Evolutsiooniline ökoloogia
Loeng 20: Taimede evolutsioonilist ökoloogiat 
Kirjutas Toomas Tammaru aprillis 2002 (taimest), natuke sätistatud 2004-2005, natuke ka 2012, Virve peatükid siia toodud 2017
Seemne suurus taimedel 
Seemne suurus on parameeter, mille optimaalväärtuse leidmiseks peame põhimõtteliselt analüüsima eelpool jutuks olnud lõivsuhet järglaste arvu ja kvaliteedi vahel (vt elukäigu evolutsiooni sissejuhatavat loengut ja kurna suuruse loengut). Siiski siiski, lõivsuhteid tekitavad ökoloogilised valikusurved on siin parasjagu erinevad neist, millele oleme harjunud näiteks lindude kurna puhul mõtlema, seepst siin siis sellest asjast eraldi.

Suur seeme olemuse kasud (benefits) võib jagada järgmistesse üldistatud klassidesse:


1) idandi suurusest võib olla otsest kasu - pikem juur jõuab kiiremini toitaine- või veerohkesse pinnasehorisonti, pikemad idulehed jõuavad kiiremini valguse kätte;


2) suuremas seemnes on rohkem toitainevarusid, need siis olulised eriti juhuks, kui noor taimehakatis peab elu alguses kehvades oludes hakkama saama;


3) suurema isendi ainevahetus on aeglasem, see omakorda võimaldab tal kehvades oludes kauem vastu panna;

-
 ja kõigi nende kohta on tõendeid erijuhtudel, kuid universaalset kehtivust arvatakse olevat vaid kasul nr. 2 - suuremad noortaimed on kõrgema stressitaluvusega tänu suuremas seemnes sisaldunud suuremale toitainete tagavarale.


Siiski - millise stressi suhtes? 


Veidi ehk üllatuslikult pole selleks kuivusstress, katsetes pole leitud olulist põuataluvuse sõltuvust seemne suurusest.


Seevastu suurematest seemnetest arenenud idandite parem hakkamasaamine valguse vähesuse korral tundub olevat üldkehtiv tõsiasi.


(Mineraalsete) toitainete vähesusest põhjustatud stressi pole piisavalt uuritud. 

Seega peaks eeldama, et suuremate seemnetega on taimed, mille seemned arenevad vähese valgustatusega keskkonnas. Tõesti, nii ongi leitud, et suuremad seemned on pikematel (kõrgematel) taimedel ja suuremad on nad ka mitmeaastastel taimedel võrreldes üheaastastega - et selliste liigikaaslaste võsades siis ju arvatavalt pime. 

Suur seeme olemise hind (cost) kujuneb muustki kui sellest, et suuremaid seemneid saab vähem toota, nagu see arv-kvaliteet lõivsuhte puhul keskseks põhimõtteks on. Hinda määravad muuhulgas järgmised asjaolud.


Seemnete väikesed mõõtmed annavad eelise nende levimisele (?hajumisele)  (dispersal)  vanemtaimest eemale. Miks see hajumine vajalik on? Peale selle, et hajumine on kasulik bet-hedging strateegiana (vt loengut sellest), saab taimede puhul väga oluliseks ka järglastevahelise konkurentsi vältimine. On ju ilmne, et taimehakatiste (ka kaasava) kohasuse seisukohalt poleks kuidagi hea see, kui kõik seemned idaneksid ühes puntras emataime all. Lisaks järglaste omavahelisele konkurentsile on sageli vajalik vältida ka järglaste konkurentsi emataimega. Huvitav lisaaspekt on siin selline, et kõrge taim saab endale lubada suuremaid seemneid - nii hajuvad ju vahtra seemned oma suhtelisele suurusele vaatamata üsna edukalt laiale alale, miski põlvepikkune taim ei suudaks sama suurusega seemneid kuigi kaugele levitada. Nii ongi leitud, et puude ja ka liaanide seemned on suurusjärgu võrra suuremad rohttaimede omadest. Muide on sedagi leitud, et taimedel, millel seemnete levimine on oluline, sisaldavad seemned suhteliselt rohkem rasva - rasv võimaldab sama kaalu korral seemnesse pakkida rohkem kaloreid kui muid varuained.


