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Sissejuhatus

Funktsionaalne mitmekesisus on loodusliku mitmekesisuse komponent, mis puudutab
liikide talitlust 6kosusteemides (Petchey & Gaston 2006), erinedes valdavalt kasutuses
olevatest ldahenemistest, mis keskenduvad liikide arvule ning nende arvukustele.
Funktsionaalse mitmekesisuse kasutamise eeliseks on voimalus luua p6hjuslik seos liikide
tunnuste ning erinevate okoslsteemi protsesside, naiteks produktiivsuse (Tilman 1997;
Diaz & Cabido 2001) vdi hairingutele vastupanemise (Mouillot et al. 2013) vahel. Taolise
seose uurimine on tahtis ka looduskaitse seisukohalt: loodusliku mitmekesisuse
hindamine liikide tunnuste kaudu vd&ib aidata tdhusamalt sdilitada 6koslisteemi
funktsioone, millest sdltuvad inimkonna heaolu tagavad o©koslsteemide teenused

(Cadotte et al. 2011).

Fatoplanktoni puhul, mis on ligi poole primaarproduktsiooni tootja Maal (Longhurst et al.
1995), on funktsionaalse mitmekesisuse uurimine saanud suure tdahelepanu osaliseks.
Funktsionaalse mitmekesisuse uurimisel on fltoplanktoni kui mudelorganismi eeliseks
nende okoloogilist nissi defineerivate tunnuste hea maaratletus (Litchman et al.2008)
ning futoplanktoni oluliste funktsionaalsete tunnuste tugev seotus nende morfoloogiaga
(Kruk et al. 2010). Kdige enam on fiutoplanktoni puhul funktsionaalse mitmekesisuse
meetoditest kasutatud funktsionaalsete riihmade loomist, kus riihmad pd&hinevad kas
ajalis-ruumilisel koosesinemisel (Reynolds & Huszar 2002), morfofunktsionaalsetel
tunnustel (Salmaso & Padisak 2007; Kruk et al. 2010) voi koguni taksonoomial (Behl et al.
2011; Stockenreiter et al. 2013). Saarased diskreetsed mdddikud ei ole aga sageli kdige
otstarbekamad funktsionaalse mitmekesisuse valjendamiseks, kuna riihmade loomine
tdhendab juba eos paljude subjektiivsete otsuste ning eeldustega arvestamist (Mason et

al. 2005).

Funktsionaalse mitmekesisuse ning bioproduktsiooni vahel on flitoplanktonikooslustes
Uldiselt leitud positiivne seos (Vogt et al. 2010; Behl et al. 2011; Santos et al. 2015).
Pidevaid funktsionaalse mitmekesisuse indekseid on fltoplanktoni puhul kasutatud harva
ning ka seose uurimisel bioproduktsiooniga on taolisi moote kasutatud loetud kordadel

(Vogt et al. 2010; Santos et al. 2015). Peale pidevate funktsionaalse mitmekesisuse



mootude on asjakohastes uurimustes piirdutud funktsionaalse erinevuse valjendamisega

taksonoomia pdhjal, naiteks hdimkondade tasemel (Behl et al. 2011).

Kdesoleva t66 eesmargiks on uurida, kuidas mojutab funktsionaalne mitmekesisus oma
erinevates valjendusvormides Ladanemere fiitoplanktoniliikidest koosnevate koosluste
produktsiooni (ehk saagikust) kontrollitud tingimustes ning vorrelda leitud seost teiste
mitmekesisusmoddikute modjuga. Eelnevalt puudutatud probleemistik rajab teed

jargnevatele hiipoteesidele:

e Funktsionaalne ehk tunnuseline mitmekesisus on flitoplanktonikooslustes
saagikusega positiivselt seotud.

e Funktsionaalne mitmekesisus seletab flitoplanktonikoosluste saagikust liigirikkusest
paremini.

e Uletootlikkus (koosluse liikide monokultuuride saagikuste iletamine nendest
koosneva koosluse poolt) tuleneb pigem komplementaarsusest liikide ressursside

tarbimisega seotud tunnustes kui valimiefektist.



1. Funktsionaalse mitmekesisuse valjendamine ning kasutamine

flitoplanktoni puhul

Looduslik mitmekesisus holmab endas palju komponente, mis muudab tema
kvantifitseerimise keerukaks. Ometi on looduse mitmekesisuse vdi selle kao mdistmiseks
vaja mitmekesisust arvuliselt vadljendada. Liikide maaratlemine ning nende olemuse
maoistmine on Okoloogia seisukohalt primaarsed, mis valjendub ka loodusliku
mitmekesisuse levinumate valjendusviiside keskendumises liikide arvule ja nende
arvukustele. Klassikaliste mitmekesisusmdddikute kasutamine pdhineb aga eeldustel, et
koik liigid on olemuselt vordsed ning erinevused liikide mdjus 6kosilsteemile tulenevad
vaid nende arvukuste varieeruvusest (Mouchet et al., 2010), mille puhul on ilmseks
puuduseks keeruka sisteemi liigne lihtsustamine. Liikide panuse ebavordsust
Okoslisteemi toimimisele naitlikustas Tilman (1997) katse kaigus rohumaaliikidega: ilmnes,
et eriomaste tunnustega liikide lisamine kooslusele vdi sealt samade liikide eraldamine
vOib tugevalt mojutada kindlat Okoslsteemi protsessi, samas kui teistel liikidel
vaadeldavale protsessile sarnast efekti ei ole. Kuigi liigilise mitmekesisuse kasutamine
loodusliku mitmekesisuse médduna on vajalik ja moddapadasmatu, ei pruugi see olla

sobivaim koigiks 6koloogilisteks rakendusteks.

Seetottu voivad kasulikuks osutuda ka teistsugused ldhenemised, mis avavad enam
Okoslisteemi toimimise tagamaid. Funktsionaalne ehk tunnuseline mitmekesisus on
loodusliku mitmekesisuse komponent, mis puudutab liikide ja isendite selliste tunnuste
vaartust ja ulatust, mis on Okoslisteemi seisukohast olulised, sdltumata seejuures
taksonoomilisest kuuluvusest (Petchey et al., 2006). Funktsionaalse mitmekesisuse (FM)
maoodikute abil voib paremini moista looduses esinevaid mustreid kui traditsioonilisi
taksonoomilisi modte kasutades, kuna FM pdhineb eeldusel, et mitmekesisuse ja
vaadeldava 6koslisteemi funktsiooni vahel leidub p&hjuslik seos (Cadotte et al. 2011). FM
vOib olla indikaator koosluse struktuuri valitsevatele protsessidele (keskkonna- ja
konkurentsifiltrid, hairingute mdju, keskkonnagradiendid) voi indikaator Okoslsteemi
funktsioonidele, naiteks produktiivsusele, vastupidavusele vilise surve suhtes voi

toitaineringlusele (Villéger et al. 2008). Selliste huvipakkuvate omaduste t6ttu on FM



kasutamine mitmekesisuse valjendamiseks muutunud viimastel kimnenditel Gha

laialdasemaks ning selleks on valja to6tatud palju erinevaid meetodeid ja indekseid.

1.1. Funktsionaalse mitmekesisuse indeksid

FM mootmise viise on valja tootatud rohkelt (Petchey & Gaston 2006; Villéger et al. 2008;
Schleuter & Daufresne 2010; Laliberté & Legendre 2010). Loodud indeksid Gritavad FM-i
valjendada vaga erinevatel viisidel, nditeks samastades FM-i liigirikkusega (Tilman 2001),
luues funktsionaalseid riihmi (Petchey & Gaston 2006) voi Uritades iseloomustada liikide
asetsemist tunnuse- ehk niSiruumis (Mason et al. 2005; Villéger et al. 2008; Laliberté &
Legendre 2010). Viimased seletavad FM-i ldhtudes kahest perspektiivist: liikide poolt
tdidetud funktsionaalse ruumi ulatusest vdi funktsionaalse ruumi hdivamise viisist

(Schleuter et al., 2010).

Mason et al. (2005) tootasid valja kolm (ihe pideva tunnuse alusel arvutatavat FM
indeksit, mis puudutavad FM eri tahke: funktsionaalset rikkust (FR), funktsionaalset
tihtlust (FU) ning funktsionaalset divergentsi (FD). Nimetatud indeksitest on loodud
paindlikumaid edasiarendusi, mis véimaldavad kaasata mitmeid tunnuseid (Villéger et al.
2008) ning ka kvalitatiivseid tunnuseid (Laliberté et al., 2010). Lisaks nimetatud kolmele
indeksile kasutan antud t66s FM valjendamiseks ka laialdaselt rakendatud ning lihtsalt

hoomatavat funktsionaalse dendrogrammi (FDend) indeksit (Petchey et al., 2006).

Funktsionaalse mitmekesisuse véimalike valjendajatena on kohati kasitletud ka liigirikkust
ja fllogeneetilist mitmekesisust. Esimene saab toimida funktsionaalse mitmekesisuse
toelise asendajana aga vaid juhul, kui liigirikkuse kasvades suureneb lineaarselt ka liikide
poolt héivatud niSiruum (Diaz & Cabido 2001). Filogeneetilist mitmekesisust peetakse
analoogselt funktsionaalse mitmekesisusega koosluses esinevate liikide mitmekesisust
esindavaks (Vellend 2010), kuna evolutsioonilised lahknemised tulenevad liikide tunnuste
muutumisest. Taoline ldhenemine pole aga parim konvergentsi esinemisel ega ka juhul,
kui oluliselt o©koslisteemi protsesse mojutavad tunnused ei ole taksonoomiliselt
diskreetsed. Mdnes olukorras vGib koguni ks tunnus, mis ei pruugi erineda taksonite
vahel, peegeldada Okoslisteemi toimimist paremini kui keeruliselt arvutatavad indeksid

(Leps et al. 2006). Siis toimib fllogeneetiline mitmekesisus funktsionaalse mitmekesisuse
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valjendajana ainult juhul, kui vaadeldav tunnus ongi fiilogeneetiliste liinide seas tugevalt

konserveerunud.

