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Hoimuvalik taimdel

Lihikokkuvote

Bakalaureusetdo teoreetilise osa eesmadrk oli anda ilevaade hdimuvalikust taimedel ning
katseliselt uurida eri geneetiliste distantsidega Okotlilipe kasvu ja konkurentsiolusid harilikul
midrloogal (Arabidopsis thaliana). Selle t66 uurimusliku osa hipoteesiks oli, et erinevad
okotilbid kasvades koos konkureerivad rohkem, kui sama Okotilibi taimed. Seega Arabidopsis
thaliana eri okotlilipide kokkupuutealal juurkonkurents peaks olema intensiivsem, kui sama
okotllbi puhul. Kuid katse tulemused naitasid, et konkurentsi tugevus ei séltunud naabri

geneetilise sugulustasemest, ning eri tunnuste varjeerus soltus okotlilibist.
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Kin selection in plants

Abstract

The aim of this bachelor thesis was to give overall understanding of kin selection for plants and
to test ecotypes with genetically different distances and competitiveness in thale cress. The
hypothesis of this thesis is that different ecotypes are more competitive when growing all
together, than the same ecotypes. Therefore the root competition of different Arabidopsis
thaliana ecotypes should be more intense, than of same ecotype. The results of experiment
indicated to different conclusions, showing that root competitiveness does not depend on
genetical relatedness of the plants that grow next to each other, but it did depend on the

ecotypes.
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1.Sissejuhatus

Hoimuvaliku teooria jargi kaitub isend oma geneetiliste sugulaste suhtes altruistlikult ja
kooperatiivselt ning tdnu sellele paraneb isendi kaasuv kohasus (Hamilton 1964). Héimuvaliku
esinemist on korduvalt ndidatud ka taimedel. Katseliselt on tdendatud, et taimede puhul on
hoimuvalik suunatud konkurentsi vihendamisele (Dudley, Murphy, & File 2013). Kuna taimed on
sessiilsed organismid, siis interaktsioonid neid Umbritsevate naabritega on darmiselt olulised.
Konkurents on kdige levinum interaktsiooni tllip, mis on negatiivne isendite vaheline
vastastikmoju, olles samuti ka vaga kulukas kaitumisstrateegia (Goldberg 1990). Samas,
koopereerides oma sugulastega vihendavad taimed konkurentsiga kaasnevat kulu, suurendavad
seemnetoodangut ja ellujaamist (Biernaskie 2011). Uks olulisematest hdimuvaliku aspektidest on
sugulaste aratundmise voime (Hamilton 1964), mida on téendatud taimedel erinevate
mehhanismidena, peamiselt juurkonkurentsi intensiivsusega (Dudley & File 2007).

Hoimuvaliku olemasolu taimedel tdhendab seda, et nende omavahelised interaktsioonid on
komplektsed ja keerukad, nagu loomadelgi. Kuid siiani on ebaselge, kui levinud on hdimuvalik

taimeriigis.

Selles t60s kasitletakse hdimuvaliku teooriat kui loodusliku valiku mehhanismi, seletatakse
Hamiltoni reeglit, kaasuvat kohasust ning altruismi. Lisaks, antakse Ulevaade sugulaste
dratundmise mehhanismidest ja taimede vahelisest konkurentsist.

Too uurimuslik osa hdlmab endas katset hariliku miuirloogaga (Arabidopsis thaliana), kus
vaadatakse konkurentsi eri geneetiliste distantsidega Okotlilipide vahel. Kdesoleva t66
uurimusliku osa tulemustest ei jareldu hdimuvaliku esinemist, kuna katsest puudusid seemnete
andmed. Seega t66 uurimuslik pool kajastab sugulaste aratundmise vdimet ja
konkurentsivoimekust A. thaliana eri 6kotiipidel. Lisaks, pakutakse t66s soovitusi edaspidisteks

katseteks ning tuuakse esile saadud tulemuste vdimalikke tagajargi.



2. Héimuvalik

Loodusliku valiku teooria pohineb tugevate ja rohkem kohastunud isendite ellujgamisel.
Hoimuvalik on (iks loodusliku valiku mehhanismidest, mis peegeldab sotsiaalse kaitumise
kujunemist. Tapsemalt deldes, kooperatiivne kditumine oma suguaste vastu aitab indiviidile olla
edukam loodusliku valiku méttes (Hamilton 1964). Hamilton (1964) naitas, et teatud oludes
looduslik valik soosib suurima kaasuva kohasusega isendeid, ehk teisisdnu on indiviidide
kditumine on suunatud kaasuva kohasuse tdstmisele. Organismi kaasuvat kohasust vdib
defineerida otsese ja kaudse kohasuse summana. Otsene kohasus on indiviidi isiklik
paljuemisedukus. Kaudne kohasus on aga indiviidi sugulaste paljunemisedukus, kellega nad samu
geenikoopiaid jagavad (Hamilton 1964 ; Hamilton 1970). Niimoodi kaasuv kohasus soodustab
hdimuvalikut esinemist: Uritades tdsta oma kaasuvat kohasust, isendid tihti eelistavad
sugulastega kooperatiivselt kdituda (Hamilton 1970 ; Hamilton 1964).

