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Koost6ovoimelisuse aretamise voimalikkusest p6llukultuuridel

Tanapdeva pollumajandus seisab silmitsi katsumusega, kus saagikust on tarvis tosta
olemasolevate ressurssidega. Uheks vdimaluseks oleks aretada vilja taimed, kes tksteisega
konkureerimise asemel teeksid hoopis koost6dd. Looduses esineb taimedel seda
hdimuvalikuna, mis tahendab sugulaste aitamist. Hdimuvaliku alternatiiviks on grupivalik —
valik, kus jargmise pdlvkonna aluseks saab eelmises edukaim olnud grupp. Kuigi looduslikult
seda dokumenteeritud ei ole, on selle vdimalikkust ndidatud kunstlikes tingimustes, mistottu
on pakutud, et see peakski olema sordiaretuse aluseks. Kuna grupivalikut seemnetoodangu
suurendamiseks pole varasemalt katseliselt proovitud, on meie t&6rihmas plaanitud
sellesisuline katse labi viia. Antud t60s on kirjeldatud grupivaliku eksperimendi pilootkatset
Arabidopsis thaliana naitel, mis paljastas sama liigi 6kotlilpide vahel vaga varieeruvaid

kaitumisviise, mis Uht- voi teistpidi on kdik aktuaalsed ka pdllumajanduse kontekstis.

Marksonad: taimedevaheline koostdd, grupivalik, Arabidopsis thaliana, Ghisvara tragoodia,

pollumajandus, saagikus
The possibilities of breeding cooperative crops

Nowadays agriculture faces a new challenge — how to increase crop yield with current
resources? One option would be to breed crops that cooperate instead of competing. In
nature, cooperation has been shown to occur through kin selection — helping an individual’s
relatives to reproduce. Group selection would be an alternative to kin selection. It is a form
of selection in which the most successful group is chosen as the basis for the next generation.
Unlikely to occur in nature but possible through artificial selection, it has been suggested as
potential basis for crop breeding, which is what our research group is planning to test. Current
research introduces the results of the pilot experiment of the group selection project, using
Arabidopsis thaliana as a model organism. The results revealed varying intraspecific
behaviours between ecotypes — all of which are in one way or the other applicable in

agriculture.

Keywords: plant cooperation, group selection, tragedy of the commons, Arabidopsis thaliana,

agriculture, crop yield
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1. Sissejuhatus

Maailma rahvaarvu kasvamise valguses on pdllumajanduslikult oluliste liikide saagikuse
tdstmine hadavajalik, eriti kuna pollupindala suurendamine ei ole laiaulatuslikult enam
vOimalik — saadaval olev maa on kas saastunud, vaheviljakas vdi muudmoodi
pollumajanduseks ebasobilik. Maad laheb kaotsi ka sliveneva linnastumise tottu, kui linnad
haaravad enda alla ka Umbritsevaid pdldudeks sobivaid alasid. Samuti on pdllupindala
suurendamine potentsiaalseks konfliktiallikaks, eriti kui see peaks tulema naiteks metsade
arvelt (OECD 2010). Seetdttu on vajalik, et saagikuse kasv toimuks praegu olemasolevate

ressurssidega.

1960-ndatel ja 70-ndatel toimunud rohelise revolutsiooni kdigus véeti muuhulgas kasutusele
[ihema korrega ja haigusresistentsemad teraviljasordid ning alustati pdldude ulatuslikku
vaetamist, mis viis saagikuse hippelise tdusuni (Denison 2012). Praeguseks on aga
pollumajanduse tootlikkuse kasv aeglustunud ning on tarvis uusi mooduseid, kuidas kasvavat
ndudlust rahuldada (OECD 2010). Uheks v&imaluseks oleks aretada vilja koostédvdimelised
taimesordid, mille puhul taimed Uksteisega konkureerimise asemel hoopis koopereeruks.
Kuna koosto0 eeldab naabrite aitamise naol isetut kditumist, on selle arenemine looduslikes
tingimustes vangi dilemma (Axelrod & Hamilton 1981) tottu keeruline. Seepérast on
kooperatsiooni vialjaarenemiseks vaja mehhanismi kaasuva kohasuse suurendamiseks voi

inimese sekkumist kunstliku valikuga.

Selles t60s kasitletakse altruismi levikut takistavaid tegureid, nagu naiteks vangi dilemma ja
Uhisvara tragoodia (Hardin 1968). Vastukaaluks tuuakse hdimuvaliku (Hamilton 1963) ja
grupivaliku (Wilson 1975) naol vélja potentsiaalseid lahendusi, kuidas koostéovdimelisust
takistavatest faktoritest vditu saada, ning tapsemalt kuidas neid oleks voimalik rakendada
pollumajanduses (Weiner 2010). T60 teine pool hdlmab endas uurimuslikku osa Arabidopsis
thaliana suurel tihedusel kasvatatud 6kotllpidega, mis tutvustab tulevikus plaanis oleva

grupivaliku eksperimendi pilootkatse tulemusi.



1.1 Altruismi levikut takistavad tegurid

Vangi dilemma

Selleks, et teatud omadus populatsioonis plsima jadks, peab see olema evolutsiooniliselt
stabiilne strateegia (ESS). Maynard Smith (1982) defineeris selle kui strateegia, mille
omaksvotu korral koigi populatsiooniliikmete poolt jadks see plsima ka juhul kui
populatsiooni satuks teistsuguse kaitumisviisiga mutant. ESS ei pea kasitlema ainult
kaitumisviise, vaid voib holmata ka nt fenotlilipe (Maynard Smith 1982). ESSi teooria annab
vOimaluse anallilsida erinevate kditumismehhanismide plisimajaamise tdendosust (Worden
& Levin 2007). Koostoovoimelisuse levimine populatsioonis pole aga vangi dilemma kohaselt
kunagi ESS. Vangi dilemma tahendab, et kuigi evolutsioonilise manguteooria jargi
kahemangijalises siisteemis kaks koostootegijat saaks rohkem kasu kui kaks petturit, on alati
kasulikum koostddd tegevat partnerit petta. Kdikidest voimalikest kombinatsioonidest tekib
kdige suurem kahju ausale mangijale petmise ohvriks langemisel, mistdttu ongi
koostoovoimelisuse plsimajaamine vangi dilemma seisukohast ebatGendoline (Axelrod &

Hamilton 1981).

John Maynard Smith (1982) on laiendanud ESS teooriat ka juhtudele, kus isend interakteerub
kogu populatsiooniga, mis on rakendatav naiteks Uiheaastaste taimede, sh pdllukultuuride
kontekstis. Mudeli jargi, kus keskkonnas vesi on limiteerivaks teguriks, saavutaks teraviljad
suurima saagikuse minimaalse juurte biomassi korral, kuna juurtesse suunatud lisaressurss
vOetakse seemnete arvelt. Kuigi populatsiooni tasemel on selline kditumine kasulik, on ka sel
omad norkused — kui populatsiooni satuks juurtesse rohkem ressursse suunav genotip,
ammutaks too ressursse mullast edukamalt ning saavutaks edu teiste ees, illustreerides

klassikalist vangi dilemmat (Zhang jt. 1999).

