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'0 statistiliselt olulist erinevust madala ja kdrge asustustihedusega menetlusriihmade vahel ei

leitud

+ asustustiheduse suurenedes nukukaal suurenes
- asustustiheduse suurenedes nukukaal vihenes
V_ t66s vdrreldi omavahel valmikute kaalusid

%0 statistiliselt olulist erinevust madala ja kdrge asustustihedusega menetlusrithmade vahel ei

leitud
+ asustustiheduse suurenedes vastseperioodi pikkus suurenes
- asustustiheduse suurenedes vastseperioodi pikkus véhenes

30 statistiliselt olulist erinevust madala ja korge asustustihedusega menetlusrithmade vahel ei

leitud

+ asustustiheduse suurenedes suremus suurenes
- asustustiheduse suurenedes suremus vahenes
Puudub - t60s ei olnud suremust uuritud

*+ tegemist on hulgisigiva liigiga

- tegemist ei ole hulgisigva liigiga

>Osaliselt - liigile on viga oluline, et vast koorunud vastsed hakkaksid toituma vdimalikult

varajastel lehtedel ehk siis mone pédeva jooksul pérast pungade puhkemist
+ tegemist on efemeersel toiduressursil toituva liigiga

- tegemist ei ole efemeersel toiduressursil toituva liigiga

5+ tegemist on vabatahtlikult koonduva liigiga (vastseeas)

- tegemist ei ole vabatahtlikult koonduva liigiga (vastseeas)

* - uurimuses esines teatud madral néljaperioode
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Kokkuvote

Asustustiheduse moju putukate elukiigule: kehasuuruse ja vastseea pikkuse

reaktsiooninormid liblikalistel

Kehasuurus ja -vanus sugukiipseks saamisel on kesksed elukdiguomadused, mis mojutavad
tugevalt isendite kohasust. Stressitingimustes kestab isendite kasvuperiood {iildiselt pikemat
aega, kuid sellest hoolimata jddvad isendid enamasti véiksemateks kui sobivamates
tingimustes kasvavad liigikaaslased. Seega valdavalt esineb erineva kvaliteediga keskkondade
vordluses negatiivne seos arenguaja ja kehasuuruse vahel ehk ilmnevad negatiivse tousuga
kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduvad reaktsiooninormid. Selliste seoste
domineerimine on leitud nditeks toidukvaliteedi ja -koguse mojusid uurides. Erandina on
vastusena toiduhulga- ja kvaliteedi varieeruvusele leitud positiivse tdusuga kehasuurust ja
vastseperioodi pikkust siduvate reaktsiooninormide esinemine parasitoididel ja teistel piiratud

voi lithiajalisel (efemeersel) ressursil toituvatel putukatel.

Looduses sageli ettetulev, aga suhteliselt vdhe tdhelepanu pélvinud keskkonnamdju on
populatsiooni asustustihedus. Selle mdju suund ja ulatus ei ole kindlalt teada, kuid mitmete
tiksikuurimuste tottu, mis on leidnud positiivse tdusuga kehasuurust ja vasteperioodi pikkust
siduvaid reaktsiooninorme, on alust arvata, et asustustiheduse ndol ei ole tegemist tavapérase
keskkonnamdjuga. Uksikuurimuste tulemusi kokkuvdtvad t66d asustustiheduse mdjude suuna

ja ulatuse kohta elukdigutunnustele aga puuduvad.

Lisaks kehasuurusele ja vastseperioodi pikkusele vdib asustustihedus mdjutada veel mitmeid
elukdigutunnuseid nagu immuunvastus, véirvus ja kditumine. Monede uuringute pdhjal on
alust arvata, et asustustihedus tekitab isendites ka biokeemilisi muutusi. Sihktiivalistel
(tirtslased), monedel liblikatel ja ka muudel putukatel esineb tihedusest sdltuv
faasipoliifenism morfoloogias, anatoomias, vérvuses, paljunemises, fiisioloogias, biokeemias,
kditumises ja muudes aspektides. Asustustiheduse mdju voib sdltuda ka putuka elukdigust.
Bakalaureusetoos on eraldi késitletud asustustiheduse mdju hulgisigivatel, vabatahtlikult
grupeeruvatel ja efemeersetest ressurssidest toituvatel putukatel, kuna neil voiks eeldada

kdrge asustsustihedusega seotud kohastumusi.

Bakalaureusetoos koondati kokku asustustiheduse moju libikaliste nukukaalule ja
vastseperioodi pikkusele uurivad iiksikuurimused. Kokku leiti 25 t66d 20 liigi kohta.