Hoimuvaliku teooria eeldab vahem konkurentsi ja rohkem altruismi ldhisugulaste vahel
(Hamilton 1963 ; Hamilton 1964). Kui loomade puhul seletatakse tavaliselt hGimuvaliku teooriaga
altruistlikku kaitumist, siis taimede puhul raagitakse konkurentsi leevendumisest. Vahem
konkureerivate isendite kohasus peaks olema kdrgem, sest nad ei kuluta nii palju ressursse
konkurentsile. Seega vOib eeldada, et kui taim suudab oma sugulasi dra tunda, oleks tema
kohasus kdrgem sugulastega koos kasvades vorreldes vooraste isenditega koos kasvava isendiga
(Dudley, Murphy, & File 2013). Biernaskie (2011) on seda luuderohi-lehtertapuga (/lpomoea
hederacea) katseliselt ndidanud. Geneetiliselt voorad isendid olid seemnetoodangu arvelt
saadavaolevaid ressursse omavahelisele juurte konkurentsile panustanud. Samas kui sugulaste
riihma produktiivsus oli kdrgem, mis oli saavutanud tdnu vahenenud maa-alusele konkurentsile
(Biernaskie 2011). Samas, teised uuringud on aga ndidanud vahendatud kohasust sugulaste
rihmades. See vdib tuleneda niSiteooriast (File, Murphy &Dudley 2012), mille fenottubiliselt
sarnased taimed omastavad limiteeritud ressursse sarnaselt, ning selleparast konkureerivad
tugevamalt (Young 1981). Milla jt. (2009) viisid labi katse ahtlalehise lupiiniga (Lupinus
angustifolius) ning saadud tulemuste pohjal jareldasid, et geneetiliselt ldhedate isenditega
kooskasvamine toob endaga kaasa nii individuaalse kui ka kogu grupi kohasuse vahenemise, kuna
sugulaste rilhmas kasvavate taimede seemnetoodang, dite arv ja ka vegetatiivne biomass olid

vaiksemad, kui mittesugulaste riihmas (Milla jt. 2009).



Toestamaks hdimuvaliku mdéju taimede konkurentsile sugulaste vahel, on vaja uurida sugulaste
aratundmisvGime mehhanisme ning ndidata, et need on périlikud (Lande & Arnold 1983).
Hoimuvaliku esinemiseks peab isend suutma eristada sugulasi mittesugulastest ja valima

kooperatiivse kditumisstrateegia sugulaste suhtes (Lande & Arnold 1983).

2.1. Altruism ja Hamiltoni reegel

Hamiltoni reegel on hdimuvaliku teooria tsentraalne pdhimdtte. Selle reegli jargi altruistliku
kaditumist kodeeriv geen on loodusliku valiku poolt soositud, kui rb>c, kus b on indiviidi tulu, c on
altruistliku kaitumisega tulenev kulu ja r on isendi ja retsipiendi geneetiline kaugus ehk
sugulusaste (Hamilton 1964). Sugulus valjendub tdendosusega, et isendid jagavad Uhist geeni.
Oed-vennad parivad sama geeni tdeniosusega 1/2, ning onupojad tdendosusega 1/8 (Nowak
2006). Reegel naitab, et altruistlik kditumine on soositud, kui kditumisega tulenevad kulud

kompenseeritakse isendi ja retsipiendi suguluse taseme ja tulude poolt (Hamilton 1964).

Mitmed Hamiltoni reeglit testivad empiirilised uuringud looduslikutes populatsioonides
tOestavad, et altruistlik kditumine tekitab kaudse tulu, tdstes sugulaste produktiivsust ja nende
jarglaste ellujgamust, ning tihti valjendub kooperatiivse vanemhoole ja paljunemisega (Bourke
2014). Naiteks mesilaste liigi Xylocapa pubescens kolooniates on ainult iks reproduktiivselt
aktiivne emane, teiste emaste paljunemist surutakse maha. Katseliselt on ndidatud, et emased
eelistavad kaitsta Uhist pesa, isikliku paljunemisedukuse arvelt (Hogendoorn & Leys 1993).
Herilaste liikide Polistes metrcus ja Ropalidia marginata emased aga Uhinevad geneetiliselt
sarnaste emastega, et koos pesitseda (Metcalf & Whitt 1977 ; Gadagkar 2001). Selline kditumine
tostab indiviidide kaasuvat kohasust, kuna suurendab nii enda kui ka sugulaste jarglaste
ellujaamist ja geenikoopiate llekannet jargmistesse pélvkonnadesse.

Metskalkuni (Meleagris gallopavo) sotsiaalne kaditumine on mdjutatud kaudsest kohasusest ja
valjendub kooperatiivse kaditumisega manguplatsil, kus isased kaitsevad domineerivaid sugulas-
isendeid lindude mangimise ajal. Toetades domineerivat sugulast manguplatsil on sel indiviidil

suurem téendosus oma geene edastada, seda sugulase jarglaste kaudu (Krakauer 2005).



2.2 Konkurents

Konkurents on keskkonnas limiteeritud ressursi eest voitlemine, mille téttu lks organism avaldab
negatiivset mdju teisele ( Goldberg 1990). Taimedel vdib konkurentsi jaotada maa-aluseks ja
maapealseks, kus maa all konkureeritakse mullaressursside eest (vesi ja toitained). Maapealsete
osade peamiseks limiteerivaks ressurssiks on valgus (Schnitzer, Kruzee , & Bongers 2005).

Tavaliselt radgitakse konkurentsi puhul kahest mehhanismist: konkurendi mahasurumisest voi
konkurendi tolereerimisest. Konkurenti voimaldab edukalt taluda suur fenotidbiline plastilisus,
mis aitab parandada ressursside kattesaadavust. Naiteks, suurendada kas juurte biomassi,
tihedust voi pikkust vdi maapealse konkurentsi korral vésu omadusi — biomassi, varre pikkust,
lehtede paigutust jne (Goldberg & Werner 1983). Bradshaw (1965) seletas fenotiibilist
plastilisust kui genotiilbi voéimet avalduda eri keskkonnatingimustes eri fenotuilpidena.
Arvatakse, et kdrge naabrite tiheduse juures muutub konkurents argessiivsemaks (Milbau jt.
2007). Juhul, kui limiteerivale ressursile on vaba ligipads, voidakse hakata tugevamalt
konkureerima tarbides Uhist ressurssi aktiivsemalt. Selline olukord on tuntud kui
Uhisomanditragéodia (Hardin 1968). Selline argessiivne kditumise strateegia kulutab rohkelt
ressurssi konkureerimisele, mis tavaliselt tuleb paljunemisedukuse arvelt (O'Brien , Gersani, &
Brown 2005). Uhisomanditragdédia (tuntud ka kui Ghisvaratragéddia) kohaselt kasutades thist
limiteeritud ressurssi, saab organism individuaalset kasu, kuid selle kulu on jaotatud kdikide
naabrite vahel vordselt (Hardin 1968). Katseliselt on Uhisvaratragdodiat tdoestatud sojaoa
(Glycine max) (Gersani jt. 2001) ja aedoa (Phaseolus vulgaris) (Maina jt. 2002) naitel. Samas kui
Semchenko jt. (2007) konkurentsikatses hariliku kaeraga (Avena sativa) Uhisvaratragdodia ei
avaldunud — juurte kasv ei s6ltunud naabertaime olemasolust. Samas ilmnes hoopis teine faktor
— mulla ruumala. Teisisdnu, juurte kasv aktiviseerus, kui mulla ruumala t6usis ning juurtel oli

