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Kirjutas Toomas Tammaru veebruaris 2001, monel puhul Peeter Horaku materjale
kasutades; sdtistatud veebruaris 2002

Kursuse keskseks eesmérgiks on tutvustada evolutsioonilise dkoloogia léhenemisviis ehk
seletada, kuidas o©koloogid evolutsiooni peale vaatavad ja kuidas evolutsiooniuurijad
Okoloogia peale vaatavad. Eesmérgiks pole seega mitte niivord faktide esitamine kui
néitamine, kuidas evolutsioonilises dkoloogias mdeldakse. Seda selgitamist hakatakse |&bi
viimanii Uldistava jutuna kui ka konkreetsete néidete varal.

Pole vist Ullatav, et evolutsiooniline 6koloogia on teadus evolutsioonidpetuse ja
okoloogia piirimail voi tidpsemalt kattumisalal. EO uurib evolutsioonilist protsessi, mille
pohjustas voi mida pdhjustab dkoloogiline protsess, seega evolutsioonidpetuse poole pedlt ja
seest vaadatuna iseloomustab EO’ d spetsiifiline objekt.

EO okoloogia poolt vaadatuna

Okoloogia on teadus organismide suhetest keskkonnaga, keskkonda tuleb siin mdista
laialt, néiteks liigikaaslased on ka kindlasti osa keskkonnast. Okoloogia poole pealt vaadatuna
isdloomustab EOQ’'d spetsiifiline 1ahenemisviis - kiisimus miks tadhendab evolutsioonilises
Okoloogias “miks nad on selliseks kujunenud”? Need nemad on organismid ja miks téhendab
tdpsemalt “ milliste evolutsiooniliste protsesside toimel on nad selliseks kujunenud nagu
me neid praegu nieme’. Okoloogia kbik harud e kasuta sugugi evolutsioonilist
ldhenemisviig, nii on paljudel juhtudd piisav ja sisukas vaadelda organisme kui muutumatuid.
Nii néiteks populatsioonibioloogia ja koosluste 6koloogia esitavad sageli kisimus teisel
tasemel ja kiisimus miks saab sellisel juhul teise tdhenduse. Nii néiteks e eelda 6koloogia
klasskaline kiismus “miks viib kiskja ja saaklooma populatsioonide interaktsioon tsiklilise
dinaamikale” tingimata evolutsioonilist l&henemist - me vdime vaadata nii kiskjat kui
saaklooma véjakujunenud liikidena, meid e huvita, kuidas ja miks nad sellisteks
evolutsioneerusid nagu me neid praegu néeme. Kisimus miks téhendab siin muud aga - meid
huvitab protsess ja selle pShjused Okoloogilises aja(skaala)s, so skaalas, kus me vdime
populatsioonide genofondi muutustega mitte arvestada. Evolutsioonilises ajaskaalas voime jal
vOi peame selliste muutustega arvestada/ma.

Erinevad 0©koloogiaharud kasutavad evolutsioonilist |&henemisviisi ja
probleemiplistitust erineval maéral, miskit ndgemust asjast peegeldab pilt 1-1. EO keskseks
osaks voib pidada elukaikude evolutsiooni teooriat ehk lihtsalt eluk&iguteooriat (theory of the
evolution of life histories e. life history theory), millest allpool palju juttu tuleb. R6huasetuselt
eelkdige evolutsiooniline on ka kéitumisokoloogia, sellest aga siin e rdagita, kuna eraldi
kursus on selle tarbeks. Klassikaline populatsiooniokoloogia on suuremalt jaolt
mitteevolutsiooniline, kuid Uhisos vOib singi leida. Nii on kusitud, kas populatsiooni
genofondis toimub muutusi, mis on seoses populatsiooni tsiikli faasiga. Samuti voib kisida,
mismoodi on evolutsioneerunud tunnused, mis méjutavad populatsioonidinaamikat.



EO evolutsioonidpetuse poolt vaadatuna

(Bioloogilist) evolutsiooni vOib defineerida kui populatsiooni genofondi
muutumist. Sageli lisatakse, et muutus peab olema kas @) kindlasuunaine ja/ vdi b)
p6drdumatu, kuid Uldjuhul pole selliseid kitsendust vist méttekas rakendada. Muidu e saaks
me ju nimetada evolutsiooni uurimiseks seda, kui uurime alleelisageduste muutust Uhes
lookuses. Uuritava gjaskaala ja muutuste ulatuse baasil on kombeks evolutsiooni jagada
mikro- ja makroevolutsiooniks, piiriks on umbes liigiteke. Liigitekkest véaiksema ulatusega
muutused on mikroevolutsioonilised, sellest suuremad vastavalt makroevolutsioonilised.
Maistmaks evolutsioonilise 6koloogia kohta evolutsioonidpetuse sees, tuleks anda Ulevaade
selle Opetuse muudest harudest ja probleemidest ning nende seotusest evolutsioonilise
Okoloogiaga.