Juhtudel, kus seemned ei idane kõik järgmisel kevadel vaid jäävad määramatuks arvuks aastateks ootama, ehk siis taimedel, kus esineb seemnepank (vt bet-hedgingu loengut) pole kasulik suuri seemneid omada. Seda lihtsalt seetõttu, et suuremate seemnete suremus on kõrgem suurema ärasöömisriski tõttu - loomadki ju suuremaid seemneid süüa tahavad. Seda ongi leitud. Ka üldisemalt, suuremate seemnete kõrgem atraktiivsus seemnetoidulistele loomadele on ilmselt oluline suuruse hinna komponent. 

Eelseletatust võiks järeldada, et kuna seemne suuruse kasud ja kahjud sõltuvad oluliselt  keskkonna parameetritest, siis peaksid samas keskkonnas (taimekoosluses) kasvavate taimede seemned olema sarnase suurusega põhiline osa varieeruvusest peaks olema koosluste vahel, mitte koosluste sees. Nii see paraku ei ole, varieeruvust on palju just ja eriti sama koosluse sees (mõelgem kasvõi metsapuudest haava ja tamme peale) ja koosluste vahelised erinevused seemnete keskmises suuruses on üsna väikesed. Miks siis?


Aga tollepärast, et ilmsestigi peab seemne suuruse evolutsioonilisel seletamisel lähtuma mitte lihtsast optimeerimisest, vaid ESS loogikast (vt optimaalsuse loeng eespool). St nii, et see, millise suurusega on kasulik olla ühel konkreetsel seemnel, sõltub olulisel määral sellest, millise suurusega on muud seemned seal koosluses. Seda sellepärast, et ühe idandi kohasus võib sõltuda eelkõige sellest, kas ta suudab võita konkurentsis oma naabreid, selleks siis suurem parem olla (K-strateegia). Suuremaid seemneid on aga vähem ja neist jääb tühje kohti, kus konkurents nõrk  - selliste tühjade kohtade hõlvamisel on eelis just väikestel seemnetel (r-strateegia). Teoreetilised mudelid näitavadki, et sellises olukorras võib osutuda evolutsiooniliselt stabiilseks mitme strateegia kooseksisteerimine ehk siis mixed ESS. Kui nii, siis see seletab seemne suuruse suurt varieeruvust koosluste sees.

Ülekompenseerimine 

Ülekompenseerimise (overcompensation) terminiga tähistatakse juhtusid, kus herbivoori poolt söödud taimed saavutavad kõrgema kohasuse kui kahjustamata taimed. Nii näiteks on üsna tüüpiline, et rohttaim kasvatab ärahammustatud ladva asemele mitu uut haru, millest igaüks kannab õisikut ja viljub, ning kokku  on nende uute harude seemnetoodang suurem kui olnuks selle ärahammustatud ladva oma. Kummaline ju - kummaline sellepärast, et jääb mõistetamatuks, miks see närimata taim siis oleks investeerinud paljunemisse vähem ressursse, kui see võimalik oleks olnud, ehk miks hoiab taim ennast herbivooria puudumisel tagasi. Ega täpselt teata, kahest võimalikust seletusest allpool.


Esimene seletus võtab mängu (arengulise) piirangu mõiste. Nii on taimefüsioloogiast teada ?tipudominantsi (apical dominance) mõiste. Asi nimelt nii, et füsioloogilistel põhjustel on taime kasv ja areng kõige kiirem võrse tipus ja tänu sellele tekib taimele üks domineeriv latv, mis sageli tähendab vaid ühte õisikut. Selle eelisarendatava ladva eemaldamine hävitab ka tipudominantsi, mis võimaldab kasvama hakata korraga mitmel uuel viljuval harul. Oleks siis nii, et taimele pole antud olukorras kasulik tipudominantsi omada, kuid ta ei saa ‘omal jõul’ piirangust üle ja vajab välist abi.


