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Infoleht

Erikaelsus hariliku nurmenuku (Primula veris) killustunud populatsioonides

Kiesoleva t66 eesmirgiks on uurida kasvukohtade killustumise mdju heterostiiiilse hariliku
nurmenuku (Primula veris) morfoloogiliselt eri tiilipi isendite (nii-oelda S- ja L-morfid,
mille tolmukate ja emaka pikkus isetolmlemise viltimiseks erineb) tasakaalule ning
analiiiisida selle voimalikke evolutsioonilisi tagajdrgi. Kirjanduslik pool annab iilevaate
kasvukohtade killustumise mojust elurikkusele, erikaelsusest ning sellest, millised
tagajarjed on killustumisel erikaelsusele. T66 holmab ka uurimuslikku osa killustunud
kasvukohtade hariliku nurmenuku populatsioonidest. Uuritakse, millised kasvukohtade
Killustumisega seotud tegurid vdivad mojutada S- ja L-morfide osakaalu killustunud
populatsioonides ning kas morfide tasakaalust hdlbimisega kaasneb moju ka geneetilisele

mitmekesisusele.

Mairksonad: kasvukohtade killustumine, killustumise tagajérjed, harilik nurmenukk,

erikaelsus, morfide tasakaal, geneetiline mitmekesisus, looduskaitse

CERCS teaduseriala kood: B270 Taimedkoloogia

Heterostyly in fragmented Primula veris populations

The aim of this thesis is to study the effects of habitat fragmentation on the balance of S-
and L-morphs (individuals, where within-morph compatibility is avoided by varying the
length of style and stamens) in populations of Primula veris and to analyse its possible
evolutionary consequences. The literature review gives an overview about the effects of
habitat fragmentation on biodiversity, heterostyly and about the consequences of
fragmentation for heterostyly. Current research also includes a study about heterostyly in
fragmented Primula veris populations. The study focuses on examining the effect of
habitat fragmentation on the proportion of S- and L-morphs. In addition, the study
examines whether the deviation of morph frequencies may affect the genetic diversity of

study populations.

Keywords: habitat fragmentation, consequences of fragmentation, Primula veris,
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“I do not think anything in my scientific life has given me so much satisfaction as making
out the meaning of the structure of heterostyled flowers.” Charles Darwin, 1876



1. Sissejuhatus

Kasvukohtade killustumine ehk fragmenteerumine on protsess, mille tagajéarjel suuremad
kasvukohalaigud jagunevad viiksemateks ja  iiksteisest ruumiliselt eraldatud
kasvukohalaikudeks (Didham, 2010). Kasvukohtade killustumine koos teiste teguritega
nagu elupaikade tdielik hidvimine, kliimamuutused ja keskkonnasaaste on iihed olulisemad
elurikkuse kao pohjused (Pereira et al., 2010; Haddad et al., 2015). Kiire ja pidev toostuste
arenemine, inimarvukuse kasv, linnapiirkondade laienemine ja kasvav tarbimine on
suureks koormuseks looduslikele Okosiisteemidele ja nende jétkusuutlikule toimimisele
(IPBES, 2018). Selle protsessi tulemusena on looduslikud elupaigad muutunud viimase
sajandi  jooksul —maérkimisvdérselt vidiksemaks ning isoleeritumaks. Elurikkuse
pisimajadmist mdjutab allesjddnud elupaigafragmentide hulk, pindala ja nende
omavaheline sidusus (Haddad et al., 2015). Nende muutuste valguses on aina olulisemaks
muutumas looduslike 6kosiisteemide ja elurikkuse kaitse alaste teadmiste koondamine ning
nende pohjal jatkusuutliku looduskaitsetegevuse edendamine, kuna samas tempos

jatkamine pohjustaks jatkuvat elurikkuse kadu.

Kéesoleva t06 eesmargiks on anda iilevaade kasvukohtade killustumise mojust taimede
paljunemistunnustele nurmenuku erikaelsuse ehk heterostiiiilia néditel. Uurimuslik osa viidi
labi LIFE + Nature projekti ,,Elu alvaritele* raames, kus lisaks loopealsete taastamisele
viiakse 14dbi bioloogilise mitmekesisuse kaardistamine. Kéesolevas t60s uuritakse
kasvukohtade killustumisega seotud aspektide moju erikaelsusele ning sellest soltuvale
geneetilisele mitmekesisusele. Analiitisitakse leitud tulemuste voimalikke tagajargi ning

pakutakse soovitusi edaspidisteks uuringuteks ja kaitse korraldamiseks.



Sonastik: toos kasutatud olulised moisted

Kuna antud t66s kasutatakse inglise keelest tuletatud mdisteid, millele ei pruugi olla
tuntud eestikeelset vastet voi mille sisuline tdhendus pole laiemalt teada, tuuakse siin
liithidalt vélja nende eestikeelsed seletused. Lisatud on veel mdned t66 kontekstis
olulised moisted, mis pohinevad geneetika Opiku sonastikul (Heinaru, 2012).

Esmakordsel tekstis mainimisel on sdnad téhistatud tdrniga.

Distiiiilia (distyly) — kahte tiiipi morfoloogiliselt erinevate isendite esinemine
populatsioonis. Morfoloogiline erinevus seisneb tolmukate ja emaka kdrguses.
Geenivool (gene flow) — geenide levik populatsioonide vahel migratsiooni kaudu.
Taimede puhul toimub levik leviste ja dietolmu levimise teel.

Geenitriiv (genetic drift) — geeni alleclide sageduse juhuslikud muutused jérjestikus
polvkondades juhuslike korvalekallete tottu.

Herkogaamia (herkogamy) — tolmukapeade ja emakasuudme ruumiline eraldatus
taimes.

Homostiiiilia (homostyly) — emakakael ja tolmukapead ei ole taimes kdrguse poolest
eristunud.

Lihiristumine (inbreeding) — populatsiooni keskmisest suurema geneetilise sugulusega
isendite omavaheline ristumine.

Léhiristumissurutis (inbreeding depression) — populatsiooni elujoulisuse langus

lahiristumise tulemusena.

1.1. Killustumise tagajirjed taimede paljunemistunnustele

Kasvukohtade killustumine kahandab liigirikkust ning mojutab taimepopulatsioonide
demograafilist ja geneetilist struktuuri, mis véljendub taimepopulatsioonide suuruse
muutustes, vdhenenud levikus kasvukohalaikude vahel, tolmeldajate interaktsioonide
muutustes, servaefektis ning muudes tegurites (Honnay et al., 2005; Piessens et al., 2005).
Kahanenud populatsioonide suurus ning sellega sageli kaasnev geneetilise mitmekesisuse
langus  vdhendavad taimepopulatsioonide  kohasust ning vOimet kohaneda
keskkonnatingimuste muutustega (Leimu et al., 2006, 2010). Sealjuures pole
fragmenteerumisest mojutatud vaid haruldased liigid. Ka tavalisemad ning laialtlevinud

liigid voivad killustumise suhtes olla sama tundlikud voi isegi tundlikumad kui haruldased



liigid (Van Rossum et al.,, 2004; Honnay & Jacquemyn, 2007). Seega avaldab
kasvukohtade Kkillustumine méarkimisvaéarset moju elurikkuse erinevatele komponentidele,
kahandades maastiku skaalas kasvukohtade mitmekesisust, koosluste liigilist

mitmekesisust kui ka liigisisest geneetilist mitmekesisust.

Lisaks kasvukohtade kadumise ja isolatsiooni negatiivsele mojule liigilisele ja geneetilisele
mitmekesisusele  vOib  kasvukohtade  killustumine  maérkimisvddrselt —mdjutada
liikidevahelisi interaktsioone ning selle kaudu avaldada tdiendavat kaudset moju
populatsioonide geneetilisele mitmekesisusele lisaks killustumise otsestele mojudele
(Joonis 1) (Jacquemyn et al., 2012; Valiente-Banuet et al., 2014). See omakorda vdib
kaasa tuua mitmeid evolutsioonilisi muutusi taimede kohastumises. Killustumise otseseid
mdjusid on isna palju uuritud, kuid selle kohta, kuidas fragmenteerumine mdjutab

interaktsioone ja selle kaudu teisi taimede tunnuseid, on veel vordlemisi vidhe teadmisi.

{ikoloogiliselt olulised tunnused
E
Kasvukoha 2 Il'j.lkuluvug;i]iseﬂ i.nteraktsiun?lid
killustumine I ning kohasuse komponendid
5 | | 7
1

Populatsiooni geneetiline
mitmekesisus

Joonis 1. Ulevaateskeem kasvukoha Killustumise otsestest ja kaudsetest tagajirgedest

taimede populatsioonidele (Jacquemyn et al., 2012).