Funktsionaalse mitmekesisuse indeksite arvutamine toimub mitmes etapis (joonis 1). FM
indeksite kui tunnusepdhiste indeksite arvutamise esimeseks sammuks on liikide ning
nende tunnuste koondamine tabelisse. Teine etapp antud t66s kasutatud FM indeksite
arvutamisel on tunnusetabeli alusel liikidevahelise funktsionaalse distantsi ehk
funktsionaalse erinevuse moéodtmine, milleks harilikult kasutatakse kas eukleidilist vGi

Goweri meetodit (Mouchet et al. 2008).

tabel FDend

liigid X tunnused liik 4

l( liik 6
__— __ liiks5

distantsimaatriks

lik 2
lik 3
lik 1
A R N o . /
‘~\,.//
.
" _____ F

Joonis 1. Kujutatud on t606s kasutatud FM indeksite arvutamise etapid (koostatud Petchey et al.
(2006), Villéger et al. (2008) ning Mouillot et al. (2013) jooniste pdhjal). Kdigi indeksite
arvutamisel koostatakse tabel liikidest ja nende tunnustest, millest arvutatakse distantsimdddiku
abil liikidevahelised distantsid ehk erinevused. Koosluse funktsionaalne dendrogramm (FDend)
konstrueeritakse klasterdamismeetodite abil, misjarel liidetakse leitud harude pikkused.
Funktsionaalse rikkuse (FR), funktsionaalse Uhtluse (FU) ning funktsionaalse divergentsi (FD)
arvutamisel luuakse peakoordinaatanaliitsi abil uued funktsionaalse ruumi teljed ning, kasutades
erinevaid meetodeid, uuritakse liikide paiknemist selles ruumis.

Petchey et al. (2002) poolt FM m&6tmiseks valja pakutud funktsionaalse dendrogrammi
meetodi (joonis 1) puhul on véetud eeskuju evolutsioonilise bioloogia kladogrammidest.

FDend puhul ei ole puu topoloogia seotud kiill flilogeneesi, vaid liikide funktsionaalsete



tunnuste sarnasuse vOi lahknevusega. FDend arvutamise jargmiseks etapiks parast
liikidevaheliste distantside modtmist on klasterdamis- ehk rihmitamismeetodi
rakendamine. FDend arvutamise viimaseks sammuks on leitud puu harude kogupikkuse
liitmine (Petchey et al., 2002). Funktsionaalselt kdige mitmekesisem on selle indeksi alusel

suurima harude pikkuste summaga kooslus.

Funktsionaalse rikkuse, Uhtluse ja divergentsi arvutamise puhul anallisitakse
distantsimaatriksit peakoordinaatanallilisi kdigus ning saadud telgede abil luuakse
funktsionaalne ruum (Laliberté et al., 2010), kus liigid paiknevad vastavalt omavahelistele
funktsionaalsetele kaugustele. Nende indeksite arvutamise eeliseks on kategoriseerimise
etapi puudumine, mis piirab nende indeksite arvutamisel vaja minevat subjektiivsete
otsuste tegemise hulka (Mason et al. 2005). Liikide paiknemist tunnuseruumis uurivad

erineval viisil kolm indeksit, mis on kujutatud joonise 1 alaosas.

Kuigi funktsionaalset rikkust kasutatakse ka koondmdistena liikide arvukusi mitte
kaasavate indeksite kohta, peetakse antud t60s silmas kindlat indeksit FR. See indeks
hindab liikide hajuvust funktsionaalses ruumis minimaalse ruumala kaudu, mis hdlmab
koiki liike (Laliberté et al., 2010). Koosluse poolt hdivatud funktsionaalse ruumi
arvutamiseks on Cornwell et al. (2006) valja pakkunud kumera kesta meetodi. Mida

suurema ruumi koosluse liigid katavad, seda suurem on FR.

Funktsionaalse Uhtluse indeks (FU) md&dab, kas liikide tunnused jaotuvad hdivatud
tunnuseruumis Uhtlaselt, see tdhendab vérdsete vahemaadega lahimate naabrite vahel, ja
kas nende tunnuste esinemise arvukus erineb (Schleuter et al., 2010). Antud t60s
kasutatud funktsionaalse ihtluse indeks p&hineb minimaalse ulatusega puul, mis ihendab
koiki liike tunnuseruumis (Villéger et al. 2008). Indeksi vdartus on suurim kattuvuse puhul
optimaalse jaotusega puuga, mille puhul kéik liikidevahelised vahemaad ning ka liikide

arvukused on vordsed (Schleuter & Daufresne 2010).

Funktsionaalse divergentsi indeksi arvutamisel tuvastatakse esmalt kumera kesta ehk
koiki liike tunnuseruumis hélmava ruumala raskuskese. Seejarel arvutatakse liikide halbed
antud keskmest, mida saab kaaluda ka arvukuste voi suhteliste biomasside alusel
(Schleuter et al., 2010). K&rge divergents annab marku liikide koondumisest tunnuseruumi

dartesse ning suurest funktsionaalsest varieeruvusest (Schleuter & Daufresne 2010).
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Funktsionaalne divergents on suurim, kui kdik liigid asuvad kumeral kestal ning vordsetel

kaugustel selle raskuskeskmest (Villéger et al. 2008).

1.2. Mitmekesisuse seos bioproduktsiooniga

Mitmekesisuse mdju bioproduktsioonile on olnud kaua loodusteadlaste huviorbiidis. Juba
Charles Darwin markis oma tahtteoses ,Liikide tekkimine”: ,Katseliselt on t6estatud, et
kui Uhele maalapile kilvata Ghte liiki, teisele samasugusele aga mitmesse erinevasse
perekonda kuuluvaid heintaimi, siis kasvatatakse viimasel juhul rohkem taimi Ules ning
saadakse suuremal hulgal kuiva heina kui esimesel (2012:135).” Taimede puhul on
uuringud mitmekesisuse mojust Okoslisteemi toimingutele keskendunud valdavalt
bioproduktsioonile lGhiajalistes katsetes rohumaakooslustega (Hooper et al. 2005), mille
puhul on taheldatud taimede bioproduktsiooni suurenemist liigirikkuse kasvades (Tilman
2001). Liigirikkuse positiivne efekt bioproduktsioonile véib aga tuleneda hoopis
funktsionaalsest mitmekesisusest, kuna liigirikastes kooslustes leidub tdendolisemalt
erinevamate tunnustega liike. Sellele viitab ka leid, et uurimustes, kus on avastatud
liigirikkuse positiivne mdju bioproduktsioonile, esineb sarnane seos vaga valdavalt ka FM
ja bioproduktsiooni vahel (Diaz & Cabido 2001). Koosluse liigilist struktuuri (tulenevalt
liikide tunnustest voi funktsionaalsetest tilpidest) peetakse vahemalt sama suureks
Okoslisteemi protsesside mojutajaks kui liigirikkust voi funktsionaalsete riithmade arvu

koosluses (Hooper et al. 2005).

Mitmekesisuse positivne moju bioproduktsioonile valjendub selles, et kooslused
toodavad rohkem biomassi kui neid moodustavate liikide monokultuurid. Olukorda, kus
kooslus saavutab kérgema biomassi vorreldes oma koige produktiivsema monokultuuriga,
nimetatakse Uletootlikkuseks (Schmidtke et al. 2010). Uletootlikkust saab selgitada kahe
teineteist mitte valistava mehhanismi, valimiefekti ja komplementaarsuse abil (Schmidtke
et al. 2010). Komplementaarsus peegeldab erinevusi ressursikasutuses (Loreau, 2010),
nditeks esinevad kahel tslianobakteriliigil perekonnast Synechococcus erinevad
kaaspigmendid (fukoeritriin ja flukotstaniin), mis vdéimaldavad neil komplementaarselt
kasutada fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse erinevaid lainepikkusi ning selle tottu

vaatamata muudele sarnasustele edukalt koos eksisteerida (Stomp et al. 2004).
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Valimiefekti teooria alusel sisaldavad mitmekesisemad kooslused tdendolisemalt liiki,
kellel esinevad olulised tunnused kindla 6koslisteemi protsessi m&jutamiseks (Behl et al.

2011), naiteks rohke biomassi tootmiseks.

1.3. Futoplanktoni funktsionaalne mitmekesisus

Veekogude pinnakihtides kasvavad fototroofsed bakterid ja protistid ehk fiitoplankton
toodavad ligi 50% kogu globaalsest primaarproduktsioonist (Longhurst et al. 1995). Olgugi
et fltoplankton on vorreldes maismaataimestikuga vaevumargatav, mojutab
fltoplanktoni koosluste struktuur suuresti paljude ainete (sh slsiniku, lammastiku ja
fosfori) biogeokeemilisi ringeid (Litchman et al. 2008), on toiduallikaks troofilistele
vorgustikele, mangib votmerolli globaalses kliimaregulatsioonis, siisiniku sekvesteerimises
ja hapnikutootmises (Ptacnik et al. 2008; Salmaso et al. 2012). Fiitoplankton on hea
mudelsisteem paljudele kesksetele ©koloogilistele kiisimustele vastamiseks oma
vaiksuse, kiire polvkondade vahetumise, suure arvukuse ja kerge manipuleeritavuse tottu

laboris (Litchman et al. 2008).

Fiitoplanktonikooslustes tuleb FM moju ilmsiks, kui liikidel esinevad erinevad tunnused
monele keskkonnatingimusele reageerimise voi mdne ressursi omandamise suhtes, eriti
valguse ja toitainete kasutamises ning vastupanuvdimes herbivooridele (Corcoran &
Boeing 2012). Paljud futoplanktoni tunnused, naiteks pigmendiline koostis, mdne toitaine
vOi vitamiini vajamine, on omased kindlatele evolutsioonilistele liinidele ning seetdttu on
fltoplanktoni fundamentaalsed niSid osalt taksonoomiliste piiridega (Litchman &
Klausmeier 2008). Seega v6ib FM flitoplanktoni puhul osaliselt kattuda taksonoomilise
mitmekesisusega ning kooslused, kus esinevad liigid mitmest taksonoomilisest riithmast,
voivad olla produktiivsemad ja stabiilsemad just tdanu funktsionaalsetele erinevustele
taksonoomilise riihma tasemel (Corcoran & Boeing 2012). Sdarane seos ei pruugi kehtida
aga koigi tunnuste puhul. Naiteks on rohevetikate hdimkonnas vaga erinevate eluvormide
ja -strateegiatega liike: alates Uherakulisest pikoplanktonist (alla 2 um) kuni pikki
filamente ning suuri paljurakulisi kolooniaid moodustavate liikideni (Salmaso et al. 2007).