Positiivse tousuga nukukaalu ja vastseperioodi pikkust siduv reaktsiooninorm, kus isendite
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arenguaeg lithenes ning kehasuurus oli vdiksem kdrgema asustustiheduse juures, esines viiel
liblikaliigil viiest sugukonnast. Kolmel liigil kolmest sugukonnast ilmnes negatiivse tdusuga
kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduv reaktsiooninorm — sellistel juhtudel kasvasid
isendid korgemal asustustihedusel kauem, kuid saavutasid sellest hoolimata viiksema
nukukaalu kui madalama asustustihedusel arenenud liigikaaslased. Nelja liigi puhul jéi
tulemus ebaselgeks, kuna sama liiki késitlenud t66de puhul jouti erinevale tulemusele.
Asustustiheduse mdju suremusele ei olnud koigis uurimustes kajastatud, kuid toodest, kus
seda késitletud oli, esines enamasti asustustiheduse suurenemisega ka suremuse kasv.
Bakalaureuset6os leiti nukukaalu vdhenemine asutustiheduse suurenemisel 13 liigil 20-st.
Vatseperioodi pikkuse lithenemine suuremal asustustihedusel leiti viie eri liigi puhul viiest

sugukonnast, kolmel liigil tuvastati suuremal asustustihedusel arenguaja pikenemine.

Hulgisigivate liikide seas esines suuremal asustustihedusel positiivse tdusuga vastseperioodi
pikkust ja nukukaalu siduv reaktsiooninorm kolme liigil ning negatiivne seos leiti iihe liigi
puhul. Vabatahtlikult vastsetena koonduvate liikidega t66de puhul esines positiivse tdusuga
reaktsiooninorm kahe liigi puhul, negatiivse tdusuga reaktsiooninorm esines iihel liigil.
Efemeersel toiduressursil toituvatel liikidel leiti iillatuslikult tihe t66 puhul negatiivse tdusuga
nukukaalu ja vastseperioodi pikkust siduv reaktsiooninorm ning {ihe liigi puhul
asustustiheduse moju ei leitud. Kahe osaliselt efemeersel ressursil toituva liigi (i.k. spring-
feeders) kohta kdinud uurimuses leiti, et asustustiheduse suurenedes jdid isendid vdiksemateks

ning vastseperiood lithenes iihe liigi puhul.

Asustustiheduse mojust tingitud positiivsete nukukaalu ja vastseperioodi pikkust siduvate
reaktsiooninormide suurema osakaalu pdhjusteks teiste keskkonnamojudega vorreldes voib
olla mitmeid pohjuseid. Sagedamini viljapakutud pdhjusteks on toiduressursi piiratusest
ja/vdi nakkusohu ning rodvlusriski (sh kannibalism) suurenemisest tulenev surve lidbida
kasvuperiood korge asustustiheduse juures voimalikult kiiresti ja vihenenud kehamddtmete

hinnaga.

Leitud tulemuste pdhjal voib véita, et putukate vastus asustustiheduse mojudele on
tavapidrasest keskkonnamojust erinev, kehasuurust ja vastseperioodi pikkust siduvate
positiivse tdusuga reaktsiooninormide korgema esindatuse tottu. Sarnaselt tavapérasele
stressivastusele jddvad isendid suurematel asustustihedustel kasvades véiksemateks, kuid
tavapdrasest erinevalt litheneb tihti ka nende arenguaeg. Hulgisigivatel liblikaliikidel, kelle
puhul voib eeldada tugeva valikusurve esinemist korge asustustihedusega kohastumisele,

esines tendents suurema nukukaalu ja vastseperioodi pikkust siduvate reaktsiooninormide
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proportsiooni suunas koondtulemusega vdrreldes. Ullatuslikult ei leitud koondtulemusest
suuremat positiivsete nukukaalu ja vastseperioodi pikkust siduvate reaktsiooninormide
proportsiooni vabatahtlikult koonduvatel ja efemeersel ressursil toituvatel liblikaliikidel.
Samas osutus liblikalistel asustustiheduse mdju uurivate todde arv liiga véikseks selleks, et

suuremaid tildistusi teha ning seetdttu tuleks asustustiheduse moju uuringutega jitkata.
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Summary

Effects of population density on insect life histories: reaction norms for age and size at

maturity in lepidopterans

Age and size at maturity are central life history traits that have a profound influence on fitness
of individuals. In stressful conditions insects and other organisms typically have a prolonged
growing period, but still remain smaller than their conspecifics experiencing optimal growing
conditions. The resulting reaction norms for age and size at maturity have a negative slope
and because of their typical shape, they are termed as L-shaped reaction norms. L-shaped
reaction norms are widespread as a response to various environmental effects from which the
impacts of varying diet quality and quantity are the most well studied. However, as an
exception, diet-induced reaction norms with a positive slope are common among parasitoids

and other species inhabiting ephemeral resources.