seega kasvamiseks rohkem ruumi (Semchenko, Hutchings, & John 2007).



3. Sugulaste dratundmine

Hoimuvaliku eelduseks on sugulaste dratundmise voime (Hamilton 1964). Enne Hamiltoni (1964)
kdik sugulaste adratundmise vdime uuringud loomadel olid suunatud vanem-jarglane
interaktsioonidele, kuid hoimuvaliku teooria dratas huvi sotsiaalsete suhete vastu ka teistel
sugulustasemetel, nditeks 6ed-vennad. On kirjeldatud mitut sugulaste dratundmise mehhanismi.
Uks nendest on ruumis pdhinev &dratundmine. Teatud kohtades on vdimalik suurema
tdendosusega oma sugulasi kohata, naiteks oma riihma territooriumil v6i oma vanemate pesas.
See mehhanism on hésti rakendatav vaikese levimisvdoimalusega organismidel, kelle suurem osa
jarglastest asuvad elama oma siinnikoha Idhedal. Sellisel juhul on samal territooriumil asuvad
isendid suurema téendosusega geneetiliselt sarnased (Waldman 1987).

Aratundmine vdib p&hineda ka peretutvusel. Kui isendid on lihest pesakonnast v&i kurnast
Opivad nad oma ddede, vendade ja ka vanemate spetsiifilisi tunnuseid eristama (naiteks Idhnad,
hailitused jne.) (Blaustein 1983). Aratundmine &nnestub, kui sugulane on identne vdi siis mdned
tema tunnused kattuvad varem kohtutud sugulasega (Waldman 1987).

Aratundmine v&ib viljenduda fenotiiiibilise sarnasusega, tuntud kui ,,kaenlaaugu efekt” (,,armpit
effect”) (Dawkins 1976). Fenotlitibilise sarnasuse mehhanism eeldab, et valimuslik sarnasus
korreleerub geneetilise sugulusega ning suguluse identifitseerimine toimub |abi fenotidbiliste
tunnuste vordlemise. Indiviid vGib geneetilise suguluse dratundmiseks tugineda kas iseenda
tunnustel voi talle juba tuttavatele sugulaste tunnustel. Vérdlemine véib pdhineda sellistel
tunnustel, nagu nditeks kemikaalid voi valimus (Blaustein 1983).

Hamilton kirjeldas ka supergeeni evolutsiooni, mis on véimeline populatsioonis dra tundma enda
koopiaid teistes organismides ja aidata neil levida (Hamilton 1964). See kontseptsioon on tuntud
kui ,rohelise habeme” efekt. Rohelise habeme geen kodeerib mitu tunnust korraga: haruldast
fenotlitibilist tunnust (naiteks roheline habe), mis lubab isendil dra tunda seda tunnust teistes
isendites, kadituda altruistlikult nende isendite vastu, kes omavad selle geeni koopiat ning
niimoodi aidata selle geeni koopiate levikule kaasa (Dawkins 1976). Hamilton tunnistas, et sellise
»supergeeni” olemasolu on kaheldav, aga sellest hoolimata seletab see hasti altruismi teket ja

levikut (Hamilton 1964).



3.1. Sugulaste dratundmine taimedel

Esimesena ndidati taimedel vdimet eristada ennast teistest. Korvdieliste sugukonna Ambrosia
dumosa taime juurte kasv oli inhibeeritud kokkupuutes teise taime vdi enda klooni juurtega, kuid
mitte iseenda juurtega (Mahall & Callaway 1991). Ennast teistest eristamist on tdestatud ka
hariliku herne (Pisum sativum) naitel (Falik jt. 2003).

Dudley ja File (2007) tdestasid taimede vdimet sugulasi dra tunda. Uheaastane taim Cakile
edentula ristdieliste sugukonnast tootis rohkem juuri, kui kasvas vodrastega Uhes potis, vorreldes
sugulastega Uhes potis kasvamisega. Suurem ressursside allokatsioon juurtesse tdstab taime
konkurentsivéimet maa all. Seega voib vaita, et kasvades koos sugulastega konkureerisid taimed
vahem, mis kinnitab hdimuvaliku teooriat (Dudley & File 2007). Sugulaste dratundmine taimedel
oli korduvalt katseliselt tdestatud juurte naitel, kuid liigniiskete kasvukohtade taimega Impatiens
pallida (kahvatu lemmmalts) labiviidud katse tulemused néitasid fenotllbilisi erinevusi just
taimede maapealsetel osadel. Kasvades koos voorastega suurenes taimedel varre pikkus ning
lehtede arv, mis suurendas taime maapealset konkurentivGimet ning vastas hoimuvaliku

teooriale, et sugulased konkureerivad omavahel vdahem (Murphy & Dudley 2009).