Kuigi flatoplanktoni puhul on paljud tunnused taksonoomilistes riihmades
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konserveerunud, esineb siiski ka rihmade siseselt palju liikide nisse maaravaid lahknemisi,

millega tuleb arvestada.

Fatoplanktoni puhul on FM moddikutest peamiselt kasutatud funktsionaalsete riihmade
meetodit. Fitoplanktoni funktsionaalsel riihmitamistel on seni rakendatud kahesuguseid
lahenemisi: liikide koosesinemisel pdhinevaid ning teisalt funktsionaalseid riihmasid, mis
on funktsionaalsete tunnuste alusel eelnevalt paika pandud voi klasterdamismeetoditega
loodud. Esimeste sekka kuulub 6koloogiliste kategooriate meetod (Reynolds et al. 2002),
mis seob flitoplanktoni taksoneid nende elupaiga tingimustega, ent ei loo pdhjuslikke
seoseid fltoplanktonil esinevate tunnuste ja nende mdoju vahel 6koslisteemile. Teisi
rihmitamisi on fltoplanktoni jaoks loodud mitmeid, valdavalt mageveeliikide (Kruk et al.
2010) ning sageli vaid kindlate veekogude elustike alusel (Salmaso et al. 2007, Palffy et al.
2013), kasutades kombinatsioone fiutoplanktoni morfofunktsionaalsetest tunnustest.
Liikide koondamine funktsionaalsetesse rihmadesse toob endaga paraku kaasa
informatsioonikao ja pidevate funktsionaalsete tunnuste diskreetsesse struktuuri
paigutamise (Villéger et al. 2008). Funktsionaalse rihmitamise kasutamise puhul
Okoslisteemi protsesside ning mitmekesisuse vahel on enam piiravaid kui kasulikke tahke

(Santos et al. 2015), mistGttu tuleks eelistada siiski pidevate FM mdotude kasutamist.

Kuna fitoplanktoni puhul on mitmed tunnused piiritletud taksonoomiliselt, on
funktsionaalseid riihmi loodud ka taksonoomia alusel, nditeks on flitoplanktoniliike
rihmitatud héimkondade tasemel (Behl et al. 2011; Stockenreiter et al. 2013). Kasutatud
on ka futoplanktoni riihmitamist otseselt tema poolt ldbi viidavate toimingute alusel,
nditeks kaltsifitseerijateks, lammastiku fikseerijateks, silifitseerijateks ja dimetidlsulfaadi
tootjateks (Nair et al. 2008). Pidevaid funktsionaalse mitmekesisuse m&6te on rakendatud

harva (Vogt et al. 2010; Santos et al. 2015).

1.4. Fiitoplanktoni funktsionaalselt olulised tunnused

Flitoplanktoni puhul on tegu viaga mitmekesise dkoloogilise riihmaga, kelle mitmekesisus
on pakkunud ainet olulistele 6koloogilistele probleemipistitustele, naiteks Hutchinsoni
planktoni paradoksile (1961). Fitoplanktoni elu veekeskkonnas p&hineb suspensioonis

elamisel, valguse absorbeerimisel, toitainete omastamisel ja herbivooria valtimisel
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(Naselli-Flores 2013), millest tuleneb nende teguritega seonduvate tunnuste olulisus
futoplanktoni  ©koloogias. Oluliste funktsionaalsete tunnuste sekka kuuluvad
fusioloogilised,  morfoloogilised v6i elukdiguga seotud tunnuseid, naiteks

ressursikasutamise véimekus, kditumine ning paljunemine (Behl et al. 2011).

FUtoplanktoni liikide funktsioone oleks tohus uurida nende funktsionaalsete tunnuste,
naditeks kasvukiiruse, maksimaalse toitainete omastamise kiiruse vG&i toitainete
omastamise poolkillastuskonstandi alusel (Litchman et al., 2008). Selline info on aga
enamike liikide kohta kattesaamatu ning mitte ka tingimata vajalik, kuna suure osa
funktsionaalsete omaduste varieerumisest voib selgitada lihtsate morfoloogiliste tunnuste
abil. Morfoloogilised tunnused on tugevalt seotud funktsionaalsete omadustega, naiteks
kasvu- ja vajumiskiirusega, vastupanuvdimega herbivooriale, populatsiooni arvukuse ning
biomassiga (Kruk et al. 2010). Fitoplanktoni funktsionaalsete tunnuste seas on
morfoloogilised omadused seega kasulikuks algpositisiooniks mdistmaks nende suhteid

elukeskkonnaga ning sealsete protsessidega.

Fltoplanktoni puhul peetakse suurust juhtivaks tunnuseks. Fitoplanktoni rakusuurused
varieeruvad (le nelja suurusjargu ja nende mass lle seitsme suurusjdrgu, mis on vorreldav
erinevusega mooni ja tamme vahel (Naselli-Flores 2013). Selline mitmekesisus viitab, et
futoplanktonil ei esine universaalset parimat suurust, vaid et muutuvate valikusurvete all
osutuvad kasulikuks erinevad mootmed (Litchman et al. 2010). Suuruse olulisus seisneb
suuresti poordvordelises seoses maksimaalse metabolismi kiiruse ja organismi suuruse
vahel (Finkel et al. 2009), mis annab eelise vaikeserakulistele plankteritele. Rakusuurusest,
valjendatuna raku pindala, raku ruumala vOi maksimaalse lineaarmddtme kaudu
(Reynolds & Huszar 2002), soéltuvad nii maksimaalne toitainete omastamise Kkiirus,
toitainete omastamise poolkillastuskonstant, toitainete difusiooni kiirus, valguse
omastamise efektiivsus, klorofiilli vOi toitainete sisaldus rakus, vajumiskiirus,
populatsiooni suurus ning ka troofilised suhted (Finkel et al. 2009). Holjuvuse suhtes on
samuti eelis vaikeserakulistel plankteritel: Stokesi seaduse jargi on vajumiskiirus (imara
kujuga planktoniraku puhul proportsionaalne raku raadiuse ruuduga. Suuremate
rakkudega fltoplanktonite eeliseks on seevastu vaiksem vastuvotlikkus herbivooriale
(Stanca et al. 2013) ning voime varuda rakku rohkem toitaineid, mis teeb nad

toitainekitsikuses konkurentsivéimelisemateks (Alejandra Paredes et al. 2011).
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Lisaks flitoplanktoni rakusuurusele on oluline ka raku kuju antud suuruse juures. Monedel
suurerakulistel vetikatel on pikenenud kuju, et suurendada oma eripinda ehk pinda
ruumalalhiku kohta (Stanca et al. 2013). Pikenenud rakud suudavad sama ruumalaga
Umarate rakkudega vorreldes omastada tdohusamalt toitaineid ning maksimaliseerida
kloroplastide paljastatust valgusele (Litchman et al. 2010; Stanca et al. 2013). Niisamuti
tagab suurem eripind suurema hddrdumispinna ruumala kohta, luues seega vormilise

vastupanu settimisele (Reynolds 2006).

Koik futoplankterid on fotoautotroofid, millest tuleneb valguse neelamisega seotud
tunnuste olulisus fiitoplanktoni funktsioonide vaatlemisel. Valguse ajalis-ruumiline
kattesaadavus nii kvaliteedi (spektraalse koostise) kui ka kvantiteedi poolest vdib olla vaga
erinev, isegi veekogude pelagiaali nailiselt homogeenses keskkonnas (Behl et al. 2011),
mistdttu on fltoplanktonil palju pigmente, et taolises olukorras kdige efektiivsemalt
toime tulla. Pohiliseks fotoslinteetiliseks pigmendiks on filtoplanktonil klorofull: a.
Kaaspigmendid ehk fiikobiliinid, karotenoidid, klorofillid b ja c, suurendavad kasutatava
valguse spektri ulatust, neelates valgust komplementaarselt klorofiill a neeldumisalaga
(Litchman et al., 2008). Pigmentide sisalduse alusel saab flitoplanktonitaksonid jagada
nelja rihma: tstanobakterid (sisaldavad klorofiilli a ja fiikobiliine), rohevetikad ja
euglenoftitidid (sisaldavad klorofiilli a ning b), heterokondid, dinoflagellaadid ja
haptofiidid (sisaldavad klorofiilli a ning c), kriiptofiitidid (sisaldavad klorodiilli a, ¢ ning
flkobiliine) (Palffy et al. 2013). Kuna erinevate pigmentide sisaldus on kdrgete taksonite
seas konserveerunud tunnus, voib komplementaarsust valguse kasutamises hinnata ka
vaid taksonoomilise kuuluvuse alusel (Striebel et al. 2009). Mitmekesistes
futoplanktonikooslustes leiduv suur hulk fotoslinteetiliselt aktiivseid pigmente véimaldab
olemasolevaid valgusolusid tdhusamalt kasutada (Stockenreiter et al. 2013), millest on
osalt tingitud fltoplanktoni mitmekesisuse ja primaarproduktsiooni positiivne seos

(Striebel et al. 2009).

Fiitoplanktoni konkurentsis on oluline ka alternatiivsete toitaineallikate kasutamise
vOime. Naiteks esineb niitjatel tslGianobakteritel ning monedel simbiootilisi
tstlanobaktereid omavatel plankteritel voime lammastikku fikseerida (Litchman et al.,
2008). Miksotroofsetel flitoplankteritel esineb aga alternatiivne siisiniku omastamise viis

heterotroofselt teiste rakkude neelamise néol (Litchman et al., 2008).
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Mikro- ja makrotoitained, nditeks lammastik, fosfor, raud, moliibdeen, tsink ja teised, on
futoplanktoni jaoks hadavajalikud ressursid, lisaks neile vajavad ranivetikad ja
silikoflagellaadid ka ranitthendeid (Litchman et al., 2008). Kuigi ranipantsri moodustamine
on teistest materjalidest kestadega vorreldes vahem energiakulukas (Martin-Jézéquel et
al. 2000), voivad need kiirendada veekogu valgustatud tsoonist valjasettimist (Salmaso et

al., 2007).

