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Kokkuvote

Liblikate varvuse tapsed funktsioonid on suurelt jaolt veel teadmata. Eriti vdhe on
uuritud just maskeerumist ning needki t66d on peamiselt keskendunud révikutele.
Vaksiklased (Geometridae) on grupp liblikaid, kelle tiivamustrite suur varieeruvus on
olnud mudeliks kriiptilisuse evolutsiooni uurimisel, kuid nende valge ja mustvalge
tiivavarvuse kohta uurimused senini puuduvad. Kaesoleva t66 eesmérk on uurida,
kas valge ja mustvalge tiivavarvus on kohastumus vaksiklastel réovlooma eest
markamatuks jadda, jiljendades lindude valjaheiteid.

Lindudel on tadhtis roll liblikate tiivavarvuse kujundajana ja sellest tulenevalt
on liblika tiivavarvuse funktsioonideks teiste seas ro6vlooma ehmatamine ja
hélvitamine ning tema eest varjumine. Ro6vlooma saagiks langemise eest aitab
padseda ka maskeerumine, mispuhul liblikas v6ib jaljendada oksi, kuivanud lehti
ja véljaheiteid. Tiivavarvuse funktsioonid voivad erineda ka liblika samasuviste
polvkondade vahel ja seal voib oluline roll olla iimbritseva keskkonna temperatuuril.

Kéesolevas t60s viidi 1abi kolm uurimust. Esimese uurimuse kdigus loendati
metsas lindude véljaheiteid ja paigutati transektidele erineva kontrastsusega
tilvamudeleid ning vaadeldi, kuidas kisklus nendele muutub 1dbi suve. Teises
uurimuses jagati vaksiklaste liigid kategooriatesse véljaheitega sarnanemise alusel.
Seejarel vorreldi kategooriate lennuaegade lahedust linnuvaljaheidete eeldatavale
tipphooajale. Lisaks hinnati viimati nimetatud tunnuse seost valge varvuse
osakaaluga tiivavarvuses, eeldades, et suurema valge osakaaluga liigid lendavad
viljaheidete tipphooajale ldhemal. Kolmandas uurimused vorreldi omavahel
erinevaid polvkondi oletades, et suve esimese pdlvkonna puhul ilmneb tugevamini
linnuvéljaheite maskeerimine. Selleks viidi 1abi kiisitlus, kus inimestel paluti
vorrelda kahe polvkonna isendite tiivavarvust kolme parameetri alusel, milleks
oli kontrastsus, valge ala suhteline pindala ja valge ala heledus.

Viljaheidete hulga muutus suve jooksul statistilist kinnitust ei leidnud. Samuti
ei muutunud suve jooksul kisklusindeks ehk erineva kontrastsusega tiivamudelite

* E-post: kirke.loondre@gmail.com



2 Lindude véljaheidete jaljendamine liblikate poolt

kiskluse erinevus. Lennuaegade ja tiivavarvuse vordluses leiti, et véljaheite sarnasemate
(st mustvalge ja valge varvusega) vaksikuliikide lennuaeg on lahemal véljaheidete
eeldatavale tippajale ning nad lendavad tunduvalt kitsamal perioodi jooksul, kui
teised varvuse kategooriad. Erinevate liikide valge vdrvuse osakaalu ja lennuaja
vahel oodatud seost ei leitud. Tiivavarvuste vordlemisel polvkondade vahel selgus,
et esimene pdlvkond on vaatlejate arvates kontrastsem kui teine polvkond. Teisel
polvkonnal on aga valge varvuse suhteline pindala suurem ja valge varvus on
valgem kui esimesel polvkonnal.

Valgete ja mustvalgete vaksiklaste kitsam lennuaja periood viitab tdendoliselt
kaitse olemasolule sel perioodil. Esimese polvkonna liblikad voivad suurendada
viljaheite jaljendamist 1dbi katkestava tiivakirja ent teise polvkonna valgemad
isendid voivad saada samuti kaitset 1dbi viljaheite jaljendamise, kuna véljaheidete
viahesema hulga tottu tekib linnul harvemini vordlusmoment véljaheite ja liblika
vahel. Kuigi véljaheidete hulga ja kisklusindeksi muutust suve jooksul ei tuvastatud
ei pruugi see kindlalt tdhendada, et seost pole, vaid suureks mdjutajaks vois siin
olla tavaparasest vihmasem suvi. Véljaheidete jdljendamine liblikate poolt vajab
tdiendavaid uurimusi viljaheidete diinaamika ja eripdlvkonna liblikate tiivavarvuse

tdpsemate parameetrite (nt UV-kiirguse peegeldamise) vordlemise néol.

Sissejuhatus

Liblikate tiivavarvusel on liikide vahel
védga suur varieeruvus ja koik need
varvused tdidavad liblika jaoks erinevaid
funktsioone. Sinna alla kuuluvad néiteks
roovlooma ehmatamine, varjumine,
suhtlus liigikaaslasega ja termoregu-
latsioon. Suhteliselt palju on uuritud
erksavarvilise tiivakirja evolutsioonilisi
pohjuseid, kuid markamatuid liblikaid
on ilmselt vahem uuritud. Samas vaksik-
laste (Geometridae) puhul on rohkem tehtud
uurimusi just kriiptilisuse kohta ja eriti
just kase-kedrikvaksiku (Biston betularia)
kohta, kes on viga heaks naiteks evolut-
siooni jalgimisest kaigu pealt (Cook 2003).
Siiski on viahe uuritud vaksiklastel muid
tiivavarvuse funktsioone. Vaksiklaste uuri-
mine on oluline looduskaitselises mottes
ja kuna nende seas leidub kahjureid on
neil oluline roll ka majanduses.

Paljude loomaliikide puhul esineb
maskeerumist réévloomale ebahuvita-
vaks objektiks. Liblikate puhul on néiteks
roovikutel kirjeldatud oksaks (Skelhorn
et al. 2010a) ja valjaheiteks maskeerumist
(Nentwig 1985; Valkonen et al. 2014) ning
moned tdiskasvanud liblikad meenutavad
kuivanud lehti (Stoddard 2012). Siiski on
liblikatel maskeerumist vahe uuritud ja
enamasti on piirdutud ainult kirjelda-
misega. Naiteks on tehtud katseid oksa
meenutavate rodvikutega ning ndidatud
sellise maskeerumise olulist efektiivsust
(Skelhorn et al. 2010b). Veel on naidatud
lehte jdljendava liblika varvusespektri
sarnanemist taime lehega (Stoddard
2012), kuid tildiselt sellega asi piirdubki
ja tiivavarvuse puhul on maskeerumise
funktsiooni vahe uuritud.

Liblikate tiivavarvuse puhul esineb
monedel liikidel poliifenism, kus sama
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liigi isendite vélimus erineb polvkon-
dade vahel. Poliifenismi on hakatud jarjest
enam uurima, nditeks on mitmeid uuri-
musi liblikate kohta, kelle niiske aastaja
vorm on silmalaikudega ja kuiva aastaaja
vorm kriiptiline (Brakefield & Larsen
1984; Oostra et al. 2011). Siiski paljudel
juhtudel on poliifenismi evolutsiooni-
lised pohjused teadmata (Thalainen &
Lindstedt 2012).

Vaksiklaste seas leidub mitmeid must-
valge voi valge tiivavdrvusega liike ja
selline varvus voiks lindudele olla pigem
silmatorkav, kuid siiski pole selle funkt-
sioon teada. Mustvalgete vaksikute puhul
tunduvad esimese polvkonna isendid
olevat kontrastsemad kui teise polv-
konnaisendid (Toomas Tammaru, suuline
teade) ja sellist erinevust pole vaksiklaste
puhul samuti uuritud. Kuna varasuvel on
lindude pesitsushooaeg siis voiks eeldada,
et néiteks suve alguses leidub rohkem
lindude valjaheiteid kui suve 16pu poole.
Sellest tulenevalt voiks oletada, et must-
valged ja valged vaksiklased saavad
lindude saagiks langemise eest kaitset
tanu lindude viljaheidete rohkusele
kuna sarnanevad véljaheitelaikudega.

Putuktoiduliste lindude pojad kooruvad
iildiselt mai 16pus ja juuni alguses. Naiteks
must-karbsenapil (Ficedula hypoleuca)
jaab pesitsushooaeg vahemikku juuni
algusest, kui kooruvad esimesed pojad,
kuni juuni I6puni, kui pesast lendab
viimane poeg (Sisask et al. 2010). Uldiselt
on putuktoiduliste metsalindude feno-
loogia sarnane (Rootsmée & Veroman
1974) ja vdiks jareldada, et kui pojad
hoogsalt kasvavad leidub metsas rohkem
lindude véljaheiteid. Samas monedel

liikidel, nditeks rasvatihasel (Parus major)
on soodsatel aastatel kaks pesakonda
ja teine pesakond koorub juuli alguse
paiku (Mégi ef al. 2009). See v6ib samuti
ilmselt mingil maaral mojutada vélja-
heidete hulka.

Kéesoleva to0 eesmark ongi uurida, kas
vaksiklaste valge ja mustvalge tiivavarvus
on kohastumus selleks, et padseda ro6v-
looma saagiks langemise eest kuna meenu-
tavad valjaheiteid. Koigepealt on antud
pogus iilevaade lindude nagemisest ja
tahtsusest liblikate suremuses. Seejdrel on
kirjeldatud lithidalt liblika tiivavarvuse
funktsioone rohuasetusega maskeerumisel
ning toodud ka iilevaade, mida on liblikate
tiivavarvuse sesoonse poliifenismi kohta
teada. Hiipoteesi testimiseks sai viidud labi
kolm uurimust. Kéigepealt uuriti, milline
on lindude véljaheidete hulga diinaamika
suvel: kas mingil perioodil on véljahei-
dete hulk suurem. Selleks, et selgitada, kas
valjaheitesarnasemad liblikad langevad
véljaheiterohkel perioodil suhteliselt
vahem lindude saagiks, sai viidud paral-
leelselt 1abi katse erineva kontrastsusega
titvamudelitega. Teiseks uuriti, kas valjahei-
tega sarnanevate vaksikuliikide lennuaeg
erineb mittesarnanevate liikide lennuajast:
kas viljaheitesarnasemad liigid lendavad
suhteliselt rohkem ajal, mil voiks eeldada
suurt valjaheitelaikude hulka metsas.
Kolmandaks tehti mitme vaksikuliigi
polvkondade vordlus, kus uuriti, kas
véljaheitesarnase ja suve jooksul kahe
polvkonnana lendava esimese polvkonna
isendid on rohkem viéljaheite sarnased kui
teise polvkonna isendid. T60s eeldati, et
valjaheitega sarnanevatel liikidel on tiiva-
varvus kontrastsem, valge varvuse osakaal
titval on suurem ja valge varvus on heledam.
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Kirjanduse iilevaade
Lindude ndgemine

Lindudeja inimese silmaehitus on suurelt
jaolt sarnane, kuid siiski ka piisavalt
erinevad, et linnud voivad ndha tundu-
valt rohkem vérve kui inimene (Cuthill
2006). Esiteks on pohjus selles, et lindudel
on nelja tiitipi kolvikesi, kuid inimesel on
ainult kolme tiitipi. Lindudel on kolvikesi
ka kordades rohkem ja nendes leidub
olitilgakesi, mis aitavad linnul silma
lahutusvoimet suurendada. Lindude
ndgemisspekter on tunduvalt suurem
kui inimesel ja see jadb vahemikku 300
kuni 700 nm. Sellest tulenevalt on linnud
vdimelised ndgema ka ultravioletset
valgust, mida inimesed ei née. Liblikate
puhul omab see suurt tahtsust, sest osade
liblikate tiivad peegeldavad UV-valgust
ning see voib suurendada nende silma-
torkavust. Suurt rolli voib see omada ka
tiivavarvuse uurimisel inimese poolt,
sest inimene ja lind voivad liblika tiiva-
varvust tajuda vaga erinevalt.