Otseselt pohjustab killustumine néiteks populatsiooni suuruse vdahenemist, mille tagajérjel
kasvanud geenitriivi* tottu voivad kaduma minna osad alleelid ning suurenenud
lahiristumise* tottu vdheneb populatsiooni geneetiline mitmekesisus (Joonis 1, nool 1)
(Wright, 1931; Young et al., 1996). Kaudsed mojud avalduvad ldbi okoloogiliste
interaktsioonide (niiteks tolmeldamine) ja erinevate kohasuse komponentide (Joonis 1,
nool 2). Taimedele 6koloogiliselt olulised tunnused (nditeks paljunemistunnused) vdivad

fragmenteerumise poolt pdhjustatud valikusurve all hakata evolutsioneeruma (Joonis 1,



nool 3) (Jacquemyn et al., 2012). Geenivoolu* puudumine killustunud populatsioonide
vahel voib aga kahandada populatsioonide geneetilist mitmekesisust, mis omakorda vdib
viahendada populatsioonide vdimet evolutsiooniliste muudatustega muutunud valikusurvele
vastata (Joonis 1, nool 4) (Merild & Crnokrak, 2001; Jacquemyn et al., 2012).
Evolutsioonilised muutused fenotiiiibi omadustes voivad omakorda muuta 6koloogilisi
interaktsioone (Joonis 1, nool 6) (Schoener, 2011). Véhenenud kohasus ja muutunud
okoloogilised interaktsioonid voivad omakorda mojutada taimepopulatsioonide geneetilist
mitmekesisust. Selline tagasiside on tuntud ka kui véljasuremiskeeris (Joonis 1, nool 7)
(Gilpin & Soulé, 1986). Kasvukohtade Kkillustumine mdjutab seega populatsioonide
elujoulisust nii otsesel kui ka kaudsel moel muutunud 6koloogiliste interaktsioonide kaudu,

tuues kaasa voimalikke evolutsioonilisi muutusi.

Killustumine on maérkimisvédrselt mojutanud taim-tolmeldaja interaktsioone (Valiente-
Banuet et al., 2014), kuna killustumise tagajdrjel kahaneb tolmeldajate arvukus ja
mitmekesisus, mis omakorda kahandab tolmeldamise efektiivsust. Samas ei mdjuta
tolmeldajate kadumine koiki taimeliike samamoodi. Tundlikkus killustumisest pohjustatud
tolmeldajate kao suhtes soltub konkreetsest liigist ja tema tolmeldajatest: {ildiselt on enim
mojutatud isesobimatud, haruldasemate tolmeldajatega ning pikaealise seemnepangata
taimeliigid (Aizen & Feinsinger, 1994; Honnay et al., 2005; Piessens et al., 2005).
Killustumise tagajdrjel toimunud muutused tolmeldamisinteraktsioonides voivad viia
tolmeldajatest sdltuvate taimeliikide kadumiseni, kui need liigid ei ole suutelised piisavalt

kiiresti kohastuma vihenenud tolmeldajate kéttesaadavusega (Biesmeijer et al., 2006).

Vihenenud tolmeldamise kittesaadavuse tingimustes soltub evolutsiooni suund muutuste
iseloomust. Kui killustumise tagajiarjel on dietolmu kittesaadavus tugevalt ja kestvalt
kahanenud, on soositud kas risttolmlemist edendavad taimeomadused voi vastupidi,
omadused, mis tagavad iseviljastumise (Jacquemyn et al., 2012). Kui tolmeldajate arvukus
ja olemasolu ajas varieeruvad, voib taimedel vilja kujuneda nii-6elda segaviljastumine
(mixed mating system), mille puhul esinevad korraga rist- kui ka isetolmlemine
(Jacquemyn et al., 2012). Inimtekkeliste hdiringute korral on tdenédolisem isetolmlemist
soodustavate omaduste viljakujunemine (Harder & Aizen, 2010). Lisaks on killustunud
kasvukohtade populatsioonides tiheldatud, et tolmeldajate hea kéttesaadavuse korral on
herkogaamia* ehk tolmukapeade ja emakasuudmete ruumiline eraldatus markimisvaérselt

suurem kui véikestes ja tolmeldajatevaestes populatsioonides (Luijten et al., 1999; Brys &



Jacquemyn, 2012). Tasakaal klonaalse ja sugulise paljunemise vahel vo6ib killustumise
korral kalduda pigem klonaalse paljunemise kasuks (Rossetto et al., 2004).
Heterostiililsetele liikidele voib risttolmemiselt iseviljastumisele iileminek tdhendada
heterostiiiilia asendumist isesobiva homostiiiiliaga* (Charlesworth & Charlesworth, 1979;
Barrett & Shore, 1987).

Vorreldes kasvukohtadega, kus on piisavalt tolmeldajaid, vdivad taimedel, mis kasvavad
tolmeldajatevaestes tingimustes, kujuneda viiksemad 6ied ning kahaneda oGite arv, kuna
tolmeldajate puudumisel ei ole kasulik investeerida omadustesse, millest kasu taimele
tolmeldajate puudumisel ei esine (Brys & Jacquemyn, 2012). Samas voivad monede liikide
oied fragmenteerunud tingimustes hoopiski suuremaks muutuda, kuna suuremad taimed on
tolmeldajatele iildjuhul atraktiivsemad, mis on killustumisel kasulik kohastumus
(Jacquemyn et al., 2012). Paljud putuktolmlevad liigid toodavad nektarit meelitamaks
rohkem tolmeldajaid ligi, tostes sellega oma paljunemisedukust (Mitchell, 1993). Seet&ttu
voib viikestes ja isoleeritud taimepopulatsioonides ning kahanenud tolmeldajate arvukuse
juures suure nektaritoodanguga isenditel olla suurem eelis, kuna nad on tolmeldajatele

atraktiivsemad kui véikese nektaritoodanguga isendid (Jacquemyn et al., 2012).

Killustumise tagajarjel tekkinud ruumiline isolatsioon mojutab ka populatsioonidevahelisi
levikumustreid ja sageli peavad isendid sobivasse kasvukohta joudmiseks ldbima kasvuks
sobimatu maastiku (Ewers & Didham, 2006). Viikestes ja isoleeritud populatsioonides on
eelistatud sellise genotiilibiga isendid, kellel on vdhenenud levimisvdime, kuna seemnete
levimisel killustunud kasvukohtade vahel on tdendoline, et levis langeb hoopiski
ebasobivasse kasvukohta (Cheptou et al., 2008). Seetdttu on fragmenteerunud
kasvukohtades mittelevivate seemnete osakaal vorreldes hea levimisvoimega seemnetega
tunduvalt suurem kui sidusates populatsioonides (Cheptou et al., 2008). Madalama
levimisedukuse arvelt tasuks pigem panustada teistesse kohasusega seotud omadustesse
(Jacquemyn 2012). Kui aga kohalik viljasuremine on vdga korge ja tiihjadesse
kasvukohalaikudesse levikut ei toimu pika aja jooksul, voib valikusurve tasakaal muutuda

ning siis vaib levimisel taas olla evolutsiooniline eelis (Heino & Hanski, 2001).



1.2. Erikaelsus ja selle soltuvus kasvukohtade killustumisest

Erikaelsus ehk heterostiiiilia on taimedel esinev poliimorfismi vorm, mille puhul taimede
populatsioonid koosnevad kahest (ingl. k. distyly) v&i kolmest (ingl. k. tristyly)
geneetiliselt maaratletud morfoloogiliselt erinevatest isenditest (morfidest), mille peamine
erinevus seisneb tolmukate ja emakakaela korguses (Ganders, 1979; Joonis 2). Selline
emakakaela ja tolmukate ruumiline eraldatus tagab iseviljastumise viltimise sellega, et
Oietolm ei satuks sama isendi emakasuudmele. Heterostiiiilia véljakujunemise pdhjusteks
arvatakse olevat lahiristumise valtimine ning efektiivsem dietolmu vahetamine eri morfide
vahel (Barrett, 1992). Heterostiiiilia on kiillaltki haruldane paljunemissiisteem, mis on
evolutsioneerunud eraldiseisvalt mitmel korral vdhemalt 28-s Oistaimede perekonnas
(Ganders, 1979; Barrett, 2002). Keerukama heterostiiiilia edukust varreldes homostiitilia ja
partenogeneesiga voib seletada pikaajalisema eelisega, kuna suguliselt paljunevatel liikidel
on viiksem tdendosus viljasuremisele kui seda on partenogeneetilistel liikidel (Boyd et al.,

1990).