Koik eelnevalt loetletud katsed olid labi viidud konkreetsete liikidega kontrollitud oludega
kasvuhoonetes, kuid sugulaste daratundmine vdib soltuda ka keskkonnatingimustest. Lepik jt.
(2012) katses oli uuritud sugulaste aratundmise vdimet rohumaa taimedel erineva naabrite
tiheduse juures. Katses kasutati kaheksat liiki, mis tihti kasvavad looduslikutes kooslustes kérvuti.
Suguluste dratundmise voimet oli margatud kahel liigil. Kasvades koos sugulastega tootis valge
ristik (Trifolium repens) rohkem seemneid just kdrge naabrite tiheduse korral (tiheduse
vahendamisega vahenes ka seemnete toodang). Mittesugulastega kasvades ei reageerinud T.
repens seemnete toodang naabrite tiheduse suurendamisele. Geneetilise sugulususe maju
Lychnis flosc-cuculi liigile oli alati séltuvuses naabrite tihedusest. Seega voib jareldada, et
sugulaste aratundmine parasniiske kliima rohumaadel ei ole sage nahtus. Ainult vdike osa
taimedest muudab oma biomassi ja teisi morfoloogilisi tunnuseid kasvades koos sugulastega.
(Lepik jt. 2012)

On ammu teada sugulaste adratundmise mehhanismidest loomadel ja mikroobidel, mis
baseeruvad kemikaalide ja Idhnade tajumisel (Blaustein 1983). Ka taimede maailmas kemikaalid
mangivad suurt rolli nii taim-taim, taim-putukas, taim-mikroob interaktsioonides. Sellised

liigivahelised interaktsioonid vdivad olla nii negatiivsed, kui ka positiivsed (Biedrzycki & Bais,



2010a). Moned taimed voivad eraldada lenduvaid (hendeid, hoiatades teisi isendeid
patogeenidest vOi teistest ohtudest. Negatiivsete interaktsioonide all mdistakse naiteks
allelopaatiat, mis on mdnede liikide vdime inhibeerida naabertaimede kasvu eritades mulda
spetsiifilisi kemikaale (Bais jt. 2006). Juurte poolt eritatavad kemikaalid sugulususe dratundmisel
taimedel on siiani ebaselged, kuid Semchenko, Saar ja Lepik (2014) tdestasid juurte eritiste
olulisust naabrite dratundmises. Selles katses uuritav taim ei kasvanud koos teiste taimedega,
vaid sellele lisati teiste taimede juurte eritisi. Luht-kastevars (Deschampsia caespitosa ) taimedele
oli lisatud kas lahisugulaste voi geneetiliselt kaugete taimede juurte eritisi. Geneetiliselt kaugete
taimede eritistega kokkupuutel suurenes D. caespitosa juurte pikkus, kuid sugulaste eritiste
lisamisel sellist reaktsiooni ei toimunud (Semchenko, Saar, & Lepik 2014). Juurte pikkuse
suurendamise pohjuseks voib olla konkurentsi intensiivistumine (Craine 2006). Nagu eelnevalt
mainitud, voivad moned taimed eritada lenduvaid orgaanilisi ihendeid, et hoiatada oma
naabreid mingist ohust (Bais jt. 2006). Naiteks suudab kolmehambaline puju (Artemisia
tridentata) hoiatada oma naabreid herbivooride riinnaku korral (Karban jt. 2013). Karban jt.
(2013) on naidanud, et selline infovahetus on sugulaste vahel efektiivsem, sest nad tunnevad
Uksteise lenduvaid orgaanilisi ihendeid paremini dra. Seega tdendosus, et taim aitab geneetiliselt
vooral isendil herbivooride riinnakut valtida on vaiksem, sest need isendid tunnevad eritajataime
lenduvaid orgaanilisi Uhendeid halvemini ara.

Taimedel on kirjeldatud geneetiliste sarnaste isendite aratundmise mehhanism, mis aitab neil
inbriidingut valtida. Mehhanism valjendub dietolmu kokkusobimatuses. Kuid dietolmu teatud
geenis on ekspreseeritud sama alleel, mis 6ie emakasuudmel, siis dietolmuterad tdukuvad

emakasuudmelt teatud valkude vastastikmojul. (Snowman jt. 2002)
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3.4. Arabidopsis thaliana sugulaste aratundmise katsetes

Sugulaste aratundmine olid empiiriliselt tdestatud mitmetes Arabidopsis thaliana katsetes.
Biedrzycki ja Bais (2010b) kasutasid oma katses nii loodusest kogutud kui ka laboris kasvatatud
A. thaliana erinevate 6kotlilipide seemneid. Tulemused kinnitasid, et kdik 6kotlitibid reageerisid
geneetiliselt vodra taime juurteeritistele suuremal vOi vdahemal maaral juure pikkuse ja
lateraalsete juurte arvu suurendamisega, ning see taimede omadus ei séltunud seemnete
geograafilisest paritolust. (Biedrzycki & Bais 2010b). Biedrzycki jt. (2010) on kirjutatud, et harilik
mudrlook vajab rohkelt infovahetust juureeritiste ndol sugulaste aratundmiseks. Samuti arutleti,
et ennast teistest (self/non-self recognition) ja sugulaste aratundmise mehhanismid on erinevad.
Masclaux jt. (2010) seevastu aga naitasid, et naabrite sugulus ei méjutanud taime morfoloogilisi
tunnuseid ning taimede vastastikune mdoju soltus pigem o6kotuibi konkurentsivdimekusest.
Uks suguluse dratundmise mehhanismidest loomadel p&hineb fenotiiiibilisel sarnasusel, tuntud
kui ,rohelise habeme efekt” (Dawkins 1976). Crepy ja Casal (2015) naitasid selle mehhanismi
vBimalikku olemasolu taimedel A. thaliana nditel. Fenotuubiliselt sarnasemad taimed
konkureerisid omavahel vahem, mis valjendus Uksteise varjutamise valtimises. Kasvades koos
fenotlitibiliselt sarnaste isenditega, paigutasid taimed oma lehti niiviisi, et naaber ei oleks
varjutatud. Samas kui fenotlulbiliselt mittesarnaste taimedega koos kasvades oli lehtede

paigutus juhuslik.
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3. Uurimuslik osa