Paleontoloogid uurivad makroevolutsiooni. Nad opereerivad geoloogilises gaskaalas,
ning vaatlevad suuremastasbilis sindmus nagu adaptiivne radiatsioon, massilised
vdjasuremised v. kehasuuruse muutumine suurtes taksonites pika ga valtel. Enamasti jéévad
nende tahelepanu alt vélja protsessid, mis toimuvad vaiksemate ajavahemike jooksul, kui 100
000 aastat, kuid see-eest ndevad nad Uldpilti suurema selgusega. Paleontoloogiaalased
taustateadmised on kindlasti abiks evolutsioonilisele ©Okoloogile erinevate tunnuste
evolutsiooni kiiruse jal ehk gjalooliste piirangute moistmisel (nt. teadmine selle kohta, milline
on meie erinevate kehaosade evolutsiooniline vanus — kded on sadu miljoneid aastaid vanad,
kuid [6ug vahem kui miljon). Paleontoloog omakorda vajab evolutsioonilise dkoloogi abi
leitud evolutsiooniliste seaduspérasuste pohjuslikkuse seletamisel.

Evolutsiooniliste slstemaatikute eesméargiks on kirjeldada taksonitevahelis
sugulussuhteid nii, et nende pohjal oleks vdimalik rekonstrueerida elu areng maal.
Slstemaatikas on seisukoht, et slisteem peab olema rangelt filogenestiline, kil suhteliselt uus,
kuid tanapaevaks muutunud valdavaks. Sustemaatika see 0sa, mis e sea eesmargiks
fUlogenees rekonstrueerimist (eelkdige feneetika — meetodite kogum organismide sarnasuse
(vastandina sugulusele) kvantitatiivseks kirjeldamiseks), e kuulu otseselt evolutsioonilise
bioloogia alla. Molekulaarbioloogia arenguga on voimalused filogeneesipuude
rekonstrueerimiseks plahvatudikult laienenud. Siistemaatikuid el huvita, miks geenisagedused
muutuvad voi kuidas on fenotliibid disainitud sigimisedukuse suurendamiseks. Fulogenestilise
sisteemi ja taksoneid kirjeldavate andmete olemasolu on eelduseks vordleva meetodi
rakendamiseks evol utsioonilises tkoloogias.

Molekulaarevolutsionistide uurimisvaldkonnaks on DNA jarjestustesse talletatud
gaugu. Nende eesmargiks on kirjeldada populatsioonide v. liikidega minevikus toimunud
siindmus ning nendevahelis sugulussuhteid périlikkusaines sisalduva informatsiooni pohjal.
Molekulaarevol. kasutavad bioinformaatika (http://www.ebc.ee/WWW)/bi/bi01.html)
metoodikat, mis Uldjuhul eeldab, et nende poolt uuritavad genoomi osad on neutraalsed voi
peaaegu neutraalsed voi vahemalt alluvad samale valikusurvele erinevates evolutsioonipuu
harudes. Seega on nende uurimisobjektiks tavaliselt genoomi osad, mis e kodeeri vake (ja
seega e mojuta fenotlilipe ega oma mingit seost evolutsiooniga loodusliku valiku 138bi).
Molekulaarevolutsionistid e huvitu reeglina geenisageduste ega genotltipide muudatuste
adaptiivsusest, vélja arvatud juhul kui on tegemist segavate kdrvalekalletega, millega tuleb
oma kakulatsioonides arvestada. Selle uurimisvaldkonna problemaatikat on kasitletud R.
Villemsi evolutsioonibioloogia loengutes 12-15 (http://www.ebc.ee/loengud/evol/).
Evolutsioonilised ©koloogid vajavad molekulaarevolutsionistide konstrueeritud
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fillogeneesipuid EO hiipoteeside testimiseks vordlieval meetodiil.

Populatsioonigeneetika uurimisobjektiks on mikroevolutsioon. See leiab aset
populatsioonides suhteliselt vaheste pdlvkondade jooksul. Populatsioonigeneetika pohiliseks
probleemiks on selgitada, kuidas varieeruvad populatsioonis mingite alleelide sagedused ning
millised mehhanismid neid sagedus sdilitavad voi muudavad (loodudik valik, geenisire,
genestiline triiv). Nagu evolutsioonilisi 6kolooge e huvita geneetilised Uksikasiad rohkem kui
hdda pérast, nii e huvita populatsioonigeneetikuid eriti  fenotlilbid. Teisisonu,
populatsioonigeneetikuid e huvita faktorid, mis tekitavad loodudliku valiku survet, neid
huvitab, kuidas populatsiooni genofond valikule reageerib. Seega e ole
populatsioonigeneetika evolutsioonilise ©6koloogiaga kattuv uurimisvaldkond, kuid
populatsioonigeneetika pohiseisukohtade tundmine on evolutsioonilisele o6koloogile
hédavajalik tema enda uurimisval dkonna probleemide lahendamisel.