Joonis 2. Distiiiilsetel liikidel paiknevad emakasuue ja tolmukad kahel morfil vastastikku
asendites. L-morfil asub emakasuue tolmukatest kdrgemal, S-morfil vastupidi. Nool néitab

viljastumiseks sobivat tolmeldamise suunda (Ganders, 1979).

Distiitilsete* taimeliikide kaks oietiitipi on ingliskeelses teaduskirjanduses viidatud Kkui
long-styled ja short-styled morphs, siinoniitimidena on levinud viljendid pins ja thrums
(Darwin, 1877). Tulenevalt sellest kasutatakse ka kdesolevas t60s eestikeelsete vastetena

vastavalt véljendeid L-morf (long-styled ehk pika emakakaelaga) ja S-morf (short-styled
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ehk lithikese emakakaelaga). Morfoloogialt erinevad S-morf ja L-morf tolmukapea ja
emakakaela asendi poolest. S-morf ehk short-styled taimel paikneb emakakael diekrooni
sees ning tolmukapead ulatuvad die dédreni voi isegi kdrgemale. L-morf ehk long-styled
taimel esinevad tolmukapead aga diekrooni sees ning emakakael ulatub neist korgemale
(Van Rossum & Triest, 2006). Kolme morfiga liikide puhul esineb L-morfil pikk
emakakael ja kaks komplekti tolmukaid, liks on madal ja teine keskmise pikkusega. S-
morfil on lithike emakakael ja keskmised ning pikad tolmukad. Kolmas ehk keskmine morf

omab keskmise pikkusega emakakacla ning pikki ja lithikesi tolmukaid (Ganders, 1979).

Heterostiiiilsetel liikidel esineb sageli ka sporofiiiitiline ebasobivus, mille puhul tolmuterad
ei ole voimelised idanema sama isendi ja ka morfi emakasuudmel, mis omakorda viahendab
taime- ja morfisisest viljastumist ning tolmukate kasvu. Eelnevalt Kirjeldatud ebasobivus
tagab, et eri taimede ja morfide vahel toimuks optimaalne viljastumine, samas taime- ja
morfisisesel dietolmu vahetamise puhul toodetakse seemneid vdga vidhe voi seemnete
valmimine {ildsegi puudub (Van Rossum & Triest, 2006). Keller jt. (2014) poolt labiviidud
eksperimentide tulemused viitavad sellele, et vastastikune tolmukapeade ja emakasuudme
ruumiline eraldatus ja morfisisene- ning sporofiiiitiline isesobimatus tagavad efektiivse
risttolmlemise. Kui tegu on distiiiilse populatsiooniga, peaks paarumissiisteem morfide
suhte stabiliseerima vordseks (50% isenditest on L-morfid ja 50% on S-morfid) (Boyd et
al., 1990). L-morfide dietolm on mérkimisvaarselt vaiksem kui S-morfil (nditeks hariliku
nurmenuku L-morfil keskmiselt 18.1 pum, S-morfil 29.5 um), mis eeldatavalt kinnitub ka
kergemini lithematele S-morfi papillidele ja vastupidi (Brys & Jacquemyn, 2009). Samuti
toodavad L-morfid S-morfidest enam &ietolmu terasid (hariliku nurmenuku L-morfil
keskmiselt 211 000 tera taime kohta, S-morfil 87 000 tera) (Ornduff, 1980).

Kuigi looduslikes tingimustes on isetolmlemine védga ebatdendoline (Richards & Ibrahim,
1982), on leitud, et L-morf on osaliselt voimeline iseviljastumiseks (Wedderburn &
Richards, 1990). Niiteks nurmenuku puhul annab L-morf isetolmlemisel 14,5%-1 juhtudest
elujoulisi seemneid, seejuures aga S-morfi puhul on iseviljastumine véga ebatdendoline
(umbes 0,6%). Tulenevalt morfide erinevustest peaks L-morfidel olema véikestes
populatsioonides ja seega ka killustunud kasvukohtades eelis S-morfide ees, kuna L-morfid
on osalise iseviljastumise tottu suhteliselt kdrgema paljunemisedukusega (Van Rossum et
al., 2006). Siiski pole iikski morfisisene viljastumine nii fertiilne, kui see on morfide

vahelise ristumise korral. Samas ka morfidevaheline ristumine ei taga aga alati 100%-list
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edukust viljastumisel. Madalama edukusega viljastumist vdivad pohjustada néiteks

ebapiisav tolmlemine ja ristumise halb ajastus (Wedderburn & Richards, 1990).

Muidu heterostiitilsetes varretu priimula (Primula vulgaris) populatsioonides (Crosby,
1940; Boyd et al., 1990) on harva kaardistatud ka kolmanda morfi esinemist, mille puhul
paiknevad emakasuue ja tolmukapead samal tasandil, koondades endas mdlema morfi
tunnuseid. Homostiiiilset vormi pohjustab kolmas alleel s’, mis on dominantne s alleeli
suhtes ja retsessiivne S alleeli suhtes (Boyd et al., 1990). Homostiiiilia voib hakata vélja
kujunema Kkillustunud populatsioonides, kuna piiratud tolmeldamise tingimustes on
isesobival homostiiiilial selge evolutsiooniline eelis (Charlesworth & Charlesworth, 1979;
Barrett & Shore, 1987). Samuti on homostiiiilse vormiga nurmenukud lisaks
iseviljastumisele voimelised ka L-morfe viljastama (Boyd et al., 1990; Barmentlo et al.,
2017). Puhtalt heterostiiiilses populatsioonis on eeldatavalt morfide tasakaal vordne, aga
kui populatsioonis leidub ka isendeid kellel erikaelsust ei esine, siis morfide tasakaalu
stabiliseerimine enam ei toimi ning S-morfide madalam ellujddmine voib kaasa aidata
homostiitilia levikule, kuna see leevendaks homosiititlsete isendite 6ietolmu konkurentsi L-

morfidele (Boyd et al., 1990).

Killustumise tagajérjel voib heterostiililia ajapikku populatsioonist ka téielikult kaduda.
Naiteks on tuvastatud selliseid muidu distiiiilse liigi Nymphoides montana populatsioone,
kus ithe morfi kadumise tulemusena on sdilinud ainsa reproduktiivse viisina klonaalne
paljunemine ning sugulise paljunemise panus kohasusse puudub (Haddadchi et al., 2014).
Seetdttu pole sugulise paljunemise sdilitamine enam kasulik ning see kohastumus kaob
ajapikku &dra. Barmentlo jt. (2017) uurisid kolme varretu priimula (Primula vulgaris)
viikest jadanukpopulatsiooni ja pakkusid voimalusi fragmenteerumise tagajirgede
leevendamiseks. Uurimuse kéigus leiti, et iithes kolmest uuritud populatsioonist oli
homostiiiilia juba vélja kujunemas. Killustunud maastikes on homostiitilia kasulikum, kuna
iseviljastumise tottu ei soltu taimed edukaks paljunemiseks enam tolmeldajatest, kelle
arvukust fragmenteerumine omakorda tugevalt mojutab. Fragmenteerumist ja tolmeldamist
koos kaisitlenud uuringu (Segal et al., 2006) tulemused viitavad sellele, et kasvukohtade
Killustatuse paralleelne roll lahiristumissurutise* suurendamisel ning tolmeldajate arvukuse
kahanemises viib 16puks mairkimisvéddarse sugulise paljunemise vdhenemiseni. Eelpool
mainitud uuringud kinnitavad, et kasvukohtade killustumine soodustab ka heterostiiiilia

kadumist.
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Killustumise tagajdrjel asetleidnud muutused heterostiililsete populatsioonide morfide
tasakaalus voivad viia geneetilise varieeruvuse kahanemiseni (Van Rossum & Triest, 2006;
Meeus et al., 2012), millega voib kaasneda populatsioonide elujoulisuse vdhenemine ja
lahiristumissurutis. Véikestes populatsioonides on morfide 50:50 tasakaalust hdlbimine
oluline lisafaktor, mis mojutab populatsioonide pikaajalist plisimajdamist (Endels et al.,
2002). Paigast nihkunud morfide tasakaal tdhendab vaiksemat valikut sobiva partneri néol,
mistottu geneetilise materjali vahetamise efektiivsus langeb. Eriti ilmneb see véikestes
populatsioonides, kuna viikestes populatsioonides on suurem morfide tasakaalust

halbimine tdenédolisem (Endels et al., 2002; Jacquemyn et al., 2002; Kery et al., 2003).