3.1. Uurimusliku osa eesmark

Uurimusliku osa eesmargiks on uurida lahemalt eri geneetiliste distantsidega okotiilpe kasvu ja
konkurentsiolusid harilikul midirloogal (Arabidopsis thaliana). Kuna hdimuvaliku katsetes
taimedel on ndidanud leebemat konkurentsi geneetiliselt sarnaste isendite vahel (Dudley & File,
2007), selle t66 hipotees on, et erinevad okotilbid kasvades koos konkureerivad rohkem, kui
sama Okotlilibi taimed. Ka varasemad A. thaliana uuringud on ndidanud hdimuvaliku mdju
sugulaste ja mittesugulaste vahelisele konkurentsile (Biedrzycki & Bais 2010b ; Biedrzycki jt.
2010). Samas Kui Masclaux jt. (2010) A. thaliana peal labiviidud katses selgus, et hdimuvalik selle
liigi puhul rolli ei manginud.

Uurimisobjektiks valiti iheaastane taim A. thaliana, kuna selle liigi puhul hdimuvaliku olemasolu
ja geneetiliselt ldhedaste daratundmise mehhanismid on ebaselged. Taim samuti sobib hasti
kasvuhoonekasteks oma liihikese elutsiikli (ca 8 nddalat) tottu.

Katse mudelis neli eri okotllpi kasvatati korvuti, ning ka iseendaga. Hdimuvalik eeldab, et
sugulastega koos kasvades parem kohasus (Hamilton 1964). Selle t66 raames hdimuvalikust vdib

ainult kaudselt jareldada, sest puuduvad seemnete andmed.
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3.2.Materjal ja metoodika

Katses kasvatati ristdieliste (Brassicaceae) sugukonda kuuluva Uheaastase taime Arabidopsis
thaliana nelja okotlilipi. Katses kasutatud okotlilibid olid: Po-0, paritoluga Saksamaalt, Oy-0
Norrast, Cvi-O Roheneemesaartelt ning Tsu-0 Jaapanist. Seemned telliti rahvusvahelisest A.
thaliana seemnekeskusest (The European Arabidopsis Stock Centre (Scholl, May, & Ware 2000)).
Katses kasutati aluseid suurusega 28x28x5 cm. Poolele alusele kiilvati (ihe dkotilbi seemned
(teine pool kinni kaetud), teisele poolele teise dkotiilibi seemned (esimene pool kinni kaetud).
Niimoodi kulvati kdikide okotllpide kombinatsioonid. Igale alusele kiilvati 500 seemet (250
seemet Uht ja 250 seemet teist Okotiilpi). Sama metoodikaga kilvati ka Okotllpide
monokultuurid (tervel alusel vaid Ghe 6kotiilbi seemned). Iga to6tlust oli kolm replikaati. Enne
kiilvamist pandi seemned vette ja seejarel kiilmkappi 48 tunniks, et soodustada idanemist. Enne
kiilvamist segati seemned vaikese koguse peenliivaga (umbes 10 g). Enne kilvamist oli igasse
alusesse lisatud 760 g mulda (mis koosnes 2:1 suhtes turvasmullasegust ja vermikuliidist) ning
280 g vett. Muld oli eelnevalt steriliseeritud, et elimineerida mulla elustiku mdju. Pdev enne
seemnete kilvamist pritsiti mulda profiilaktika méttes fungitsiidiga. Kuna kastmise kaigus voivad
seemned nihkuda mulla pinnal, olid alused kuni idanemiseni labipaistva kilega kaetud (et
takistada aurustumist ja seega viltida kastmist). Parast taimede idanemist voeti kile dra ning
edasi kasteti igapdevaselt. Aluste jarjekorda juhuslikustati iganadalalselt, et valtida aluse asukoha
moju taimede kasvule. Taimede Gitsemise ajal koguti biomassi proovid. Proovide vétmine toimus
kolmes sektoris: aluse vasakult poolelt (A), keskelt (B) ja paremalt poolelt (C). A, B ja C esindavad
seega kumbagi 6kotlilipi ning kahe 6kotlilbi kokkupuuteala. Igast sektorist voeti kaks proovi.
Servaefekti valtimiseks voeti proovid vahemalt 1 cm kauguselt aluse darest. ProovivGtuala
diameeter oli 3 cm. Esmalt eemaldati taimed proovivotualalt (vOsu proov) ning nende arv
loendati. Péarast taimede eemaldamist voeti samalt alalt juureproov (3 cm diameetriga
mullapuuriga). Tekkinud augud tdideti liivaga. Maapealse biomassi proovid kuivatati 48 h 75°C.
Juurte proovid puhastati ettevaatlikult mullast. Igast sektorist voetud proovide juured skaneeriti
(EPSON v700 ). Kasutades WinRHIZO Pro 2008a (Regent Instruments Inc., Quebec, Canada), saadi
skaneeritud juurte piltidelt andmed juurte keskmise diameetri, pikkuse ja pindala kohta. Seejarel
kuivatati juured samuti kuivatati (48 h, 75°C). Parast kaaluti nii kuivatatud vosu- kui ka

juureproovid.
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Andmete statistiliseks analisiks kasutati andmetootlusprogrammi Statistica 7.1. (Statsoft, Inc.).
Peaeesmargiks oli tuvastada, kas A. thaliana mingi Okotllbi monokultuuri keskosast voetud
juure- ning vodsuproovid erinevad oluliselt kahe erineva Okotllbi monokultuuri
kokkupuutekohast voetud omast. Toohilipoteesi kohaselt vOis oodata seal geneetiliselt
monevorra erinevate taimede konkureerimistsoonis vegetatiivsete taimeosade (juured ja vésud)
Uleproduktsiooni vorreldes geneetiliselt suhteliselt homogeensete keskosadega.