Analoogne situatsiooon kehtib ka maapealse konkurentsi puhul. Seemnetoodangu
seisukohalt oleks kasulik, kui taimed koopereeruvalt panustaksid vahem kdrguskasvu ning
rohkem generatiivsetesse organitesse, kuid selline strateegia on kergesti ekspluateeritav
ressursse korguskasvu suunava ja seega teisi varjutava fenotilbi poolt (Falster & Westoby
2003). Seega kuna koosto0 pole enamasti ESS, ei saa see vangi dilemma seisukohast

populatsioonis plisima jaada.



Uhisvara tragéédia

Kui vangi dilemmat laiendada enamaks kui kahemangijaliseks stisteemiks, hakkab see jargima
tihisvara tragdddia stsenaariumit (Worden & Levin 2007). Uhisvara tragdédia (Hardin 1968)
illustreerib olukorda, kus mingisugust Ghist ressurssi hakatakse kuritarvitama, viies selle
Uletarbimiseni ja demonstreerib osalejate isekat kaitumist. Sellise olukorra eelduseks on, et
ressurss on piiratud ning ligipaas sellele on kdigile vaba (Falster & Westoby 2003). Naiteks kui
lisada Uhisele karjamaale (iks kariloom, saab selle lisaja sellest otsest kasu. Ulekarjatamisest
tulenevat kahju peavad kannatama aga kd&ik karjatajad Uhiselt. Seega on lhe karilooma
juurdelisamisest tulenev kasu karjatajale suurem kui kahju. Pikemas perspektiivis viib see

Uhise ressursi ammendumiseni (Hardin 1968).

Uhisvara tragéddiat on tdheldatud mitmetes organismiriihmades alustades inimestest ning
I6petades mikroobidega, sealhulgas ka taimede seas (Rankin jt 2007). Gersani jt (2001) on
valja toonud, et taimedevahelises konkurentsis vdib Uhisvara tragéoddia valjenduda ka
sihipdrase ressursside raiskamisena — tGihe taime saadav kasu on vaiksem kui ta pShjustatav
kahju teistele. See paadib aga kasutu vdidurelvastumisega, kus kasvatatakse rohkem
konkurentsiorganeid, kui optimaalne oleks. Kui populatsioonis valitseks koostdédvalmidus,
kasvaks taimestik (ihtlase madala kooslusena. Uksteisega konkureerimine viib aga
korguskasvuni, et kindlustada ennetavalt ligipdas valgusele (Falster & Westoby 2003).
SeetGttu on moistetav, et maailma enimtootlikemates pdllusiisteemides on kunstliku valiku
kaudu aretatud taimesortidel konkurentsivGimet langetatud (Zhu & Zhang 2013) ning
taimede investeeringut korguskasvu seeldbi vahendatud (King 1990). Empiiriliselt on Ghisvara
tragdodiat taimede puhul téestatud juurkonkurentsi suurendamise naol. Potikatses sojaoaga
(Glycine max) taheldati, et sama ressursikoguse puhul kasvatasid taimed naabri juuresolekul
kuni 85% rohkem juuri, sesemnetoodang oli nendel puhkudel aga kuni 30% madalam (Gersani
jt 2001). Samuti on Zea-Cabrera jt (2006) oma loodud mudeli alusel nadidanud, et keskkonnas
kus vesi on limiteerivaks faktoriks, vdivad vett raiskavalt tarbivad isendid valja torjuda

saastlikud veetarbijad, olgugi et nad toodavad vahem biomassi — lihtsalt vett eest dra tarbides.

Uhisvara tragdddiat on lisaks kirjeldatud veel mitmete teiste tunnuste puhul alates taimelehe

nurgast varre suhtes (Hikosaka & Hirose 1997) ja pindalast (Anten 2002) ning |Gpetades



Oitsemise ajastamisega (Vermeulen 2015), millest on sisukas koondiilevaade tehtud (Anten &

Vermeulen 2016).

Pollumajanduses soovimatuteks looduslikult arenenud Uhisvara tragéodia naideteks, mida
sordiaretusega Uritatakse vahendada on naiteks kdrge kasv, ressursside raiskav suunamine
juurtesse ja teisi taimi varjutavad lehed. Teisalt voib looduslikult esineda ka muid Ghisvara
tragdodia stsenaariumile vastavaid omadusi, mis vdivad pdllumajanduses hoopis kasulikeks
tunnusteks osutuda (Anten & Vermeulen 2016), naiteks suurenenud &is, mis aitab kohale

meelitada rohkem tolmeldajaid (McNickle & Dybzinski 2013).

1.2 Altruismi levikule kaasa aitavad tegurid

Kaasuv kohasus

Kaasuva kohasuse printsiip on Hamiltoni (1964) poolt vilja méeldud teooria, mille kohaselt
peab altruistliku kditumise valja kujunemiseks niisugune kaitumine isendile kasu tooma isendi
paljunemisele (otsene kohasus) ja teiste samu geenikoopiaid kandvate isendite paljunemisele
kaasa aitamise kaudu (kaudne kohasus). Kaasuvat kohasust vGib seega kasitleda kui otsese ja
kaudse kohasuse summat (West jt 2007). Isendi eesmargiks loodusliku valiku seisukohalt
oleks seega maksimeerida oma kaasuvat kohasust (Grafen 2006). Altruismi levikut selle
mehhanismi kaudu illustreerib Hamiltoni (1963) valem rb > c, kus r néaitab sugulusastet, b
on teise aitamisest saadav kasu, mis valjendub kaasuva kohasusena ning ¢ on altruistlikust
kaitumisest tulenev otsese kohasuse kadu. Seega peab teise aitamisega tulenevast kaasuvast
kohasusest saadav tulu liletama isendi enda kohasuse loovutamisest kaasneva kulu. Kuna
evolutsiooniliselt on edu vdtmeks paljunemisedukus, mida saab mo&dta jargmisesse
polvkonda edasi kantavate geenikoopiate arvuna, on kaasuva kohasuse keskmeks
abistatavate isendite geneetiline kaugus fokaalisendist (Hamilton 1963, West jt 2001) — mida
kaugem on sugulus, seda vahem on Uhist geneetilist materjali kahe taime genoomis ning seda
vahem saab fokaaltaim kasu tema aitamisest, véi nagu on vélja toodud — enda kohasuse arvelt
on kasulik aidata kas kaht 6de-venda voi kaheksat nébu (Haldane 1955, viidatud Hamilton

1963).



Samuti on vélja toodud, et pollukultuuridel voib kaasuv kohasus valjenduda taimedevahelise
Uhise krohmseente vorgustiku kaudu. Seda voib kasitleda kui avalikku hiive, kuna
seenevorgustik soltub  koigi taimede poolt pakutud sisinikust. Taimed saavad
seenevorgustiku abil Uhtlasemat ligipdasu toitainetele, mis aitab tOsta kaasuvat kohasust
(Kiers & Denison 2014). Pujulehise ambroosiaga (Ambrosia artemisiifolia) on ka katseliselt
naidatud, et tdepoolest sugulased investeerivad rohkem (ihisesse mitseelivorgustikku (File jt

2012).