Alternatiivina võib pakkuda adaptiivse seletuse. Nii võib hammustada saamine taime jaoks tähendada seda, et selleks aastaks on herbivooriaoht möödas ja tasub paljunemisse rohkem ressursse investeerida. Selline seletus võiks kehtida paikades, kus näiteks sõraliste karjade liikumise tõttu on ärasöödud saamise riskil tõesti perioodiline iseloom. 

Sugulisuse ja sugude suhte evolutsioon taimedel (sex allocation & sexual systems) (kirjutas Virve Sõber aastal 2015)
Isas- ja emasfunktsiooni panustamine sõltub taime suurusest (teema 16 jätkuks)

Enamus õistaimi (u 72% liikidest) on hermafrodiitsed, st et nende õied koosnevad nii isas- kui ka emassuguorganitest. Nende kohasus võib seega realiseeruda kahte rada pidi: olles kas isaks või emaks seemnetele, mis toodetud järgmises põlvkonnas. Seetõttu rääkides sellest, millisest ’soost’ on taim, peetakse pigem silmas nende kahe raja suhtelist tähtsust: taime ’isasust’ või ’emasust’ saab mõõta kui isas- või emasfunktsiooni kaudu järgmisesse põlvkonda viidud geenide osakaalu. Seega on taime ’sugu’ pigem funktsionaalne kui morfoloogiline mõiste.

Hermafrodiitidel tuleb ’otsustada’, kui palju investeerida isas-, kui palju emasfunktsiooni. Erinevalt loomadest võib see, kui palju tasub panustada isas- ning kui palju emasfunktsiooni, oluliselt sõltuda taime suurusest. Vastupidiselt loomadele ei ole sajakordsed liigisisesed kehasuuruse erinevused taimede hulgas sugugi haruldased.

Nii ongi näidatud, et mitmete koseksuaalsete taimede (kel emas- ja isasfunktsioon ühel isendil), nt mitmete puude puhul muutub eri sugudesse panustamine sõltuvalt suurusest (ja ka muudest tingimustest). Selle seletamiseks on püstitatud mitmeid, üksteist mittevälistavaid  hüpoteese. Vaadakem mõningaid. 

Esiteks, suurus mõjutab otseselt kohasust. Nt tuultolmlevate taimede õietolm levib seda kaugemale, mida kõrgem on taim. Samamoodi ka tuullevivate või ballistiliselt levivate viljadega taimede viljad (nt vaher, lupiin). Kohasuse ja suuruse vahelise seose kujust olenebki see, kas teatud suuruses tasub rohkem panustada emas- või isasfunktsiooni. Teiseks, suurus mõjutab kohasust kaudsemalt, läbi kasutada oleva ressursihulga. See tähendab, et 10 seemne tootmine väikese taime poolt ei ole sama, mis 10 seemne tootmine suure taime poolt, kui me arvutame suhtelist ressursikulu (suurele taimele on see suhteliselt tunduvalt väiksem kulu). Samas (kolmandaks),  sõltub iseviljastuvatel taimedel  iseviljastumise määr sellest, kui palju absoluutväärtuses panustatakse isasfunktsiooni. Suuremad taimed panustavad rohkem isasfunktsiooni ning neil on suurem iseviljastumisemäär, ning see suunab looduslikku valikut selles suunas, et suurte taimede panus isasfunktsiooni oleks väiksem. 

Neljandaks, ’emasematel’ taimedel on suurem risk surra, kuna nad panustavad rohkem paljunemisse, mistõttu jäävad kasvult väiksemaks. See aga suunaks valikut ’isasuse’ suunas väiksemana ja ’emasuse’ suunas suuremana. See peaks eriti kehtima mitmeaastastel taimedel. Viiendaks võtab seemnete tootmine rohkem aega kui õietolmu tootmine ja võib nurjuda, kui taim enne seemnete valmimist sureb. Lisaks on näidatud, et taimede puhul on suremus enamasti suurusest sõltuv: väikeste puhul on see suurem. Seega on väikesel emasel taimel kõrge risk surra enne viljumist. Seega tasuks väiksemana panustada rohkem isasfunktsiooni. Eriti võiks see kehtida üheaastaste taimede puhul, kes elavad häiringurohkeis paigus. 