1.3. Uurimiskiisimused

Elupaikade kadu ja killustumine on iiheks olulisemaks teguriks globaalse elurikkuse
viahenemises (Haddad et al., 2015). Hiljuti on hakatud arutlema selle iile, millist rolli v3ib
mangida kasvukohtade Killustumine evolutsiooniliste protsesside  kujundamises
(Jacquemyn et al., 2012; Cheptou et al., 2017). Mitmed uuringud annavad alust arvata, et
kasvukohtade fragmenteerumisel voivad tdepoolest olla evolutsioonilised tagajérjed (Pharo
& Zartman, 2007; Haddadchi et al., 2014; Barmentlo et al., 2017). Paremad teadmised
okoloogiliste ja evolutsiooniliste protsesside omavaheliste seoste kohta aitaksid paremini

planeerida ka looduskaitsetegevust killustunud maastikes.

Kéesoleva t66 eesmédrk on hinnata, kas ja mil maéral vaib taimepopulatsioonide
killustumine mdjutada paljunemisega seotud tunnuseid ning sellest soltuvalt geneetilist
mitmekesisust. Uurimissiisteemina kasutatakse heterostiiiilse hariliku  nurmenuku
populatsioone Léadne-Eesti loopealsetel, mille pindala on viimase sajandi jooksul
kahanenud enam kui 70% (Laasimer, 1965). Seega sobivad loopealsed hésti siisteemiks,
mille abil uurida kiirete maastikumuutuste moju elurikkusele ning voimalikele
evolutsioonilistele protsessidele. Tuginedes eelnevalt késitletud infole piistitati antud t60s

uurimiseks jargmised hiipoteesid:

1) kasvukohtade killustumine pohjustab morfide tasakaalu hilbimist eelkdige vdiksemates
populatsioonides;

2) killustunud populatsioonides on edukam L-morf;

3) morfide tasakaalu hilbimisega kaasneb nurmenuku populatsioonides madalam

geneetiline mitmekesisus.
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2. Materjal ja metoodika

2.1. Uurimisliik

Uurimisliigiks valiti harilik nurmenukk Primula veris L., mis on nurmenukuliste
sugukonda kuuluv mitmeaastane rosetjas rohttaim. Kasvukohtadest eelistab ta kuivi
lubjarikkaid niite ja rohumaid (Brys & Jacquemyn, 2009). Eestis on harilik nurmenukk
ipriski laialdaselt levinud, olles sagedasem Pohja- ja Laane-Eestis (Joonis 3). Harilik
nurmenukk on risttolmlev ja seega soltub tema levimise ja paljunemise edukus teda
tolmeldavatest putukatest. Oitsemine algab mais ning see kestab tavaliselt 3-4 nidalat
(Brys & Jacquemyn, 2009). Peamisteks tolmeldajateks peetakse Kiletiivaliste seltsi
kuuluvaid kimalasi, aga tdheldatud on ka liike liblikaliste ja kahetiivaliste seltsidest (Van
Rossum & Triest, 2006). Seemned valmivad juulis vdi augustis ning ildiselt on nad
kergesti levitatavad lithikestel vahemaadel ka tuule ja vihma abil, peale putukate pole teiste
loomade abil seemnete levitamine aga kuigi tdendoline (Brys & Jacquemyn, 2009).
Keskmine seemnete levikukaugus on vdga madal (~11-12 cm), dietolm voib levida kuni 12
meetrit (Richards, A.J. & Ibrahim, 1978), kuid see soltub konkreetsest tolmeldajaliigist, nii
et harvemini voib aset leida ka Gietolmu levik {iksteisest kaugemal paiknevate isendite
vahel. Paljunemine toimub {iildjuhul seemneliselt, kuigi esineda voib ka vegetatiivset
paljunemist lateraalsete rosettide moodustamisega voi risoomi harunemise ndol (Tamm,

1972; Van Rossum & Triest, 2007).

Primula veris
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Joonis 3. Hariliku nurmenuku levikukaart. Kollasega téhistatud ruudud on vaatluste kohad,
rohelised eksemplaride kogumiskohad. Mustad tépid niitavad kaasaegseid leiukohti, seest

tiihjad tépid 1921-1970 aastate andmeid (Eesti taimede uus levikuatlas).
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Harilik nurmenukk on viéga tiilipiline heterostiiiilne liik. Kuna nurmenuku perekonnas on
erikaelsus viga levinud ning tegu on vdrdlemisi hea levikuga taksoniga, ulatuvad selle
perekonna bioloogiaga seotud uuringute juured 19. sajandi keskpaika (Darwin, 1877).
Uldiselt ongi just nurmenuku perekonda peetud heterostiiiilia klassikaliseks mudeliks
(Barrett, 1992). Erikaelsuse esinemist pohjustab supergeeni kompleks, mille moodustavad
kaks alleeli S ja s. L-morfi fenotiilipi pohjustab retsessiivne homosiigoot ss ning puhtalt
heterostiiiilses populatsioonis on S-morfi néol tegu heterosiigoodiga (Lewis, 1954). Huu jt.
(2016) identifitseerisid nurmenukul CYP734A50 geeni, mis esineb ainult S-morfi
haplotiilibil vdljendudes liihikeses emakakaclas. Nimetatud geeni mitte aktiveerumisel voi
selle puudumise tulemusel kujuneb L-morf. Nende uuringu tulemused viitavad, et
CYP734A50 esindab G-lookust nurmenuku heterostiiiilia supergeenis, mille avaldumine S-
morfis poOhjustab brassinosteroidide degradeerumist, mistottu raku laienemine ja

emakakaela pikenemine on piiratud (Huu et al., 2016).

2.2. Alade valik

Kéesolev uurimist6d viidi 14bi Euroopa Liidu LIFE + Nature projekti ,,Elu alvaritele*
raames taastatavatel loopealsetel. Loopealsed ehk alvarid on dhukese mullakihiga viljakad
lubjarikkad poollooduslikud rohumaad. Kunagised laialtlevinud poollooduslikud kooslused
hakkasid kahanema alates 20. sajandist, mil pdllumajandus intensiivistus ning
traditsioonilistest majandamisviisidest hakati loobuma (Luoto et al., 2003). Maailma
mastaabis on loopealsed védga haruldased ning umbes kolmandik kogu maailma
loopealsetest asub Eestis, mistottu on meil suur vastutus nende sdilimise tagamisel. Lisaks
haruldusele on loopealsed ka erakordselt liigirikkad. Loopealsed paiknevad Eestis
peamiselt Lddne-Eesti rannikualadel ning saartel, mistdttu ka k&esoleva projekti alad
asuvad Péarnu ja Lddne maakonnas ning Saaremaal, Hiiumaal ja Muhumaal (Joonis 4).
Taastamisprojekti kdigus taastatakse vahemikus 2014-2019 2500 hektaril loopealseid ning
tagatakse ka alade edaspidiseks séilimiseks vajalikud tingimused karjatamise soodustamise

niol (Keskkonnaministeerium).
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Joonis 4. Ajaloolised (Laasimer, 1965) ja tanapdevased loopealsete levikualad ning LIFE

projektialad. Heterostiiiiliat kirjeldati nendel projektialadel, kus nurmenukke leidus.

Projektialadel viidi 14bi pdhjalik elurikkuse uuring tuvastamaks, kas ja kuidas taastamine
elurikkust parandab. Sealhulgas koguti proove ka tavalisemate niiduliikide populatsioonide
geneetilise mitmekesisuse hindamiseks. Hindamaks loopealsete kinnikasvamisel toimuva
suktsessiooni moju  elurikkusele, kaardistati  elurikkuse  seisund  jdrgnevaid
suktsessiooniastmeid esindavates kooslustes: (1) veel avatud loopealsetel, (2)
markimisvairselt kinnikasvanud (peamiselt kadastikuga kaetud) loopealsetel, kus veel
vihesel maiidral oli loopealsete iseloomulik liigifond sdilinud ja (3) metsastunud
loopealsetel, kust kunagine avatud loopealsete iseloomulik liigifond kas téielikult vdi
peaaegu tdielikult hdvinenud oli. Andmeid koguti ka loopealsete kaasaegse ning ajaloolise
pindala ja sidususe kohta, mis vdimaldab uurida alade maastikulisi muutusi ajas. Koik

uurimisalad on kaotanud mirkimisvéérse osa oma ajaloolisest pindalast (Reinula, 2018).
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Elurikkuse geneetilise komponendi uuringuid alustati hariliku nurmenuku geneetilise
analiilisiga, kuna tdendoliselt on putukate abil risttolmlevad pikaealised liigid, mida
nurmenukk tunnuste poolest hésti esindab, kdige enam kasvukohtade killustumise poolt
negatiivselt mojutatud (Aguilar et al., 2008; Estrada et al., 2017). Kuna nurmenuku Kui
heterostiiiilse liigi geneetilist mitmekesisust voib mojutada ka S- ja L-morfide osakaal
populatsioonis (Meeus et al.,, 2012), mida omakorda voib mojutada kasvukohtade

killustumine, hinnati projektialadel ka nurmenuku heterostiiiiliat.