Hoéimuvalik

Hoimuvalik on evolutsiooniline strateegia, kus isend aitab kaasa oma sugulaste paljunemisele
omaenda kohasuse arvelt (Hamilton 1963). Seega voib hdimuvalikut kasitleda kui
mehhanismi, mille abil kaasuv kohasus valjendub. Nimetatud isend saab kasu nii sugulase
paljunemisest tulenevast kaudse kohasuse tdusust kui ka enda paljunemisest tulenevast
otsese kohasuse tdusust (Hamilton 1964; Griffin & West 2002). Ligikaudu 75%
pollumajanduses kilvatavatest seemnetest on eelneva aasta saagist korvale pandud
seemned. Lisaks sellele on 47% Euroopa Liidu pdldudel kasutatavatest seemnetest parit
Hollandist (Kamphuis 2005). See annab alust arvata, et geneetiline varieeruvus seemnete
vahel ei ole suur ning hdimuvaliku strateegia omistamine pdllukultuuridele véib olla

asjakohane.

Hoimuvaliku toimimiseks peab taim suutma eristada ennast teistest (Biedrzycki & Bais 2010a).
Katseliselt on seda toestatud naditeks kdrbetaime Ambrosia dumosa (Mahall & Callaway 1991)
ja hariliku herne (Pisum sativum) taimede juurte nditel (Falik jt 2003). Teine oluline faktor
hoimuvaliku véljaarenemise juures on | tllpi vigade (taim kaitub mittesugulasega kui
sugulasega) ja Il tilpi vigade (taim kaitub sugulasega kui mittesugulasega) sagedus. | tllpi
vead annavad vGimaluse altruistlikkuse arenemiseks isekate isendite seas ning Il tllpi vead
seavad altruistliku stiisteemi usaldusvaarsuse kahtluse alla. Seega on oluline tasakaal nende
kaht tilipi vigade vahel, mida saab saavutada naiteks tdpsemate sugulaste dratundmist
tagavate signaalidega (Agrawal 2001), mis vdivad olla vahendatud naiteks juureeritiste

(Biedrzycki & Bais 2010b) voi lenduvate orgaaniliste Gihendite abil (Karban jt 2013).



Hoimuvaliku toimumist on ka empiiriliselt tGestatud. Katsed kanada merisinepiga (Cakile
edentula) ja hariliku muirloogaga (Arabidopsis thaliana) on naidanud, et sugulaste ldhedus
vahendas juurekonkurentsi (Dudley & File 2007; Biedrzycki & Bais 2010b). Murphy ja Dudley
(2009) katse kahvatu lemmaltsaga (Impatiens pallida) naitas, et juureinteraktsioonide kaudu
vahendatud sugulaste dratundmine valjendus ka maapealsetes organites — geneetiliselt
vOOraste liigikaaslaste juuresolekul suunati ressursse rohkem maapealsetesse organitesse,
mis vastab konkurentsipinge suurenemisele, kuna kahvatu lemmaltsa elupaigas on valgus
peamiseks limiteerivaks teguriks. Samuti on ndidatud kolmehambalise pujuga (Artemisia
tridentata), et herbivooride riinnaku korral suudab taim hoiatada oma naabreid lenduvate
orgaaniliste Ghendite kaudu vahendatud signaalide abil, mis on just sugulastele paremini
dratuntavad (Karban jt 2013). Eelnevalt nimetatud katsed on illustreerinud vaid oletatavat
kohasuse tdusu labi vaiksema ressursside allokatsiooni konkurentsiga seotud organitesse voi
tdpsemate signaalidega. Seevastu Donohue (2003) on naidanud, et riihmadel, kus sugulased
kasvasid omavahel koos, oli tdepoolest kdrgem kohasus kui mittesugulasi sisaldavatel
rihmadel. Eelnevalt védlja toodud hdimuvalikut nditavate publikatsioonide rohkus viitaks
justkui sellele, et see voiks olla looduses taimedevahelises suhtluses sage strateegia. Lepik jt
(2012) seevastu aga naitasid, et parasvootme niidukooslustes pole hdimuvalik sugugi sage,
esinedes kaheksast eksperimendis kasutatud taimeliigist vaid valgel ristikul (Trifolium repens)

suure naabrite tiheduse korral.

Kuigi sugulus ning Ghiste geenikoopiate omamine aitaks altruistliku kditumise kujunemisele
kaasa, ei ole see hdimuvaliku seisukohalt hadavajalik kitsendus (West jt 2007). Naiteks voib
hoimuvaliku alla kuuluda ka valik, mis pdhineb isendite fenotlilibilisel sarnasusel. See on
tuntud ,rohelise habeme efekti” nime all ja tahendab, et isend on suuteline dra tundma, kas
temaga interakteeruval isendil on olemas koostdédvalmidusele viitavad geenid, mis enamasti
ekspresseeruvad eristatava fenotlilibina (Gardner & West 2010). Crepy ja Casal (2015)
naitasid katseliselt, et fenotllbilt sarnased hariliku miiirlooga taimed valtisid Uksteise
varjutamist, suurendades ennastohverdavalt iseenda varjutamist, samas kui lehtede paigutus
fenotiilibiliselt mittesarnaste taimede vahel oli juhuslik. Aratundmist tagava signaalina pakuti
vélja punase ja kaugpunase valguse suhet, mis varjutamisel suureneb. Fenotiibiline sarnasus
selles katses valjendus liinisisese morfoloogilise sarnasusena, mis eri liinide vahel varieerus.

Pakuti valja hipotees, et sama liini isendid olid fenotlubiliselt sarnased, mistottu



valgussignaalide saatjate ja vastuvotjate tihedus kindlal kdrgusel oli suurem, holbustades
altruistlikku kaitumist labi tugevate signaalide saatmise. Eri fenotiilbiga taimede puhul olid

lehed paigutunud eri kdrgustele, mistdttu olid ka saadetud signaalid ndrgemad.

Grupivalik

Grupivalik on Uiks evolutsioonimehhanismidest, kus isendi kohasus sdltub grupi lilkkmelisusest
(Goodnight jt 1992). Selle esinemine looduslikes tingimustes md&juva evolutsioonilise jéuna
on kisitav (West jt 2007). Naiteks Wynne-Edwards (1962) taheldas lindude seas koostddaldist
kaitumist, kus ressursside Uletarvitamise valtimiseks linnud piirasid oma paljunemist. Hiljem
aga naidati, et grupivalik selle mehhanismi |abi saaks toimida vaid vaga piiravatel tingimustel -
migrantide arv ei tohiks olla suurem kui tks grupi kohta (Maynard Smith 1976) ning et linnud
oma sellise tegevuse labi hoopis maksimeerisid eluvaltelist kohasust (Lack 1966). Grupivaliku
kontseptsioon vdib viia valearusaamadeni, et isendid justkui kdituvad populatsiooni vai liigi
heaolu nimel, mistdttu on evolutsioonibioloogid aastakiimneid vaielnud selle esinemise (le
looduses (West jt 2007). Samal ajal on laborikatsetes kunstliku valiku tingimustes grupivalikut
naidatud toimivat nii kanadel (Muir 1996), mardikatel (Wade 1976) kui ka taimedel
(Goodnight 1985). Taimedest viidi katse ldabi hariliku muirloogaga, kus igale jargmisele
polvkonnale panid aluse eelmises pdlvkonnas kolm suurima pindalaga lehti tootnud taimede
gruppi. Vastus grupivalikule muutus statistiliselt oluliseks alates neljandast pdlvkonnast ning
jai oluliseks kuni eksperimendi I6puni (Goodnight 1985). Grupivalik oma klassikalise
definitsiooni jargi voib kill looduslikult mitteoluline olla, kuid sellest hoolimata vdib ta
inimese kunstliku valiku all olevates sisteemides, naiteks pdllumajanduses toimida Uhe
koostdodvalmiduse suurendamise mehhanismina, nagu Weiner jt (2010) ja Denison (2014)

pakkunud on.