Hoolimata inimese ja linnu silmanéage-
mise erinevusest voivad osad inimese
tajutavat maskeerumise strateegiat kasu-
tavad liblikaliigid ndida samamoodi maskee-
ruvana ka linnu silmale (Higginson et al.
2012). Stoddard (2012) uuris kuidas voivad
linnu silmale ndida koerlibliklased Kallima
spp., kes meenutavad inimsilmale vali-
muselt kuivanud puulehti. Ta vordles
omavahel liblikate ja kuivanud puuleh-
tede valguse peegeldumisspektritjaleidis,
et need langevad samasse vahemikku.
Sellest ta jareldas, et linnu silmale ndivad
lehed ja need liblikad sarnaselt, kuid ta toi
vilja, et tahtis roll voib ka olla tiiva jalehe

struktuuride sarnasusel, liblika kaitumisel
(niiteks voib liblikas vobeleda tuule kdes
sama moodi kui puuleht) ning ka linnu
kognitiivsetel omadustel. Kognitiivsed
omadused, mille alla kuulub néiteks ara
tundmine, voivad olla isegi tahtsamad
kui sensoorsed omadused (Schaefer &
Stobbe 2006; Skelhorn ef al. 2010b).

Lindude roll liblikate suremuses

Linnud on téenédoliselt pohilised liblikatest

toitujad (Brakefield & Shreeve 1992) ning

on leitud positiivne seos lindude tiheduse

jakiskluse surve vahel liblikatele, ning seal-
juures kisklus voib erineda liblika sugu-
kondade vahel (Ota et al. 2014). Nditeks on

ndidatud, et ratsulibliklaste (Papilionidae)

ja koerlibliklaste (Nympalidae) seas kaldub

olema rohkem isendeid, kelle tiibadel on

rohkem lindude nokajélgi vorreldes sini-
libliklastega (Lycaenidae), poualibliklastega

(Pieridae) ja punnpealastega (Hesperiidae)

(Ota et al. 2014). Siin voib mangida rolli

suuruste erinevus sugukondade vahel ja

ka see, et nokajéljed ei pruugi peegeldada

suremust vaid hoopis liblikate suuremat

osavust linnu kdest eluga péaaseda (Ota

et al. 2014).

Lindudel on ka tdené&oliselt téhtis roll
liblikate tiivavarvuse evolutsioonilise
kujundajana. Mosaiikliblika (Euphydryas
chalcedon) puhul on nédidatud, et linnud
rindavad rohkem isendeid, kelle tiibadel
leidub vdhem punast varvust voi punane
varvus on heledam (Bowers, Brown &
Wheye 1985). Sellest voib jareldada, et
punasemad isendid vodivad olla naiteks
aposemaatilised, kuid siin voivad rolli
méngida ka muud tegurid (Bowers, Brown
& Wheye 1985). Koige tuntumaks naiteks
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lindude tahtsusest tiivavarvuse kujunda-
jana on kase-kedrikvaksiku (Biston betu-
laria) erivdrvi vormide osakaalu muutu-
mine Suurbritannias. Kui keskkond oli

20. sajandi alguses saastunud ja puud olid

tumedad, siis muutus liblika tume vorm

valdavaks, kui aga saastatus vdhenes ja

puudel hakkasid jalle samblikud kasvama

siis muutus liblikatel arvukamaks hele

vorm (Cook 2003). Sellise muutuse pohju-
seks on arvatavasti kiskluse surve lindude

poolt. Tumedad ja heledad liblika vormid

olid kriiptilised vastavalt saastunud ja

vahem saastunud keskkonnas ning need

liblikad, kes antud keskkonnas polnud

kriiptilised, langesid rohkem lindude

saagiks (Cook 2003).

Lindude tahtsust liblikate suremuses
suurendab see, et putuktoidulised linnud
iiritavad ajastada pesitsemist nii, et pojad
kooruksid sellel ajal, kui toitu on koige
rohkem (van Noordwijk, McCleery &
Perrins 1995). Kuna Eestis lindude pojad
kooruvad valdavalt juunis, siis on roovi-
kute puhul nédidatud, et nende suremus
on koige suurem juuni keskel seoses kisk-
luse suurenemisega (Remmel, Tammaru &
Magi 2009). Samuti langeb tdiskasvanud
vaksiklaste kdige suurem arvukus juuni
viimasele ja juuli esimestele nddalatele
(Viidalepp & Remm 1996).

Liblikate tiivavdarvus
Tiivavirvuse funktsioonid

Liblikatel on roovloomade véltimiseks
kujunenud mitmesugused kohastumused
ja iiheks strateegiaks on silmatorkavus.
Mbned liblikad signaliseerivad erksa tiiva-
varvusega omamiirgisust voi ebameeldivat

maitset ja sellisel juhul on tegu hoia-
tusvarvusega. Kodukanade puhul on
ndidatud, et hoiatusvarvuse dppimisel
on tdhtsam roll erksal varvusel kui
tiivakirjal (Aronsson & Gamberale-Stille
2008). Liblikad saavad silmatorkavust
dra kasutada ka roovlooma ehmatami-
seks. Siia alla kuuluvad naiteks suured
silmalaigud, mis voivad meenutada mone
selgroogse looma silmi. Osadel liikidel
suurendab “usutavust” valge laiguke silma-
laigu pupillis, mis meenutab selgroogse
looma silma valguse peegeldumist
(Blut et al. 2012). Stevens, Hardman ja
Stubbins (2008) leidsid aga oma katses,
etlinde ehmatab silmalaikude juures just
silmatorkavus. Kuigi timar kuju voiks
viidata silma imiteerimisele siis pohjus
silmalaigu sellisele védlimusele peitub
selles, et iimara kujuga laiku on tiiva
arengus lihtsam toota (Stevens, Hardman
& Stubbins 2008). Silmalaigu ehmatav
moju voib tuleneda ka liblikate tiibade
vilgutamise kditumisest, kuid siiski voib
olla piisav lihtsalt silmalaigu olemasolust
(Kodandaramaiah, Vallin & Wiklund 2009).

Miirgiste liikide hoiatusvarvust saavad
dra kasutada ka mittemiirgised liigid ja
sellist ndhtust nimetatakse Batesi mimik-
riks. Sellise strateegia puhul tekib oht,
et kui s66dav mimikeeriv liik muutub
liiga arvukaks siis lind ei véldi enam
seda silmatorkavat tiivakirja, ja suremus
kasvab nii mimikeeritaval kui ka jaljen-
dajal liigil. Teine mimikri strateegia on
Miilleri mimikri, kus kaks s66damatut
liiki evolutsioneeruvad iiksteisega sarna-
seks, kuna nii saavad nad rohkem kaitset
roovloomade eest. Esineb ka Batesi-taoline
(quasi-Batesian) mimikri, mis puhul nii
mimikeeriv kui ka jaljendatav liik on
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so0damatu, kuid mimikeeriva liigi s66da-
matuse tase on vaiksem kui jéljendataval
(Rowland et al. 2010).

Roé6vlooma saagiks langemise tdendo-
sust aitab vahendada ka kriiptilisus, mis
puhul liblika tiivakiri sarnaneb timbrit-
seva keskkonnaga ja liblikas jaab seeldbi
réovloomale markamatuks. Samutijaab
katkestava varvusega tiivakiri ro6vloo-
male markamatuks kuna varjab liblika
tegelikku kehakuju. Nende kahe stra-
teegial on monikord raske vahet teha
(Merilaita & Lind 2005) ja heterogeenses
keskkonnas voib katkestav varvus olla
isegi efektiivsem kui kriiptilisus (Schaefer
& Stobbe 2006). Uheks strateegiaks on ka
halvitamine (deflection), millega tdmbavad
tiiva marginaalsed vaikesed laigud ro6v-
looma tdhelepanu liblika kehast eemale.
Selleks, et liblikas saaks ka péarast roov-
looma riinnakut minema lennata, voivad
vaikeste laikudega tiiva osad kergemini
rebeneda (Hill & Vaca 2004).

Tiivavarvuse funktsiooniks on kasuhtlus
liigikaaslasega ja liblikad saavad oma
erksavarvilise tiivakirjaga ndidata oma
kvaliteeti. Nditeks emased liblikad eelis-
tavad isaseid, kelle tiivad peegeldavad
rohkem UV-valgust, mis on mark sellest,
etisane on noorem (Kemp & Macedonia
2006) ja kvaliteetsema spermaga (Kemp
2007). Tiivavarvusel on tédhtis roll ka
liigikaaslase tuvastamisel. Kuigi liblikad
saavad liigikaaslast tuvastada feromoo-
nide abil, voivad moned isased siiski
kasutada oma liigi emase tuvastamiseks
ainult visuaalseid signaale voi feromoo-
nideja tiivakirja kombinatsiooni (Estrada
& Jiggins 2008). Tiivamustril on roll ka
isaste vahelises konkurentsis. Mone

liigi isased on territoriaalsed ja voivad
oma erksaid tiivalaike demonstreerides
teisi isaseid eemale peletada (Kemp &
Wiklund 2001).