Viburid voimaldavad plankteritel kindlas suunas liikuda ja muuta oma positsiooni
veesambas, samas kui viburita rakud (naiteks ranivetikad) on Stokesi seaduse meelevallas
(Kigrboe 1993). Viburite omamine on eriti vajalik veekogude kihistumise tingimustes, mil
vee turbulentsist ei piisa fltoplanktonirakkude holjumas plisimiseks (Alejandra Paredes et
al., 2011). Lisaks sellele voib liikumine iseenesest muuta planktereid vdimekamateks
toitainekonkurentideks: liikudes vahetub rakku limbritsev toitainetest ammendunud vee
piirkint  kiiremini ning sellele lisaks suureneb toitainete omastamise Kkiirus

toitainemolekulide advektiivse transpordi tottu rakupinnale (Kigrboe 1993).
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2. Meetodid

Antud uurimuse teostasin suures osas iseseisvalt, juhendaja Kalle Ollilt saadud
teoreetiliste ja praktiliste nduannete abil. Juhendajaga arutledes siindis katse Ulesehituse
idee ja teostus ning juhendaja koostas ka juhise, millele toetudes ja mida arendades viisin

|abi andmeanaliisi.

2.1. Uurimisobjektid

Uurimisobjektideks olid mitte-akseenilised flitoplanktoni puhaskultuurid. Katsetes
kasutasin seitset fltoplanktoniliiki: kaht rohevetikat Monoraphidium contortum
Komarkova-Legnerova, 1969 ja Brachiomonas submarina Bohlin, 1897, ranivetikat
Thalassiosira pseudonana Hasle & Heimdal, 1970, haptofllte Isochrysis galbana Parke,
1949 ja Diacronema lutheri Bendif & Véron, 2011, vaguviburlast Heterocapsa triquetra
(Ehrenberg) F. Stein, 1883, kriiptomonaadi Rhodomonas salina (Wislouch) D. R. A. Hill & R.
Wetherbee, 1989. Kasutasin kaheksat antud liikide kontektis asjakohast ning liikide
konkurentsivoimega seotud tunnust (tabel 1), et arvutada funktsionaalse mitmekesisuse

indekseid.

Tabel 1. Funktsionaalse mitmekesisuse indeksite arvutamiseks kasutatud liikide funktsionaalsete
tunnuste vaartused. Mikso- miksotroofia (0 - ei esine, 1 — esineb, sama edaspidi); Si- rani
kasutamise voime; liikuvus; fiko, chlb, chlc- vastavalt fotoslinteetiliste pigmentide fikobiliini,
klorofiill b ja klorofiill c esinemine; suurus- keskmine rakulabimaat (um); S/V- eripind (um™).

mikso Si liikuvus  fiko chlb chlc suurus S/V
T. pseudonana 0 1 0 0 0 1 4,44 1,83
. galbana 0 0 1 0 0 1 4,81 1,5
D. lutheri 0 0 1 0 0 1 6,25 1,15
B. submarina 0 0 1 0 1 0 5,45 3,29
M. contortum 0 0 0 0 1 0 4,62 9,1
R. salina 0 0 1 1 0 1 6,69 1,45
H. triquetra 1 0 1 0 0 1 9 0,35
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Miksotroofia esineb antud valimis fakultatiivselt vaid liigil H. triquetra (Legrand et al.
1998) ning selle olulisus seisneb alternatiivsete toiduallikate tarbimise vGimes (Litchman &
Klausmeier 2008). Rani kasutamise vGime, mis on omane ranivetikale T. pseudonana
(Graham & Wilcox 2000), voib anda konkurentsis eelise, kuna ranivetikatel kalduvad
olema markimisvaarselt kdrgemad toitainete omastamise maksimaalsed kiirused kui
teistel rihmadel: nad on nn kiirusspetsialistid ning saavad kiirelt omandada toitainevooge
(Litchman 2007). Liikumist vdimaldav vibur, mis esines antud uurimuses viiel liigil, on
biomassi tootmise seisukohalt tdhtis, aidates rakku Gmbritsevat toitainetest ammendunud
vee piirkihti kiiremini vahetada ja soodustada nii toitainete kattesaadavust (Kigrboe
1993). Erinevad fotostlinteetiliselt aktiivseted pigmendid neelavad valgust erinevatel
lainepikkustel ning koos esinedes tagavad komplementaarse valguse kasutamise (Striebel
et al. 2009). Klorofiill ¢ on fltoplanktonirihmade seas laialt levinud ning seda esineb
antud uurimuses neil juhtudel, kui ei esine klorofill b (Graham & Wilcox 2000). Klorofill b
esineb proklorofiititide, eugleniidide ning rohevetikate puhul (Graham & Wilcox 2000),
antud uurimuses kahel rohevetikaliigil. Fiikobiliine leidub vaid tstanobakteritel ja

kriptofuitidel (Graham & Wilcox 2000), nende seas liigil R. salina.

Rakusuurust modtsin kdesolevas to0s CASY® automaatse rakuloenduriga (mudel TT,
Scharfe Systems, Reutlingen, Saksamaa). Kuigi koigi liikide puhul on tegu
nanofitoplanktoniga (kuuluvad suurusklassi 2-20 um) (Reynolds 2006), erinevad suurima
(H. triquetra) ja vaikseima liigi (T. pseudonana) |abimdddud enam kui kahekordselt.
Kaasasin tunnuste sekka ka nii kujust kui ka suurusest séltuva tunnuse: pindala ja ruumala
suhte ehk eripinna. Pindala ja ruumala arvutasin Sun ja Liu (2003) ning Hillebrand ja
Diirselen (1999) kirjeldatud valemite alusel, vGttes aluseks rakkude médtmete suhted ning

CASY® rakuloenduri valjastatud andmed keskmisest rakusuurusest kooslustes.

2.2. Kasvutingimused

Eelkasvatasin vetikaid alandatud lammastikusisaldusega (100 uM) L1 s66tmes (Andersen
2005) 17°C juures 100 ml Erlenmeyer kolbides Termaks kasvukambris (Termaks AS,
Norra), kus oli valgustugevuseks 200 pumol m™s™, valgustsiikli pikkuseks 16 tundi ning

pimedatsukli pikkuseks 8 tundi. S66tme valmistasin Soome lahest vietud mereveest,
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mille filtreerisin Whatman® GFC filtritega (nominaalne poori suurus 1,2 um). Seejarel
lisasin veele L1 s6dtmele vastava hulga toitaineid, ning autoklaavisin sé6tme 120°C

juures.

Katseperioodil asetasin vetikakooslused (htlase temperatuuri (17°C) tagamiseks
termostateeritud vesivanni. Katseperioodil oli valgustugevuseks 40-50 pmol m2s™ ning
valgustsiklid  samad inkubaatoris olnutega. Katses kasutasin  vdhendatud
[ammastikusisaldusega (60 uM) L1 s66det, tagamaks, et vetikate kasvu statsionaarne faas
saabuks lammastiku limitatsiooni tottu ja rakutihedus statsionaarses faasis ei oleks nii
korge, et pdhjustada fltoplanktonil enesevarjutamist. Katsekolbe loksutasin korra paevas,
et nende sisu enne proovivottu homogeniseerida. Katse toimus 50 ml kolbidega, mis olid
30 ml ulatuses tadidetud vetikakultuuriga ja suletud silikoonkorkidega. Silikoonkorke
labistasid ststlandelad, mille kaudu toimus kultuuride gaasivahetus, vdeti proove ning
lisati varsket so0det. Gaasivahetuseks pumbati akvaariumipumbaga eelnevalt filtreeritud
(poorisuurusega 0,2 um) steriilne 6hk labi sistlandela kolbi, 6hk valjus labi teise ndela.
S6odet ei aereeritud, kuna pidev turbulents vdinuks hdirida viburiga vetikate kasvu.
Kooslustele lisati automaatse so6tmejagajaga (ISMATEC PNC peristaltiline pump) pidevalt
varsket soodet 5 ml (1/6 kultuuri ruumalast) 66paevas. Sama koguse kultuuri (5 ml)
eemaldasin iga paev modtmisteks. Katselihikud toimisid seega poolkemostaatidena, kus
varske soode lisandus pideva voona, kuid kultuuri eemaldati kord paevas. Nii valtisin

akuutse toitainepuuduse teket ning tagasin vajaliku vedeliku hulga proovivotmisteks.

2.3. Katse lilesehitus

Seitsmest liigist on vGimalik moodustada 127 erineva liigikombinatsiooniga kooslust. Katse
mahu piiranguks osutus 48 kooslust, mille valisin vdimalikust 127 pdhimottel, et iga
liigirikkuse tase (1-7 liiki) oleks vGimalikult vordselt esindatud. Esineda sai vaid Uks 7-
liigiline kooslus, seitse 1- ja 6-liigilist kooslust. Seega jaotasin llejaanud véimalused teiste
liigirikkuse tasemete vahel véimalikult vordselt ning I6in kaheksa 2-liigilist, kaheksa 3-
liigilist, iiheksa 4-liigilist ning kaheksa 5-liigilist kooslust. Koosluste liigilist koosseisu vdib

naha lisas 1.
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Katse teostasin kolmes 8-pdevases osas, igas osas oli korraga katses 18 juhuslikult valitud
kooslust kolmes replikatsioonis. Kontrollid teostasin monokultuuridega kolmes korduses
L1 (nitraadi kontsentratsioon 880 uM) s66tmes. Kontrollide roll oli naidata, et kdik
katsesse voetud kultuurid kasvavad antud katse tingimustes ootusparaselt, ning et
suurema nitraadisisalduse juures kasvanud kontrollide rakutihedus on silmnahtavalt
suurem kui manipulatsioonide oma. See naditab, et rakutiheduse platoo saabus

manipulatsioonides lammastiku limitatsiooni tottu.