1970-ndate teises pooles kerkis mitmetasemelise valiku nimel all esile uus grupivaliku
kasitlus. Selle mudeli kohaselt toimub valik samaaegselt nii indiviidi kui ka grupi tasemel ning
valikud neil tasemetel on sageli vastassuunalised (Wade 1975; Donohue 2004). Individuaalne
valik enamasti soosib isekat kditumist ning grupitasemel valik soosib koost66d (Goodnight
2005), kaitumise tulem soltub nende vastanduvate jdudude tugevusest (Donohue 2004).
Isendite omavaheliste interaktsioonide tugevus on sdltuvuses tihedusest (Antonovics & Levin

1980). Donohue (2004) viis ldbi katse kanada merisinepiga (Cakile edentula) looduslikes
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tingimustes, kus manipuleeriti taimede tihedusi. Madalal tihedusel olid taimede
omavahelised interaktsioonid ndrgad, mistottu peamiseks taimede kaditumist mdjutavaks
faktoriks oli individuaalne valik. Suurel tihedusel, kus interaktsioonid on sagedased, oli
grupitasemel valik tuvastatav. Lisaks toob Goodnight (1992) vilja, et mitmetasemeline valik
vOib anda alust koost66 arenemiseks. Nimelt grupitasemel valikus soosib koost66 arenemist
see, kui isendid on omavahel fenotilbiliselt sarnasemad, kuid see ei pea tingimata hdlmama
endas parilikku komponenti, vaid vdib olla ka naditeks Uhisest keskkonnast voi emaefektist
tingitud. Teise vBimalusena koostoovdimelisuse leviku soodustamiseks tuuakse valja, et grupi
omadused voivad olla paritavad kdrgema taseme valiku korral ning mitte indiviidi tasemel —

see tahendab, et kindla populatsioonistruktuurita need omadused lihtsalt ei avaldu.

Mitmetasandilise valikuga on tihedalt seotud nn pehme ja jdiga valiku kontseptsioonid.
Pehme valik on tihedusest ja sagedusest soltuv valik — isendi kohasus sdltub tema suhtelisest
fenotlitibist vorreldes teiste grupi liikmetega. See tahendab, et gruppide keskmine kohasus
on koigil vordne (Wallace 1975). Pehme valiku iseloomulikuks nditeks sobiks konstantse saagi
seadus, mille korral saak ei ole soltuvuses algsest kilvitihedusest (Harper 1977, viidatud
Donohue 2004). Konstantanse saagi seadust on naidatud ka pollumajandusliku olulisusega
taimeliikide, nagu naiteks kartuli (Solanum tuberosum) ja pastinaagi (Pastinaca sativa) puhul
(Willey & Heath 1969, viidatud Silvertown & Charlesworth 2001). Goodnight (1992) arutleb,
et kuigi pehme valiku korral gruppidevahelisi erinevusi ei ole, on tegu sellegipoolest naitega
mitmetasemelisest valikust, kuna populatsiooni struktuur takistab (ksikute isendite
domineerimist grupis. Looduslikus keskkonnas naitasid Stevens jt (1995) liigiga Impatiens
capensis, et kuni 0,25 m kaugusel kasvanud taimed mojutasid fokaaltaime kohasust —
tuvastatav oli nii grupitasemel kui ka indiviidi tasemel valik ning need olid vordse tugevusega,
mis on omane pehmele valikule. Jaiga valiku mudel on tihedusest ja sagedusest séltumatu —
isendi kohasus soltub vaid tema enda fenotilbist, mistdottu gruppide keskmine kohasus
varieerub vastavalt sellele, missuguse fenotiibiga isenditest grupp koosneb (Wallace 1975).
Jaiga valiku puhul on enamasti valikuteguriteks keskkonnatingimused, nagu naiteks

temperatuur, mis on populatsiooni struktuurist séltumatud (Goodnight 1992).
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1.3 Koostoovoimelisus pollumajanduses

Donald (1968) t6i vélja, et taimedel esineb 18ivsuhe konkurentsivGimelisuse ja kollektiivse
saagikuse vahel. Konkurentsivdime arvelt suurema saagi tagamiseks 16i ta nisu naditel
pollukultuuri teoreetilise ,ideotllbi“, mida iseloomustab liihike, kuid tugev vars (mis
muuhulgas vdahendab ka raskusest tingitud lamandumisest tulenevat saagikadu), pustisema
asetusega lehed, liks vars taime kohta ning fotoslinteesivat pinda suurendav paljude ohetega
pustine viljapea (Donald 1968). Kuigi sellise vahendatud konkurentsivGimega taim ei jadks ellu
konkurentsis kdrgemakasvuliste taimedega, on kunstlikult vdimalik kontrollida pdllul kasvavat
genotidpi ning hoida umbrohud kontrolli all (Denison 2014). Zhu ja Zhang (2013) on
ndidanud, et tanapdevase sordiaretusega on taimede konkurentsivbimet alandatud vorreldes
vanemate sortidega — modernne nisusort panustas 3,5 korda vahem juurekonkurentsi ning
saavutas 20% suurema saagikuse. Teises katses kaeraga on naidatud, et tdnapdevane sort
vOrreldes varasematega suunab rohkem ressursse pooristesse, kuid see tuleb lehtede,

korrepikkuse ja tlelldise plastilisuse arvelt (Semchenko & Zobel 2005).

Konkureerimiseks suunatud ressursid suurendavad taime vee- ja toitainete kulutusi,
alandades maakasutuse efektiivsust (saagikus pindalatihiku kohta). Analoogselt v3ib kasitleda
veekasutuse efektiivsust kui fotoslinteesi ja transpiratsiooni suhet (Denison 2014). Kuna
pollumajandus votab juba enda kasutusse ligi 80% inimkasutusse tulevast mageveest (Condon
jt 2004), on oluline suurendada selle vee osakaalu, mis on otseselt suunatud saagi tootmisse.
Taimede veekasutuse efektiivsus on suurim hommikuti kui Shuniiskus on suur, kuid
Ohutemperatuur mitte (Kumar jt 1999). See tagab transpiratsiooni t6ttu veekao vahenemise,
kuna vaike kontsentratsioonide erinevus lehesisese ja —valise ala vahel hoiab transpiratsiooni
madalana, samal ajal kui 6huldhed voivad olla avatud slisihappegaasi vastuvotuks (Denison
2014). Kill aga on hommikuti pdikesekiirguse intensiivsus madalam, mistdttu on pdevasel ajal
fotoslinteesimine Uksikule taimele kasulikum ning seetdttu on hommikul fotosiinteesimine
eelnevalt kirjeldatud vangi dilemma tottu ka ebatdendoline kujunema — pdaevase
fotoslinteetilise aktiivsusega taim saaks edumaa vaid hommikul fotosiinteesivate taimede
grupis. Keskkonnas, kus vesi on limiteerivaks faktoriks, on kultuurtaimede hommikune
fotoslinteetiline aktiivsus inimesele kasulik strateegia — suurem veekasutuse efektiivsus
sailitaks vett mullas kauem, mis omakorda pikendaks kasvu kestvust ning kokkuvottes see

téendoliselt tagaks ka suurema saagi (Denison 2014). On pakutud, et taimearetajad vG&iks labi
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grupivaliku valida hommikuti fotosiinteesivate taimede gruppe labi termaal-infrapuna
tehnika — kuumadel dhtupoolikutel vahem transpireerivad taimed ilmneks soojemana, kuna

nende lehed pole transpiratsiooni poolt jahutatud (Amani jt 1996).