Teised evolutsioonidpetuse harud on siis evolutsiooniline tkoloogiaga vorreldes ehk
enamasti rohkem kirjeldavat laadi, véhemalt mis nende eesméarki puutub. Evolutsiooniline
Okoloogia kontsentreerub pigem evolutsioonilise muutuse podhjuste ja seaduspérasuste
véljasalgitamisele kui muutuste endi kirjeldamisele.

Loodudik valik

Looduslikku valikut peetakse Usna Uksmeelselt keskseks evolutsiooni edas viivaks jOuks.
Loodudlik valik toimib, kui

a) populatsioonis on fenotitibilist muutlikkust;

b) fenottilipide vahel on erinevus paljunemisedukuses,

c) fenotubid on vdhemalt osaliselt geneetiliselt mé&ratud (= esineb genestilist
muutlikkust);

Seega vOib pohjuskeskset evolutsioonilist 1&henemist kirjeldada 1&8bi mainitud komponentide
prisma. VOib siis 6elda, et evolutsioonibioloogide eesméargiks on aru saada

- kuidas tekivad erinevused sigimisedukuses, mis pohjustavad loodudikku valikut;

- kuidas sdilib genestiline varieeruvus, mis vdimaldab vastust vaikule (response to
selection) ja seega evolutsiooni loodudliku valiku 18bi;

- kuidas piiravad vastust valikule geograafia, aeg, périlikkus, konfliktid,
ontogenestiline arenguprogramm ja gjaooline (fulogeneetiline) parand, ehk miks sis périlikud
erinevused sigimisedukuses @ vii aati evolutsioonilisele muutusele.

Loodudlik valik pole siiski ainus protsess, mis voib pohjustada evolutsiooni ehk siis
populatsiooni genofondi muutumist. Muutus voivad pohjustada ka geenitriiv ja migratsioon,
neist faktoritrest tuleb juttu allpool.

K ohasuse mdiste

Kohasuse (fitness) mdiste on evolutsioonilises 6koloogias kesksel kohal. Kohasuse mdistet
vOib vaadelda loodudiku valiku “pdordmdistena’, st valjendeid “loodudlik valik soosib A’d” ja
“A’l on kdrgem kohasus’ voib vaadelda siinontiimsetena. Kohasust vOib seega defineerida
kvalitatiivsel tasemel kui (suhtelist) paljunemisedukust ehk paljungja panust
jarglaspdlvkondadesse. Kohasuse maiste on pohimotteliselt rakendatav alledlile, genottitibile,
fenotltbile ja isendile. K&rgema kohasusega (“ kohasem™) alleel on see, millel on rohkem
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koopiaid populatsiooni jarglaspdlvkondade genofondis. Kohasem isend on see, mig/ kes
tagab oma alledlide suurema esindatuse jarglaspdlvkondades. Uldjuhul véib esitatud isendi
kohasuse definitsiooni teise poole asendada fraasiga “millel on rohkem jérglasi”, sest e saaju
oma aleele edasi anda teistviis kui jarglasisendite kaudu. Erijuhud on sellised, kus erinevad
jarglased voivad olla vanemaga eri médral suguluses, tuleb allpool juttu. Kohasem genotiip
vOi fenotilp on see, mille kandjad tagavad oma alleelide koérgema esintatuse
jarglaspdlvkonnas.

Sageli piisabki kohasuse kvalitatiivsest definitsioonist - seda siis, kui tddemusest “A’l
on korgem kohasus kui B’'l” piisab meid huvitava probleemi lahendamiseks. Sageli eeldab
probleemi isdoom giski kvantitatiivse maaratluse kasutamist, milleks Uks vGimaus on
kasutada “paljungjd (osa)populatsiooni (osapopulatsiooni all mdétlen nt miskit tunnust
kandvate elukate kogumit populatsioonis) hetkelise kasvukiiruse r maistet, r on defineeritud
vaemi dN/dt=rN kaudu, seda sis pidevat pajunevate paljungate puhul. Diskreetsete
pdlvkondade puhul on sama maistlikum véljendada suurusega R, mis on lihtsalt populatsiooni
arvukuse suhe pdlvkondadest jat+1. Naiteks miski genottitibi kohasuse voiks lugeda vordseks
arvuga 3 juhul, kui selle genotiibiga isendite arvukus tduseb pdlvkonnast pdlvkonda kolm
korda. See oleks kbnealuse genotiilbi absoluutne kohasus (absolute fitness). Suhtelise
kohasuse (relative fitness) saame, kui jagame meid huvitava genotlitibi absoluutse kohasuse
miski teise genotulbi kohasusega, tavakohaselt voetakse suhtelise kohasuse arvutamise
aluseks populatsiooni kdige kdrgema kohasusega genotulbi absoluutne kohasus, sellise
genotltibi enda kohasus on seega 1, muude genotiitpide kohasused jaédvad seega vahemikku
thest nullini. Siiski pole sdlline kvantitatiivne |&henemine aati sobivaim ega ka mitte
Uldaktsepteeritud, seega peaks kohasuse arvuliste vaartuste kasutamise puhul alati tépsustama,
milline on selle arvu kvantitatiivne sisu ehk mida see tdpselt tdhendab ehk kuidas see on
arvutatud. Siiski siiski, kohasuse vaartus null (zero fitness) on tsna tiheselt mdistetav.