2.3. Viilitood

Vilitood hariliku nurmenuku S- ja L-morfide tasakaalu kirjeldavate andmete kogumiseks
viidi 1dbi 2017. aasta mai I10pus ja juuni alguses, mil nurmenukk Eestis ditseb. Seirealasid
on LIFE-projektil 35, millest heterostiiiilia kaardistati kokku 26-It. Populatsioonide
heterostiiiilia kaardistamisel vOeti arvesse eri suktsessiooniastmeid nagu avatud maastik,
kadastik ja metsaala. Seirealadele lisaks kaasati uurimusse ka kontrollalad, mille puhul on
tegu avatud loopealsetega, kus taastamist ja karjatamist ei toimu, aga nurmenukke leidus.
Kokku kaardistati heterostiiiilia 59-s populatsioonis, millest avatud olid 17 kasvukohta,

metsaalasid oli 8, kadastikke 19 ning kontrollalasid 15.

Andmete kogumisel seati eesmargiks igast populatsioonist koguda andmeid sajalt isendilt,
kuid kdikidel uurimisaladel polnud see tulenevalt populatsiooni védiksusest voimalik.
Heterostiitilia hindamiseks vaadati, kas isend on L-morf voi S-morf (Joonis 5). Kuna
varasemates uuringutes (Boyd et al., 1990) on leitud, et enamasti on iga taime ldhim
naaber samast morfist, mida vOib seletada asjaoluga, et tegu on samast kloonist pirit
isenditega, jdeti ka antud t60s vaadeldavate isendite vahele vdhemalt 50 sentimeetrine
vahemaa véltimaks suguluses olevate taimede uurimist. Kahju tekitamise véltimiseks taimi
iiles ei korjatud, tegu oli enamasti vaatlusega. Ligikaudu hinnati igas populatsioonis

isendite arvukust ning tihedust skaalal 1-3 (1-hdre; 2-keskmine; 3-tihe).
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(a) (b)

Joonis 5. S- ja L-morfi méddramine. Vasakpoolsel fotol (a) on L-morf, kuna visuaalsel
vaatlusel on ndha korgem emakakael. Parempoolsel fotol (b) on S-morf, mille puhul

paiknevad tolmukad emakast korgemal (foto: T. Aavik).

2.4. Geneetilised uuringud

Tuvastamaks S- ja L-morfide tasakaalust hdlbimise voimalikku moju hariliku nurmenuku
geneetilisele mitmekesisusele, kasutati kéesolevas t60s uurimisprojekti ,,Taimede
geneetilise mitmekesisuse seos maastiku ajalis-ruumiliste muutustega® ning Iris Reinula
magistrito6 raames kogutud andmeid nurmenuku populatsioonide geneetilise
mitmekesisuse kohta (Reinula, 2018). Kéiesolevas to0s kasutati heterostiiiilia ja geneetilise
mitmekesisuse vahelise seose hindamiseks 30 Saaremaa ja Muhumaa nurmenuku
populatsiooni geneetilisi andmeid. Kui vdimalik, koguti igast populatsioonist geneetiliseks
analiitisiks 1-3 lehte 20-1t nurmenuku isendilt. Mdned populatsioonid olid aga vdiksemad,
mistdttu polnud igas populatsioonis vodimalik proove 20-It isendilt koguda. Kokku
analiiisiti geneetiliselt 564 isendit. Kogutud proovidelt eraldati DNA, jargmiseks
valmistati ette raamatukogu DNA sekveneerimiseks ddRAD meetodiga (Andrews et al.,
2016) ning seejarel DNA sekveneeriti (geneetilisest analiiiisist tipsema iilevaate saamiseks
vt. Reinula, 2018). Geneetiliste markeritena kasutati ithenukleotiidseid poliimorfisme ehk
SNP-e (single nucloetide polymorphisms), mida oli kokku ligi 4600. SNP-de pdhjal
arvutati jargnevad populatsioonide geneetilise mitmekesisuse indeksid: oodatav
heterostigootsus (expected heterozygosity He), vaadeldud heterosiigootsus (observed
heterozygosity Ho) ning lahiristumiskoefitsient Fis.

18



2.5. Andmeanaliiiis

Andmeanaliiiisi teostamiseks kasutati R tarkvarapaketi versiooni 3.4.4 (R Development
Core Team, 2008). Peamiseks uuritavaks tunnuseks antud t66s oli morfide tasakaalu (50%
S-morfe ja 50% L-morfe) hilbimine kahanenud pindalaga loopealsetel. Morfide
korvalekallet tasakaalust arvutati lahutades S-morfide arvust L-morfide arv, saadud véartus
jagati S- ja L-morfide summaga ning tulemusest vdeti absoluutvéartus. Lopptulemusel
esitatakse korvalekallet 0-st (S- ja L-morfe on sama palju) 1-ni (koik vaadeldud isendid on
kas S- voi L-morfid) ning seda tunnust kasutati jargnevates statistilistes analiiiisides

soltuva muutujana.

Loopealsete killustumise indikaatoritena kasutati erinevaid tunnuseid: ala suurus, uuritud
populatsiooni suurus ja kasvukohtade suktsessiooniaste (avatud, kadastik, mets), kuna
alade kinnikasvamine karjatamise lakkamisel on iiks peamisi loopealsete killustumist
pOhjustavaid tegureid. Kuna nurmenuku populatsioonide suurused varieerusid neljast
isendist viie tuhandeni, polnud see tunnus normaaljaotusega ning tunnuse védrtused
logaritmiti. Sama metoodikat kasutati ka alade suuruste puhul, mis varieerusid 0,089
hektarist 71,3 hektarini. Kasvukohad jagati suktsessiooniastme jargi kinnikasvanuks ja
avatuks. Kinnikasvanud loopealsete alla koondati metsastunud loopealsed ja kadastikud.
Avatud ja kontrollalad voeti kokku avatud kasvukohtade alla. Erinevad killustumist
kirjeldavad tunnused (ala ja populatsiooni suurus ning suktsessiooniaste) polnud omavahel
korreleeritud. Kuna toole eelnenud maastikuanaliiiis nditas, et Muhu ning Saaremaa alad
on nii ajaloolise kui ka kaasaegse maastiku poolest erinevad (Muhu loopealsed on nii
minevikus kui ka kaasajal olnud suuremad ning sidusamad; Reinula, 2018), kaasati
geneetilise mitmekesisuse ja morfide tasakaalust hédlbimise vahelist seost hindavasse

analiiiisi eraldi tunnusena ka piirkond (Muhumaa ja Saaremaa).

Hindamaks suktsessiooniastme mdju morfide korvalekaldele suhtest 50:50, kasutati
dispersioonanaliiiisi ehk ANOV A-tiiiipi analiiiisi (Analysis of Variance). Pidevate tunnuste
moju (ala suurus ja populatsiooni suurus) hindamiseks kasutati regressioonanaliiiisi. Et
analiitisida, kas viiksemates populatsioonides saavad eelise L-morfid, jagati
populatsioonid, kus tasakaal erines suhtes 50:50, kaheks: (1) populatsioonid, kus on
tilekaalus L-morfid ning (2) populatsioonid, kus on iilekaalus S-morfid. Vorreldi, kas

nende kahe grupi siseselt on vastus populatsiooni suuruse muutustele erinev. Selleks
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kasutati iildist lineaarset mudelit. Uldist lineaarset mudelit kasutati ka selleks, et hinnata
morfide 50:50 tasakaalust korvalekalde moju 30 geneetiliselt analiiiisitud populatsiooni
geneetilisele  mitmekesisusele  (vaadeldud ja oodatav  heterosiigootsus ning
lahiristumiskoefitsient). Lisaks morfide tasakaalust hidlbimise tunnusele kaasati nendesse

mudelitesse ka piirkonna m&ju ning piirkonna ja morfide tasakaalust hélbimise koosmoju.
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3. Tulemused

3.1. S- ja L-morfide tasakaalust hilbimist méjutavad tegurid

ANOVA avatud ja kinnikasvanud kasvukohtades olulist erinevust morfide tasakaalu
hélbimises ei tuvastanud (F = 1.27; v.a = 1,57; P = 0.262). Kiill aga leiti, et S- ja L-morfide
tasakaal hédlbis védiksemates populatsioonides oluliselt rohkem kui suuremates

populatsioonides (R? = 0.257, P < 0.001; Joonis 6).
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Joonis 6. Hariliku nurmenuku populatsioonide S- ja L-morfide tasakaalust 50:50 hilbimise
(varieerub 0-st 1-ni; O: S- ja L-morfe on vordselt; 1: populatsioonis leiti vaid S-morfe voi

vaid L-morfe) seos populatsiooni suurusega.
Kui vorreldi kahte gruppi, kus olid iilekaalus kas S- voi L-morfid, ilmnes, et vdiksemates

populatsioonides esines sagedamini korgem L-morfide osakaal (F = 7.03; v.a=1,52; P =
0.011; Joonis 7).
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Joonis 7. Hariliku nurmenuku populatsioonide S- ja L-morfide osakaalu seos
populatsioonisuurusega. Joonisel (ja analiilisis) on eristatud populatsioonid, kus
domineerivad kas L-morfid (mustad ringid) voi S-morfid (seest tithjad ringid). Jooniselt

kui analtiiisist arvati vilja need populatsioonid, kus S-ja L-morfe esines vordselt.