Kuuendaks ’reisivad’ isasfunktsiooni kaudu levitatavad geenid kaugemale kui emasfunktsiooni kaudu levitatavad geenid, sest esmalt levivad nad koos õietolmuga ja seejärel koos seemnega. Seetõttu kasvavad isasfunktsiooni kaudu levitatavad geenid idandina tõenäolisemalt kõikides mikroelupaikades, mis antud populatsioonis üldse esinevad. Seevastu emasfunktsiooni kaudu levitatavad geenid satuvad tõenäolisemalt kasvama emataime mikroelupaika. Kui aga kvaliteetsemates mikropaikades kasvavad taimed on suuremad, tähendab see seda, et suurte taimede seemnete kaudu levivad geenid satuvad suurema tõenäosusega uuesti headesse kasvukohtadesse, erinevalt suurte taimede õietolmuga levivatest geenidest. Väikeste taimede puhul on see aga vastupidi. Seetõttu võiks eeldada, et valik soosib väiksemate taimede suuremat panustamist isasfunktsiooni ning suurte taimede suuremat panustamist emasfunktsiooni.

Kuigipalju on neid asju ka looduses näidatud toimivat, nt monokarpse, mitmeaastase, putuktolmleva ja iseviljastuva taime Cynoglossum officinale puhul, eesti keeles harilik rass. Oluline on teada, et iga õis võib toota vaid kuni neli seemet, ning nii suurte kui ka väikeste taimede õied toodavad umbes samapalju tolmuterasid. Väiksemad hariliku rassi isendid on ’isasemad’ ning toodavad suhteliselt palju õietolmurikkaid õisi, kuid neil on vähe seemneid õie kohta. Seevastu suuremad isendid on ’emasemad’ ja toodavad suhteliselt vähe õisi, kuid rohkem seemneid õie kohta. Muud tegurid, nagu väiksemate taimede vähene tolmeldatus või erinev mullaviljakus, nähtud mustrit ei mõjutanud.

Taime suuruse seos emas- ja isasfunktsiooni panustamisega sõltub ka sellest, kas taim on loom- või tuultolmleja. Suurema taime õietolm levib kaugemale. Seevastu on loomtolmlejate puhul näidatud, et mida rohkem õisi korraga avatud on, seda suurem on ’pollen discounting’(vt selgitust allpool). 

Õistaimede soosüsteemide (sexual systems) 

[see peatükk on taimehuviline lisalugemine, eksamil ei küsi rohkem kui teema 15 lõpus on]

ökoloogiline ja evolutsiooniline labiilsus on silmatorkavalt suur ja väärib lähemat uurimist

Nagu öeldud, on enamus õistaimi hermafrodiitsed. Emas- ja isassuguorganid võivad olla õies ruumiliselt eraldatud (herkogaamia) ja/või funktsioneerida erineval ajal (dihhogaamia), vähendades nõnda iseviljastumise tõenäosust. Taimede modulaarsest kasvust tulenevalt kasvatavad nad endale palju õisi ja õisikuid (paljudest õitest koosnev paljunemisüksus). Seetõttu moodustavad isas- ja emasgameedid keerukaid ruumilis-ajalisi kombinatsioone õie-, õisiku-, võsu-, isendi- ja populatsioonitasemel. Selline varieeruvus mõjutab funktsionaalselt taimede paljunemis-’käitumist’ ja kohasust.

Põhiline on see, et kui isas- ja emasgameete toodetakse samaaegselt, võib toimuda iseviljastumine. Väga palju uurimusi on aga näidanud, et võõrviljastumisest saadud järglased on kõrgema kohasusega kui iseviljastumisest saadud. Inbriidset depressiooni peetaksegi põhiliseks valikuteguriks, mis on kujundanud taimede sigimisstrateegiate (mating strategies) evolutsiooni. Inbriidse depressiooni vältimiseks on taimedel evolutsioneerunud mitmesugused 

võõrtolmlemist soodustavad strateegiad

Võõrviljastumise saavutamiseks on taimedel mitmekesine arsenal erinevaid strateegiaid, nt sugulised polümorfismid (sexual polymorphisms), mispuhul isas- ja emasfunktsiooni on ajaliselt ja/või ruumiliselt eraldatud: heterostüülia, enantiostüülia, fleksistüülia (seletan loengus täpsemalt, seniks vaadake näidet Toomase sugulisuse ja sugudue suhte loengutest).