Umbrohtudest pdhjustatud saagikadu on lks peamistest saagikust vahendavatest teguritest,
jaades erinevatel pdllukultuuridel 15-55% vahele (Ministry of Agriculture, Food and Rural
Affairs 19.05.09). Weiner jt (2010) on kirjutanud, et koostoovdimelisust kollektiivse
konkureerimisega umbrohtude vastu saaks pdllumajandusse tuua grupivaliku abil, tingimusel,
et seemned kilvataks ridade asemel Ghtlaselt lile pdllu. Praegune levinud reaskiilv tahendab
seda, et Uhel kultuurtaimel on suurem konkurents oma liigikaaslasega, kes paikneb talle
lahemal, kui ridade vahel kasvava umbrohuga. Seega (htlane tihe kilv muudab
konkurentsitingimusi, aitab maha suruda umbrohu ning suurendada pd&llukultuuri biomassi,
nagu nisu naitel eksperimentaalselt tdestatud on (Weiner jt 2010; Olsen jt 2012). Seda saaks
omakorda voimendada grupivaliku abil, aretades kollektiivselt umbrohtusid varjutavaid sorte.
Taimedel on varju valtimise ndol levinud individualistlik kaitsemehhanism, mille korral
muudetakse morfoloogiat juhtudel, kus tajutakse varjutamist naabri poolt Idbi valguse
lainepikkuse muutuste (Ballaré 1999), mistottu ka naiteks teraviljad ei kasvata tihedalt pdllul
kasvades kilgvorseid (Evers jt 2006). Seetdottu on Weiner jt (2010) valja pakkunud, et
grupivaliku abil voiks valja aretada sorte, mis varjutamise valtimise asemel ,riindavalt”
varjutavad umbrohte, kasutades ara suuremast seemnest tulenevat algset kasvueelist

umbrohtude ees.

On vilja toodud, et sordiaretuses on seni veel dra kasutamata potentsiaali valimaks omadusi,
mille puhul individuaalne kohasus on alandatud, kuid kollektiivne kohasus selle vorra suurem,
mistottu peakski grupivalik olema sordiaretuse aluseks (Weiner 2010). P&llumajanduses on
edukas grupivaliku ndide olemas, kuid kahjuks ei parine see taimeriigist. Nimelt viis Muir
(1996) Iabi katse kanade peal. Ta tdheldas, et tavapéarases kunstlikus valikus soositakse kanu,
kelle individuaalne munatoodang on suurim. See aga tuleb sageli tanu agressiivsele
kditumisele, mis aitab hodivata rohkem toitu. Seega agressiivsemate kanade suurem
munatoodang tuli vahemagressiivsete arvelt, viidates individuaalse ja kollektiivse tootlikkuse
vahelisele |6ivsuhtele. Muir kasvatas kanu neljastes gruppides, valides jargmise pdlvkonna

aluseks vahim agressiivse grupi. Vaid kuue generatsiooniga tdusis eluvalteline munatoodang
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grupi kohta 91It 237le munale, demonstreerides grupivaliku potentsiaali toodangu

suurendamisel pdllumajanduses.

Hoimuvalikust vGib olla abi ka koostdovoimelisuse arendamisel. Denison (2012) on seda
arutanud herne naitel, kasitledes seemneid kui tulevasi taimi, kellel juba kaunas ilmneb
hdimuvalik. Nimelt on varasemate looduslike tingimuste kdigus hernel enamjaolt esinenud
risttolmeldamist, mistdttu tksik seeme on iseendaga rohkem sugulane, kui teiste seemnetega
kaunas. Seega on Uhele seemnele kasulik omandada nii palju ressursse kui voimalik,
konkureerides teiste seemnetega. Emataime seisukohast on aga kasulik tagada, et kdik
seemned saaks ressursse vordselt. Sadras ja Denison (2009) on vélja pakkunud, et vérdsete
ressursside jagamise tagamiseks on valja arenenud emapoolsed efektid, nagu nditeks seemne
kasvu parssiv tugev seemnekest voi kauna omadused, mis takistavad seemnel oma kasvu
maksimeerimist. Tanapadeval pdllumajanduses on aga enamus hernesorte isetolmlevad,
mistSttu hdimuvaliku seisukohast konfliktset olukorda enam ei eksisteeri. Seega on varasema
evolutsiooni kaigus arenenud emapoolsed efektid tdendoliselt tdnapdeval seemne
maksimaalset arengut pidurdavad (Denison 2012). Sordiaretusel on seega potentsiaali

kasutada ara praegused koost6dd soosivamad tingimused suurema saagikuse nimel.

1.4 Uurimusliku osa sissejuhatus

Grupivalikut pole varasemalt saagikuse t&stmiseks taimede sordiaretuses kasutatud, kuigi
selle potentsiaali on mitmete autorite poolt vilja toodud (Weiner jt 2010; Denison 2014).
Meie t66riihmas oleme plaaninud Iabi viia katse testimaks hlipoteesi, et grupivaliku abil on
vOimalik valja aretada altruistlikke taimi. Katse pohimdtteks on, et igale jargmisele
polvkonnale paneb aluse eelmises generatsioonis kdige enam seemneid tootnud grupp.
Sellise kunstliku valiku tingimustes saavad edukad olla vaid grupid, kus on altruistlikud geenid,
mille sagedus iga jargneva pdlvkonnaga kasvab. Kuna on vilja toodud, et kollektiivse
saagikuse ja Uksikisendi kohasuse vahel on I8ivsuhe (Kiers & Denison 2014), on selles katses
eeldatud, et altruistlikkus tuleb konkurentsivbime arvelt. See téhendab, et rohkem seemneid
tootvad taimed suunavad vahem ressursse tllpilistesse konkurentsiorganitesse nagu juured
vOi vars. Denison (2012) on kirjutanud, et konkureerimisest tulenev kohasuse voit
Uksikisendile on sageli vaiksem, kui konkurentsis alla jadnute kohasuse kaotus, mistdttu

kollektiivne kaitumine peakski viima suurema saagikuseni.
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Enne grupivaliku katse alustamist viisime |abi pilootkatse, mille tulemustest tulebki siin t60s
juttu. Pilootkatse eesmargiks oli vdlja s6eluda mddduka agressiivsusega genotlilibid, et oleks
ruumi altruistlikkuse aretamiseks. Katse aluseks olevaks taimeliigiks valisime hariliku
miutrlooga, Arabidopsis thaliana, kelle 8-nadalane elutstikkel on sobiva pikkusega grupivaliku
katse jaoks. Samuti on teadaolevalt ainus taimede peal kunstlikku grupivalikut testiv katse
viidud |3bi hariliku miitrloogaga, kus valikusurve all olevaks omaduseks valiti lehe pindala,
valides jargmisesse generatsiooni suurima ja vaikseima lehe pindalaga grupid. Nimetatud
katses sai grupivaliku efekt mdlemas suunas aretusel statistiliselt oluliseks alates neljandast

pdlvkonnast ning jai oluliseks kuni katse |I6puni (Goodnight 1985).