Kuna liblikad saavad elutegevuseks
vajaliku soojuse keskkonnast ja paikesest
siis tumedad melaniini sisaldavad tiivad
soodustavad péikeselt tuleva soojuskiir-
guse neeldumist (Watt 1968). Sellest tule-
nevalt on jahedates piirkondades levinud
tumedama tiivavarvusega liblikad (Watt
1968) ja l1ounast pohja suunas tiibade
tumenemist voib esineda ka liigisiseselt
(Tuomaala, Kaitala & Rutowski 2012).
Termoregulatsioon tiivavarvuse abil voib
toimuda ldbi kahe strateegia, milleks on
soojuse ililekandumine modda tiiba ja
péikesekiirguse peegeldumine tiivalt
kehale (Kingsolver 1987). Kuna liblika
tiib on kehv soojusjuht, siis saab soojuse
ulekandumine toimuda ainult méne milli-
meetri kauguselt kehast. Sellest tule-
nevalt on liblikale termoregulatsiooni
suhtes kasulikum, kui kehaldhedased
osad on tumedamad (Kingsolver 1987).
Paikesekiirgus saab ka tiiva distaalsetelt
aladelt peegelduda liblika kehale ja mida
heledam on see tiivaosa seda rohkem
kiirgust saab kehale peegelduda ning
liblikat soojendada (Kingsolver 1987).

Tiivavarvus voib olla ka seotud liblika
immuunsiisteemiga. Liblika iiks tiiva-
pigment melaniin, mis méarab tiiva
musta ja pruuni varvuse, osaleb kapsel-
damises, mis on liblika immuunvastu-
seks, kui tema kehasse siseneb voorkeha.
Kuna tiivavdrvuse ja immuunsiisteemi
jaoks melaniini siinteesimine voib olla
kontrollitud samade geenide poolt, siis
tumedamatel liblikatel on kehas rohkem
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melaniini, mis osaleb ka kapseldamises
(Mikkola & Rantala 2010). Uheks tiivavir-
vuse strateegiaks on ka maskeerumine,
millest tuleb juttu jairgmises peatiikis.

Maskeerumine

Kui organism meenutab rédvloomale
ebahuvitavat objekti, siis nimetatakse seda
maskeerumiseks. Skelhorn, Rowland ja
Ruxton (2010) defineerivad moistet nii, et
maskeeruvad liigid on need, kelle vili-
muse tottu madravad rodvloomad nad
valesti mingiks kindlaks objektiks, mida
leidub keskkonnas. See aga muudab négija
kaitumist nii, et see suurendab maskeeruja
ellujaamist. Objektid, mida jéljendatakse
voivad olla nditeks oksad, kivid, lehed voi
valjaheited (Skelhorn, Rowland & Ruxton
2010). Maskeering voib organismi kaitsta
arasoomise eest vOi aitab rodvloomal
saagile paremini ligi pdaseda ning voib
esineda ka nende kahe kombinatsioon,
néiteks oksakest meenutav roovik saab
kaitset roovloomade eest, kuid samal ajal
on tal ohutum taimetest toituda (Skelhorn,
Rowland & Ruxton 2010).

Maskeerumine on sarnane kriiptilisu-
sega, kuid maskeerumine ei taotle niivord
markamatuks jadamist vaid dratundmise
raskendamist (Stevens & Merilaita 2009;
Stevens & Merilaita 2011). Maskeerumise
efektiivsus voOib tuleneda sellest, et
roovloom pole teadlik s6ddava saak-
looma esinemisest antud keskkonnas
voi ka sellest, et maskeeruva liigi erista-
mine pole kasulik, kuna v&ib néiteks
suureneda toiduobjekti otsimise aeg
(Skelhorn, Rowland & Ruxton 2010). Siiski
moningatel juhtudel on maskeering ja
kriiptilisus kombineeritud, nditeks oksa

meenutavat rodvikut on raske dra tunda
jaihtlasi on ta teiste okste taustal kriipti-
line (Skelhorn, Rowland & Ruxton 2010).

Seoseid voib tuua ka maskeerumise
ja Batesi mimikri vahel, kuid maskeeru-
mine ei ndua, et jaljendatav oleks toksi-
line, vaid jéljendatav oleks ré6vloomale
lihtsalt ebahuvitav (Skelhorn, Rowland
& Ruxton 2010; Stevens & Merilaita 2011).
Endler (1981) eristas Batesi mimikri ja
maskeerumise selleldbi, kuidas kumbki
strateegia mojutab jaljendatava popu-
latsiooni voi evolutsiooni diinaamikat.
Batesi mimikri puhul v6ib méjuda jéljen-
daja liigne arvukus negatiivselt molemale
mimikri osapoolele, kuid maskeeringu
puhul jéljendaja suur arvukus ei avalda
erilist moju jéljendatavale, nditeks isegi
siis kui ro6vloomad hakkavad kivile sarna-
neva putuka suure arvukuse tottu rohkem
kive riindama, siis on vidhe toendoline, et
kivide hulk antud keskkonnas muutuks
(Skelhorn, Rowland & Ruxton 2010). Kuna
osad maskeerujad voivad osutada kahju
nditeks taimele, millel nad toituvad, siis
(Skelhorn, Rowland & Ruxton 2010) tdien-
dasid definitsiooni selle labi, et Batesi
mimikri mojutab jdljendatava populat-
siooni ldbi kolmanda osapoole, milleks
on rodvloomad, kuid kui maskeerumine
avaldab mingit moju jéljendatavale popu-
latsioonile, siis toimub see otseselt nditeks
jaljendatavat taime kahjustades.

Maskeerumist on liblikate puhul peami-
selt uuritud oksa meenutavatel réovikutel.
Skelhornja Ruxton (2010) néitasid, et maskee-
rumine on efektiivsem, kui jaljendatavat
objekti on vahem keskkonnas, sest linnul
on lihtsam teha vahet roovikul ja péris
puuoksal kui nad on lahestikku. Siiski voib
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maskeering olla piisavalt efektiivne ka
jaljendatava objekti laheduses. Selleks, et
maskeering toimiks ei pea maskeerumine
olema téiuslik ja tanu sellele on voimalik
jaljendada objekti, mille valimus kesk-
konnas varieerub (Skelhorn et al. 2010a).
Naiteks oksa sarnane ro6vik saab maskee-
rumisega kaitset ka siis kui tema suurus on
erinev isendite vahel, kuid siiski voib objek-
tiga samas suuruses olemine olla efektiivsem
vorreldes vaiksem voi suurem olemisega
(Skelhorn et al. 2010a). Maskeeringu uuri-
misel on probleemiks see, et on raske
naidata, et ro6vloom nagi maskeeruvat
organismi ja ei tundnud é&ra selle asemel,
et roovloom lihtsalt ei ndinud organismi,
sest ta on taustaga sarnane (Stevens &
Merilaita 2011). Véljaheiteks maskeeru-
mise kohta tuleb juttu jargmises peatiikis.

Viiljaheite jiljendamine

Linnu véljaheite jdljendamist on kirjel-
datud mitmetel liblikard6vikutel (Nentwig
1985; Valkonen et al. 2014). Uheks niiteks
on paabusilmlane Oxytenis naemia, kes
varajastes rodvikustaadiumites on musta
varvusega ja puhkeasendis moodustab
J-tahe kuju, mistdottu meenutab roovik vali-
muselt linnu valjaheidet (Nentwig 1985).
Hilisemas staadiumis omandab r66vik hele-
dama pruunika véarvuse jameenutab mone
suurema linnu véljaheidet ning viimases
staadiumis ro6vik muudab oma stratee-
giat ja meenutab pigem rullunud lehte
ning varvuselt voib ta olla pruunikas voi
rohelineja kui teda héirida, siis moodustab
ta J-tahe kuju ja imiteerib vdiksema mao
pead (Nentwig 1985). Samuti meenutab
varjases roovikustaadiumis 66lane Acronicta
alnilinnu véljaheidet, kuid hilisemas staa-
diumi omandab hoiatusvéarvuse, sestenne

nukkumist muutub ro6vik litkuvaks ja ei
saa enam jaljendada liikumatut objekti
(Valkonen et al. 2014).

Poliifenism

Poliifenism tdhendab seda, et sama geno-
tiitibiga isenditest voib areneda olenevalt
keskkonna tingimustest erineva feno-
tiitibiga isendid. Naiteks nogeseliblika
(Araschnia levana) kevadel lendav vorm
on oranzi- ja mustakirju ning suvel lendav
vorm on musta-ja valgekirju, kuid tema
puhul on sellise vérvierinevuse pohjus
teadmata (Ihalainen & Lindstedt 2012).
Koerlibliklastel Melanitis leda, Orsotrioena
medus ja Junonia almana on kirjeldatud
kuiva aastaaja vorm ja niiske aastaja vorm
(Brakefield & Larsen 1984). Kuiva aastaaja
vorm on kriiptiline ja lennuaktiivsus on
vaike ning niiske aastaaja vorm on tundu-
valt aktiivsem ja tema tiibadel on suured
tumedad silmalaigud, mis kuiva aastaaja
vormil on vaevumargatavad voi puuduvad
taielikult. Tumedate silmalaikude funkt-
siooniks on arvatavasti hédlvitamine, mis
toob aktiivsemale vormile rohkem kasu
kuna ta saab r6ovlooma riinnaku korral
kiiresti dralennata (Brakefield & Larsen 1984).

Uhtlasi esineb silmalaikudega soojema
ja niiske aastaaja vorm ning kriiptiline
jahedama ja kuiva aastaja vorm silmik-
lasel Bicyclus anynana, kelle puhul naitasid
Oostraet al. (2011), et poliifenismi mdjutab
rooviku staadiumis olnud temperatuur.
Soojema temperatuuriga kasvanud libli-
katel arenesid silmalaikudega tiivad
ja madalamal temperatuuril kasvanud
liblikatel arenesid kriiptilised tiivad.
Vahendaja rollis oli siin ilmselt ekdiiste-
roidi (ecdysteroid) hormoon, mis saavutas
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nukku staadiumis soojemal temperatuuril

kasvanud liblikatel suurima kontsentrat-
siooni taseme tipu ajaliselt varem kui jahe-
damal temperatuuril kasvanud liblikatel.

Poliifenism voib olla seotud ka termo-
regulatsiooniga, nditeks monede kapsa-
liblika (Pieris spp.) liikide kiilmemal
aastaajal lendavatel vormidel on tume-
damad tiivad kui soojema aastaaja vormil,
kuigi moned tiivamustri elementide
erinevused vormide vahel pole sele-
tatav termoregulatsiooniga (Kingsolver
& Wiernasz 1991; Stoehr & Goux 2008).
Monarhliblikate (Danaus plexippus) puhul
onndidatud, et stigisel randavad isendid
ontumedama oranzi varvusega vorreldes
isenditega, kes talvituma jaavad voi kes
suvel sigivad (Davis 2009) ja ka nende
puhul on pdlvkondade vaheline erinevus
esile kutsutud rooviku arengujargus
temperatuuri poolt (Davis, Farrey &
Altizer 2005). Monarhliblikate tumedamad
isendid lendavad pikemaid vahemaid kui
heledamad isendid, mis arvatavasti on
tingitud sellest, et raindavatel isenditel
peavad lennulihased kiiremini soojenema,
mistottu on neil kasulikum olla tumedama
tiilvavarvusega, et soodustada paikesekiir-
guse neeldumist (Davis et al. 2012).