Aga illustreerimaks pilt sellest, kuidas muutuvad polvkondade vétel kahe alledli
sagedused populatsioonis, kui tUihe alledli kohasus on 1 jateise oma0,8 (pilt 1-2).

K ohasuse mdiste segasemaks ajamine

Toodud pilt issloomustab siiski evolutsiooni vaga lihikese gavahemiku jooksul. Meid
Okoloogidena e huvita enamasti niivord mone pdlvkonna jooksul toimuvad voi toimunud
muutused kuivord just evolutsioon, mis on toimunud pika ga jooksul. Lihikese gja jooksul
toimunu ja seega ka vastavad kohasuse véartused e ole tldjuhul probleemideta tlekantavad
kirjeldama ja ennustama pikagjalist evolutsiooni. Néitena toodud pilt vOib isegi kvalitatiivselt
muutuda, kui pikendame oluliselt vaatluse all olevat perioodi, seda néiteks seetdttu, et korra
sgja aasta jooksul toimuv Onnetus voib aleele valida hoopis vastupidises suunas. Seega
ettevaatust ja téhelepanu - peaks alati tdpsustama, millise pikkusega gjavahemikku on esitatud
kohasuse véadrtused mdeldud iseloomustama. Uuritav gjavahemik pdhjustab seega kohasuse
mdiste varjundeid ehk “dialekte’. Kui defineerime kohasuse kui panuse jarglaspdlvkondadesse,
gis on ju vahet, kui kaugel neid jarglaspdlvkondi arvatakse olevat. Sellest médramatusest ja
dialektsusest vaba teoreetikute poolt valja pakutud kohasuse definitsioon, mis ekstrapoleerib
kohasuse moistet I0pmatusse tulevikku - nii vOib aleeli kohasust véljendada gaga
(pdlvkondade arvuga), mis kulub alledli véljasuremisele populatsioonist. Selline definitsioon
Muidugi pole kohasus kellegi ega millegi igiomane omadus, alledli voi teatud fenotlilbiga
isendi kohasus e saa kuidagi mitte sdltuda keskkonnast, kus vastavad elukad elavad.
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Pane segjuures tahele, et selge mitme pdlvkonna taha ulatuv kvantitatiivne sisu on vaid
aledi kohasusel, seda seetfttu, et aledi jarglased on identsed aledlid, fenotllpide ja
genotlupide jarglased seda e ole, sest geenid grupeeruvad ju igas pdlvkonnas Umber ja
fenotlilbid determineeruvad uuesti. Seega - evolutsiooni tépseks kirjeldamiseks tuleks
eclistatult opereerida aledlide kohasustega, agjade seletamine isendite ja genotiilpide ja
fenotllpide kohasuste kaudu j&&b aati 18henduseks, mis on enamasti piisav, kuid teatud
juhtudel vOib seda ka mitte olla. Sdlliste juhtude naiteks on hdimuvaik ja bet-hedging -
strateegiad (vt allpool).

Teine mitteliheméttelisust ja diaekte pdhjustav aspekt on vdimalik vahetegemine
“oodatava’ ja “reaiseerunud” kohasuse vahel. Nimelt on kohasus klassikaises kasitluses
paljunga oodatav panus jarglaspdlvkondadesse, st selline panus, mis realiseeruks, kui
keskkond oleks stabiilselt “keskmine” ja populatsoon oleks I8pmatult suur. Pajunega
realiseerunud panus jarglaspdlvkondesse pole aga kunagi miravaba, st tegelikku panust
mdjutavad nii keskkonna juhuslikud fluktuatsioonid kui ka populatsiooni 16plikust suurusest
pohjustatud juhudlikkus. Siinkirjutgja pole néinud, et konkreetses keskkonnas realiseerunud
panust oleks dpikutekstides realiseerunud kohasuseks nimetatud, kiill aga kasutatakse terminit
kohasus realiseerunud panuse méttes teaduslikes tavatekstides. Sageli néiteks Oeldakse, et
kellegi voi millegi kohasus oli null. Siiski selgub ilmselt enamasti kontekstist, kas kohasust
mdisteti oodatava voi realiseerunud kohasusena, seega suurt hada neist dialektidest pole.