Leidmaks moddukalt agressiivset genotiipi, kasvatati 20 Arabidopsis thaliana Okotllpi
tihedusel 11000 seemet m? kohta. Md&deti nii biomassi, seemnetoodangut kui ka idanemise

edukust.

2. Materijal ja metoodika

Katses kasvatati 20 Arabidopsis thaliana 6kotlipi, mis on koos péaritolumaaga valja toodud
Tabelis 1. Arabidopsis thaliana on (iheaastane rohttaim Brassicaceae sugukonnast, mida
iseloomustab umbes  8-nddalane elutsiikkel. Seemned saadi Tartu Ulikooli
Tehnoloogiainstituudi taimede signalisatsiooni téoriihma laborist. Kdikide oOkotllipide
seemned peale Est-1 on kogutud 2014. aasta jaanuaris (Est-1 2004. aastal). Okotiilipide
monokultuurid kilvati 44x25 cm ristkilikukujulistesse pottidesse, milles oli turvasmulla ja
vermikuliidi segu 2:1 suhtes. Idanemise parandamiseks hoiti seemneid eelnevalt 48 tundi
kiilmkapis vees. Iga 6kotllpi kilvati Ghe poti jagu ning kilvamine toimus 2015. aasta
oktoobris. Kulvitiheduseks oli 11 000 seemet m? kohta, mis vastab 1050 seemnele poti kohta.
Potid olid kaetud labipaistva kaanega kuni taimed olid umbes viie sentimeetri kdrgused, ja
seetdttu oli neid vaja kasta keskmiselt kord nadalas. Hiljem jatkus kastmine vastavalt
vajadusele, kuid enamasti igapdevaselt. Kui taimed Oitsesid, jagati pott kaheks — ks pool
juurte ja maapealse biomassi ning teine pool seemnete kogumiseks. Vegetatiivset biomassi
tuli koguda Gitsemise ajal, kuna juured hakkavad taime Gitsemise |Oppedes kuivama ja
lagunema ning seetdttu pole neid enam vdimalik vilja pesta. Okotiilipidelt, mis ei suutnud

oitsema hakata, koguti vaid vegetatiivne biomass — otsus koguda tehti siis, kui esimesed
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taimed hakkasid dra kuivama. Seemned koguti kui taimed olid taielikult ara kuivanud ning
kddrad avanesid hdlpsasti. Okotiilibilt Bur-0 koguti vaid seemned, kuna algselt oli seemneid
piisavalt vaid poole poti kiilviks, mistdttu vegetatiivset biomassi ei olnud vdimalik koguda.
Kuna okotlitibid kasvasid eri kiirusega, koguti biomass ja seemned vastavalt taimede
kiipsusele eri aegadel. Mdlema kogumise ajal eraldati 1 cm ulatuses poti dartest taimed
valtimaks servaefekti. Molema kogumise ajal loendati taimede arv, mille pd&hjal hiljem
arvutati ellujgamus.

Juured ja maapealne biomass kuivatati kuivatuskapis 75°C juures 48 tundi. Eraldi kaaluti nii

juured, vegetatiivne biomass (rosett), generatiivne biomass (Gievarred) kui ka seemned.

Ellujadmuse ja kollektiivse summaarse biomassi ning per capita summaarse biomassi ja
seemnete massi vaheliste seoste leidmiseks viidi labi regressioonanaliils, kus statistikutena
on vadlja toodud lineaarne korrelatsioonikordaja r, regressioonimudeli ennustatavuse
hindamiseks determinatsioonikordaja r-ruut vaartus (r?) ning statistilise olulisuse nditamiseks
on esitatud regressioonanallilisi P vaartus.

Antud katses ilmnesid kolm 6kotlitipi, mille taimed ei suutnud generatiivseid organeid toota
(Cvi-0, Can-0 ja Zu-0). Kuna Arabidopsis thaliana naol on tegemist Uheaastase taimega,
tahendab suutmatus seemneid toota seda, et jargmises pdlvkonnas konkreetse taime geene
esindatud ei ole. Kuna nimetatud 6kotlilpides ei suutnud mitte Ukski taim generatiivseid
organeid toota, annab see alust arvata, et tegu oli strateegiaga, mis paadis nii-6elda
enesetapuga. Seetdttu on ende kahe grupi vordlemiseks Okotilibid kategoriseeritud kui
suitsiidsed ja viljakad, mille keskmiste vordlemiseks viidi labi Studenti t-testid.

Andmeanallilisiks kasutati Statistica 7.1 tarkvarapaketti.
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Tabel 1. Katses kasutatud Arabidopsis thaliana 6kotlilipide paritolumaad.

Okotiilip Piritolumaa Okotiiiip Paritolumaa
Bur-0 lirimaa No-0 Saksamaa
Can-0 Kanaari saared Oy-0 Norra
Col-0 USA Po-0 Saksamaa
Ct-1 Itaalia Rsch-4 Venemaa
Cvi-0 Roheneemesaared Sf-2 Hispaania
Est-1 Eesti Tsu-0 Jaapan
Hi-0 Holland Wil-2 Venemaa
Kn-0 Leedu Ws-0 Venemaa
Ler-0 Saksamaa Wu-0 Saksamaa
Mt-0 Liibia Zu-0 Sveits

3. Tulemused

20 kilvatud okotllbist 16 tootsid seemneid. Neljast mitteviljakast 6kotilbist tiks (Mt-0)
ditses ning kasvatas kiipsed kddrad, kuid need osutusid tiiesti tithjadeks. Ulejaianud kolm (Cvi-

0, Can-0, Zu-0) kasvatasid kiill tiheda vora, kuid ei suutnud ditsema minna.

Anallisidest on korvale jaetud kokku neli 6kotilpi. Neist kolmel (Wil-2, Ler-0, Est-1) oli
suremus suurem kui 95%. Seetdttu kasvasid taimed vaga hdredalt, taimedevahelised
interaktsioonid olid oodatavalt nérgemad ning puudus tugevalt konkurentne keskkond.
Konkurentse keskkonna puudumine valjendus selles, et taimed olid suurema rosetiga,
korgema kasvuga, rohkem harunenud ning samuti ka rohkemate kétradega.

Uhte o6kotuiiipi (Bur-0) kiilvatigi vaid seemnete kogumiseks, mistdttu puuduvad andmed

maapealse ja juurte biomassi kohta.

17



3.1 Regressioonanaliisid

Seoste leidmiseks saagikuse ja biomassi allokatsiooni vahel viidi |abi regressioonanaliisid nii
kollektiivse juurte, vdsu ja seemnetoodangu vahel kui ka samade parameetritega lihe taime
kohta. Neist Ukski statistiliselt olulisi tulemusi ei andnud. Kill aga vaarivad valja toomist
tulemused ellujdgdamuse (idanenud taimede protsent kilvatud seemnetest) ja summaarse
biomassi (juurte ja maapealse biomassi summa) ning per capita summaarse biomassi ja

seemnetoodangu (nii kollektiivse kui per capita) vahel.