Materjal ja meetodid
Esimene uurimus

Linnuvaljaheidete hulga ja kisklusindeksi
muutused suve jooksul

Vilitoode iildkirjeldus

Uurimaks, kas suve mingil perioodil on
lindude valjaheidete hulk suurem kui muul

ajal, viidi labi nende véljaheidete loendus.
Lisaks uurimaks, kuidas muutub suve
jooksul kiskluse surve erineva kontrast-
susega tiivavarvusele, tehti katse tiiva-
mudelitega. Linnuvéljaheidete loendami-
seks ja kiskluse mootmiseks valiti Tartu
linna ldhedal Tahtvere metsast (58,39N,
26,66E) neli umbes 100 meetri pikkust
transekti. Transektide valimisel tiritati
holmata erinevaid biotoope. Esimene
transekt paiknes metsa déres ja tegemist
oli janesekapsa kasvukoha tiilibiga ja
peamised puuliigid olid mand ning haab.
Teine transekt paiknes mustika kasvu-
kohatiitibis, kus peamisteks puuliikideks
olid ménd ja haab ning alusmetsas oli
palju pihlakaid ning alustaimestikus
olid valdavalt mustikad ja sonajalad.
Kolmas transekt paiknes janesekapsa-
mustika kasvukohatiiiibis ja seal oli
puudest valdavalt mand ja kask. Neljas
transekt oli samuti janesekapsa-mustika
kasvukohatiiiibis ja puudest esines seal
mand, kask ning haab ning see paiknes
teistest transektidest teisel pool maan-
teed ning vahetus ldaheduses oli siirdesoo.

Vilitood viidi 1dbi 2014. aastal juunist
septembrini. Metsas kaidi ligikaudu
ithenddalaste vahedega olenevalt ilmast.
Katseaegadeks {iritati valida kuivema
ja paikselisema ilmaga péevi aga kuna
katseaeg sattus vdga sademeterohkele
suvele siis oli see suuresti raskendatud
ning valjaheidete lugemise ja tiivamude-
lite paigutamise ajal tuli mitmetel kordadel
paduvihma. Uks katsekord kestis kolm
jarjestikku péaeva. Esimesel paeval loen-
dati valjaheited ldbides transekti aeglases
kondimistempos otsejoones ja méarkides
iiles koik lindude véljaheitelaigud mole-
mal pool vaatlejat ning seejérel paigutati
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tiivamudelid transektidele. Teisel paeval

kontrolliti mudeleid, mérkisin iilesja eemal-
dasin rikutud ning s66dud mudelid ning

loendasin veel kord véljaheiteid, et vahen-
dada vihma moju véljaheidete loetud

hulgale ja mérgatavusele, sest katsele

eelneval 66l olnud vihma tottu vois metsa

alustaimestik ldikida vihmast. Kolmandal

péaeval kontrollisin veel kord tiivamude-
leid ja eemaldasin need transektidelt.

Kbige esimesel viljaheidete loendusel
4. juunil toimus loendamine ainult {ihel
péeval mitte kahel jarjestikusel paeval ja
siis viidi ka tiivamudeleid metsa, kuid
need osutusid ebasobivateks triitkkimis-
kvaliteedi tottu ja need asendati jarg-
mistel katsekordadel parema kvaliteediga
mudelitega. Hilisemas analiiiisis neid
esimesi mudeleid ei kaasatud ja vélja-
heidete puhul tehti kaks eraldi analiiiisi,
millest tuleb Idhemalt juttu andmeana-
liiiiside peatiikis.

Joonis 1. Eksperimentides kasutatud must-
valge (A) ja hall (B) hariliku laikvaksiku
(Lomaspilis marginata) tiivamudel.

Figure 1. Black-white (A) and gray (B) clouded
border’s (Lomaspilis marginata) wing models used
in the experiments.

Liblikamudelite valmistamisel voeti
eeskujuks harilik laikvaksik (Lomaspilis
marginata), sest tema mustvalge tiivakiri
on just selline, mis voiks sarnaneda linnu
viljaheitele. Valmistati kahesuguseid tiiva-
mudeleid: mustvalge varvusega (laikvak-
siku tegeliku vérvuse sarnane) ja halli varvu-
sega (joonis 1). Pildito6tlusprogrammiga
16igati laikvaksiku pildist iihe kiilje ees ja
tagatiib, mille varvust tdodeldi nii, et tehti
iiks tdielikult mustvalge tiivapaar ja teine
tiilvapaar, kus kontrasti ja heledust voeti
vahemaks, mille tulemusena saadigi halli-
kirjud tiivad. Tiivapaarid kopeeriti, keerati
iimber ja kaks tihesugust tiivapaari kleebiti
arvutis kokku. Tiivapaari laiuseks voeti
28 mm, mis vastab hariliku laikvaksiku
looduslikule suurusele. Tiivad triikiti valja
120 g/m? paberile. S66daks kasutati looma-
poest ostetud, stigavkiilmas surmatud
porikdrbse (Calliphora vomitoria) vastseid,
mis liimiti PVA liimiga paberist tiibade
peale tiivamudeli ,,kehaks” (vt joonis S1,
elektrooniline lisamaterjal). Igaks katse-
korraks valmistati 40 mustvalget ja 40
hallikirjut liblikamudelit.

Mudelite paigutamine ja otsimine

Igale transektile paigutati 10 mustvalget
ja 10 halli tiivamudelit, viiemeetriste
vahedega, mustvalge ja hall vaheldu-
misi. Tiivamudelid kleebiti PVA liimiga
paarikaupa sarnastele objektidele, mis
tdhendab seda, et kui mustvalge tiiva-
mudel kleebiti lehe peale siis viis meetrit
eemal kinnitati ka hall tiivamudel lehe
peale ja kui mustvalge kinnitati oksale
siis sama tehti ka jargmise kleebitava
halli mudeliga. Mudeleid paigutati mada-
latele taimedele, puuokstele, puulehte-
dele, puutiivedele ja langenud tiivedele
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Joonis 2. Must-valge (A) ja hall (B) tiivamudel pildistatud vordlevalt linnu valjaheite korval.

Figure 2. Black-white (A) and gray (B) wing model photographed next to avian excrements.

juhuslikult, ent paigutuskohti tiritati siiski
varieerida (joonis 2).

Tiivamudeleid kaidi kontrollimas jarg-
misel pdeval. Kui tiivalt oli kdrbsevastne
kadunud, tiivad ise olid alles ja tiivakiri
polnud vihma v&i mone selgrootu poolt
kahjustatud, siis loeti mudel linnu poolt
s66duks. Kui mudel oli vihma tottu kahjus-
tatud, siis mudel eemaldati ja margiti
eraldi uiles. Kui kdrbsevastne oli kaetud
sipelgatega siis margiti see eraldi iiles
ja kahjustatud tiivamudel eemaldati.
Enamasti ei suutnud sipelgad karbse-
vastset ithe 60pédevaga taielikult dra siiiia,
nii et neid polnud véimalik linnu poolt
s66dud mudeliga segi ajada. Erandiks
on siin neljandal transektil liikuvad
kuklased, kes on piisavalt tugevad, et
kdrbsevastset paberist tiiva kiiljest lahti
kiskuda ja dra viia. Selle tottu margiti

neljandas transektis ilma kéarbsevastseta
tiivad sipelgate poolt s66duks ka siis
kui moni kuklane tiivamudeli vahetus
laheduses lehe voi oksa peal liikus. Ka
poolikult voi osaliselt s66dud , kehaga”
mudelid maérgiti putukate pool hévita-
tuks, sest enamasti olid sellised vastsed
seest tithjad voi oli ndha, et moni putukas
on sealt uuristanud. Mitmeid mudeleid
hévitasid ka teod, keda oli eriti mérgata
parast vihmasadu, ja nad jatsid paberile
iseloomuliku jdlje, mida oli voimalik teo
omaks tunnistada ka siis kui tigu ise oli
lahkunud ja need margiti eraldi {iles. Kui
tiivad oli taielikult kadunud siis mérgiti
see eraldi tiles, sest ei saanud kindlalt
vaita, et mudeli viis minema lind mitte
ei olnud mingil muul pohjusel kadunud.
Selliseid juhtumeid, kus terve mudel oli
kadunud esines véga tiksikult.
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Andmeanaliiiis

Tiivamudelite kiskluse katses uuriti, kas
lindude poolt s66dud mustvalgete ja
hallide tiivamudelite hulkade erinevus
muutub ajas. Teiseks uuriti lindude vélja-
heidete hulga soltuvust ajast ja kolman-
daks uuriti, kas tiivamudelite kisklus
soltub valjaheidete hulgast. Analiiiisi
kaasati ainult tiivamudelid, mida margiti
lindude poolt s66duks. Selleks, et leida
mustvalgete ja hallide tiivamudelite
vahelist erinevust arvutati iga mudelite
kontrollimise pdeva kohta eri transek-
tidel vélja kisklusindeks. Kisklusindeksi
arvutamiseks lahutati s66dud mustvalgete
tiivamudelite hulgast s66dud hallide hulk
ja saadud vahe jagati nende summaga.
Viljaheidete hulga muutuse analiiiisis
kasutati kahel jarjestikusel paeval loetud
valjaheidete hulga keskmist vaartust.

Analiitisis mo0deti autokorrelatsiooni
véljaheidete ja aja vahel, ning samuti
kisklusindeksi ja aja vahel. Koostati ka
korrelatsioon véljaheidete keskmise
hulga ja kisklusindeksi vahel, eeldades,
et suurema valjaheidete hulga korral
kaitseb mustvalge maskeering mude-
leid paremini, seega kisklusindeks on
vaiksem. Kbik nimetatud analiiiisid tehti
ka iga transekti kohta eraldi ning viidi
1abi ka analiiiis, kus ajalist autokorrelat-
siooni ja transektide olemasolu ei arves-
tatud. Lisaks viidi labi eraldi analiitis,
kus kisklusindeksit kaaluti s66miste
iildarvuga antud katsekorral ja antud
transektil, ehk arvestati, et kisklusin-
deksi tapsus soltus soomiste iildarvust.
Kuna koige esimene katsekord (4. juuni)
erines iilejadanud katsekordades loenduse
labiviimise paevade arvuja tiivamudelite

poolest, siis eelnevates analiiiisides seda
ei kaasatud, kuid kuna oli voimalus, et
need vélja jadnud andmed voivad tule-
musi kvalitatiivselt mojutada, siis viidi
ka eraldi viljaheidete hulga analiiiis 1abi,
kus esimese katsekorra loendusandmed
olid kaasatud ja ilejadnud katsekordadest
voeti esimese loenduse pdeva andmed.