Kolmas probleem ja suurem héda on selles, et fitness-sdna kasutatakse sageli 16dvalt,
st t&hendustes, mis on eelesitatuga kill miskitpidi seotud, kuid kirjeldavad ikkagi hoopis muid
agu. Nii rdagitakse monikord populatsiooni kohasusest mdistes selle al populatsiooni
kasvukiirust voi miskit muud populatsiooni “edukust” véljendavat parameetrit. Flsioloogid
seevastu kasutavad fitness-sona kirjeldamaks flisioloogiliste vOi biokeemiliste protsesside
kasutegurit vms. Moraal on selles, et a) ei soovitaks kil kellelgi seda pattu teha, et kasutada
kohasuse mdistet muus kui evolutsioonilises 6koloogias tdnaseks kinnistunud tdhenduses, kuid
b) tuleb siiski arvestada voimalusega, et teised seda teevad.

Kohasuse praktilised definitsioonid ehk kohasuse mdédud

Ideaalne viis evolutsiooni uurida oleks igal pool ja aati jalgida aleelisageduste diinaamikat
hulga pdlvkondade jooksul. Paraku pole see enamuste siisteemide puhul v&imalik. Uheks
takistuseks on kindlasti ebapiisav informatsioon meid huvitavate tunnuste geneetilise tausta
kohta ja see viga ilmsesti paraneb gjapikku. Teine takistus el kao kunagi kuhugi - organismide
puhul, kelle pdlvkonnakestus on samas suurusjargus inimese omaga voi on sellest isegi pikem,
e ole kuidagi voimalik vaadelda evolutsioonilis muutusi pika gja jooksul. Seega on ja j&db
olema siisteeme, kus kohasust otseselt mo6ta ei Gnnestu, sellest saab aga timber. Umber sasb
nii, et kasutame kohasuse mootusid ehk praktilis definitsioone, st mdddame parameetreid, mis
ecldatavasti korreleeruvad ‘tegeliku’ kohasusega piisavalt hésti. Piisava headuse Ule
otsustamisel pole meil muud teed kui tugineda oma teadmistele uuritavast slisteemist.
Esimesena péhe tulev 18hendus isendi kohasusele oleks lihtsalt jarglaste arv. Sageli pole
see sSiski piisav, kui meid huvitab kohasus pikemas gaises perspektiivis, naiteks voimaliku
IGivsuhte (mdistet vt allpool) tottu jarglaste arvu ja kvaliteedi vahel (seletatakse jargnevates
loengutes). Uks samm edasi oleks lugeda paljunemiseni joudvate jéarglaste arvu, selline ndks
vahendaks jarglaste erinevast kvaliteedist tulenevat efekti. Kui vdimalik, oleks tore uurida
(paljunevate) jérglaste arvu kahe, kolme jne. pdlvkonna pérast - mida kaugemale gas ssame
minna, seda usaldusvagrsema léhenduse kohasusele ssame. Maistagi, mida pdlvkond edasi,
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seda keerulisem on sellist uurimust 18bi viia

Sagdli pole jérglaste kokkulugemine looduses tldse voimalik voi siis véahemalt poleks
see kuigi mottekas ettevotmine. Néiteks voiks tuua pelaagilist marja heitvad kalad, néiteks
tursa vOi siis samuti miljoneid seemneid tootvad orhideed. Sellistel puhkudel vdime kohasuse
mo&dduna kasutada néiteks isendi eluiga. Nii on ehk mdistlik oletada, et tursakala on seda
kdrgem kohasus, mida kauem ta elab, st mida rohkem kordi ta kudeda jouab; mdne klonaalse
taime puhul voiks sobivaks modduks olla néiteks klooniga asustatud laigu eluiga. Monedel
juhtudel voib kohasuse rahuldavaks mdddupuuks olla ka miski morfoloogiline parameeter,
néiteks kehasuurus. Seega on see praktilise t66 |8biviija privileeg otsustada, millist kohasuse
praktilist definitsooni kasutada, siski kaasneb sellega kohustus oma valikut lugeae
pohjendada.

Kohasuse praktilis definitsoone e kasutata siiski vaid praktilises t06s, ka
evolutsioonilises 6koloogias kasutatav matemaatiline modelleerimine tugineb sageli miskile
kohasuse mdddule, mis pole péris kohasus ise. Mudelis on muidugi vdimalik evolutsiooni
kuitahes mitme polvkonna ulatuses |&bi mangida, siiski pole selline lahendus alati parim voi
piisavalt mdistlik, uuritava probleemi seisukohalt piisavalt hea tulemuse voib saada ka
kohasuse |8hendus kasutades.