Katseks ettevalmistamisel jalgisin vetikate flsioloogilist seisukorda, modtes nende
fluorestsentssaagist (Fv/Fm) Phyto-PAM flitoplanktoni anallitsijaga (Heinz Walz GmbH,
Effeltrich, Saksamaa). Fluorestsentssaagist modtes tagasin, et koik katsesse ldinud
kultuurid olid heas fisiloogilises seisundis (mille indikaatoriks oli kérge Fv/Fm). Katse
alguses lisasin inookulumid vastavalt CASY® rakuloenduri rakutiheduse naitudele: igas
katseliksuses oli katse alguses sama palju rakke ning mitmeliigilistes kooslustes oli liikide
arvukus vordne. Vordse rakutiheduse eelistamisega vOrdsetele biomassidele
inookulumide lisamisel Uritasin vadhendada vdimalust, et vaikeserakulised ja

kiirekasvulised liigid asuksid kooslustes varakult domineerima.

Kultuuride saagikuse (moddetuna femtoliitrites ehk 107" liitrites ml kohta) ja
rakutiheduse (rakku ml?) m&&tmiseks kasutasin igap&evaselt CASY® rakuloendurit.
Kooslused saavutasid saagikuse tootmises statsionaarse faasi ehk platoo harilikult 5.-6.
katsepdeval, parast mida jai koosluste saagikus katse |8puni sarnasele tasemele.
Andmeanaliitsis kasutasin viimasel katsepdeval moddetud saagikust ja andmeid koosluste

keskmiste rakusuuruste kohta.

2.4. Kasutatud mitmekesisusindeksid

Funktsionaalse mitmekesisuse viljendamiseks valisin dendrogrammi (FDend) harude
pikkuste summa indeksi (Petchey & Gaston 2006; Mouchet et al. 2008) ning kolm
erinevaid mitmekesisuse tahke uurivat indeksit: funktsionaalse rikkuse (FR),
funktsionaalse divergentsi (FD) ning funktsionaalse iihtluse (FU) (Mason et al. 2005;
Villéger et al. 2008; Laliberté & Legendre 2010). FDend ja FR on sageli tugevas positiivses

korrelatsioonis liigirikkusega, FU ning FD mitte (Schleuter et al., 2010). Sellegipoolest ei
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ole kaks esimest indeksit triviaalselt liigirikkusega seotud, mis tahendab, et nende
indeksite seos liigirikkusega ei ole Uksiihene (Villéger et al. 2008). Funktsionaalsete
rGhmade rikkuse arvutamine, mida futoplanktoni puhul valdavalt kasutatakse, osutus

antud juhul vdikese liikide hulga tottu pohjendamatuks ega leidnud kasutust.

FD, FU ja FR arvutamiseks kasutasin statistikaprogrammi R jaoks loodud paketti ,FD“
(Laliberté & Shipley 2011). FDend arvutamisel kasutasin paketti ,,ade4” (Dray & Dufour
2007) ning paketi ,picante” funktsiooni ,pd“ (Kembel et al. 2010). Kuigi ,pd“ on
kavandatud algselt Uheks fllogeneetilise mitmekesisuse arvutamise variandiks, saab
evolutsiooniliste kauguste asemel funktsionaalseid distantse kasutades arvutada sama
funktsiooni alusel ka FDend indeksit. Flilogeneetilise mitmekesisuse (FUlM) arvutamiseks
rakendasin paketi , picante” funktsiooni ,mpd“ (Kembel et al. 2010), mis naitab keskmisi

fllogeneetilisi kaugusi igas koosluses.

Funktsionaalse mitmekesisuse indeksite md&dtmisel andsin Goweri distantsim&ddiku
vahendusel kolmele pigmendile 1/3 kaalust, et valtida pigmentide olulisuse Glehindamist
indeksite arvutamisel. Funktsionaalse Uhtluse ja divergentsi arvutamisel vdinuks kaasata
ka liikide arvukusi kooslustes, ent antud t66s seda ei tehtud ning liikide arvukused loeti
vaikimisi vOrdseks. lIsegi arvukustega kaalumata kirjeldavad antud indeksid liikide

jaotumist tunnuseruumis.

Funktsionaalse mitmekesisuse indekseid ei saanud arvutada iga liikide arvuga koosluste
puhul. Dendrogrammi puhul olid indeksi vaartuste arvutamine vdimalik alates 2-liigilistest
kooslustest. Funktsionaalset rikkust, funktsionaalset {htlust ning funktsionaalset
divergentsi sai hinnata alles alates 3-liigilistest kooslustest. Flilogeneetilisel

mitmekesisusel puudusid vaartused vaid monokultuurides.

2.5. Andmeanaliiiis

Koik statistilised anallilisid teostasin statistikaprogrammis R. Kdigi mitmekesisusindeksite
seost koosluste saagikusega uurisin regressiooni abil, mille mudelite kohasust analldsisin

gvima meetodil (Global Validation of Linear Model Assumptions) (Pena & Slate 2014), mis
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hindab mudeli jaotuse ebaslimmeetrilisust, jarsakust, seose funktsiooni ning jaakide

muuthajuvust.

Kuna andmetes esines lineaarregressiooni puhul jadkide hajuvuse heteroskedastilisus,
kasutasin GLS meetodit, mis vGimaldab arvestada jadkide hajuvuse struktuuri. Selleks
kasutasin paketi ,nlme“ funktsiooni , gls“ (Pinheiro et al. 2013). Hajuvusstruktuuride vahel
valimisel votsin arvesse erinevate mudelite Akaike informatsioonikriteeriumi (AIC)
suurust, eelistades samade andmete pdhjal erinevate jadakide hajuvuse struktuuridega
arvutatud regressioonide puhul vaikseima AIC tulemusega mudeleid. Valjendamaks
indeksite seost saaagikusega kasutasin GLS regressiooni jaakide hajuvuse struktuuri
varPower (Zuur et al. 2009). Analllsid teostasin standardiseeritud indeksite vaartustega

(keskmiseks 0 ja standarhalbeks 1) ning logaritmitud saagikuse vaartustega.

Uletootlikkuse tuvastamiseks kooslustes vérdlesin koosluste katse I8puks saavutatud
saagikust nendes sisalduvate liikide kdige produktiivsema liigi monokultuuri replikaatide
saagikuste keskmisega. Kui koosluse saagikus oli kdrgem kui leitud keskmine, loeti kooslus

Uletootlikuks.

Viimaks uurisin, kas kasutatud tunnustel on iseseisvalt olulist m6ju koosluste saagikusele.
Kui tunnus oli pidev, standardiseerisin selle tdusude vorreldavaks muutmiseks. Koosluste
keskmise eripinna leidmiseks kasutasin tunnuste tabelis leidunud vaartusi ning votsin
keskmise vaartuse koigi liikide eripinna suurusest, kes koosluses esindatud olid. Koosluste

binaarsete tunnuste mdju saagikusele hindasin t-testi kaudu.
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3. Tulemused

3.1. Indeksite seos saagikusega

Flitoplanktonikoosluste katse 10pus moddetud saagikused soéltusid GLS regressiooni
tulemuste kohaselt statistiliselt olulisel tasemel kahest indeksist kuuest (tabel 2):
funktsionaalsest Ghtlusest (FU) ning funktsionaalsest divergentsist (FD). Liigirikkus (LR),
funktsionaalne rikkus (FR), flillogeneetiline mitmekesisus (FilM) ja dendrogrammi harude
pikkuste summa (FDend) olid saagikusega positiivses, ent mitte olulises seoses (joonis 2
ning tabel 2). Uldiselt tdusis saagikus indeksite vairtuse kasvades, ent erandiks oli FD,

mille seos saagikusega oli negatiivne.

Tabel 2. GLS regressiooni tulemused mitmekesisusindeksite standardiseeritud vaartuste (SD=1, x=
0) seosest flitoplanktonikoosluste logaritmitud IGpliku saagikusega. Lihendid: LR-liigirikkus; FGUIM-
fulogeneetiline mitmekesisus; FDend- funktsionaalne dendrogramm; FR- funktsionaalne rikkus;
FU- funktsionaalne {ihtlus, FD- funktsionaalne divergents; N- analiiiisi kaasatud replikaatide arv;
DF- vabadusastmete arv.

N DF tous SE t p
LR 144 142 0,066 0,039 1,66 0,098
Falm 123 123 0,045 0,028 1,59 0,113
FDend 123 123 0,026 0,041 0,631 0,529
FR 99 97 0,038 0,038 0,998 0,320
FU 99 97 0,104 0,031 3,267 0,001
FD 99 97 -0,113 0,031 -3,607 0,0005
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Joonis 2. Fltoplanktonikoosluste I6plikud saagikused kuue mitmekesisusindeksi standardiseeritud
(SD=1, %= 0) vaartustel. Sirged esindavad GLS-regressiooni tulemusi. Liigirikkuse tasemed on
esindatud erinevate siimbolite ndol kdigi indeksite graafikutel.

3.2. Tunnuste seos saagikusega

Uurides tunnuste iseseisvat efekti saagikusele selgus, et saagikust olulisest mdjutanud
tunnuseid leidus nii pidevate kui binaarsete tunnuste seas. Saagikus soOltus
lineaarregressiooni tulemuste alusel oluliselt ja positiivselt koosluse keskmisest
standardiseeritud rakusuurusest (R2=0.15, b=0.17, df=142, F=26.8, p<7*10"7), nagu voib
ndha ka jooniselt 3. Saagikus vadhenes standardiseeritud eripinna suurenedes

lineaarregressiooni tulemuste kohaselt olulisel maaral (R2=0.2, b=-0.2, df=142, F=48,

p=1*10"9).
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Joonis 3. Fitoplanktonikoosluste |16plike saagikuste seos A) koosluste keskmise rakusuuruse ning
B) koosluste keskmise eripinna standardiseeritud (SD=1, X= 0) vaartustega. Sirged esindavad
lineaarregressiooni tulemusi.