Kuna seemneid kilvati vOrdse tihedusega, pdhjustas erinev idanemisjargne ellujdgamus
varieeruvuse taimede arvus. Taimede arv Okotlilibi kohta on esitatud ellujgamuse
protsendina, sest kuigi idanemisraskustega 6kotlitibid on anallitsist kdrvale jaetud, esindab
see potentsiaalseid erinevaid konkurentsist tingitud strateegiaid. Joonis 1 naitab, et
ellujdgamusest tingitud varieeruva taimede tiheduse ning 6kotilitibi kollektiivse maapealse ja
juurte biomassi summa vahel tldiselt seoseid ei ole (r=-0,0629, r>=0,0040; P=0,8169). Kiill aga
joonistuvad valja kaheksa Okotilpi (Hi-0, Po-0, Ct-1, No-0, Oy-0, Tsu-0, Rsch-4, Wu-0), mille
puhul suurenev taimede arv ning summaarne biomass on tugevas positiivses lineaarses
korrelatsioonis (r=0,9896, r?=0,9793, P<0,0001), mis on eraldi graafikuna vilja toodud

Joonisel 2.
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r? = 0.0040; r =-0.0629, P = 0.8169
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Joonis 1. Ellujadmuse ja oOkotillibi koigi kogutud taimede summaarse biomassi

(maapealse ja juurte biomassi summa) vaheline seos.
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Joonis 2. Selge lineaarse seosega ellujagamuse ja summaarse biomassi valjajoonistunud

okotiitbid.
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Jooniselt 3 osutub, et (lelldist seost per capita summaarse biomassi ja seemnetoodangu
vahel ei ole (r’=0.0996, r=-0.3156, P=0.3177). Kiill aga paistavad silma samad 6kotitibid, mis
toodi valja ka eelmises paragrahvis (Hi-0, Tsu-0, Ct-1, No-0, Po-0, Rsch-4, Wu-0). Nimelt on
nendelt ndha, et konstantne per capita biomass on taganud vidga varieeruva
seemnetoodangu. Eelnevas I8igus valja toodud okotliupidest kaldub Oy-0 ainsa erandina

Joonisel 3 kajastuvast trendist kdrvale.
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Joonis 3. Per capita summaarse biomassi (maapealse ja juurte biomassi summa) ja
seemnete massi vaheline seos. Huvipakkuvad o6kotlitibid on margitud valgete

kastidega.
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Samade Okotllipide puhul vdljendub sarnane seos ka per capita summaarse biomassi ja

kollektiivse seemnetoodangu vahel (Joonis 4). Nagu ka per capita summaarse biomassi ja per

capita seemnetoodangu vordluseski, kaldub ka siin Oy-0 ainsana trendist kdrvale.
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Joonis 4. Per capita summaarse biomassi ja kollektiivse seemnetoodangu vaheline

seos. Huvipakkuvad okotiilibid on margitud valgete kastidega.

3.2 Suitsiidsete ja viljakate okotiilipide vordlus

Katses ilmnesid kolm okotillpi (Cvi-O, Can-O ja Zu-0), mille taimedel polnud raskusi

idanemisega, kill aga ei suudetud suurel tihedusel generatiivseid organeid toota. Keskmiste

vordlemiseks erinevate tunnuste puhul viidi labi Studenti t-testid, mille tulemused on ndha

Tabelis 2.
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Tabel 2. t-testide P-vaartused suitsiidsete ja viljakate Okotlilpide vordlemiseks.

Statistiliselt olulised tulemused on valja toodud paksus kirjas.

Omadus P-vaartus
Ellujddamus 0,0632
Kollektiivne juurte biomass 0,0010
Per capita juurte biomass 0,0005
Kollektiivne vosu biomass 0,2328
Per capita vosu biomass 0,0217
Juure:vosu biomasside suhe 0,0015
Kollektiivne summaarne 0,0101
vegetatiivne biomass

Per capita summaarne 0,0959
vegetatiivne biomass

Joonise 5 tulemustest on ndha, et suitsiidsed 6kotlibid allokeerisid rohkem ressursse
juurtesse nii okotllipide kollektiivse juurte biomassi vordluses kui ka tihe taime kohta. Samuti
tootsid suitsiidsed 6kotlitibid rohkem vdsu per capita. Vosu analliisil on viljakate dkottlpide
jaoks arvestatud vaid roseti biomassiga, mis tagab, et kahe grupi vahel on vérdlus toimunud
vOrdsetel alustel.

Suitsiidsetel okotllipidel oli ka juure:vdosu biomasside suhete keskmised statistiliselt olulise

erinevusega. Siin anallisis on juure:vosu biomasside suhe esitatud logaritmitud kujul.
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Joonis 5. t-testide graafikud a) kollektiivse juurte biomassi b) per capita juurte

biomassi c) kollektiivse roseti biomassi ja d) logaritmitud juure:vGsu biomasside suhte

vordluseks suitsiidsetel ja viljakatel okotulpidel. Graafikutel on statistikutena

margitud keskvaartus, standardviga ja keskvaartuse usalduspiirid.
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4. Arutelu

Regressioonanallilisid lldise seemnetoodangu ja biomassi allokeerimise vahel statistiliselt
oluliseid seoseid ei naidanud. Selle pdhjuseks voivad olla 6kotlilibi-spetsiifilised omadused.
Katseliselt on naidatud, et seemnete levikukaugus on sdltuv emataime omadustest, nagu
nditeks Oievarre harunemine vdi kdrgus, mille valjendumine omakorda on eri tihedustel
erinev (Wender jt 2005). Praeguses katses ei olnud Okotulbid valitud mingi
keskkonnagradiendi jargi, vaid juhuslikult, mistottu on véimalik, et taimed kaitusid vastavalt
sellele, missuguse tihedusega looduslikus keskkonnas kohanetud on — need 6kottitbid, mis
oma looduslikus kasvukohas sageli kogevad kasvamist suurtel tihedustel, voisid olla sellistes
tingimustes ka edukamad seemnetootjad ja vastupidi. Kuigi Ghtki okotulpi ei kasvatatud
eraldi tGksikult ning seet6ttu puuduvad andmed liksiku ja tihedalt kasvanud taime morfoloogia
vordluseks, annavad halvasti idanenud o&kotilpide vahekonkurentsetes tingimustes
kasvanud taimed aimu, et Uksikult kasvavad taimed oleks potentsiaalselt kdrgemat kasvu,
rohkem harunenud ning allomeetriliselt vastavalt ka rohkemate kdtradega. Sama on Geisler
jt (2012) dokumenteerinud Col-0 6kotlilibi naitel. Seetdttu, suure tdendosusega suutmatus
ndidata I6ivsuhet biomassi parameetrite ja seemnetoodangu vahel siin katses on tingitud
okotllibi-spetsiifilistest omadustest. Seega valjendub juba siin, et tiheduse taluvus on
Okotlilibiti erinev, mis on oluline ka podllumajanduses — maksimeerimaks saagikust

pindalalihiku kohta, peaks taimed taluma tihedust hasti.