Võõrviljastumist aitab saavutada ka

eraldi asetsevate sugude evolutsioneerumine (evolution of separate sexes.
Erinevalt loomadest, kel on eraldi sood või on nad hermafrodiidid, esineb taimedel väga erinevaid soosüsteeme (sex systems). Lisaks hermafrodiitsete õitega enamusele esineb veel günodiöötsiat (u 7% liike; on emaste õitega isendeid ja hermafrodiiitsete õitega isendeid),  androdiöötsiat (väga haruldane; isendid kas isased või hermafrodiidid), diöötsiat e kahekojalisust (u 4% liike; isas- ja emasõied on eraldi isenditel), monoöötsiat e ühekojalisust (isasõied ja emasõied on ühel isendil), günomonoöötsiat (ühel isendil esineb nii emas- kui ka hermafrodiitseid õisi), andromonoöötsiat (ühel isendil nii isas- kui ka hermafrodiitseid õisi) ning subdiöötsiat (mispuhul isendil on enamus õisi valdavalt ühest soost, aga väike osa teisest soost st taim on nö ’peaaegu tervenisti emane’ või ’peaaegu tervenisti isane’). Vt joonis nr 1 allpool.

See võtab silmade eest kirjuks, kuid pidades meeles, et sugupool on taimede puhul pigem kvantitatiivne mõiste,  saab taimeliike nende soosüsteemide alusel jagada kahte fundamentaalselt erinevasse rühma: 1) populatsioonid, kus on ’gender monomorphism’ st esineb ühel isendil paikneva isas- ja emasfunktsiooni pidev varieeruvus suhtelises geneetilises kontributsioonis järglaspõlvkonda. Nt ühekojalised taimed, kes toodavad nii isas- kui ka emasõisi, kuid enamasti erineval arvul. 2) ’gender dimorphism’iga populatsioonid, mis koosnevad kahest eraldisoolisest morfist, mis toimivad peamiselt kas emaste või isaste vanematena. Need morfid on kas kitsalt ühesoolised st kahekojalised taimed, või on üks morf hermafrodiitne ja teine kas emane (günodiöötsia) või isane (androdiöötsia). Güno- ja androdiöötsia puhul toimib hermafrodiit vastavalt  kas põhiliselt  ’isasena’ või ’põhiliselt emasena’, sest populatsioonis esinevad vastassoost ühesoolised isendid.

Seega me võime kõik taimede soostrateegiad paigutada gradiendile, mille ühes otsas on koseksuaalsed taimed (nii isas- kui ka emasfunktsioon on ühel isendil st ’gender monomorphic’), teises aga kahekojalised taimed (st ’gender dimorphic’). Arvatakse, et evolutsioon on liikunud hermafrodiitsusest kahekojalisuse suunas ning see on toimunud evolutsiooni kestel mitmeid kordi sõltumatult ja erinevate geneetiliste mehhanismide abil (vt joonis nr 2, loengus täpsemalt).

Põhilised faktorid, mis on viinud evolutsiooni koseksuaalsusest kahekojalisuseni, arvatakse olevat järgmised: 1) iseviljastumise ja võõrviljastumise tagajärjed kohasusele, 2) optimaalne ressursside jaotamine isas- ja emasfunktsiooni vahel ning 3) geneetiline kontroll soolisuse väljendumise üle.