K ohasuse komponendid
Vaik toimib elutsiikli kdigis osades, valikut vOib vastavalt jagada komponentideks (pilt 1-3).

Paljunga edukust valikus iseloomustab kohasus, seega voib ka kohasust jagada vastavateks
komponentideks. Nii voime suguliselt sigiva eluka kohasuse komponentideks pidada elumust
(tbendosust elada sigimiseani), edukust sugulises valikus, viljakust, sugurakkude edukust
spermakonkurentsis jne. Miski kohasuse komponendi ‘olulisust’ evolutsiooniuurija jaoks
iseloomustab selle komponendi véaértuste hgjuvus (dispersioon) populatsioonis - téhelepanu
vaarib see komponent, mille osas genotltibid suurel maéral erinevad.

Tahtis on tdhele panna, et komponentidest terviku kokkuarvutamisel tuleb kavalalt
kasutada nii korrutamis- kui liitmistehet, esmest Uksteisele jargnevate lUlide puhul, teist
paralleel sete harude osas (pilt 1-4).

Isendivalik ja rihmavalik

Kaasaegses evolutsiooniOpetuses on domineeriv isendi- e. individuaalvaliku (individual
selection) paradigma. Nimelt arvatakse, usutakse ja eeldatakse, et evolutsioonilised muutused
on seletatavad alleelide (genoptlupide, isendite) kohasuste erinevustega popul atsioonide sees.
Nii arvatakse, et evolutsioonilised muutused - st muutused alleelisagedustes - on alguse saanud
sellest, et miski aleel on oma populatsiooni sees olnud edukam paljungja kui miski teine alledl,
ehk siis nii, nagu seni ré&gitud. Teisisonu, kinnistunud on need genestiliselt determineeritud
omadused, mis on kasulikud isendile (tGstavad tema kohasust).

Alternatiiviks on riihmavalik (group selection). Rihmavaliku ideoloogiast 18htudes on
evolutsiooniliste muutuste tdukejouks olnud uute tunnuste kasulikkus rihmale ehk sis
populatsioonile. Vaiks ju arvata, et evolutsioonis kinnistuvad tunnused, mis soodustavad
populatsiooni kasvu ja sellest soltuvalt voi sellest sOltumata véhendavad populatsiooni
vdjasuremisriski. Tunnused, mis véjasuremisriski suurendavad, surevad vdja koos
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populatsioonidega, mis nende kandjatest koosnevad.

Paraku on enamus tunnuseid kasulikud nii isendile populatsiooni sees kui ka
populatsioonile endale. Seega on sageli raske otsustada, kas miski tunnus kinnistus
individuaalvaliku voi rihmavaliku mehhanismidega, mélemad seletused on Uhtviis sobivad.
Teooriate vordlevaks proovikiviks on tunnused, mis on isendile kahjulikud (alandavad
kohasust) kuid populatsioonile kasulikud (v8hendavad véljasuremise riski). Sellise tunnuse
nditeks on atruistlik kaditumine (vt ldhemalt katumistkoloogia loengut) voi ka néaiteks
sigimisest loobumine populatsiooni dhvardava ressursside ammendamise korral.

Tanapéeval on Uldlevinud seisukoht, et isendile kahjulikud ja populatsioonile kasulikud
tunnused dldjuhul e kinnistu, seega pole ruhmavalik Uldjuhul evolutsiooni oluliseks
teguriks. Seda sellepéarast, et @) isendile kahjulik tunnus peab ju kuidagimoodi kinnistuma oma
populatsioonis, enne kui tema edlis rihmavaliku seisukohast avalduda saab, b)
individuaalvaliku mehhanismid t66tavad palju kiiremini ja jédvad seetfttu rdhmavaliku
mehhanismidele alla (pilt 1-5).

Siiski pole rihmavaliku pdhimottes midagi loogiliselt védra. V6ib mottes konstrueerida
olukordi, kus miski isendile kahjulik tunnus kinnistub populatsioonis juhudikult ja
populatsioonide tekkimine ja véljasuremine on nii  kiire, et rihmavaik suudab
individuaalvaikuga konkureerida. Sellele vaatamata e tohi rihmavaliku loogikaga minna agu
seletama muidu kui erandjuhul, erandjuht on selline, kus seletgjal on tdesti veenvad
argumendid varnast vétta (vt pilt 1-6). Aga Uldjuhul ja alati - argem kunagi 6elgem, et
miskist on nii, sest see on kasulik liigile voi populatsioonile, miskist on looduses nii nagu ta
on ikka seepérast, et see on kasulik aledlile, genottitibile vdi isendile (tGstab nende kohasust).
Individuaalvaliku paradigma muutus muide valdavaks alles 1970. aastatel.