Joonisel 2 on ndaha kaheksa okotiilipi, kelle puhul juurte ja maapealne kollketiivne summaarne
biomass on tugevas soltuvuses taimede arvust pindalalihiku kohta. Anallilsis on kasutatud
erineva taimede arvu naitamiseks terminit ,ellujagamus”, sest tdendoliselt voib selle taga olla
strateegia. Kiirema kasvuedu saavutanud taimed vdisid hakata parssima vadiksemate
naabertaimede arengut, mille intensiivsuse erinevus viis varieeruva ellujddmuseni 6kotllipide
vahel. See omakorda peegeldab klassikalist konkurentsiolukorda — Jooniselt 3 on ndha nende
samade Okotllipide naitel, et sdltumata erinevast ellujddamusest tingitud varieeruvusele
kasvutiheduses, saavutasid taimed samasuguse konstantse per capita biomassi. Nende kahe
joonise vordluses nahtub, et rohkem kollektiivselt biomassi allokeerinud okotlilbid olid
madalama seemnetoodanguga nii taime kohta kui ka kollektiivselt (Joonis 4) ja vastupidi, kuigi

keskmine per capita biomass oli mdlemal puhul vordne. Seega mida suurem on tihedus, seda
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suurem on konkurents ning seda rohkem allokeeritakse kollektiivselt biomassi, mis omakorda
paadib madalama seemnetoodanguga taime kohta. Selline situatsioon peegeldab olukorda,
mida Denison (2012) ja Goodnight (1985) on valja toonud — tugevast konkurentsist tingitud
absoluutne kohasuse voit on sageli vaiksem, kui konkurentsis allajdanute kohasuse langus,
mistdttu kohasuse voit on rohkem suhteline kui absoluutne. Kuna antud 6kotuubid lisaks
toodavad kollektiivselt rohkem seemneid, v3ib tulemust interpreteerida sedasi, et mdned
okotlilibid juba kaituvad altruistlikumalt — ei maksimeeri konkurentsi, saavutades tanu sellele
suurema seemnetoodangu. Kuna minimaalse konkurentsi ja maksimaalse saagikuse olukord
on soovitud pdllumajanduses, on plaanis jargmisena testida, kas labi grupivaliku on véimalik

samasugust kditumist ka kunstlikult aretada.

Suitsiidsete ja viljakate Okotlilipide vordluses (Joonis 5) on ndha, et suitsiidsed kasvatasid
rohkem juuri nii kollektiivselt kui ka Gihe taime kohta ning ka rohkem maapealset biomassi per
capita. Lisaks on suitsiidsetel okotilpidel selgelt suurem juure:vdésu biomasside suhe, mis
viitab, et allokatsioon maa-alustesse organitesse oli strateegiline otsus konkurentsi
suurendamiseks ja mitte naiteks tingitud mingist haigusest. Olukord, kus UGhist ressurssi Ule-
ekspluateeritakse isekatel eesmarkidel, on klassikaline naide Uhisvara tragdddiast. Kuna
taimedel on ndidatud, et suurenenud allokatsioon juurtesse viis seemnetoodangu languseni
(Gersani jt 2001), on alust arvata, et potentsiaalselt oli siin katses tegu ekstreemse naitega
Uhisvara tragooddiast, kus konkureerimise hinnaks oli igasugune generatiivne vdimekus.
Suitsiidsetest okotlitipidest kaks on geograafiliselt sarnase asukohaga 15. laiuskraadil (Can-0
ja Cvi-0) ning Uks, mis paikneb Euroopas (Zu-0). A. thaliana andmebaasi (The Arabidopsis
Information Resource 24.07.02) kohaselt on Zu-0 esmalt kogutud Zirichi dlikooli
botaanikaaiast. Kuna Zirichi tlikoolis tegeletakse samuti hariliku muirlooga uurimisega, on
voimalik, et Zu-0 6kotiilip on geneetiliselt sarnane Can-0 vi Cvi-0 6kotlilipidega ning seetdttu
ka kditub sarnaselt.

Kuigi on eksperimentaalselt selgunud, et tanapdevased nisusordid téendoliselt on aretatud
vahem kasvatama juuri (Zhu & Zhang 2013), on thisvara tragdéddia mitmete muude tunnuste
naitel aktuaalne ka pdllumajanduses (Anten & Vermeulen 2016). Seet&ttu peaks sordiaretuse

Uks eesmarkidest olema Uhisvara tragdodia valtimine.
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Tulevases magistriprojektis on plaanitud antud teemaga jatkata. Tapsemalt juba eelnevalt
kirjeldatud katsega, kus testime hiipoteesi, et grupivaliku abil on vdimalik suurema

seemnetootlikkusega altruistlikke taimi aretada.

Kokkuvote

Olemasolevate ressurssidega saagikuse tOstmine on Uks katsumustest, millega tanapdeva
pdllumajandus silmitsi seisab. Uhisvara tragdddiast tulenev (hise ressursi (le-
ekspluateerimine ning tarbetu konkureerimine on sagedased saagikust alandavad tegurid.
Uheks v&imaluseks, kuidas minimeerida konkureerimist, oleks aretada vilja
koostoovdimelised taimesordid. Looduslikes tingimustes on koostodd dokumenteeritud
hoimuvaliku ndol, mille keskmeks on isendi kaasuva kohasuse tdstmine l|abi sugulaste
aitamise. Teine vOimalus kooperatsiooni aretamiseks on labi grupivaliku, mille idee seisneb
suurima tootlikkusega gruppide valimises. Kuna grupivalik ei eelda sugulaste olemasolu, vaid
lihtsalt isetust, on selle arenemine looduslikus keskkonnas ebatdenaoline. Kiill aga on seda
katseliselt tdestatud toimivat labi kunstliku valiku ning seetdttu on mitmete autorite poolt
pakutud, et see voiks olla ka sordiaretuse aluseks pollumajanduses. Grupivaliku abil
altruistlike taimede aretamise testimiseks on plaanitud tulevikus labi viia katse. Enne
eksperimendiga alustamist viidi aga labi pilootkatse, mille tulemustest on siin t60s juttu.
Selleks kasvatati 20 Arabidopsis thaliana 6kotutibi monokultuuri tihedusel 11000 seemet m?
kohta eesmargiga sbeluda vilja grupivaliku katseks sobilikud modduka agressiivsusega
Okotlilibid. Regressioonanallilisid ja Studenti t-testid naitasid, et 6kotllpide seas esines vaga
varieeruvat kaitumist alates voimalikust moningasest altruismist kuni enesetapuliku
ulatusega potentsiaalse Uihisvara tragoodiani valja. Koiki katses taheldatud kditumisomadusi
saab Ule kanda ka tdnapdeva pdllumajandusse ning jargmiseks ongi plaanitud testida, kas

grupivaliku abil on voimalik selliseid kditumisi vdimendada voi vahendada.
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Summary

To increase crop yield with current resources is a challenge that agriculture needs to face.
Over-exploitation of a common resource and unnecessary allocation to competitive organs
that are both results of the tragedy of the commons are one of the main factors that reduce
crop yield. One possibility to minimize competition would be to breed cooperative crops. In
nature, cooperation has been documented as kin selection in which the reproduction of an
individual’s relatives is favoured through inclusive fitness. An alternative to kin selection
would be group selection, which is an idea that best-performing groups are selected. Group
selection does not require relatedness, just selflessness, and for that reason it is unlikely to
evolve under natural conditions. However, it has been shown to be possible through artificial
selection. Hence it has been suggested to be the future basis of crop breeding. In the future
we plan to carry out an experiment to test whether it is possible to breed cooperative plants
through group selection. This research introduces the results of a pilot experiment which was
carried out prior to the beginning of the group selection project. For the pilot experiment, 20
Arabidopsis thaliana ecotype monocultures were grown with the density of 11000 seeds per
m? in search for moderately aggressive ecotypes that would be suitable for a selection
experiment. Regression analyses and Student’s t-tests showed varying behaviours from slight
altruism to suicidal extents of potential tragedy of the commons, all of which are in one way
or the other applicable in contemporary agriculture. Therefore in the future it is planned to
experimentally test whether it is possible to enhance or diminish those traits through group

selection.
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