Andmeanaliitisiks koostati kordusmootmiste ANOVA mudel, kus faktoriteks ehk soltumatuteks
muutujateks oli: 1) okotiilpide vahelise konkurentsi olemasolu (kolm taset — Oy-0 Okotilibi
puhaskultuur, Po-0 o6kotllbi puhaskultuur, o6kotillpide Oy-0 ja Po-0 piiriala); 2) proovi
paiknemine kasvualusel — kuivord aluste asukoha randomiseerimisel jai viimaste orientatsioon
ilmakaarte (ja ka kasvuhoone seina) suhtes muutumatuks, sai eristada kolme faktori taset: sektor
A (pbhjapoolne osa kasvualusest), sektor B (kahe alusepoole piiriala), sektor C (Idunapoolne osa
kasvualusest). Arvestades, et igal kasvualusel moddeti taimede tunnuseid korduvalt
(pOhjapoolne sektor, piiriala, Idunapoolne sektor) tuli seda faktorit kasitleda kordusm&étmisena

ja Ghtaegu juhusliku faktorina. Mudelis hinnati nii peaefektide kui koosmdjude olulisust.
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3.3.Tulemused

Katse jai plaanitust vaiksemaks, kuna Tsu-0 ja Cvi-0 6kotlilipide seemned teadmata pohjusel ei
idanenud. Kuigi katsesse jai ainult Po-0 ja Oy-0 okotllpidega alused, sdilis katse pdhimote
sellegipoolest. Vorreldes Cvi-0 v6i Tsu-0 6kotlitibiga, on Po-0 ja Oy-0 omavahel geneetiliselt ja
morfoloogiliselt sarnased (Mdnchgesang jt. 2016). Katses vorreldi nendevahelise konkurentsi
tugevust. Aluse tltp (Oy-0 alus, Po-0 alus, ning Po-0 ja Oy-0 koos) on siin t66s nimetatud

tootluseks.

Tabelis 1. on esitatud tootluse ja sektori peamdju ning tootluse ja sektori koosmdju taime
tunnustele, mis on saadud dispersioonanaliilisiga (ANOVA). Tulemused naitavad, et statistiliselt
oluline t66tluse peamaiju leiti taimede arvu, vosu biomassi, juurte biomassi, juurte eripikkus ja
eripinna puhul. Sektori peamdju leiti samuti taimede arvu puhul, ning lisaks ka per capita vosu ja
juurte biomassi puhul. Statistiliselt oluline koosmdju leiti kolmel tunnusel: taimede arv, juurte
biomass ja per capita vOsu biomass.

Tabeli 1. toctluse peamoju oli arvutatud kdike kolme tootluse pdhjal, kuid tabelis 2. esitatud
tootluse peamdju peegeldab ainult Oy-0 ja Po-O monokultuuridega aluste peamdju taime
tunnustele (Po-o ja Oy-o segu vilja jaetud). Sel viisil leiti statistiliselt oluline peamd&ju taimede

aru, vosu biomassi, juurte biomassi, juurte eripikkuse ja eripinna puhul.

Tabel 1. Tootluse ja sektori (ABC) peamdjud ja nende koosmdju taimede tunnustele

Tootlus ABC ABC*tootlus

F P df F P df F P df

Taimede arv 554 |0,043| 26 |8,33 |0,005 2;12 13,89 |0,030 |4;12
Vosu biomass | 12,54 | 0,007 | 2;6 |1,36 | 0,294 2;12 | 0,35 0,840 |4;12
Per capita 0,16 |0,854| 26 |4,69 0,031 2;12 | 4,23 0,023 | 4;12
vOsu biomass
Juurte biomass | 6,65 0,030 | 26 |1,65 0,233 2;12 59 0,007 | 4;12
Per capita 253 (0159 | 2:6 |8,73 |0,005 2;12 | 1,49 0,265 |4;12
juurte biomass

Juure:vosu 0,23 0,801 26 |1,96 0,183 2:12 1,12 0,393 | 4:12
suhe
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Juurte pikkus | 1,65 |0,269 | 2;6 |0,64 | 0,542 2;12 | 1,01 |0,440 |4;12
(ruumala
kohta)
Juurte pindala | 1,91 0,228 | 2,6 |064 |0546 |2;12 |094 |0472 |4;12

Juurte

keskmine | 116 |0375| 206 | 009 | 0917 | 2:12 | 027 | 0,894 | 4:12
diameeter
Juurte 652 |0031| 26 | 189 | 0,193 | 2:12 | 032 | 0,859 | 4:12
eripikkus
Juurte eripind | 6,60 | 0,030 | 2:6 | 1,82 | 0203 | 2:12 | 0,30 | 0,875 | 412

Tabel 2. Ainult P-o ja Oy-o 6kotlilbi aluste peamdju taimede tunnustele.

Tootlus
F P df
Taimede arv 5,68 0,075 2.6
\/Osu biomass | 15,29 0,017 2:6
\V/Osu biomass | 0,02 0,887 2:6
per capita
Juurte biomass | 8,89 0,041 2:6
Juurte biomass | 3,95 0,118 2:6
per capita
Juure:vosu suhe | 0,311 0,608 2:6
Juurte pikkus | 1,16 0,294 2;6
(ruumala kohta)
Juurte pindala | 1,652 0,268 2;6
Juurte keskmine | 0,59 0,484 2:6
diameeter
Juurte eripikkus | 80,1 0,0009 2;6
Juurte erinid 87 0,0007 2.6

Tunnuste puhul, kus leiti statistiliselt olulise koosm®&ju, viidi l1abi post hoc Tukey test, et uurida
erinevusi rihmade vahel ja riihma sees. Joonisel 1 on ndha, et tulemused ei ndidanud olulisi
erinevusi Oy-0 t66tluse (edaspidi joonistel O-0) per capita vGsu biomassil sektorite vahel. Samuti
ei erinenud oluliselt ka segatiitpi to6tlus (P-O) O-O t6otlusest. Samas Po-0 to6tluse (edaspidi P-

P) puhul on ndha, et A ja B sektorite vahel tunnused erinesid oluliselt.
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Joonis 1. VBsu biomass per capita erinevus eri tootluste ja sektorite vahel ning keskvaartuste

usalduspiirid, mis on ndidatud joontega.