Kéesolevas t60s kasutati koigi analiiii-
side puhul, kui pole teisiti margitud, statis-
tikaprogrammi R v3.0.2. (R Development
Core Team 2013). Kisklusindeksi ja vélja-
heidete ajalise muutuse analiiiisiks kasutati
ildistatud vahimruutude (gls) mudelit,
mida sobitati paketi nlme abil. Samal tran-
sektil moodetud soltuva tunnuse vaar-
tuste voimalik korreleeritus on mudelisse
kaasatud mudeli jaakide pideva auto-
regressiivse struktuuri abil (corCART).
Soomiste iildarvu jargi arvutati valimi-
punkti kaal dispersioonifunktsiooniga
varldent, mis arvestab jadkide hajuvuse
heterogeensust. Koigi analiiiiside puhul
kaasati binaarse abitunnusena ilm, mille
puhul oli méargitud kas katse ajal sadas
vOi ei sadanud.

Teine uurimus
Vaksiklaste tiivavarvuse ja lennuaja seos
Vaksiklaste tiivavirvuse hindamine

Eesmaérk on uurida, kas linnuvéljahei-
tele sarnasema tiivakirjaga vaksik-
laste lennuaeg on keskmiselt ldhemal
véljaheite eeldatavale tippajale. Eri
liiki vaksiklaste tiivavarvuse hindami-
seks kasutati raamatut , Eesti liblikate
madraja” (Viidalepp & Remm 1996). Selleks
vaadati eelnevalt lennuaegu teadmata,
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vaksikuliikide pilte ja anti hinnang nende
tiivavarvuse sarnasusele linnu valjahei-
tega. Viimase pohjal jagati liigid kate-
gooriatesse: ,sarnaneb” — selgelt must-
valged voi taiesti valged liblikad, , pigem
sarnaneb” — enamjaolt mustvalged ja
valged, kellel on moni ilmne lisavéarvus
voi varjund juures, ,ei sarnane” — koik
iilejadnud liblikad, kellel puudus selge
sarnasus viljaheitega. Viimane kate-
gooria, ,ei sarnane”, jaotati omakorda
varvuse alusel kolme kategooriasse:
(1) hallid ja pruunid, (2) rohelised, (3)
kollakad ja oranzid. Viimast tehti, et
selgitada nende vérvuste diinaamikat
suve jooksul ning vorrelda véljaheitega
sarnanevate liblikate lennuaegu iga
varvusrithmas.

Lisaks hinnati tunnusena, mis voiks
peegeldada liblika sarnasust véljahei-
tega linnu silmis, tiivakirjas valge varvuse
osakaalu skaalal 0-10, kus 0 vastab valge
varvuse puudumiseleja 10 on {ileni valge
liblikas.

Parast tiivavarvuse hindamist pandi
eelmainitud liblikate mé&arajast kirja
koikide vaksiklaste lennuajad, kelle pilti
hinnati. Hindamisest jdid vélja ainult
need liigid, keda oli Eestist leitud ainult
moni iiksik isend ja sellest tulenevalt
puudus ka pilt maarajast. Kuna méarajas
oli lennuajad margitud enamasti 1/3
kuu tapsusega (kuu algus, keskpaik,
16pp), siis loodi numbriline kood, kus
iga number vastab mingi kuu perioo-
dile alatest aprilli algusest, kui esimene
lennuaeg algas ja lopetades novembri
algusega, kui viimane lennuaeg 16ppes
ning sealjuures eristas kood iga kuu
puhul algust, keskpaika ja 16ppu.

Kui maéaérajas ei olnud tapsustatud
lennuaja alguse puhul kuusisest perioodi,
vaid oli margitud {iksnes kuu, siis pandi
perioodina kirja kuu algus. Samamoodi,
kui lennuaja 16ppu ei oldud tapsustatud
kuu siseselt, siis pandi perioodina kirja
kuu 16pp. Mitmes polvkonnas lendavate
liblikate puhul pandi kirja esimese polv-
konna lennuaeg, eeldades, et esimene
polvkond on arvukam ja teine polvkond
on fakultatiivne, seega, esimesele polv-
konnale m&jub looduslik valik tugeva-
malt. Erandiks olid juhud, kui raamatus
oli konkreetselt vilja toodud, et teine
polvkond on arvukam: sel juhul pandi
kirja teise polvkonna lennuaeg.

Andmeanaliiiis

Lennuaegade ja véljaheidete ajalise kattu-
vuse mootmiseks fikseeriti eeldatav vélja-
heidete tippaeg, kus lindude véljaheidete
hulk voiks koige suurem olla. Aluseks
voeti Remmel et al. (2009) graafik, mille
jargi suve jooksul koige rohkemates rasva-
tihaste pesades olid koorunud pojad 2.
juuni paiku. Selleks, et leida vaksiklaste
lennuaja ajalist kaugust véljaheidete tipp-
ajast, teisendati lennuaegade kood konk-
reetseteks kuupdevadeks. Kuu algusele
omistati 5. kuupdev, kuu keskpaigale
15. kuupéev ja kuu Iopule 25. kuupéev.
Iga liigi lennuaja alguse ja 16pu jargi leiti
seejarel lennuaja keskpunkti kuupéev ning
seejarel leiti keskpunkti ja véljaheidete
tippaja vahe absoluutvéartus. Seda absoluut-
vaartust kasutatigi analiiiisis mootmaks
liigi lennuaja lahedust valjaheidete tipp-
ajaga. Kuna kategooriate vahel on lennuaja
keskpunktide dispersioonide erinevus viga
suur, siis viidi kategooriate vahelise vord-
luse analiiiis 1abi Kruskal-Wallise testiga,
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Tabel 1 Pildistatud vaksikute nimekiri.
Table 1. List of photographed geometrid moths.

Pildistatud isendite arv

Kategooriad lennuaegade

Isduk‘ No. of photographed uurimuses
pecies individuals Category in flytime experiment

Xanthorhoe fluctuata 6 pole sarnane
Xanthorhoe spadicearia 4 pole sarnane
Epirrhoe alternata 6 pole sarnane
Euphyia unangulata 6 pole sarnane
Eupithecia centaureata 2 pigem sarnane
Calospilos sylvatus 4 pigem sarnane
Lygdia adustata 4 pigem sarnane
Cabera pusaria 2 sarnane
Cabera exanthemata 6 pigem sarnane
Cyclophora albipunctata 4 pigem sarnane
Cyclophora annulata 2 pole sarnane
Lomaspilis marginata 6 sarnane
Lomaspilis opis 2 sarnane
Chiasmia clathrata 6 pole sarnane
Scopula ornata 4 sarnane
Epirrhoe pupillata 4 pole sarnane

Xanthorhoe biriviata*

Epirrhoe rivata*
Discoloxia blomeri* -

pole sarnane
*3%

pole sarnane

* Liigid, mis jdid pildistamata, sest liblikakogus polnud piisavalt isendeid
** Teisest uurimusest jai valja kuna méaarajas pilt puudus

kus soltuvaks muutujaks oli liigi lennuaja

kaugus véljaheidete tippajast ning soltu-
matu muutuja liigi sarnasuskategooria

véljaheitega ja varvuskategooria. Post-hoc

analiitisideks kasutati Dunni testi. Valge

véarvuse osakaalu analiitisis oli samuti soltu-
matuks muutujaks lennuaja kaugust eelda-
tavast valjaheidete tippajast. Analiiiisis

moddeti Spearmani astakkorrelatsiooni.

Vaksiklaste liikide lennuaegade puhul
uuriti lisaks ka hajuvust ehk kui pika
perioodi valtel mingi varvuse kategooria
liigid lendavad. Hajuvuste vordlemiseks
loodi igale vdrvuse ja sarnasuse kategoo-
riale bootstrap-jaotus. Selleks modelleeriti
iga liigi kohta lennuaega normaaljaotusega,

mille keskvaartuseks oli lennuaegade
alguse ja 16pu aritmeetiline keskmine.
Standardhalve saadilennuaja 16pu ja kesk-
vaartuse vahe jagamisel kolmega. Seejdrel
voeti igast kategooriast juhuslikult kindel
arv liike. Viljaheitele sarnanemise jargi
jaotunud liblikate puhul oli selleks arvuks
10 (faktori tasemeid oli 3) ja varvuse jargi
9 (faktori tasemeid oli 5), kuna need oli
vdikseimad liikide arvud vastavates kate-
gooriates. Selle tulemusel saadi iga kate-
gooria kohta valim, mille kohta arvutati
standardhélve ja mis omakorda salvestati.
Sama protsessi korrati kokku 106 korda
ja tulemuseks saadi standardhélvete
bootstrap-jaotus. Jaotuste hajuvuse erine-
vust analiiiisiti Levene testiga.
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Kolmas uurimus
Polvkondade vordlus

Vaksiklaste pildistamine ja virouse parameetrite
vordlemine

Kuna vaksikute esimene polvkond lendab
suve esimeses pooles, kui linnuvalja-
heite laike leidub eeldatavasti rohkem
kui suve teises pooles teise polvkonna
ajal, siis uuriti, kas esimene polvkond
on sarnasem valjaheitele kui teine polv-
kond. Selleks vorreldi polvkondade vahel
kolme parameetrit, milleks on kontrastsus,
valge ala suhtelise pindala ja valge ala
heledus. Polvkondkondade vordluseks
valiti aastas kaks polvkonda andvaid
vaksiklasi, kes on viljaheite sarnased
(Toomas Tammaru ja Erki Ounap, ekspert-
arvamus; tabel 1). Vaksiklasi pildistati
Eesti Maaiilikooli entomoloogilises kogus
(IZBE) ja kokku pildistati 68 isendit 16
liigist. Pildistamiseks kasutati Fujifilm
FinePix AX650 kaamerat. Pildistamine
kéis paaride kaupa, nii et igale pildile
jaid korvuti sama liigi kaks erinevat polv-
konda. Iga liigi puhul iiritati teha kolm
pilti erinevate isenditega, kuid monede
liikide puhul polnud piisavalt molema
polvkonna esindajaid ja selle tottu oli
monest liigist voimalik pildistada ainult
1 voi 2 pilti. Kolm liiki jdi pildistamata,
kuna liblikakogus oli ainult {iks isend
voi teine polvkond puudus téielikult. Eri
polvkondade isendite jarjekorda pildil
varieeriti nii, et osadel piltidel paiknes
naiteks esimese polvkonnaisend vasakul
pool ja osadel paremal pool.

Selleks, et vorrelda eri polvkondade
sarnasust véljaheitega, koostati internetis

kiisitlus, kus olid koik 34 piltija iga pildi

kohta paluti dra markida kumb liblikate

paarist on kontrastsem, kummal on valge

varvuse suhteline pindala suurem ja

kumma valge varvus on valgem (joonis 3).
Kiisitlus saadeti 10-le inimesele, kes tead-
mata kumb liblikas millisesse polvkonda

kuulub, neid parameetreid hindasid.