Regressioonimudelite (lineaarregressiooni ja GLS regressiooni) abil leitud seoste tugevusi
vordlesin tdusude absoluutvaartuse alusel (tabel 3), mida véimaldas s6ltumatu muutuja
standardiseerimine anallilisides. Vordlust sai teostada alates 3-liigilistest kooslustest, kuna
viiksema liigirikkusega kooslustes puudusid FR, FU ning FD véartused. Tugevaim seos
saagikusega esines eripinnal, millele jargnesid rakusuurus ning FD. K&ige ndrgem seos

saagikusega esines FR puhul.

Tabel 3 T66s kasutatud mudelite seoste tugevuse vordlus alates 3-liigilistest (N=99) kooslustest.
S6ltuva muutuja saagikuse vaartused on anallilsides logaritmitud, pidevad s6ltumatud muutujad
téusude vordlemise voimaldamiseks standardiseeritud (SD=1, x= 0). Ldhendid: Im-
lineaarregressioon.

analiis tous SE t F p
LR GLS 0,04 0,03 1,1 - 0,26
FiilM GLS 0,06 0,03 1,8 - 0,07
FDend GLS 0,039 0,04 0,9 - 0,34
FR GLS 0,038 0,03 0,9 - 0,320
FU GLS 0,1 0,03 3,2 - 0,001
FD GLS -0,11 0,03 -3,6 - 0,0005
rakusuurus Im 0,13 0,03 3,4 12,2 0,0007
eripind Im -0,35 0,04 -8,1 65,9 1,5%10™
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To6s vaadeldavaid binaarseid tunnuseid sisaldanud vdi mitte sisaldanud koosluste
keskmiste saagikuste vordlus on vialja toodud joonisel 4. Miksotroofe (antud t60s H.
triquetra) sisaldanud koosluste keskmine saagikus oli oluliselt suurem neid mitte
sisaldanud kooslustest. Niisamuti Uletas fukobiliini sisaldava liigiga (antud t60s R. salina)
koosluste keskmine saagikus oluliselt antud pigmenti mitte sisaldavate liikidega koosluste
keskmist saagikust. Liikuvus, mis esines kill enamikel kooslustest, andis kdrgema keskmise
saagikuse suhtes olulise eelise seda omanud kooslustele. Klorofiill b, mis sisaldus kahes
rohevetikaliigis, oli saagikuse seisukohalt pigem parssiva mojuga, kuid erinevus ei olnud
statistiliselt oluline. Klorofulli ¢ sisaldanud kooslustel kaldusid olema oluliselt kdrgemad
saagikuse vaartused kui neid mitte sisaldanud kooslustel. Rani kasutamise vdime puhul ei
olnud véimalik tuvastada olulist erinevust koosluste vahel, millele antud tunnus omane oli

ning millel seda ei leidunud.
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Joonis 4. Fitoplanktonikoosluste 10pliku saagikuse keskmiste vaartuste vordlus vaadeldud
binaarseid tunnuseid sisaldanud (1) voi neid mitte sisaldanud (0) kooslustes. Piirid tdhistavad + 1
standardhalve ulatust.
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3.3. Uletootlikkus kooslustes

Uletootlikkus esineb, kui mitut liiki sisaldava polikultuuri saagikus Uletab temas
sisalduvate liikide kdige tootlikuma liigi monokultuuri saagikuse. Antud uurimuses esines
Uletootlikkust vaid marginaalselt kahel replikaadil kokku 121 polikultuuri replikaadist, mis
koosnesid liikidest H.triquetra ning R. salina. Kdige tootlikumaks liigiks oli H. triquetra,
mille keskmine saagikus monokultuuris (466 fl ml™) oli vaatamata juba mainitud kahele
replikaadile oluliselt suurem vérreldes teiste seda liiki sisaldavate polikultuuridega (joonis
5). Kuna k&ik kooslused ei sisaldanud liiki H. triquetra, vordlesin llejaanud polikultuuride
saagikusi neis sisalduvate liikide monokultuuride replikaatide keskmise vaartusega. Sama
soodumus jatkus polikultuuride puhul, mille tootlikumaks liigiks monokultuuris olid R.
salina ning B. submarina: monokultuuride keskmine saagikus oli olulisemalt suurem neid
sisaldanud pollkultuuride omast. Seevastu D. lutheri, mis oli monokultuuri keskmiselt
saagikuselt liikidest neljas, saagikus monokultuurina ei olnud oluliselt erinev temaga

vorreldud polikultuuride saagikusest.
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Joonis 5. Polikultuuride keskmine saagikus (tulpadena) vorreldes nendes sisalduva monokultuuris
kdige tootlikuma liigi saagikusega t-testi tulemusel. Koosluse monokultuurina saagikamate liikide
maksimaalsed saagikused on joonisele margitud joontena: H. triquetra 466 fl mI™, R. salina 236 fl
ml™, B. submarina 223 fl mI™, ning D. lutheri 190 fl mI™.
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4. Arutelu

4.1. Mitmekesisusindeksite seos koosluste saagikusega

Saagikuse olulisteks mdjutajateks indeksite seas osutusid positiivse efektiga
funktsionaalne Uhtlus ning negatiivse efektiga funktsionaalne divergents. Vaatamata
sellele, et antud t66s ei voetud indeksite puhul arvesse liikide arvukusi, peegeldavad
saadud vairtused siiski liikide tunnuseruumis paiknemise erinevaid aspekte. FU
arvutuskaiku liikide arvukusi mitte kaasates moddab indeks, kui sarnased on liikide
vahemaad tunnuseruumis voimaliku optimaalseima jaotusega, mille puhul kdigi [ahimate
naaberliikide vahelised distantsid on vdrdsed (Schleuter & Daufresne 2010). Suur FU
nditab seega liikide Uhtlast jaotumist, madal aga eraldi liigikobarate esinemist vdi
ebaregulaarset jaotumist tunnuseruumis (Schleuter & Daufresne 2010). Eeldades lihtlast
ressursi kattesaadavust nidiruumis, nditab madal FU nigiruumi alakasutust, mis vdib
avalduda madalama produktiivsuse, madalama stabiilsuse ning suurema voorliikide
sissetungi vdimalusena (Mason et al. 2005). Antud katses olid madalatel FU vairtustel
vaiksem ka koosluste saagikus. See viitab, et koosluse liikide (ihtlane paiknemine
tunnuseruumis vOimaldas kasutada tOhusamalt kattesaadavate ressursside ulatust

koosluste tunnustekomplekti piires ning saagikust seekaudu suurendada.

Eeldades liikide arvukuste vordsust kooslustes, naditab FD indeks, mil maaral on liigid
koondunud hdivatud tunnuseruumi darmustesse (Mason et al. 2005). Indeksi vaartus on
seda vdaiksem, mida Iahemal liikide vaartused keskmele asuvad, ning seda suurem, mida
kaugemal liigid tunnuseruumis Ule kodigi liikide arvutatud keskmistest kaugustest asuvad
(Schleuter & Daufresne 2010). Korge FD naitab seega korget niSieristuse maara ja madalat
konkurentsi ressurssidele (Mason et al. 2005), mis esines antud eksperimendi tulemuste
alusel pigem vidiksema saagikuse korral. See voib naidata, et komplementaarne ehk

niSieristusel pdhinev ressursikasutus ei olnud antud katses saagikust maarav.

Funktsionaalse rikkuse indeksid, mille hulka vGib lugeda nii funktsionaalse rikkuse kui ka
funktsionaalse dendrogrammi (modlemad osutavad niSiruumi kasutamise maarale)

(Schleuter & Daufresne 2010), naitasid kill positiivset, ent mitte olulist seost koosluste
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saagikusega. See tahendab, et tunnuseruumi hdlmamine iseenesest ei ole niivord maarav
koosluse 10plikule saagikusele kui liikide tunnuseruumis paiknemise aspektid. FDend-ile
nagu ka FR-ile on sageli omane korreleeruvus liigirikkusega (Schleuter & Daufresne 2010),
eriti olukorras, kus liikide valim on kullalt heterogeenne ning tunnuste poolest kattumatu.
Dendrogrammi harude pikkuste summa ega funktsionaalne rikkus ei pruugi seega antud

juhul olla tahenduslikud ja sdltumatud seletajad saagikusele.

Flillogeneetilse mitmekesisuse puhul, mis ei olnud saagikust oluliselt maaravaks indeksiks,
tostatus olukord, mil rohkemate liikidega kooslused olid indeksi alusel vahem
mitmekesised samu liike sisaldavatest vahemate liikidega kooslustest. Kasutatud indeks
valjendab keskmist flilogeneetilist distantsi koosluse liikide vahel (Kembel et al. 2010)
ning tekitab olukorra, kus indeksi tulemused on adekvaatselt vérreldavad vaid sama liikide
arvuga koosluste seas. FUIM indeks rikub seega mitmekesisusindeksite monotoonsuse
reeglit, mis nduab, et liikide lisandumisel kooslusesse ei tohi mitmekesisus vaheneda, kuid
vOib jadda samaks (Schweiger et al. 2008). Seetdttu ei ole saadud FiilM indeksi tulemused
antud katse piires eriti kdnekad, kuna koosluste liigilised koosseisud on vaga sarnased.
Kuigi on olemas ka mitmeid teisi indekseid flilogeneetilise mitmekesisuse valjendamiseks,
esineb ka nende puhul suuresti kas siin tdstatunud probleem vdi siis, vastupidi, liigne

korreleeruvus liigirikkusega (Schweiger et al. 2008).