Siiski siski - on olemas héimuvalik (kin selection). Hoimuvaliku loogika on lihtne -
adled voib edukalt jouda jérglaspdlvkondadesse kahel erineval viisil. Esiteks traditsioonilisel
viisil - programmeerides ennast kandva organismi pajunema. Teiseks veidi véhem
traditsioonilisel viisil - programmeerides organismi kaasa aitama oma sugulaste paljunemisele.
Seda sdlepérast, et ldhematel ja kaugematel sugulastel on vastavalt suurema voi vdhema
tObendosusega olemas sama aleeli koopia Sugulaste pajunemisele kaasa aitamine saab
tavaliselt teoks k&tumise mehhanismidega, hdimuvalikut késitletaksegi pohjalikumalt
kaitumisokoloogia loengus. Hoimuvalik to6tab eelkdige arenenud nérvisiisteemiga loomade
puhul, sest eeldab see ju sugulaste aratundmist. Hoimuvaliku mehhanismidega usutakse olevat
arenenud sugulaste vatimine kannibalistliku kaitumisega kahepaiksetel ning lindude hulgas
laidt levinud olukord, et noored linnud, kes ise vedl @ paljune, aitavad omavanematel jargmisi
pesakondi iiles kasvatada. Uldisema teooria koha pealt on olulised kaks aspekti. Esiteks,
atruism sugulaste (rihma) suhtes e ole vastuolus individuaalvaliku paradigmaga ja sel puhul
e ole tegemist kitsas (“pahas’) mdttes rihmavalikuga. Teiseks, hdimuvaik on Uks neist
olukordadest, kus evolutsiooni e saa seletada isendi kohasuse mdistega opereerides, peab
tuginema alledli kohasusele. Siiski - voib radkida isendi inklusiivsest (kaasavast?) kohasusest
(inclusive fitness), inklusiivne kohasus sisaldab ka sugulaste kohasust. Teisisonu, inklusiivne
kohasus mdddab nende isendi A geenide hulka, mis levivad jargmiste pdlvkondade
genofondidesse nii tema enda kui tema sugulaste paljunemise 18bi.

Kohastumine ja kohanemine

Pikagaline evolutsoon loodusliku valiku mehhanismide kaudu stabiilses keskkonas
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viilb kohastumuste (adaptation) tekkele. Laiemas tdhenduses on kohastumus igasugune
tunnus voi omadus, mis on kasulik (ehk laiemas mdttes adaptiivne), st tdstab isendi kohasust.
Kohastumine on kohastumiste tekke protsess. Sellise laia tblgenduse korra j&8b veidi
segaseks, et millega vorreldes tostab. Mdnikord on vastus lihtne - tdstab vorreldes selle
tunnuse vOi omaduse puudumisega, naiteks sarv oleks kohastumus, kui sarve puudumisel
oleks kohasus madalam. Monikord pole “puudumine” aga kuigi Uheselt defineeritav, nditeks
mis varvi on loom, kellel puudub tunnus “punane varv” ?

Kohastumusel on siski ka kitsam ja ehk ka teadudlikum definitsioon. Vastavalt
kitsamale definitsioonile on omadus v&i tunnus A kohastumus, kui ta on tekkinud
(evolutsioonis kinnistunud), sest ta on tdstnud isendi kohasust. Tunnus on siis adaptiivne
kitsamas mottes. Seega eeldab adaptiivsus kitsamas mottes pdhjuslikku seost omaduse
kinnistumise ja tema mdju vahel kohasusele. Vastus kiisimusele ‘millega vorreldes? saab
niisuguse l&henemise korral loogilise vastuse - vorreldes eellasolekuga. Seega: seisund Al on
kohastumus (B’le) vorreldes edlsasseisundiga AO Sis ja ainult sis, kui Al tekkis AO'st
loodudliku valiku teel valikufaktori B toimel. Nii on leheké&rsaka roheline varvus (Al)
varjevarvusena lehel kohastumus kiskluse vastu (B) dis ja anult Sis, kui enne
(evolutsioonilises gjaskaalas) lehele kolimist kérsakas teist varvi (A0) ja just kisklus oli see
faktor, mis rohelist varvi selekteeris. Kas miski seisund on adaptatsioon voi mitte, sdltub
sellest, kuidas on defineeritud kasutatav taustsiisteem: eellasseisund ja valikufaktor. Seega
peaks kohastumusest ja adaptiivsusest raékides aati taustsiisteemi paika panema.