Uuritud kasvukohafragmendid olid oma suuruselt védga varieeruvad (0,089 - 71,3 ha), mis
omakorda andis vOimaluse uurida morfide tasakaalu sdltuvust ala suurusest.
Andmeanaliiiisi tulemusena statistiliselt olulist seost ala suuruse ning morfide tasakaalu

hélbimise vahel ei tuvastatud.

3.2. S- ja L-morfide tasakaalust hiilbimise maoju geneetilisele mitmekesisusele

S- ja L-morfide tasakaalust hidlbimine tdi kaasa muutusi ka populatsioonide geneetilises
mitmekesisuses (F = 6.7; v.a = 1,26; P = 0.016). Samas leiti, et seos soltub oluliselt
vaadeldavast regioonist: erinevalt Muhumaa populatsioonidest, kus hélbimine
morfoloogiliselt erinevate isendite tasakaalust geneetilist mitmekesisust ei mdjutanud, leiti
Saaremaa uurimispopulatsioonide geneetilise mitmekesisuse (vaadeldud heterosiigootsus)
ja morfide tasakaalu vahel oluline seos (F = 7.14; v.a = 1,26; P = 0.013; Joonis 8). Teiste
geneetilise mitmekesisuse indeksite (lahiristumiskoefitsient ning eeldatav heterosiigootsus)

ja tasakaalu hélbimise vahel statistiliselt olulisi seoseid ei leitud.
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ringid).
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4. Arutelu

Kasvukohtade killustumine ja kadumine on tinapdeval peamisteks bioloogilise
mitmekesisuse vahenemist pohjustavateks teguriteks (Haddad et al., 2015). Elurikkuse
hindamise aluseks ei saa aga votta vaid liigirikkust, kuna bioloogiline mitmekesisus
sisaldab ka muid komponente, sealhulgas geneetilist ja maastikulist mitmekesisust.
Kasvukohtade fragmenteerumise tulemusena toimuvad elurikkuse muutused hdlmavad
endas ka voimalikke evolutsioonilisi tagajargi ning looduse toimimise moistmiseks tuleb
nendele muutustele seletust otsida kdiki tasandeid uurides. Oluline on mdista ka
populatsioonis toimuvaid viiksemaid ja silmaga mitte nii ndhtavaid muutusi, kuna just
need protsessid vdivad mdjutada populatsiooni elujoulisust, terve liigi sdilimist voi ka
Okosiisteemide toimimist. Kédesolev t66 keskendub killustunud kasvukohtades paiknevate
hariliku nurmenuku populatsioonide erikaelsuse ehk heterostiiiilia ning killustumise
vaheliste seoste uurimisele. Samuti seati eesmérgiks hinnata, kas killustumise tagajérjel
asetleidvad muutused erinevate morfide osakaalus toovad kaasa ka muutusi uuritud

populatsioonide geneetilise mitmekesisuse jaoks.

4.1. Kasvukohtade killustumise moju nurmenuku S- ja L-morfide osakaalule

Kasvukohtade killustumine mdjutab elurikkust mitmete mehhanismide kaudu. Muuhulgas
kaasneb kasvukohtade pindala kahanemisega ka seal kasvavate taimeliikide populatsiooni
suuruse markimisvadarne kahanemine (Kiviniemi, 2008). Viikesed populatsioonid on aga
oluliselt tundlikumad keskkonnahdiringute ning geenitriivi suhtes. Seetdttu on
populatsioonide suurust kasutatud paljudes kasvukohtade killustumise mdju uurivates
teadustoddes lihe sagedasema killustumise indikaatorina (Leimu et al., 2006). Mitmetes
varasemates uuringutes (Endels et al., 2002; Jacquemyn et al., 2002; Kery et al., 2003) on
leidnud kinnitust asjaolu, et juhuslikud protsessid pdhjustavad distiiiilsete liikide morfide
tavapdrase osakaalu (50:50) hélbimist eeskétt just viikestes populatsioonides. Nurmenuku
populatsioonide suuruse moju morfide osakaalule uuriti ka kdesolevas tods. To0 alguses
pustitatud hiipotees (kasvukohtade killustumine pohjustab morfide tasakaalu halbimist
eelkdige viiksemates populatsioonides) sai  kinnitust. Vaiksemates nurmenuku
populatsioonides hilbis S- ja L-morfide tasakaal oluliselt rohkem kui suuremates

populatsioonides.

24



Uks olulisi pdhjuseid, miks morfide tasakaal viiksemates populatsioonides paigast nihkub
vOib seisneda asjaolus, et viiksemad populatsioonid on enam mojutatud juhuslikest
protsessidest (sealhulgas niiteks ka geenitriiv) ja lahiristumisest, kui seda on suured
populatsioonid (Young et al., 1996). Kery jt. (2003) poolt 1abiviidud uuringust ilmnes, et
morfide 50:50 tasakaal kaldus rohkem korvale véikestes populatsioonides ning 6 koige
viiksemat populatsiooni uuritavast 76-st oli {the morfi tervenisti kaotanud. Ka {ihes
Saaremaal uuritud véikeses populatsioonis esines vaid iiks morfi tiitip — L-morf. Nii
kdesoleva t60 kui ka mitmete varasemate uuringute tulemused viitavad demograafilise
juhuslikkuse olulisusele véikestes populatsioonides, mis tuleneb juhuslikust isendite
kadumisest populatsiooni killustumise tagajarjel. Kohasuse langus, léhiristumissurutis,
arvukuse kdikumine ja teised tegurid koosmojul vdivad omakorda veelgi
populatsioonisuurust kahandada, véljendudes véiljasuremiskeerisena (Gilpin & Soulé,
1986). Kui viikestes nurmenuku populatsioonides on morfide tasakaal paigast dra, voib see
oluliselt mojutada populatsioonide pikaajalist piisimajaamist (Endels et al., 2002) ning
kuigi harilik nurmenukk on {ipriski tavaline liik, vdhendab killustumine ka tema véiikestes
populatsioonides geneetilist mitmekesisust (Van Rossum et al., 2004), mistdttu peaks

looduskaitse kavandamises ka tavalisemate liikidega arvestama.

Teise kasvukoha killustumise tegurina uuriti kasvukohtade pindala moju morfide
tasakaalule. Analiitisis olulist seost morfide osakaalu ja kasvukoha pindala vahel ei
ilmnenud. Piessens jt. (2005) poolt ldbiviidud uuringust selgus, et kasvukoha pindala
suurusel on taimede liigirikkusele enamasti ebaoluline mdju, hoopis olulisemaks aspektiks
voib Killustumisel olla kasvukohtade sidususe kadumise mdju, mida kdesolevas toos ei
hinnatud. Analoogiliselt voiks see selgitus kehtida ka morfide tasakaalu kohta. Reeglina on
koik ajalooliselt suurepinnalised loopealsed praeguseks kaotanud mirkimisvairse osa oma
kunagisest pindalast. Kéesolev uurimus viidi 1dbi suureskaalalise taastamisprojekti ,,Elu
alvaritele® raames, mille jaoks valiti liigifondi tagamise eesmaérgil projektipiirkondadeks
sellised alad, kus loopealseid leidus vorreldes teiste piirkondadega rohkem. Seega voib
loopealsete parem sidusus moningal maddral kompenseerida pindala kahanemist, nii et
nendel aladel kasvavad populatsioonid voivad endiselt olla elujoulised ning morfide

tasakaal olla stabiilne.
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Uhe killustumise komponendina uuriti antud t6ds kasvukohatingimuste mdju morfide
tasakaalule. Morfde osakaal avatud ja kinnikasvanud kasvukohtade ei erinenud. Ka
varasemad uuringud nurmenuku populatsioonide kasvukohtade vordluses (Brys &
Jacquemyn, 2015) on leidnud, et kuigi kasvukoht voib mdjutada taime morfoloogiat, eriti
reproduktiivsete organite paigutust ja nende vastastikust sobivust, siis S- ja L-morfide
osakaalu elupaiga erinevus (avatud, mets) ilmselt otseselt ei mdjuta. Tuvastatud
kasvukohaspetsiifilised erinevused oOitsemises ja morfoloogias vOib omistada eri
keskkonnatingimuste mojule, nditeks varasem Oitsemine metsapopulatsioonidel vorreldes
rohumaa omadega on ilmselt seotud madalamate temperatuuride ning véiksema
valgushulgaga (Brys & Jacquemyn, 2015). Samas on LIFE alade kinnikasvanud
loopealsetel tdheldatud tunduvalt viiksemat tolmeldajate arvukust ja liigirikkust vorreldes
avatud kasvukohtadega (Prangel, 2017). Sellest vdiks eeldada, et tolmeldajate puudumise
tottu voib hakata kinnikasvanud loopealsetel homostiiilia vidlja kujunema. Selliseid

tagajargi antud uurimus siiski veel ei tuvastanud.