Liigirikkus ei olnud oluline saagikuse mdjutaja, nagu ka teised kasutatud indeksid, mis
Uldiselt liigirikkusega korreleeruvad (FDend, FR (Schleuter & Daufresne 2010)). Sellistest
tulemustest voib jareldada, et funktsionaalne mitmekesisus, pigem kui liigirikkus, maaras
ja seletas koosluse saagikust. Kuigi liigirikkust on traditsiooniliselt seostatud kdrgema
bioproduktsiooniga, leidub ka téendeid, et enamuse sellest mojust voib seletada
funktsionaalse mitmekesisuse ja funktsionaalse identiteedi efektidele tuginedes (Mouillot
et al. 2011). Minu katses osutusid oluliseks sellised saagikuse seosed funktsionaalse
mitmekesisuse indeksitega, mis ei kirjeldanud, kui suure osa tunnuseruumist liigid enda

alla hélmasid, vaid kuidas nad tunnuseruumis paiknesid.
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4.2. Pidevate tunnuste seos saagikusega: alatootlikkuse pohjused

Standardiseeritud muutujate tousude alusel, mida sai arvutada alates 3-liigilistest
kooslustest, osutusid tugevaimateks eripinna ning rakusuuruse seosed saagikusega,
millele jargnesid FU ja FD efektid. Antud liikide valimi puhul osutusid seega kaks suure
seletusvbimega  tunnust  saagikust  tugevamalt  maaravaks  kui  erinevad
mitmekesisusindeksid. Iseseisvate tunnuste ja dkoslisteemi protsesside seoste vaatlemine
vOibki teatud olukordades osutuda okoslsteemi toimimist paremini valjendavaks kui
seoste otsimine mitte eriti oluliste tunnuste kombinatsiooni pdhjal arvutatud indeksite

kaudu (Leps et al. 2006).

Suurust, valjendatuna kas pindala, ruumala v&i (nagu ka antud t66s) suurima
lineaarmd6tme kaudu, saab pidada fltoplanktoni puhul juhtivaks tunnuseks, mis on
vOimsaks ennustajaks fltoplanktonikoosluste toimimisele (Reynolds & Huszar 2002).
Paljud aspektid fltoplanktoni 6koloogias on mojutatud just rakusuuruse poolt. Nagu ka
teiste organismide puhul, suureneb flitoplanktonitel maksimaalne kasvukiirus (biomassi
suurenemine biomassi Uhiku kohta) rakusuuruse vahenedes (Kruk et al. 2010).
Fatoplanktoni suurus mdjutab ainevahetuse taset (kasvu- ning fotosiinteesi Kkiirust),
valguse neeldumise maara, toitainete difusiooni, omastamist ning ndudlust,
vajumiskiirust, maksimaalset arvukust ning vastuvétlikkust herbivooriale (Finkel et al.
2009). Rakusuurus on Uldjoontes poordvordelises seoses eripinnaga, mistottu saab nende

tunnuste mdjusid vaadelda koos.

Eripinna ning rakusuuruse seos kehtib ka seoste puhul fltoplanktoni arvukuse ning
biomassiga: arvukus kasvab eripinna suurenedes ja kahaneb suurima lineaarmdétme
kasvades, samas kui koosluse biomass suureneb suurima lineaarmdodu kasvades, ent
vaheneb eripinna kasvades (Kruk et al. 2010). Sddrane seos vOib tuleneda vdiksemate
(tldisemalt suurema eripinnaga) rakkude suuremast sisiniku ja lammastiku sisaldusest
ruumalalhiku kohta vorreldes suuremate rakkudega (Verity et al. 1992). Viiksematel
rakkudel on uldiselt ka kdrgem toitainete omastamise kiirus (Finkel et al. 2009). Seega
vOivad erineva suurusega flitoplanktoniliike sisaldavates kooslustes muude mdjurite (nt
herbivooride) puudumisel domineerida nimelt vaikeserakulised liigid. Voib oletada, et

vaiksemad rakud omandavad kiiremini toitaineid, tootes seejuures oma suurema suhtelise
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toitainesisalduse tdttu sama koguse toitainete abil vdhem biomassi kui oleksid suutnud

suuremad aeglasema kasvuga rakud.

Antud katses oli vaikseima keskmise rakusuurusega liigiks Thalassiosira pseudonana, kes
kuulub Ghtlasi ka ranivetikate ehk suurima kasvu- (Raven et al. 2005) ja toitainete
omastamise kiirusega (Litchman 2007) fltoplanktoniriihma sekka. Nende faktorite
kokkulangemisel (he liigi puhul vdib oletada, et T. pseudonana on vdimekas
toitainekonkurent ning kiire kasvaja, kes vdis kooslustes esinedes arvukuse poolest
domineerida. Segukultuurides vdivad kiirekasvulised ja samas vaheproduktiivsed liigid
monopoliseerida enamiku toitainetest ning takistada konkurentidel nende
monokultuuridega sama korge saagikuse saavutamist (Schmidtke et al. 2010).
Vaikeserakulistele planktoniliikidele omase vidikese biomassi ja suure arvukuse
moodustamise kalduvuse tottu vois liiki T. pseudonana sisaldanud koosluste saagikus

jaada madalamaks kui teiste liikide monokultuuride saagikuste pohjal voinuks ennustada.

Naiteks kahest suuruse ning ka teiste tunnuste poolest viga erinevast liigist H. triquetra
ning T. pseudonana koosnevates kooslustes saavutas saagikus maksimaalselt 168 fl ml™
(koosluste saagikused vilja toodud lisas 1). H. triquetra saagikus monokultuuris ning ka
liike H.triquetra ja R. salina (kaht suurima rakusuurusega liiki valimis) sisaldava koosluse
saagikus Uletas seda tulemust enam kui kolmekordselt. Taolise efekti tagamaaks vois olla
kasvuks vajalike toitainete hdivamine kiirekasvulise ranivetika poolt ning vahema biomassi

tootmine nende toitainete varal.

Uheski koosluses peale liikidest H.triquetra ning R.salina koosneva kombinatsiooni kolme
replikaadi ei esinenud Uletootlikkust ehk suurema saagikuse saavutamist vorreldes
koosluses sisalduvate liikide kdige tootlikuma monokultuuriga (Schmidtke et al. 2010).
Uletootlikes kooslustes esinenud liikide néol oli tegu kahe suurima ning monokultuuris
tootlikuma liigiga valimis, samas esines neil ka unikaalseid tunnuseid: R.salina sisaldas
ainsa liigina flkobiliini, H. triquetra oli aga ainus miksotroofiaks voimeline liik. Kdige
tootlikum liik monokultuuris ei pruugi aga sugugi osutuda domineerivaks tootjaks
kooslustes (Hooper et al. 2005). Kuna alatootlikkuse esinemise oluliseks mehhanismiks on
vaheproduktiivse liigi olemasolu (Schmidtke et al. 2010), saab oletada, et vaikeserakulised

liigid (nende seas T. pseudonana) olid alatootlikkuse pdhjustajateks. Kuigi Gletootlikud
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kooslused koosnesid kahest liigist, ei voi jareldada valimiefekti domineerimist koosluste
saagikuse madramisel, kuna nende puhul oli tegu ka kahe suurima liigiga valimis.
Saagikuse mdjutajateks ei olnud seega ei valimiefekt ega niSieristus, vaid pigem

allomeetria.

Katsete alguses lisasin liikide inookulume mitte inookulumikultuuride saagikuse, vaid
nende rakutiheduse jargi, et nimelt valtida vadikeserakulistele liikide domineerimise
soodustamist.  Kasutasin ~ samas  katsekoosluste  kasvatamiseks  vdahendatud
lammastikusisaldusega soddet, et valtida planktoni isevarjutamise tekkimise ohtu. Kuna
aga vaikestel rakkudel on vdaiksem minimaalne raku metabolismi vajadus, vdivad nad ellu
jdada palju madalamatel ressursikontsentratsioonidel kui suuremad rakud (lrwin et al.
2006), samuti domineerivad vdikesed liigid stabiilsetes tingimustes, kus herbivooria
puudub (Verdy et al. 2009). Sellises keskkonnas vdis seega tekkida eelisolukord
vaikeserakulistele planktoniliikidele. Teisalt vdis oligotroofiline keskkond soosida ka H.

triquetra kui valimi ainsa miksotroofi kasvu (Litchman 2007).

4.3. Binaarsete tunnuste seos saagikusega

Binaarsete tunnuste seose puhul saagikusega peab silmas pidama, et enamik kooslusi, kus
mingit tunnust ei esinenud, olid Ghe- voi kaheliigilised. Kuna liigirikkus ei osutunud
saagikust oluliselt mdjutavaks, on binaarsete tunnuste mdju saarane uurimine siiski
pohjendatud. Sellegipoolest toOstatus binaarsete tunnuste mojude uurimisel teisi
probleeme, nditeks esinesid kolm binaarsetest tunnustest, miksotroofia, ranisisaldus ning
fukobiliini sisaldamine, vaid Uhel liigil valimist. Taolises olukorras on keeruline eristada,
kas leitud seosed saagikusega tulenevad kindla tunnuse esinemisest vGi liigi muudest

omadustest.

Miksotroofia esinemine muutis teda sisaldanud kooslused oluliselt saagikamaks, ent vdis
olla p&hjustatud hoopis teistest liigile H. triquetra omastest tunnustest, naiteks selle liigi
suurest rakusuurusest, mis on antud t606 tulemuste alusel oluline saagikust mdjutav tegur.
Ka flkobiliini sisaldus kui ainult liigile R. salina (H. triquetra jarel monokultuuris
tootlikuimale ning ka suuruse poolest jargmisele liigile) omane tunnus, vdis osutuda

oluliseks saagikuse oluliseks tdstjaks analoogsel pdhjusel.
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Klorofill ¢ sisaldumine koosluses suurendas oluliselt katse 10puks saavutatud saagikust.
Antud pigmenti ei sisaldanud samas vaid 3 manipulatsiooni 48 variandist, mille hulka
kuulusid kahe rohevetika, liikide B. submarina ning M. contortum, monokultuurid ning
nendest koosnev kaheliigiline kooslus. Kuigi B. submarina on monokultuuri saagikuselt
vorreldav R. salina monokultuuriga, saavutas kahest rohevetikast koosnev kooslus vaid ligi
poole B. submarina monokultuuri saagikusest. Seega voib arvata, et tulemuse pdhjuseks
oli vadikese rakusuurusega liigi M. contortum domineerimine kahest rohevetikast

koosnevas koosluses.