Population density is highly variable and ubiquitous but clearly understudied environmental
factor. As there are no recent attempts to synthesize the results of published case studies, the
direction and magnitude of the population density effects on age and size at maturity remains
unclear. However, there are both theoretical expectations and at least some experimental
evidence suggesting that reaction norms with a positive slope could be common among

population density induced reaction norms.

Beside of the age and size of maturity, population density is also known to impact several
other life history traits such as immune response, colour, patterning and behaviour. There is
also evidence suggesting that population density may have an effect on biochemical
composition of individuals. Some orthopterans, lepidopterans and other insects exhibit density
dependent phase polyphenism in morphology, anatomy, coulour, patterning, reproduction,
physiology, biochemical composition, behaviour and several other traits. Population density
effects may also depend on life histories of the species. In the thesis population density effects
are separately presented for species with eruptive population dynamics, in species that

voluntarily aggregate in larval stage and in species inhabiting ephemeral resources.

This thesis summarizes the results of published case studies reporting the population density
effects on pupal mass and duration of larval period in lepidopterans. Altogether 25 studies
were found that investigated population density effects in 20 butterfly and moth species.
Reaction norms having a positive slope with pupal mass and duration of larval period both

decreasing in high population density treatments, were found in five lepidopteran species
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belonging to five families. In contrast, three lepidopterans from three families showed
reaction norms with a negative slope. In these species individuals reared in high density
treatments had longer larval period, but still remained smaller as pupae than their conspecifics
reared at lower densities. Results for four species remained contradictory as different studies
investigating the same species found qualitatively different results. Mortality was not reported
in all studies, but in those studies that investigated it, mortality tended to increase in higher
compared to lower density treatments. In 13 lepidopteran species out of 20 pupal mass was
reported to decrease with increasing population density. In five species from five families
increased rearing density led to shortening of the larval period while the opposite pattern
(increased duration of larval period as a response to higher population density) was observed

in three lepidopteran species.

In species exhibiting eruptive population dynamics, reaction norms for age and size with a
positive slope were observed in three lepidopteran species while reaction norms with a
negative slope was detected in one species. In species that voluntarily aggregate in larval
stage, reaction norms with a positive slope were detected in two species and reaction norms
with a negative slope were found in one species. Surprisingly, in species that fully feed on
ephemeral resources in the larval stage no reaction norms with a positive slope were detected
whereas in one such species reaction norm with a negative slope was observed. However, two
lepidopteran species that feed partly on ephemeral resources (spring feeders) showed reaction

norms for age and size with a positive slope in one species.

There are several reasons proposed to explain higher proportion of density-induced positive
reaction norms for age and size at maturity when compared to other environmental effects.
From those the most frequently proposed causes are related to the selection pressure to
minimize the duration of larval periodin high population density environment with restricted

food resources, high pathogen prevalence and/or high predation pressure.

The results indicate that population density effects on age and size at maturity in
lepidopterans differ from several other environmental effects because of the higher proportion
of reaction norms with a positive slope. In particular, as typical for stressful conditions,
invididuals tend to remain smaller at higher than at lower density, but untypically for
envionmental effects larval period often decreases in high density conditions. There was a
tendency of increased proportion of reaction norms with positive slopes among species with
eruptive population dynamics. This result was expected because of the presumably higher

selection pressure in these species for evolving adaptations to live in high density
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environments. Unexpectedly, however, no such pattern emerged among voluntarily
aggregating species and in species feeding on ephemeral resources. Nevertheless, the number
of case studies investigating population density impacts on age and size at maturity in
lepidopterans is currently too low and further studies are required for meaningful

interpretation.

35



Tanuavaldused

Sooviksin tdnada oma juhendajat Toomas Esperki abistavate kommentaaride, vastutulelikkuse
ning igakiilgse abi eest. Samuti sooviksin teda tdnada jarjepideva tagasiside eest, mis oli viga
suureks abiks t60 valmimisel. Lisaks sooviksin tdnada Tiit Tederit putukate stressivastuseid
koondavaid toid sisaldavat andmebaasi kasutamise vOimaldamise eest ning kirjanduse

laenutamise eest.
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