Andmeanaliiiis

Kiisitluse pohjal saadi iga parameetri
kohta tabel, kus igal pildil oli kaks vaar-
tust vastavalt esimese ja teise polvkonna
kohta. Polvkondade erinevuse tuvasta-
miseks viidi ldbi iga vérvuse parameetri
kohta logistiline regressioon, kus pilt ja
liik olid juhuslikuks faktoriks. Analiiiisi
labiviimiseks kasutati tildistatud line-
aarset segamudelit (glmer) paketist Ime4.
Lisaks saamaks tilevaadet, millistel konk-
reetsetel liikidel erinevus esineb, liideti
liigisiseselt tulemused kokku ja iga liigi
kohta eraldi viidi 1dbi binoomtest, mis
mootis hindamistulemuste erinevust 1:1
suhtest.

Tulemused
Esimene uurimus

Linnuvaljaheidete hulga ja kisklusindeksi
muutused suve jooksul

Transektide andmeid koos uurides vilja-
heidete hulga muutus suve jooksul ei
osutunud statistiliselt oluliseks (t=1,42;
p =0,16; kovariaat (ilm): t =0,57; p = 0,57;
joonis 4). Transekte eraldi analiiiisides tuli
ainult kolmandal transektil valjaheidete
hulga kahanemine statistiliselt oluliseks
(p=0,045; joonis 4). Kaasates koige esimest
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Joonis 3. Vaksiklane vesiheina-kirivaksik (Euphyia unangulata; A) — vasakul teise pdlvkonna
isend ja paremal esimese polvkonna isend. Vaksiklane mustlaik-kirivaksik (Xanthorhoe
fluctuata) — vasakul esimese pdlvkonna isend ja paremal teise polvkonna isend.

Figure 3. A geometrid sharp-angled carpet moth (Euphyia unangulata; A) a second-generation individual
of a summer on the left and a first-generation individual of a summer on the right. A geometrid garden
carpet moth (Xanthorhoe fluctuata; B) a second-generation individual of a summer on the right and a

first-generation individual of a summer on the left.

loendust, mis eelmistest analiiiisidest valja
jai, ei osutunud aja m&ju koiki transekte
koos uurides statistiliselt oluliseks, kuid
igal transektil eraldi analiiiisi ldbi viies
ilmnes kolmandal transektil aja moju veelgi
usaldusvaarsemalt kui eelmises analiiiisis
(p=0,003). Autokorrelatsiooni ja transek-
tide arvessevotmine ning lisaks ilma vélja-
jatmine tulemust kvalitatiivselt ei muutnud.

Kisklusindeksi muutuse puhul suve
jooksul oleks oodatav tulemus olnud selle
kasv, mis oleks tahendanud, et suve 16pu-
poole kasvab kontrastsete tiivamudelite
osakaal dras66dud mudelite seas, kuid

kisklusindeksi soltuvus ajast koigi tran-
sektide peale kokku, statistiliselt oluli-
seks ei tulnud (t=0,65; p=0,52; kovariaat
(ilm): t=0,58; p=0,56; joonis 5). Transekte
eraldi analiiiisides ei ilmnenud samuti kisk-
luse olulist muutust suve jooksul, ehkki
graafikul (joonis 5) on ndha kolmandal
transektil kerget tousu. Kisklusindeksi
kaalumine s66miste iildarvuga tulemust
statistilisel oluliseks ei muutnud ning
ilma mudelist vilja jatmine kvalitatiiv-
selt ei mojutanud. Samuti autokorrelat-
siooni ja transektide olemasolu mitte
arvestamine tulemust kvalitatiivselt ei
muutnud.
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Tiivamudelite katses oli lindude poolt
drasoomine vaga vaike. Terve suve peale
kokku 440-st metsa viidud mustvalgest
tiivamudelist s66di dra 77 mudelit ja
440-st hallist tiivamudelist 58. Rohkem
tiivamudeleid, 82 mustvalget ja 92 halle
hévines vihma, sipelgate ja tigude tottu,
kadunuks jai 5 mustvalget ja 10 halli
tiivamudelit (joonis 6).

Viljaheidete hulga ja kisklusindeksi
vaheline seos ei osutunud oluliseks (t=0,19;
p =0,85; kovariaat (ilm): t=1,17; p = 0,25).
Transektidel eraldi analiiiisi 14abi viies
ka seal olulist seost ei leitud (koikidel
juhtudel p > 0,05).

Teine uurimus
Vaksiklaste tiivavarvuse ja lennuaja seos

Vaksikuliikide lennuaja kaugus vélja-
heidete tippajast erines sarnasuse
alusel jaotatud kolme kategooria vahel
(x2 = 8,05; df = 2; p = 0,02): vdljaheitele
sarnased vaksikuliigid lendavad kesk-
miselt lahemal véljaheitede tippajale kui
teised kategooriad (“sarnane” vs “pigem
sarnased” p = 0,007; “sarnane” vs “pole
sarnane” p = 0,02; “pigem sarnane” vs
“pole sarnane” p=0,07; joonis 7). Sarnane
oli muster, kui kategooriad olid jaotatud
varvuse alusel viieks (32 = 9,67, df = 4;
p=0,046). Valge varvuse osakaalu ja kesk-
mise lennuaja kauguse vahel korrelat-
siooni ei leitud (rg=-0,09; n =49, p=0,12).

Bootstrapi teel saadud standardhélvete
jaotuste puhul osutus , sarnane” kate-
gooria koige kitsama hajuvusega ja ,,pole
sarnane” kategooria koige suurema haju-
vusega (F = 100442; p < 0,001; tabel 2;

joonis 8). Kui ,,pole sarnane” kategooria
jaotada kolmeks varvuse rithmaks, siis
jdab ka nendega vorreldes ,sarnane”
kategooria koige kitsamasse vahemikku.
Siiski , roheline” kategooria hajuvus jaab
samuti kitsasse vahemikku. (vt tabel S1,
elektrooniline lisamaterjal).

Lennuaegade keskmisi vaartusi vorreldes
onnaha, et viljaheitele sarnanevate vaksik-
laste lennuajad on varem kui teistel kate-
gooriatel. ,Pigem sarnane” kategoorias
olevate vaksiklaste lennuaegade kesk-
mised vaartused jadvad hilisemasse aega,
kui , pole sarnane” kategooria vaksikutel.
Roheliste vaksiklaste keskmine lennuaja
16pp paikneb mustvalgete ja valgete kesk-
misele vaga lahedale, kuid teised roheliste
keskvaartused erinevad suuremal maéaral
mustvalgete ja valgete omast (tabel 3).

Kolmas uurimus
Polvkondade vordlus

Kontrastsemaks hinnati pigem esimene
polvkond (Z=2,6; df=31; p=0,009). Valge
ala hinnati suuremaks pigem teisel polv-
konnal (Z=491; df=31; p <0,0001). Valge
ala hinnati valgemaks pigem teisel polv-
konnal (Z =2,2; df = 31; p = 0,03; tabel 4).

Esimene polvkond hinnati kontrast-
semaks 8 liikil 16-st ja teisel polvkonnal
hinnati kontrastsemaks iihel liigil. Valge
ala hinnati suuremaks 7 liigi puhul teisel
polvkonnal ja iihe liigi puhul esimene
polvkond. Valge ala hinnati valgemaks
samuti 7 liigil teisel polvkonnal ja iihel
liigil esimesel polvkonnal. (vt tabel S2,
elektrooniline lisamaterjal).
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Joonis 4. Lindude viljaheidete hulga muutus uurimisperioodi jooksul neljal transektil. Uks
sdltumatu andmepunkt on iiks katsekord (n = 11). Jooned téhistavad loess-tiiiipi regressiooni
koverat. T1 - T4 tahistavad transekte iiks kuni neli.

Figure 4. Abundance of avian excrement during the study period in the four transects. An independent
data point is one experimental trial (n = 11). Lines denote loess regression fit. T1 - T4 denote transects

one to four.

Arutelu

Ro6vloomale ebahuvitava objekti jaljen-
damist on peamiselt uuritud rédvikute
peal (Skelhorn & Ruxton 2010; Skelhorn
et al. 2010b, c) ning kirjeldatud lehtesar-
naste liblikate peal (Stoddard 2012), kuid
kéaesolev t06 on iiks esimesi, mis uurib
liblika tiivavarvuse valjaheidete jaljen-
damise funktsiooni. Tulemused naitavad,
et vdljaheitele sarnanevad vaksikuliigid
lendavad ldhemal eeldatavale viljaheidete

tippajale ning nende lennuaeg jaab
kitsamasse perioodi kui teistel vaksi-
kuliikidel. Kuigi véljaheidete tippaeg
oli voetud tinglikult pesitushooaja jargi,
viitab mustvalgete ja valgete vaksiklaste
lennuaegade ajaline kokkusurutus siiski
mingi kaitse olemasolule ro6vloomade
eest konkreetsel perioodil. Peale lindude
viljaheidete metsa all rohkem valgeid
jadljendatavaid objekte eriti ei leidu.
Kohati esineb kiill valgedielisi taimi,
kuid need paistavad {ildiselt olevat
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Joonis 5. Lindude poolt s66dud tiivamudelite kisklusindeks uurimisperioodi jooksul neljal
transektil. Uks sdltumatu andmepunkt on iiks katsekord (n=11). Jooned tahistavad loess-tiiiipi
regressiooni koverat. T1 - T4 tdhistavad transekte tiks kuni neli.

Figure 5. Predation index of wing models eaten by birds during the study period in the four transects.
An independent data point is one experimental trial (n = 11). Lines denote loess regression fit. T1 - T4

denote transects one to four.

vaiksemate modtmetega ja teistsuguse
kujuga kui vaksiklased, mistottu on need
ebatdendolised jdljendatavad objektid.
Monede valgete vaksiklaste puhul kiill
tdheldasin suvel, et nad kippusid ennast
lehtede alla peitma, kuid palju oli ka neid
isendeid, kes puhkasid eksponeeritult
lehtede peal.

Mustvalge ja valge tiivavarvuse funkt-
siooniks on tdené&olisemalt maskeeru-
mine, kuna kriiptiliseks ei saa neid

pidada, sest rohelise lehestiku taustal
voivad nad kaugele silma paista. See aga
toetaks teistes uurimustes valja toodud
erinevusi maskeerumise ja kriiptilisuse
vahel (Stevens & Merilaita, 2009; Stevens
& Merilaita 2011). Pdualibliklaste puhul
on pakutud valge varvuse funktsioo-
niks aposemaatilisust, kuid linnud siiski
katsetingimustes valget varvust ei valdi
(Lyytinen et al. 1999). Pealegi vaksiklaste
puhul on ebatdendoline, et nende seas
so0damatuid liike esineks. Néaiteks Eeva et
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Joonis 6. Lindude poolt so6dud mustvalgete (valged ringid) ja hallide (hallid ringid) tiivamudelite
arvu muutus uurimisperioodi jooksul neljal transektil. Uks sdltumatu andmepunkt on iiks
katsekord (n=11 mdlema tiivamudeli puhul). Jooned tdhistavad lineaarse regressiooni sirget
mustvalgete (katkendjoon) ja hallide (pidev joon) tiivamudelite puhul. T1 - T4 tahistavad

transekte tiks kuni neli.