Kui taimed on suured, võib seegi asjaolu soodustada soolise dimorfismi teket. Iseviljastumise määr võib olla suur kõrgetel st suurtel taimeliikidel (puud ja põõsad) või siis suurte taimekloonidega liikidel (mõnedel veetaimedel), sest korraga on avatud väga palju õisi. Seega on neil taimedel enamus iseviljastumisest põhjustatud sellest, et sama isendi õietolm satub sama isendi emakasuudmetele.  See aga muudab sigimise väga kulukaks lausa kahel viisil. Esiteks, inbriidne depressioon. Teiseks ’pollen discounting’u tõttu ei toimu võõrtolmlemist st läheb raisku (st läheb sama isendi emakasuudmetele, nt tolmeldajad tassivad) õietolm, mis võinuks kuluda võõrviljastumisele. Eksperimentaalselt on tõestatud, et selline isasfunktsioonis avalduv sigimise hind on suunanud looduslikku valikut õite mitmekesistumise, sh emas- ja isasfunktsiooni eristumise suunas. On näidatud, et klonaalse veetaime Sagittaria latifolia on tugev inbriidne depressioon ja iseviljastumine viinud ühekojalisusest kahekojalisuseni. Ka on paljud kahekojalised taimed ’suurt kasvu’. Võib eeldada, et esivanemate koseksuaalsetes populatsioonides andis mutatsioon ühesooliseks tugeva eelise, kuna garanteeris võõrviljastumise. Samas on kahekojalisi liike suhteliselt vähe, ka ei ole nende rühmad eriti diversifitseerunud. Seda ilmselt seetõttu, et neil on suurem risk välja surra kui nende ühekojalistel sugulastel.

Miks vaatamata sellele, et võõrviljastumisel on palju eeliseid, sigivad paljud õistaimed iseviljastumise teel?

[see jupp on jälle kursuse täisõiguslik osa]

Umbes 20% õistaimeliikidest sigib enamasti iseviljastumise teel. Iseviljastumine annab võimaluse sigida ilma partnerita ning võimaldab kiiresti asustada uusi elupaiku (võrdle sugulisuse hinna temaatikaga, teema 15), kuid sellel on ka hind: inbriidne depressioon ja ’pollen discounting’. Vaatamata küllaltki krõbedale hinnale on peaaegu kõikides taimesugukondades sõltumatult evolutsioneerunud iseviljastuvaid liike ning arvestatav hulk õistaimeliike kasutab segastrateegiat (mixed mating), st nad panustavad olulisel määral nii võõrviljastumisse  kui ka iseviljastumisse. Huvitaval kombel pole segastrateegiat kasutavaid liike praktiliselt pole tuultolmlejate hulgas, küll aga on neid palju loomtolmlejate hulgas. Loomtolmlevate liikide puhul ongi sigimissüsteemi (mating system) parem vaadata kvantitatiivse tunnusena, mitte liike eristava kvalitatiivse tunnusena. Mõnel juhul esineb sellist varieeruvust lausa  liigi sees ning leidub nii peaaegu täiesti võõrviljastuvaid kui ka peaaegu täiesti iseviljastuvaid populatsioone.

Millest siis tuleneb selline erinevus loom- ja tuultolmlejate vahel? Pakutud on nii adaptiivseid kui ka mitteadaptiivseid seletusi. Loomtolmlejatel võimaldab segastrateegia sigida tolmeldavate loomade nappuse või ennustatamatu esinemise puhul (reproductive assurance), seda probleemi tuultolmlejatel aga pole (tuult tavaliselt kuigipalju ikka on). Mitteadaptiivse seletusena aga võib olla nii, et iseviljastumine kaasneb automaatselt sellega, et tolmeldajad õietolmu kogudes ja ühe taime piires õielt õiele liikudes levitavad õietolmu sama taime õite vahel. Sel puhul võib iseviljastumine olla loomtolmlemisega kaasnev hind, mis on seotud sellega, et tolmeldajate ligimeelitamiseks tasub toota palju õisi ja suuri õisikuid. Miks siis aga tuultolmlejatel me seda ei näe (ka neil on sageli palju õisi)? Ehk sellepärast, et tuultolmlejatel on isas- ja emasfunktsioon sageli eraldatud (nt dihhogaamia), mis vähendab sama isendi õietolmu sattumist tema teiste õite emakasuudmetele. Nt kõrrelistel esineb suur isas- ja emasfunktsiooni asünkroonia, ning seda tagavad tunnused näivad olevat tugeva iseviljastumisevastase valikusurve tulemuseks. Teisest küljest aga pole tuultolmlejate sigimisstrateegiad uurijatele kunagi väga palju huvi pakkunud, nende tähelepanu on köitnud peamiselt silmatorkava välimusega loomtolmlevad taimed.