4.2. Nurmenuku L-morfide osalise iseviljastumisvéime maju L-morfide osakaalule

Asjaolu, et L-morfid on voimelised iseviljastumiseks (Wedderburn & Richards, 1990),
annab L-morfile killustunud kasvukohtades selge evolutsioonilise eelise S-morfi ees, mille
isetolmlemisel elujouliste seemnete tootmine on vdga madal (L-morfil iseviljastumise
toendosus 14,5%, S-morfil 0,6%). Sellele tuginedes piistitati antud t60s teiseks
hiipoteesiks, et Killustunud nurmenuku populatsioonides saavad suurema osakaalu L-
morfid. Analiiiisis vorreldi selleks populatsioonisuuruse mdju eraldi populatsioonidele, kus
olid iilekaalus kas S- voi L-morfid. Ilmnes, et vastus populatsiooni suurusele oli erinev -
viiksemates populatsioonides oli L-morfide osakaal vorreldes S-morfidega korgem,
millega sai ka piistitatud hiipotees kinnituse. Samas tuleb mérkida, et kuigi seos oli
statistiliselt oluline, polnud see erinevus maérkimisvddrne ning ei saa vélistada ka
juhuslikkuse rolli antud erinevuste kujunemisel. Kuid kuna nendel erinevustel voivad olla
olulised evolutsioonilised tagajdrjed, tuleks seda trendi edaspidistes uurimustes

pohjalikumalt analiitisida.

Uhe morfi kadumisel populatsioonist ei ole distiiiilsete liikide suguline paljunemine enam
voimalik. Ka olukorras, kus morfide tasakaal on markimisvaarselt paigast nihkunud, on

suguline paljunemine oluliselt raskem. Kuid kuna just L-morfil on iseviljastumise ndol
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eelis S-morfi ees, on ka varasemates uuringutes oletatud, et Killustunud kasvukohtades
voivad saada iilekaalu L-morfid (Van Rossum & Triest, 2006), kuigi otsest kinnitust sellele
hiipoteesile saadud pole. Kui kasvukohad jitkuvalt killustuvad ning vaid iihte morfi
sisaldavad voi oluliselt tasakaalust hédlbiva morfide osakaaluga populatsioonid muutuvad
aina tavalisemaks, vOib see kaasa tuua olulisi evolutsioonilisi muutusi. Muuhulgas on
sellises olukorras eelistatud paljunemisviisiks iseviljastumisvdime ning klonaalne

paljunemine (Cheptou et al., 2017).

Eelpool mainitud muutusi paljunemistunnustes soosivad ka maastike Kkillustumisest
tulenevad muutused taim-tolmeldaja interaktsioonides. Kasvukohtade ja -elupaikade
killustumine ei mdjuta negatiivselt mitte iiksnes taimepopulatsioone, vaid halvendab
olukorda ka taimi tolmeldavate putukate jaoks, mis omakorda kahandab risttolmlemist
(Aizen & Feinsinger, 1994; Honnay et al., 2005). Eriti oluliseks valikuteguriks voib
tolmeldajate kadumine kujuneda heterostiiiilsete liikide puhul, kelle paljunemisedukus
sOltub vidga oluliselt morfidevahelisest putuktolmlemisest. Killustumise tagajirjel
viahenenud tolmeldamine peaks soosima selliseid taimede tunnuseid, mis edendaksid
tolmeldamist ka vdiksema tolmeldajate kéttesaadavuse juures, nditeks atraktiivsemad Gied
(Cheptou et al., 2017). Kui heterostiiiilia ei oma enam killustunud maastikus eelist, vdib
populatsioonis selle asemele kujuneda tolmeldajatest sdltumatum homostiiiilia (Barmentlo
et al.,, 2017). Tolmeldajatest soltuvad liigid, kes ei suuda kahanenud geneetilise
mitmekesisuse tottu vdhenenud tolmeldamisega kohastuda, voivad kooslustest Kkiirete

maastikumuutuste tttu tildsegi kaduda (Biesmeijer et al., 2006).

43. S- ja L-morfide tasakaalust hilbimise seos populatsioonide geneetilise
mitmekesisusega

Kasutades kdesoleva uurimistooga paralleelselt ldbiviidava nurmenuku populatsioonide
geneetilise mitmekesisuse uuringust péarinevaid geneetilisi andmeid (Reinula, 2018),
analiiiisiti morfide tasakaalu hdlbimise seost geneetilise mitmekesisusega. Varasemates
uurimustes on leitud seoseid geneetilise mitmekesisuse ja morfide tasakaalu vahel (Van
Rossum & Triest, 2006; Meeus et al., 2012). Uhe vdimaliku selgitusena vdib tuua asjaolu,
et morfide tasakaal ja populatsioonisuurus on enamasti liksteisega vastavuses ning suurema
morfide tasakaalust hdlbimisega populatsioonid on madalama geneetilise mitmekesisusega

vaiksema populatsioonisuuruse tottu (Leimu et al., 2006; Aguilar et al., 2008). Samas on
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heterostiiiilsete liikide populatsioonide geneetilist mitmekesisust mdjutavaid tegureid
uurides leitud, et populatsioonisuurusest palju olulisem on just morfide tasakaal — mida
enam tasakaal hilbib, seda madalam vastavalt geneetiline mitmekesisus (Meeus et al.,
2012). Seda seetottu, et paigast nihkunud morfide tasakaal toob kaasa madalama sobivate
partnerite arvu, mis omakorda kahandab geneetilise materjali efektiivset vahetamist.
Seetdttu otsustati seda seost ka antud t66s kontrollida. Kinnitust leidis ka kolmas piistitatud
hiipotees: morfide tasakaalu hidlbimisega kaasnes populatsioonides madalam geneetiline
mitmekesisus, kuid oluline oli ka piikonna mdju. Statistiliselt oluline oli see seos vaid

uuritud Saaremaa populatsioonides, Muhumaa populatsioonides oluline seos puudus.

Miks ilmnes Saaremaa ja Muhumaa populatsioonides niivord erinev tulemus, kuigi
keskkonnatingimused nendes kasvukohtades on sarnased? Uks vdimalikke pdhjuseid
peitub erinevas maastikumuutuste diinaamikas. Eeldatavalt on killustumise tagajérjed
tugevamalt avaldunud sellistes taimepopulatsioonides, mis on juba mitme pdlvkonna valtel
kogenud fragmenteerumise negatiivset moju (Aguilar et al., 2008). Toendoliselt on
Saaremaa populatsioonid olnud viimase sajandi jooksul asetleidnud maastikumuutuste
poolt tugevamalt mdjutatud. Saaremaa loopealseid iseloomustab kaasajal mdnevorra
vdiksem pindala ja madalam sidusus (Reinula, 2018). Samas on Muhumaa loopealsete
seisund olnud mdnevdrra stabiilsem - kuigi ka Muhus on toimunud Killustumine ning
kasvukohtade kadumine, on Saaremaaga vOrreldes Muhumaa maastik sidusam ning
populatsioonid on seega olnud nii hilisemas minevikus kui kaasajal geenivoolu teel
paremini ithendatud. Kui killustunud kasvukohad on muutunud liiga isoleerituks, jddb
véikestes populatsioonides geenitriivi tottu kaotatud alleelide tdiendamiseks geenivool
ebapiisavaks (Honnay & Jacquemyn, 2007) ning kuna Saaremaa populatsioonid on
pikemalt olnud taolistes tingimustes, voibki eeldada, et just seetdttu ilmnes ka siin uuringus

seos morfide tasakaalust hdlbimise ja geneetilise mitmekesisuse vahel vaid Saaremaal.