Figure 6. Number of black-white (empty circles) and gray (gray circles) wing models eaten by birds
during the study period in the four transects. An independent data point is one experimental trial
(n =11 per each wing model). Lines denote linear regression fit per black-white (dashed line), and gray
(solid line) wing models. T1 - T4 denote transects one to four.

al. (2005) leidsid, et lindude poolt poega-
dele toodavas toidus tdiskasvanud libli-
katest moodustavad vaksiklaste ja 66laste
sugukonna isendid 87%.

Maskeerumisel on oluline roll ka poliife-
nismis. Varasemalt on naidatud, kuidas
valjaheite sarnane r6dvik muudab valimust
arengu kdigus, kuna enne nukkumist

muutub liikuvamaks ja seega poleks
liikumatu objekti jiljendamine enam
nii efektiivne (Valkonen et al. 2014).
Kéesolev t60 aga naitab voimalust, et
polvkondade vahelises poliifenismis voib
iiks vorm olla valjaheitesarnane ja teine
mitte. Seda toetab esimese pdlvkonna
suurem kontrastsus, mis peaks nditama
suuremat sarnasust véaljaheitele. Siiski
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Joonis 7. Vaksiklaste keskmise lennuaja erinevus valjaheidete tippajast paevades viljaheitele
sarnanemise kategooriate kaupa. Suuremad véartused nditavad hilisemat keskmist lennuaega
vorreldes lindude véljaheidete tippajaga. Arvud x-teljel nditavad valimit (liikide arv) igas
vorreldavas grupis. Ringid tdahistavad gruppide mediaani ja vurrud vastavaid kvartiile.

Figure 7. Difference between average flight times of geometrid moths from peak abundance of avian
excrement. Larger values indicate the amount of days that average flight time occurs after peak abundance
of avian excrement. Values above the x-axis denote sample sizes (number of species) of the respective
groups. Circles denote median values of groups and whiskers denote respective quartiles.

vastupidiselt oodatavale tulemusele on
suurema valge varvuse suhtelise pind-
alaga tdoendolisemalt teine polvkond.
Samuti selgus, et esimese polvkonna
isendite valge varvus on pigem tuhmim
ja mitte nii valge kui teisel polvkonnal.
Molemad valge varvuse parameetrid
viitavad, et viljaheitele sarnanemist
esimese polvkonna puhul ei esinegi,
kuid siiski voib siin pohjus milleski
muus seisneda. Skelhorn ja Ruxton (2010)
nditasid katses oksasarnaste roovikutega,

et maskeerumine on efektiivsem siis
kui keskkonnas on jédljendatava objekti
hulk vdiksem. Kuna teise polvkonna
lennuaeg peaks iildiselt jadma perioodi,
kus véljaheitede hulk pole maksimaalne,
siis tekib lindudel harvemini vordlus-
moment paris valjaheite ja valge liblika
vahel. See voib tahendada, et kontrastsusel
polegi valjaheite jaljendamisel mingit rolli,
kuid siiski on voimalus, et véljaheidete
tippajal suurendab maskeeruv liblikas
usutavust just 1dbi kontrastsuse. Seda
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Joonis 8. Vaksiklaste lennuaegade hajuvus (standardhilvete) lindude véljaheitele sarnanemise
kategooriates. Jaotused saadi bootstrap-meetodi teel.
Figure 8. Variability (standard deviation) in flight times of geometrid moths in categories based on their
resemblance to avian excrement. Distributions were obtained using a bootstrapping method.

Tabel 2. Standardhaélvete jaotuste kvantiilid varvuste kategooriates. Néitab standardhalbeid,
millest vdaiksemaid vaartusi esineb antud tdendosusega.

Table 2. Quantiles of standard deviation distribution in categories of resemblance to avian excrements.

Values represent standard deviations, from which lower values occur with a given probability per every
given quantile.

Kvantiil Sarnased Pigem sarnased Mitte sarnased

a | linnuvéljaheidetele linnuvéljaheidetele linnuvéljaheidetele
Quantile Similar to bird excrements  Somewhat similar to bird excrements  Dissimilar to bird excrements
0% 0,09 0,26 0,48
25% 0,97 2,92 7,55
50% 1,34 3,98 11,30
75% 1,81 5,20 15,98

100% 6,57 16,12 44,65
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Tabel 3. Vaksiklaste lennuaegade algused, keskpaigad ja 16pud varvuskategooriate alusel.
Iga kategooria kohta on esitatud on liikide keskmised vaartused.

Table 3. Flight time beginning dates, midpoint dates, and end dates of geomerid moths per resemblance
to avian excrements. Values are given as the mean per species.

Virvus kategooria

Lennuaja algus

Lennuaja keskpaik ~ Lennuaja 16pp

Colour category Beginning of flight time ~ Average flight time End of flight time

Sarnane (mustvalge ja valge)

Similar (black-white or white) 2905 22.06 17.06

Pigem sarnane (mustvalge muu

virvusega)

Somewhat similar (black-white 19.06 14.07 09.08

and some other distinct colour)

Pole sarnane (koik iilejidnud)

Dissimilar (all others) 16.06 07.07 28.07
Pruun ja hall 13.06 04.07 26.07
Brown and gray
Roheline 2106 06.07 20.07

reen
Kollane ja oranZ 24.06 16.07 07.08

Yellow and orange

vOib saavutada ldbi katkestava varvuse,
mis puhul liblikas varjab oma tegelikku
kehakuju ja seega voib liblikas nédida
linnu silmis rohkem ebamaééraste piir-
joontega véljaheite sarnane. Katkestava
mustri puhul on ka nédidatud, et see on
efektiivsem suurema kontrastsuse korral
(Schaefer & Stobbe 2006). Uldise hele-
dama varvusega teise polvkonna liblikad
voivad nédida rohkem liblika kujulised
ja on seega viletsama maskeeringuga
hoolimata oma heledusest.

Valge vdrvuse parameetrite tulemust
vois mojutada see, et virvuste parameet-
reid hinnati inimsilmaga, mitte néiteks
arvutiprogrammiga, mis oleks voinud
olla monevdrra tapsem. Teiseks lindude
silmandgemine on inimese omast erinev,
kuna linnud ndevad UV-valgust. Pole
teada, kas polvkondade vordluses kasu-
tatud liblikaliikide tiivad peegeldava
UV-valgust voi mitte, kuid on voimalik,

et kuigi esimese pdlvkonna isendite
tiibadel on vahem valget varvust voivad
nad siiski peegeldada UV-valgust sarna-
semalt valjaheitega kui teise polvkonna
liblikad ning suurendada seelébi sarna-
sust véljaheitega. Tulemust vois mingil
madral mojutada ka see, et liblikakogu
oli erinevate polvkondade isendite puhul
suhteliselt piiratud. Monede piltide puhul
ei pruukinud isendite suurused klap-
pida ning monede isendite tiivakiri oli
monevorra kulunud, kuid siiski suuruste
erinevust ja kulunud isendeid esines
suhteliselt vahe.

Viljaheidete hulga muutust suve jooksul
kdesolev uurimus ei ndidanud. See aga
ei pruugi tdhendada, et sellist diinaa-
mikat, et suve alguses on rohkem vélja-
heiteid, ei esine, sest katse labiviimine
sattus darmiselt vihmasele suvele. Sellest
tulenevalt vois suuresti mangida rolli
véljaheidete mahapesemine vihma poolt,
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Joonis 9. Erineva varvuse kategooriaga liblikaliikide (vaksiklased) keskmiste lennuaegade
sagedusjaotus: sarnased lindude véljaheidetele (mustvalge ja valge; paneel A); pigem sarnased
lindude véljaheidetele (mustvalge muu varvuse varjundiga; paneel B); pole sarnased lindude
véljaheidetele (pruunid ja hallid, rohelised ning kollased ja oranzid; paneel C). Eraldi on
viljatoodud pruunid ja hallid (paneel C), rohelised (paneel D) ning kollased ja oranzid liblikad
(paneel F). Keskmised lennuajad (x-telg) varieeruvad vahemikus 20. aprill kuni 15. oktoober.

Figure 9. Histogram of average flight times of geometrid moths per different colour categories: similar to
bird excrements (black and white; panel A); somewhat similar to bird excrements (black and white with
some other colour; panel B); dissimilar to bird excrements (brown and grey, green, and yellow and orange;
panel C). Histograms for brown and grey (panel D), green (panel E), and yellow and orange (panel F) moths
are also presented. Average flight times (x-axis) varied between April 20th to October 15th.
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millele viitab see, et suve kdige kuivemal
perioodil, 15juuli ja umbes kaks nadalat
enne seda, muutus valjaheidete hulk
tunduvalt suuremaks ning kahel tran-
sektil koguni kahekordistus. Ilm oli kiill
andmete analiitisis abitunnusena kaasatud
ja mudel sademete moju ei tuvastanud,
kuid siiski oli ilm kaasatud ainult 1abi
selle, kas katsekorra ajal sadas voi mitte.
IIma puhul omab tahtsust ka see kui palju
ja kui pikalt eelnevatel paevadel sadas.

Viljaheidete diinaamika ei pruukinud
valja tulla ka transektide erinevuse tottu.
Siiskinahti katse kdigus valgeid ja must-
valgeid vaksiklasi ning sealhulgas ka
harilikku laikvaksikut igal transektil
lendamas ja seega peaks véljaheitele
sarnanemine koikides metsatiiiipides
piisavalt efektiivne olema. Kolmas pohjus,
mille tottu véljaheidete muutust katsest
vélja ei tulnud vois olla ka selles, et
katse algas juuni keskel ja on vdimalus,
et kui katse oleks alanud varem, oleks
voib-olla paremini véljaheidete muutus
vélja tulnud. Sellele viitab ka asjaolu, et
kui kolmandale transektile lisati kdige
esimese loenduskorra (4.juuni) andmed,
mis teistes analiilisides valja jdid, siis aja
mdju véljaheidete hulgale muutus veidi
usaldusvaarsemaks. Samas kui vaadata
valjaheitele sarnanevate vaksiklaste kesk-
mist lennuaja keskpunkti, siis see langes
juunikuu I6ppu, misjdi katse labiviimise
aega sisse.