Kindlustusstrateegiana võib vaadelda ka taimedel esinevat suguta sigimist: klonaalset ja apomiktilist sigimist (nt kui eemaldada võilille õiest kõik tolmukad, siis toodab õis ikkagi seemneid). Need strateegiad võivad anda eelise häiringurohketes elupaikades ja sigimispartnerite puuduse korral. Samas on näidatud, et klonaalsemates populatsioonides tekib sagedamini viljastamisvõimetuid õietolmuteri. See arvatakse tulenevat sellest, et suguta sigimisega kaasneb kahjulike mutatsioonide kuhjumine, sest puudub haploidne faas (õietolmutera ja sigimik), mil, erinevalt diploidsest, oleksid kahjulikud mutatsioonid maskeerimata teise geenikoopia poolt.

Lõppmärkusena seda, et taimedel esinev vanema ja järglase vaheline konflikt (vt Peetri kurna loengust, mis see on) seemne suuruse üle, täpsemalt selle tulemus sõltub sellest, kas seeme on saanud alguse iseviljastumisest või võõrviljastumisest. Optimaalse seemne suuruse arvutamiseks saab kasutada hõimuvaliku ehk inklusiivse (kaasava) kohasuse loogikat ( vt teema 2). Kui seeme on geneetiliselt 100% identne vanemtaimega, siis vanema ja järglase vaheline konflikt puudub. Kui kõik seemned on arenenud 100% iseviljastumise teel, siis puudub järglaste vaheline konflikt emataime ressursside kasutamise osas.

***
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Joonis 1 (de Jong & Klinkhamer 2005).
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Fig. 1.1 Sex systems in higher plants. Male and female function is either present
Within the same flower, in different flowers on the same plant or on
different individuals. Cosexuality refers to both sexual functions being

presenton_the same individual and therefore includes monoccy and
hermaphroditism.




Joonis 2 (Barrett 2002).
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‘The accompanying figure lustratesthe two main pathways
from cosexualiy to dioecism. Inthe gynodioecy patiway (a),
‘male-sterilitygenes spread i cosexual populations,resuling
in anintermediate stage that involves females and
hermaphrodites. Genetic modifiersof female fertlty gradually
converthermaphrodites to males, resultingin dioecy. Thereis
considerable evidence for this pathway (sce the main text). The
pathway (b) i less well studied butis assumed to

‘monoecy
involve disruptive slection on female and male sex allocation

inmonoecious populations, which gradually increases gender P
specialization until unisexual plants originate. Monoecy has.

evolved numerous times from the dominant cosexual

condition in angiosperm populations that have exclusively

hermaphroditic flowers. This occurs through sterility

‘mutations that produce unisexual flowers. A secondary Cﬂ"‘“

pathway to dioccy from monoecy might involvea
‘ymodioecious intermediatestage (dashed line) . A final

pathway involvesthe evolution of the very rare sexualsystem

androdioecy from dioecy. Genetc studies in Datisca” spp.

(Datiscaceae) show that a single nuclear locus controls sex:

Phenotype; at thislocus, malencss is dominant to

hermaphroditism in androdioecious D. glomerata. Female
plantsin dioecious populations are apparently converted into
the hermaphrodite form by a recessive mutation that allows

females to prodic pollen. A single autosomallocus at which !
‘malenessis dominant alsoseems to govern sex expression n
Mercurialisannua® (Euphorbiaceae),theonly other
intensivly studied androdioecious species. There are no well-
authenticated casesof androdioccy asan intermediate stagein
the evolution of dioecy,and very limited evidence for the
Ancrodioncy

evolution of androdioecy from cosexuality.
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