Samas ei saa vilistada, et Muhu populatsioonides vaadeldud geneetiline mitmekesisus
morfide tasakaalu muutuste tottu ldhitulevikus kahanema ei hakkaks. On leitud, et
praegune liigirikkus fragmenteerunud loopealsetel ei ole mitte seotud tdnapéevaste alade ja
nende omavahelise sidususega, vaid esindab hoopiski seost nende alade ajalooliste
pindalade ja sidususega (Helm et al., 2006). Sama ndhtus voib esineda ka geneetilise
mitmekesisuse puhul, kuna peale maastikumuutusi ja -hdiringuid votab uude tasakaalu

joudmine aega ning geneetiline struktuur voib hoopiski selgemini esindada ajaloolist
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maastiku struktuuri (Epps & Keyghobadi, 2015). Seos populatsioonisuuruse ja morfide
tasakaalu hdlbimise vahel oli oluline ka Muhus, kuid kuna maastikumuutustest hoolimata
on Muhu loopealsed veel suuremad ja sidusamad aidates puhverdada maastikumuutuste
negatiivset mdju, siis voib sellega seoses moju geneetilisele mitmekesisusele avalduda

alles mone nurmenuku generatsiooni moddudes.

4.4. Jaireldused

Kéesoleva to66 tulemusena ilmnes kasvukohtade killustumise oluline negatiivne moju
heterostiiiilsete taimepopulatsioonidele erikaelsusele, mis pikemas perspektiivis voib
mojutada ka nende populatsioonide elujoulisust. Kuna populatsiooni sdilimisel méngib
olulist rolli populatsioonide suurus ja nende omavaheline sidusus (Endels et al., 2002;
Piessens et al., 2005; Leimu et al., 2006), tuleb kaitse korraldamisel silmas pidada, et
populatsioonid ei jadks liiga vdikesteks ja isoleerituteks. Ehituste, teede ja teiste projektide
kavandamisel tuleks viltida {ihtsete populatsioonide eraldamist voi selle voimalikkuse
puudumisel tuleks tagada populatsioonide vahel sidusus niiteks okoloogiliste koridoride
kaudu. Looduskaitse korraldamisel ei saa arvestada vaid haruldaste liikidega, kuna ka
tavalisemad liigid on tundlikud killustumisele ning nende geneetilise mitmekesisuse
viahenemisest pohjustatud kohasuse langus fragmenteerunud kasvukohtades voib ka
tavalisemad liigid hoopiski haruldasteks muuta (Van Rossum et al., 2004; Honnay &

Jacquemyn, 2007).

Fragmenteerumise tagajarjed putuktolmlevate taimeliikide populatsioonidele voivad
ilmneda tolmeldajate interaktsioonide kaudu, mis omakorda voib mojutada bioloogilist
mitmekesisust eri tasanditel (Jacquemyn et al., 2012). Seetdttu tuleks edaspidi
kasvukohtade killustumist késitlevates uuringutes veel enam arvesse votta tolmeldajaid kui
olulist taimede elurikkust mdjutavat komponenti ning uurida nende Kaitumist ja
kohanemist killustunud tingimustega. Samuti on killustumisel taimedele avalduva
valikusurve evolutsioonilised tagajérjed veel vordlemisi uurimata ning selgete tdendite
osakaal on véike, mistdttu ei saa teha kindlaid jéireldusi, kas teatud muutused
paljunemisega seotud taimeomadustes on just vastuseks killustumise tagajarjel muutunud
keskkonnatingimustele. Kuigi antud t66s ilmnes viikestes populatsioonides L-morfide
iilekaal, ei saa me kindlalt 6elda, kas seda on pohjustanud killustumine voi on tegu

juhusliku mustriga. Kuna iihe morfi selge eelis voib kaasa tuua olulisi evolutsioonilisi
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muutusi, tuleb 14bi viia tdiendavaid uuringuid kasvukohtade killustumise tagajargedest
reproduktiivsete taimeomaduste muutustele. Kuna kasvukohtade killustumise tagajirjed
voivad ilmneda teatava viivitusega (Helm et al., 2006; Epps & Keyghobadi, 2015), on
kasvukohtade fragmenteerumise eksperimentidesse oluline kaasata ka pikaajalisemaid
uuringuid. Seire kindlustamine mitmeteks aastateks aitaks tagada iilevaatlikuma ja veelgi

tdpsema arusaama kasvukohtade killustumise tagajargedest koigil elurikkuse tasanditel.
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Kokkuvote

Kasvukohtade killustumine on iiks peamiseid elurikkuse kadumist pohjustavaid tegureid.
Killustumise tagajarjel muutunud keskkonnatingimused mdojutavad bioloogilise
mitmekesisuse kdiki komponente. Muutused elurikkuses holmavad endas ka voimalikke
evolutsioonilisi tagajéargi, mis putuktolmlevate taimeliikide populatsioonides voivad olla
pOhjustatud  eelkdige maastike killustumise tottu asetleidnud taim-tolmeldaja
interaktsioonide muutustes. Putuktolmlevad liigid peavad kohastuma vdhenenud
tolmeldajate kattesaadavusega ning Killustunud tingimustes voivad olla eelistatud sellised
taimetunnused, mis tagavad iseviljastumise. Heterostiiiilse hariliku nurmenuku jaoks voib
see tdhendada homostiiiilia viljakujunemist, kuna killustunud kasvukohtades ei soltu

homostiitilsed liigid enam edukaks paljunemiseks tolmeldajatest.

Moistmaks killustumisest pohjustatud muutusi populatsioonides, uuriti antud t60s
Killustunud hariliku nurmenuku populatsioonide erikaelsuse ning kasvukohtade
killustumise vahelisi seoseid Ladne-Eesti loopealsetel. Leiti, et peamine risttolmlemist
tagavate morfoloogiliselt erinevate isendite (morfide) tasakaalu mdjutav killustumise
aspekt oli populatsioonisuuruse kahanemine: viiksemates hariliku nurmenuku
populatsioonides hilbis S- ja L-morfide tasakaal oluliselt rohkem kui suuremates
populatsioonides. Sealjuures ilmnes viiksemates populatsioonides suurem L-morfide
osakaal. Saaremaa populatsioonides kaasnes morfide tasakaalust hédlbimisega ka

geneetilise mitmekesisuse langus.

Edukaks looduskaitse korraldamiseks tuleb arvestada populatsioonide suuruse ja
omavahelise sidususe olulisust, kuna viikestes ja isoleeritud populatsioonides esineb ka
suurem morfide tasakaalust hélbimine, mis omakorda voOib kaasa tuua olulisi
evolutsioonilisi muutusi ja mdjutada populatsioonide pikaajalist piisimajdamist. Ka
tavalised liigid nagu harilik nurmenukk voivad killustunud kasvukohtades hakata
geneetilist mitmekesisust kaotama, mille tagajarjel voivad ka need liigid tasapisi
haruldaseks muutuda. Seega tuleb looduskaitse korraldamisel arvestada ka tavaliste

likidega, kuna fragmenteerumine ei mdjuta vaid haruldasi ja kaitsealuseid liike.
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Summary

Habitat fragmentation is one of the main factors for drastic biodiversity loss. Altered
environmental conditions caused by habitat fragmentation affect all biodiversity
components. Changes in biodiversity also include potential evolutionary consequences,
which for outbreeding plant species may mostly be caused by changes in plant-pollinator
interactions in fragmented landscapes. Outbreeding species have to adapt with lower
pollinator availability and features that promote selfing may become more favoured in
fragmented conditions. For heterostylous Primula veris this may mean evolving
homostyly, because in fragmented habitats homostylous species will not depend on

pollinators anymore.

For understanding the changes caused by fragmentation in plant populations, this research
studied the relationships between heterostyly in fragmented Primula veris populations and
habitat fragmentation on the alvars of western Estonia. The main aspect affecting the
proportion of morphologically different individuals (which provides insurance for cross-
pollination) was found to be a decrease in population size: the deviation of S- and L-morph
balance was higher in small Primula veris populations than in large populations. It was
also found that smaller populations showed a higher proportion of L-morphs. Lastly, it was
confirmed that deviation from the balance of morphs led to lower genetic diversity in

Primula veris populations of Saaremaa.

Population size and connectivity should be taken into account for successful nature
conservation because small and isolated populations show a higher degree of deviation
from morph balance, which in turn may lead to significant evolutionary changes and affect
the long-term survival of populations through altered genetic diversity. Common species
such as Primula veris may lose genetic diversity in fragmented habitats, causing them to
become more uncommon. Therefore, the threats of fragmentation for common species
should also be considered while planning conservation management because fragmentation

does not affect only rare and protected species.
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Tanuavaldused

Soovin siidamest tdnada oma juhendajat Tsipe Aavikut, kelle head noduanded,

kommentaarid ja toetav suhtumine olid t66 valmimisel vdga suureks abiks.
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