Lilkkuvuse moju osutus samuti koosluse biomassi oluliselt suurendavaks tunnuseks, ent
seda ei esinenud vaid 6 replikaadil, liikide T. pseudonana ja M. raphidium
monokultuuridel. Nimetatud kahe liigi puhul vdis lisaks viburi puudumisele tahtsaks
osutuda ka, et tegu oli kahe vdikseima ning monokultuuris vaikseima saagikusega liigiga

valimis.
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Kokkuvote

Funktsionaalset mitmekesisust kasutatakse aina laialdasemalt, kuna see vodimaldab
seostada liikide tunnuseid okosilsteemi funktsioonidega, naiteks bioproduktsiooni ja
stabiilsusega (Tilman 1997; Diaz & Cabido 2001; Mouillot et al. 2013). Funktsionaalse
mitmekesisuse erinevaid valjendusviise on kasutatud ka fUtoplanktoni puhul, ent seni on
pigem piirdutud funktsionaalsete riihmitamistega (Reynolds & Huszar 2002; Salmaso &
Padisak 2007; Kruk et al. 2010; Palffy et al. 2013), mis ei ole nii universaalselt kasutatavad
kui pidevad funktsionaalse mitmekesisuse indeksid. Fiitoplanktoni mitmekesisuse seos
bioproduktsiooniga on Uldiselt positiivne (Ptacnik et al. 2008), ent selle seose uurimiseks
on harva kasutatud funktsionaalse mitmekesisuse modte (Vogt et al. 2010; Behl et al.

2011; Santos et al. 2015).

Uurimaks  kontrollitud tingimustes fltoplanktoni koosluste saagikuse seost
mitmekesisusega, kasvatasin eksperimendi kaigus seitsmest Lddnemere
futoplanktoniliigist koosnevaid kooslusi poolkemostaadi tingimustes. Kaheksapdevase
katseperioodi I1dpuks moddetud saagikusi vordlesin liikide tunnuste alusel arvutatud nelja
funktsionaalse mitmekesisuse indeksiga (funktsionaalne rikkus, Uhtlus ja divergents
(Villéger et al. 2008; Laliberté & Legendre 2010), funktsionaalne dendrogramm (Petchey &
Gaston 2002)), samuti ka flilogeneetilise mitmekesisuse indeksiga (Schweiger et al. 2008)
ning liigirikkusega. Korvutasin ka funktsionaalse mitmekesisuse indeksite arvutamiseks
kasutatud kaheksa tunnuse seoseid koosluste saagikusega, et tuvastada tunnuste
iseseisvat efekti, mis vdib olla indeksitest koguni parema seletusvéimega (Leps et al.

2006).

Ainuke positiivne oluline seos saagikusega leidus indeksitest funktsionaalse (ihtluse puhul,
mis nditab, et saagikus olenes vaga sellest, kui Uhtlaselt olid liigid véimelised kasutama
neile kadttesaadavaid ressursse (Mason et al. 2005). Avastatud oluline negatiivne seos
funktsionaalse divergentsiga tdhistab, et saagikus oli suurem pigem madalal niSieristuse
tasemel (Mason et al. 2005), mis valistab niSieristuse olulise rolli koosluste saagikuse

madramisel. Ebaoluliseks osutusid saagikuse seosed liigirikkuse ning kahe sellega
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seonduva indeksi, flilogeneetilise mitmekesisuse ning funktsionaalse rikkusega, millest

vOib jareldada liigirikkuse halvemat seletusvéimet saagikusele antud katse piires.

Iseseisvate pidevate tunnuste, koosluste keskmise rakusuuruse ning eripinna puhul ilmnes
tugevam efekt koosluste saagikusele kui mitmekesisusindeksite puhul. Fitoplanktoni
puhul dikteeribki rakusuurus suuresti nii flisioloogiat kui ka 6koloogiat (Finkel et al. 2009).
Suurematele rakkudele on omane suurema biomassi, ent samas vaiksemate arvukuste
moodustamine vorreldes vaikeste rakkudega (Kruk et al. 2010), mistdttu koosluse liikide
suurem keskmine rakusuurus tingis ka suurema saagikuse. Suurerakulised liigid ei
pruukinud aga kooslustes alati domineerida, kuna vaikeserakulistel liikidel on valdavalt
kdrgem toitainete omandamise kiirus (Kruk et al. 2010). Kuna viimastel on ka kalduvus
suurema toitainesisalduse tottu (Verity et al. 1992) sama hulga toitainete kohta toota
vihem biomassi, vOis vaikeserakuliste liikide domineerimine paadida vaiksema
saagikusega ning alatootlikkusega (Schmidtke et al. 2010). Vaatamata eelnevale ei voi
siiski jareldada valimiefekti domineerimist koosluste saagikuse maaramisel, vaid pigem

allomeetriliste mdjude Ulekaalu.

35



The influence of functional diversity on the productivity of artificial

phytoplankton communities

Functional diversity is being used extensively because of the opportunity it offers to
associate the traits of species in an ecosystem to ecosystem functions, such as
productivity and stability (Tilman 1997; Diaz & Cabido 2001; Mouillot et al. 2013). There
are abounding indexes available that can be used to quantify functional diversity
(Schleuter & Daufresne 2010; Laliberté & Legendre 2010). Nevertheless, for
phytoplankton the more subjective functional grouping method has been more widely
used (Reynolds & Huszar 2002; Salmaso & Padisdk 2007; Kruk et al. 2010; Palffy et al.
2013). The more universal continuous measures of functional diversity have been seldom
applied (Vogt et al. 2010; Santos et al. 2015). A positive overall relationship has been
found between both taxonomic and functional diversity of phytoplankton communities
and their productivity (Ptacnik et al. 2008; Vogt et al. 2010; Behl et al. 2011; Santos et al.
2015).

| cultivated artificial phytoplankton communities consisting of seven Baltic Sea species in
semi-continuous cultures to study the effect of diversity, especially functional diversity,
on phytoplankton community productivity, measured as biomass yield. The vyield of
production measured on the eighth day of the experiment was compared to the values of
four functional diversity indexes (functional richness, evenness and divergence (Villéger et
al. 2008; Laliberté & Legendre 2010), functional dendrograms (Petchey & Gaston 2002)),
a measure of phylogenetic diversity (Schweiger et al. 2008), and species richness. The
independent effects on the yield of the eight used functional traits were also analyzed,
because these can sometimes offer even more insight into an ecosystem process than

diversity indexes (Leps et al. 2006).

Functional evenness had the only positive and significant effect on the production, which
indicates that the final yield was strongly affected by how homogenously the species
present were capable of using the nutrients available to them (Mason et al. 2005). The
negative effect of functional divergence on the production of the communities shows a

decrease of productivity with increasing niche differentiation (Mason et al. 2005), which
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can mean that complementarity was not the driving force behind the production rate of
the communities. Species richness and two diversity indexes correlating with it (functional
richness and phylogenetic diversity) did not affect productivity in a significant way. This
implies a weaker explanatory power of indexes correlated with species richness within

this experiment.

Two of the independent continuous measures, the average cell size and the surface to
volume ratio, showed an even stronger influence on the yield of the communities than
the diversity indexes. Because cell size is a highly influential determinant in phytoplankton
physiology and ecology (Finkel et al. 2009), this connection is somewhat expected.
Communities with bigger phytoplankton cells tend to have larger biomasses and to be
less abundant than communities consisting of smaller-celled species (Kruk et al. 2010).
This explains the positive relationship between productivity and cell size that occurred in
the communities. Nevertheless, the large-celled species may not have dominated in the
communities, because of the higher nutrient uptake rate intrinsic to the smaller cells
(Kruk et al. 2010). The smaller cells might produce less yield because they have a higher
intracellular nutrient concentration (Verity et al. 1992) and may use the same amount of
nutrients to produce less yield. Because of this the domination of the smaller cells that
would have occurred due to their high nutrient uptake rates might have resulted in
underyielding (Schmidtke et al. 2010). Neither niche complementarity, nor the selection

effect, but allometry was the relevant driver of the production rates of the communities.
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Tanusonad

Olen siiralt tanulik oma juhendaja Kalle Ollile tema pideva ja aktiivse kaasamdtlemise,
didaktiliselt suunava juhendamisstiili, nii konstruktiivse kriitika kui kannustavate kiituste
eest. Riina Klais oli abiks nduga ning Lara Podkuiko sdbraliku toega. Taavi Hallimae oli
asendamatult kannatlik ja mdistev ning Uhtlasi ainuke, kes kogu t&dprotsessi selle

hiilguses ja viletsuses minuga labi elas.
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Lisad

Lisa 1 Koosluste liigiline koosseis ja saagikus

Katse koosluste liigiline kosseis, tdhistatuna liikide perekonna initsiaalidena (T- Thalassiosira
pseudonana, |- Isochrysis galbana, D- Diacronema lutheri, B- Brachiomonas submarina, M-
Monoraphidium contortum, R- Rhodomonas salina, H- Heterocapsa triquetra). Jarjekorranumber
saagikuse alusel valjendab, kuhu asetusid koosluste replikaadid saagikuse jarjekorras vdiksemast
suuremaks.

koosluse number liigid replikaat jﬁrjek'orranumber saagikus (fl ml'l)
saagikuse alusel
1 T 1 3 73.2
1 T 2 2 71.9
1 T 3 1 66.5
2 | 1 4 73.3
2 I 2 6 73.7
2 | 3 8 83.1
3 D 1 64 181
3 D 2 81 203
3 D 3 70 188
4 B 1 110 254
4 B 2 89 218
4 B 3 78 197.6
5 M 1 10 84.9
5 M 2 11 85.8
5 M 3 5 73.6
6 R 1 93 227
6 R 2 106 246
6 R 3 101 235
7 H 1 141 489
7 H 2 137 403
7 H 3 142 507
8 TR 1 53 168
8 TR 2 45 161
8 TR 3 50 166
9 TH 1 75 196
9 TH 2 97 229
9 TH 3 105 242
10 ID 1 58 173
10 ID 2 56 171
10 ID 3 61 178
11 B 1 21 123
11 IB 2 19 119
11 IB 3 16 111
12 IR 1 83 207
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