Joonis 2. kajastab juurte biomassi varjeeruvust ja erinevust eri sektorite ja tootluste vahel.

Statistiliselt oluline erinevus esineb vaid segatiipi tootluses (joonisel P-0), kus A sektor (Po-0

okotilbi sektor) erines C sektorist (Oy-0 ). Keskmise sektori (B) biomass on aga A ja B sektorite

vahepelane. A sektori juurte biomass oli P-P t66tluse juurte biomassi ldhedane, ning C sektori

juurte biomass sarnanes O-0O t6o6tluse sektorite omaga. P-P ja O-O tootluste sektorite vahel

juurte biomassid ei erinenud.
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Taimede arvu poolest erines P-P to6tlus teistest tootlustest, kus oli rohkem taimi (joonis 3). P-P
tootluses oli keskmine taimede arv eriti madal B sektoris, kuid samas selle sektori sisene
varieeruvus oli vaga suur. B sektori kdrval oleva A sektori keskmine taimede arv oli aga oluliselt

o]
Joonis 2. Juurte biomassi erinevus eri sektorite ja to6tluste vahel ning keskvaartuste

usalduspiirid, mis on ndidatud joontega.

suurem B sektorist.
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mis on ndidatud joontega.






Arutelu

Konkurents on (ks levinumatest taimevahelistest interaktsioonidest. Konkurentsi korral
panustavad taimed oma ressursse konkurentsivbimekuse tdstmisele ning see tihti toimub
seemnetoodangu arvelt (Biernaskie 2011). Héimuvalik aitab leevendada konkurentsi, kuid selleks
peab taim oma sugulast oskama &ra tunda (Lande & Arnold 1983 ; Hamilton 1964).

On teada kaks empiirilist katset, mis on tdestanud hdimuvaliku esinemist A. thaliana liigil. See
vdljendus juurkonkurentsi suurendamisel geneetiliselt voGra naabri juures (Biedrzycki & Bais
2010b ; Biedrzycki jt. 2010). Kaesoleva t66 hiipotees oli, et A. thaliana konkureerib geneetiliselt
ldahemate naabritega vahem. Geneetiliselt lahedasemate taimede aratundmise korral peaks
A.thaliana okotllpide kokkupuutealal olema juurte kasv vdahenenud ning vastupidi — vo0ra
okotllbi kohtamisel peaks konkurents olema intensiivsem.

Sellised juurte parameetrid, nagu pikkus (ruumala kohta), pindala ja keskmine diameeter ja ka
juure:vdsu suhe ei olnud statistiliselt olulised, mistdttu nende tunnuste sdéltuvust naabri
sugulusastmest ei 6nnestunud tdestada.

Selle t606 tulemused naitasid, et Uksteisega kokkupuutealal 6kotilipide juurkonkurents ei olnud
ei suurenenud ega vahenenud (Joonis 2.). Ka taimede per capita vosu biomassi tulemuste pd&hjal
ei olnud olulisi erinevusi, mis viitaksid konkurentsi muutumisele 6kotlitipide kokkupuutealal
(Joonis 1.). Samuti ka taimede arvu poolest erinevusi ei esinenud. Seega voib jareldada, et
geneetiliselt vGora naabri olemasolu ei aktiveeri ega leevenda taimedevahelist konkurentsi.
Saadud tulemuste pdhjal ei dnnestunud t66s plstitatud hiipoteesi tdestada. Samas on Joonise 2.
puhul huvitav see, et (ldiselt Po-0 okotlilp kasvatas vahem juuri kui Oy-0 okotlilp, ning nende
kokkupuute sektoris (B sektor) juurte keskmine biomass on 6kotlilipide vahepealne. See voib
tuleneda o6kotllpide juurte tunnuste n-6 kokkuliitumisel. Katses anallilsitud Po-0 ja Oy-0
okotllbid voisid olla geneetiliselt liiga sarnased, et konkurentsi tunnused valjenduksid. Kui
onnestuks vorrelda neid naiteks Cvi-O voi Tsu-O Okotliliidega, mis on selgelt erinevad, siis
tulemused oleks vdinud olla hoopis teissugused. Vi taimed vdisid panustada hoopis teistesse
tunnustesse, naditeks seemnetoodangusse. Kuid katses puudusid seemnete andmed, et seda

toestada.
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Joonise 3. puhul eriti silmapaistev on see, et Po-0 t66tluste aknapoolsete sektorite (A) keskmine
taimede arv oli sama tootluste teistest sektoritest suurem. Rohkem valgust ja sooja vdisid
soodustada taimede idanemist ja kasvamist. Iga nadal paigutati aluseid imber, kuid aluste
Umberpodramist (nii, et C oleks aknapoolsem) ei tehtud. Selle parast voib tulemustest ndha
asukoha moju Po-0 6kotlitbile. Oy-0 6kotilbi puhul olulist erinevust taimede arvus ei esinenud,
ning asukoha modju to6tluste sektoritele ei olnud silmapaistev.

Toos esitatud hilpoteesi geneetiliselt |ahedaste A. thaliana o©kotlilipide aratundmist ei
onnestunud toestada, kuid tulemuste pdhjal on ndha siiski okotilpide vahelisi morfoloogilisi
erinevusi. ANOVA peamdju tulemustest selgus, et Oy-0 6kotidbi nii vosu kui juurte keskmised
biomassid olid Po-0 okotuibiga vorreldes suuremad. Samas kui Po-0 okotiibi taimed

pannustasid juurte eripikkusesse ja eripinda.