Kisklusindeksi muutus suve jooksul
eileidnud samuti kinnitust, kuid ka seal
voib olla mitmeid katset mojutavaid tegu-
reid. Esiteks vois taaskord olla suureks
mojutajaks vihm, mis mitmeid tiiva-
mudeleid rikkusja pole ka teada, kuidas

pidevalt sajune ilm vois lindude s66mis-
kditumist ja erivarvi mudelite margata-
vust muuta. Teiseks voisid titvamudelid
olla lindude jaoks liiga ebaloomulikud
ja lisaks rohkem tiivamudeleid sattus
sipelgate ning muude selgrootute saagiks
kui linnud neid sdid. Uheks teguriks
voib olla ka see, et titvamudelid oleksid
voinud kauem metsas olla, kuid teisest
kiiljest poleks saanud mitu pdeva hiljem
tuvastada, kas tiivamudeli pealt soi karb-
sevastse dra lind voi hoopis sipelgad, eriti
kui osa mudeleid sai paigutatud lehtedele,
mis puhul on palju keerulisem sipelgaid
torjuvaid vahendeid kasutada.

Valge vérvuse osakaalus eri vaksiku-
liikidel oleks oodatav tulemus olnud, et
eeldataval véljaheidete tippajal lendavatel
vaksiklastel on suurem valge viarvuse
osakaal, kuid korrelatsiooni siiski ei
esinenud. Pohjus voib seisneda teistes
varvustes, mida lisaks valgele tiiva-
kirjas leidub. Teised varvused mojutavad

Tabel 4. Vaksiklaste polvkondade erinevus
kolme parameetri alusel (kdik kiisitluse
tulemused on kokku liidetud).

Table 4. Generation differences of geometrid moths
based on three parameters (subtotals of all answers)

Kategooria
Category

1. polvkond 2. polvkond
First generation  Second generation

Kontrastsus

231 109

Contrast

Valge ala
suurus
Size of a
white area

131 209

Valge ala
valgesus
Brightness of
a white area

129 211
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suuresti tiiva kontrastsust ja tiletildist
véljanagemist, mis mitte sugugi ei pruugi
meenutada valjaheidet isegi siis kui
valget varvust leidub omajagu. Paljud
suurema valge osakaaluga liblikad, kelle
tiibadel oli lisaks mustvalgele moni muu
varvus voi varjund liigitusid véljahei-
tele pigem sarnanemise kategooriasse
ja vorreldes puhtalt mustvalgetega jaid
nende lennuaja keskmised kuupdevad
pikema perioodi sisse. Samas vorreldes
vaksiklastega, kes iildse ei meenutanud
viljaheidet oli ka muu varvuse varjun-
diga vaksiklaste lennuaja keskmiste
periood lithem. Siin v6ib oluline roll olla
ka sellel, et vaksiklased, kelle tiibadel on
vahesel maaral valget varvust, voivad
olla siiski nditeks kriiptilised ja selliste
liikide lennuajad voivad katta terve suve.

Siiski on voimalik ka, et véljaheidete
jaljendamist liblikate poolt ei toimu.
Pesitsushooajal toidavad putuktoidulised
linnud oma poegi enamasti roovikutega
(Perrins 1991) ja kuigi linnupesadest on
leitud ka mingil maaral taiskasvanuid
liblikaid (Eeva et al. 2005; Méagi et al. 2009;
Sisask et al. 2010), vdib siiski olla voimalus,
et tiivavarvusele varasuvel nii suurt kisk-
luse survet polegija suurem kontrastsus
on hoopis sugulise valiku tulemus.
Lisaks on vdimalik, et vdljaheidete hulk
on suurelt jaolt ithtlane terve suve viltel,
millele viitab siinse uuringu negatiivne
tulemus véljaheidete ajalise diinaamika
osas, ka ekspertide hinnangud selles
osas lihevad lahku (Toomas Tammaru,
Marko Mégi, otseinfo). Véljaheidete hulk
voib olla suur ka siis kui pojad lendama
hakkavad. Lisaks pesitsushooajal voib
valjaheidete hulk olla vdiksem selle tottu,
et moned linnuliigid peidavad voi isegi

soovad poegade viljaheiteid, et pesa
asukohta varjata (Petit et al. 1989). Kui
valjaheidete hulk ei muutu oluliselt suve
jooksul, siis sellisel juhul voivad iihte-
moodi nii esimese kui ka teise polvkonna
isendid saada kaitset r66vloomade eest
labi véljaheite jdljendamise, kuid see ei
seleta, miks vdljaheitele sarnanevate
vaksiklaste lennuaeg langeb enamasti
kitsamale perioodile.

Isegi kui valjaheite jaljendamist ei
toimu esineb siiski osadel vaksikulii-
kidel poliifenism kontrastsuse, valge
ala pindala ja heleduse néol. Varasemad
uurimused on koige enam seletanud
poliifenismi 1dbi termoregulatsiooni
(Kingsolver & Wiernasz 1991; Davis et
al. 2005; Stoehr & Goux 2008) ja suurem
kontrastsus viitab ilmselt tumedate alade
tumedam olemisele, eriti kui valge ala
hinnati valgemaks just teisel pdlvkonnal,
kellel kontrasus on vaiksem. Kui lisaks
arvestada valge ala vdiksemat pindala
esimese polvkonna puhul, siis voiks
eeldata, et mustvalgetel liblikatel on
suurema kontrastsuse funktsiooniks
termoregulatsioon. Samas kui vaadata
vaksiklaste keskmist lennuaega, siis see
jaab mustvalgete ja valgete vaksiklaste
puhulildiselt juunikuusse, mis on iildi-
selt soe periood. Kui arvestada voimalust,
et vaksiklaste tihedus voib olla kdige
suurem lennuaja alguses, algab must-
valgete ja valgete vaksiklaste lennuaeg
siiski soojal perioodil. Teine vdimalus
oleks see, et kuna juunikuus on lindude
pesitsusaeg ja poegade toidunoudlus
suur, siis termoregulatsioon labi tiivavar-
vuse voimaldab liblikal kiiremini lendu
tousta ja dra lennata. Naiteks monedel
liikidel on poliifenism tingitud vormide
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erinevast aktiivsuses (Brakefield & Larsen,
1984). Kuid uurimused, mis on naidanud
termoregulatsiooni rolli poliifenismis, on
vilja toonud, et liblika tiivakirjas leidub
elemente, mida termoregulatsiooniga
ei saa seletada (Kingsolver & Wiernasz
1991; Stoehr & Goux 2008). Lisaks eeldab
termoregulatsiooni toimumine pigem
tiibade kehaldhedase osa tumenemist,
mitte terve tiivakirja elementide tume-
nemist (Kingsolver 1987).

Ké&esolev uurimus naitas, et vihemalt
inimsilmale véljaheitega sarnanevad liblikad
lendavad pigem kitsamal varasuvisel peri-
oodil, kuid pole selge, kas pohjus on just
selles, et siis leidub metsas rohkem vélja-
heiteid. Seega vajaks véljaheidete suvise
diinaamika paremaks mdistmiseks loen-
dust kuivemal suvel, kuid paraku on
suve ilmastikuolud tildiselt etteennus-
tamatud. Lisaks oleks vaja loendus labi
viia rohkematel transektidel. Polvkondade
erinevuse paremaks tuvastamiseks oleks
vaja seda uurida rohkemate isendite peal
ja kasutada tiivavarvuse vordlemiseks
arvutiprogrammi, mis moodab tapselt
vajalikke parameetreid. Lisaks vajaks vord-
lemist varvus konkreetsete véljaheitelai-
kude ja liblika tiiva vahel ning vaadata,
kas véljaheitelt peegelduv valgusspekter
on samasugune kui liblika tiival. Kuna
mustvalgete ja valgete vaksiklaste tiiva-
varvust voib mojutada ka fiilogeneetiline
pagas, siis oleks kindlasti vajadus tadien-
davate fiilogeneetiliselt korrigeeritud
uuringute jargi.
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Summary
The mimicking of bird excrement by moths

The exact functions of the colouration of moths is often not understood. Scant
research has been done on masquerading, and then the focus has mainly been on
caterpillars. Geometrids (Geometridae) are a group of moths whose broad variability
in wing pattern has led to them being a leading example in evolutionary studies of
crypsis. However, research on the functions of white or black and white colouration
are essentially lacking. The main aim of this study was to test the hypothesis that
the black and white wing colour of geometrid moths is an adaptation to prevent
detection via the mimicking of bird excrement.

Birds are an important influence upon the evolution of moth wing colour.
Accordingly, some functions of moth wing colour are aposematism, deflection, and
crypsis. Masquerading may also help prevent detection. Butterflies can masquerade
as twigs, leaves, and bird excrement. However, wing colour pattern and its functions
can differ remarkably between different generations of moths over a summer and
ambient temperature most likely affects this.

The current study consisted of three experiments. First, the number of bird
excrements on plants were counted, and geometrid wing models of varying degrees
of contrasticity placed along four transects. It was observed if predation intensity on
these geometrid wing models changed during the study period. Second, geometrid
species were assigned into categories according to their similarity to bird excrement.
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Then it was analysed whether average flight time of the species from each of the
named groups correlated with peak abundances of avian excrement. The percentage
of white colour on the moths” wings was also estimated, and it was analysed if the
flight time of geometrid species with more white on their wings was positively
associated with the peak abundances of avian excrement. Third, between-generation
differences in wing colour parameters were assessed in those geometrid species that
resemble bird excrement and have two generations per summer. Numerous people
were asked to estimate which of the two generations exhibited more contrast, wider
white areas, and brighter white areas.

There was no significant change in the amount of bird excrement during the study
period. Nor was there a significant change in the predation rate of the geometrid
wing models. Geometrid moths similar in appearance to bird excrements flew
during a shorter period of summer than other geometrid species. Their flight period
was closer to the time (in days) when presumably the abundance of bird excrement
is normally highest. Interestingly, there was no correlation between the flight
period of geometrid moths with more white on their wings and peak abundances
of avian excrement. First-generation moths of a summer were estimated to have
more contrast in terms of wing colour than second-generation individuals, but the
second-generation appeared to have a wider and brighter white area on their wings
than the first-generation.

The narrower flight period of the black and white moths may have been due to
increased concealment from predators during this specific period. The first- and
second-generation moths resembled avian excrement to a different degree. Therefore,
the evolutionary benefit gained by each of the generations from the protection
arising from the resemblance to avian excrement is achieved in a different way.
Although there were no significant changes in the dynamics of bird excrements, it
may not reflect the common pattern in nature, because the experiment took place
during an extremely rainy summer. Mimicking bird excrements among moths
needs more research in terms of the dynamics of bird excrements during summer,
such as analysing more specific between-generation traits (e.g. UV light reflectance).