Naabrite suguluse mdju taimede morfoloogilistele tunnustele ei tuvastatud, kuid sarnaselt
Masclaux jt. (2010) A. thaliana katsega selgus, et taimede konkurentsivéimekuse ning seega ka
tunnuste varieeruvus sdltus 6kotulibist.

Selle katse kdigus on dnnestunud koguda ainult kahte 6kotliibi proove. Kuid laiema andmete
anallitisiks vOib edaspidistes katsetes kasutata rohkem okotlilipe, kui selles t66s. See annaks
rohkem informatsiooni eri Okotlilipide tunnuste soltuvusest eri sugulustasemetel., seega
sugulaste aratundmisest. Edaspidistes kasvuhoonekatsetes oleks samuti tdhtis arvestada
asukohamdjuga taimede kasvule, mitte ainult imber paigutada vaid ka imberp&dérata potte voi
aluseid. Ning edaspidistes katsetes vOiks arvestada ka taimede seemnetoodanguga, sest
arvestades lisaks biomassi andemetele ka seemnete andmetega saab naha palju selgemat pilti

ning teha jareldusi ka taimedel hdimuvalikust.
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Kokkuvote

Hdimuvalik on Uks loodusliku valiku mehhanismidest, mis tagab taimedel kooperatiivse
kditumise ja konkurentsi vahendamise oma geneetiliste sugulaste suhtes (Hamilton 1964).
Konkurents on taimede vahel kdige levinum interaktsiooniviis, kuid ressursside kasutuse poolest
vaga kulukas. HGimuvalik aga soodustab sadstvat ressursside kasutamist, mis muidu on tihti
suunatud konkurentsile just seemnetoodangu arvelt (Biernaskie 2011). Taimeriigis on
hdimuvaliku esinemist ja sugulaste dratundmist mitmekordselt ndidatud. Kuid selle levimus ja
varieeruvus on veel ebaselged. A. thaliana sugulusaratundmise katsed on andnud nii positiivseid

kui negatiivseid tulemusi (Biedrzycki ja Bais 2010b ; Biedrzycki jt. 2010 ; Masclaux jt. 2010).

Selle t66 eesmargiks oli anda lilevaade hdimuvaliku esinemisest taimedel ning katseliselt uurida
A. thaliana naitel sugulaste dratundmise vdimet ehk eri 6kotllpide soOltuvust naabrite
sugulustasemest. Hipoteesiks oli, et A. thaliana taimed konkureerivad geneetiliselt
lahedasemate naabritega vahem kui geneetiliselt kaugemate naabritega. Katses kasvatati eri
Okotllipe iseendaga ning koos kdigi teiste katse Okotilpidega. T66s anallilsiti okotlilipide

vastastikust mdju taimede tunnustele ning tunnuste sdltuvust igas dkotlilbis eraldi.

Katse tulemustest selgus, et taimede juurte ja vOsu tunnused ei reageerinud eri sugulustasemega
naabritele konkurentsi intensiivsuse muutmise kaudu. Seega katse hiipoteesi ei dnnestunud
tOestada. See vdis tuleneda sellest, et vorreldavad 6kotlitibid olid geneetiliselt liiga sarnased ja
ei tuvastanud Uksteist geneetiliselt voorasteks isenditeks. Samas vdis see vialjenduda
seemnetoodangus, mille andmeid selle t66 raames ei analiisitud. Juurte biomassi puhul olid
okotllpide tunnused kokkupuutealal pigem kokku liitunud. Vaatamata sellele, et katse andmete
pohjal ei s6ltunud taimede tunnused naabrite geneetilisest sugulustasemest, leiti, et taimede
konkurentsivoimekus soltus pigem okotlilbist. Ehk eri Okotlilpide panustamine erinevatesse

tunnustesse soltus pigem okotllbist.
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Summary

Kin selection is one of the natural selection mechanisms that ensures plants’ cooperative
behavior and reduces the amount of competition in relation to their own genetic relatives
(Hamilton 1964). Competition is the most common type of interaction between plants, but it is
very costly in terms of resource use. Kin selection promotes the sustainable use of resources,
which is otherwise compromised at the expense of seed production (Biernaskie 2011). The
occurrence of kin selection and the ability to recognize relatives in the kingdom of plants has
been proven numerous times. However, the distribution and variability of kin selection remain
unclear. Experiments on A.thaliana’s ability to recognize relatives has given both positive and

negative results (Biedrzycki ja Bais 2010b ; Biedrzycki jt. 2010 ; Masclaux jt. 2010).

The aim of this bachelor thesis was to give an overview of kin selection in plants and
experimentally investigate A.thaliana’s ability to recognize relatives. This would allow to
investigate the dependence of different ecotypes on the level of relation with their neighbors.

The hypothesis was that A.thaliana plants compete with their genetically closer neighbors less
than with genetically distant neighbors. In this experiment we raised different ecotypes with
themselves and with other ecotypes. We analyzed the coeffects of ecotypes on plants’ traits and

the dependence of traits in each ecotype separately.

The results of the experiment revealed, that the traits of the roots and stems of plants

did not respond to the change of intensity of competition with neighbors of different relation
levels. Thus, the hypothesis was not supported. The absence of response might have been caused
by excessive genetical similarity of comparable ecotypes, which could mean that the plants did
not identify each other as genetical strangers to each other It is also possible that there was a
response, that was expressed through seed production, which was not measured in this work. In
the case of the roots’ biomass, the traits of the ecotypes in the contact area were rather joined.
Despite the fact that, based on the test data, the plant traits did not depend on the level of
genetic relation to their neighbors, it was found that the competitiveness of the plants depended
on the ecotype. The contribution of different ecotypes to different traits was more dependent

on the ecotype.
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Tanuavaldused

Soovin tdnada oma juhendajaid Susanna Vainu ja Kristjan Zobelit suure kannatlikkuse ja vaga

suure abi eest. Lisaks soovin tdnada Jaan Liirat abi eest andmete statistilisel tootlemisel.
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