Kitsamas mottes adaptiivsuse ja kasulikkuse osas on voimalikud kdik neli loogilist
kombinatsiooni. Tundub normaalne, et adaptiivne tunnus on kasulik. Tunnus vaib olla kasulik
olemata segjuures kohastumus, sellist seisundit voib nimetada eksaptatsiooniks. Inimese
voime kiiresti moelda on kahtlemata kasulik ténavaliikluses toimetulekuks, samas e tekkinud
see voime kindlasti mitte vastusena liikluse poolt tekitatud valikusurvele. Adaptiivne seisund
vOib olla kahjulik muutunud/ erandlikus keskkonnas, nii on janese valge karv kindlasti
kohastumus, kuid e pruugi lumeta talvel kuidagi kasulik olla. Siski jareldub kohastumuse
definitsioonist, et adaptiivne tunnus peab olema olnud adaptiivne kunagi evolutsiooni kéigus.

NB! Kohastumist & tohi segi gjada kohanemisega. Kohanemine on kasulike tunnuste
arenemine Uhe organismi eluea jooksul, nii kohaneb taimeleht erinevate valgustingimustega.
Oluline on téhele panna, et inglise keeles kab adaptation nii kohastumise kui kohanemise
kohta, meie diin jargigem ikka héaid eesti traditsoone ja &gem segi gagem. Peale selle on
oluline téhele panna, et kohanemisvdime olemasolu vaib kill kohastumus olla

Piirang

Kaik organismid pole optimaalsed, kdikmoeldavaid kohastumus pole evolutsiooni k&igus
vdja kujunenud. Kui pikagaisee kindlasuunalisele valikusurvele e jargne vastust (vastavat
muutust genofondis) , vOib réékida piirangust (constraint). Piiranguid vaib jaotada:

- absoluutseteks ja suhtelisteks. Absoluutset piirangut ei Uleta evolutsioon kunagi, nii
e saa organism minna vastuollu fulskaseadustega - miski loom e saa néiteks rohkem
kasvada, kui ta stdb. Suhtelise piirangu puhul on kiisimus pigem gas - uue kohastumuse
tekkimiseks voib kuluda nii palju aega, et meld huvitavas gaskaadlas vOib as tunduda
piiranguna. Nii voib pidada piiranguks agaolu, et linnumuna koore paksus e saa olla vaiksem
teatud vaartusest - muna kukuks kokku. Siiski selline piirang oleks Uletatav, kui koor oleks
miskist muust materjalist, néiteks sarvainest. Pole ilmselt pohimdtteliselt vOimatu, et
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sarvkoorsuse mutatsioon kunagi tekib (piirang pole absoluutne), aga see oleks ilmselt nii
haruldane as, et realistlikus gjaskaalas on ikkagi tegu piiranguga,

- fllskalisteks, arengulisteks (developmental c.) vms., vastavalt sellele, misttdpi
mehhanismid evolutsiooni piiravad. Fllsikalise piirangu néditena e saa maismaaimetagja olla
snivada suurune (tugisisteem e peaks vastu). Arenguline piirang tuleneb ontogeneetilise
sisteemi  konservatiivsusest, nii  on bilateraalsimmestriliste loomade areng muude
siimmeetriatlitipide poole ilmselt tugevat piiratud.

Sageli réagitakse genestilisest piirangust. Geneetiline piirang vajendub genestilise
muutlikkuse (moistet seletatakse tdpsemalt kuskil hilisemas loengus) puudumises miski
tunnuse osas. Siiski pole genestiline piirang miski piirangu erivorm, tegu on lihtsalt teise
vaatenurgaga - kdigi muude piirangutega kaasneb alati ka geneetilise muutlikkuse puudumine.

Monikord vaadeldakse ka |6ivsuhet (seletus kohe allpool) piiranguna. Minule selline
ldhenemine eriti e meeldi, sest 16ivsuhe on nagu evolutsioonilise 6koloogia “siseas’”, see on
uuritav ja seletatav EO meetoditega, EO seisukohast tundub agalikum kasitleda piiranguna
evolutsioonifaktoreid, mis jévad oma pdhjuste ja nende uurimise meetodite poolest valjapoole
EO valdkonda.

L 6ivsuhe

Loivsuhe (trade-off, eestikeelseks vasteks pakutud ka kompromiss-sltuvus)
evolutsioonilise 6koloogia kontekstis on olukord, kus Uhe funktsiooni kaudu realiseerunud
kohasus on negatiivses pohjuslikus seoses teise funktsiooni kaudu realiseerunud kohasusega.
Kujutagem ette taime, mis voib paljuneda nii vegetatiivselt kui ka generatiivselt ning mdlemad
paljunemisviisd on piiratud sama ressursi poolt. Selge see, et mida rohkem ressurss
investeerida generatiivsesse paljunemisse, seda vdhem jagub seda vegetatiivse paljunemise
tarbeks ja vastupidi. Sellisel puhul 6eldakse, et kahe paljunemisviis vahel on 18ivsuhe. Ehk
piltlikult: kahte head asja korraga e saa. EO praktikas tuleb 18ivsuhet ette peamiselt kahel
tasandil.

Fusiloogiline 18ivsuhe ilmneb Uhe isendi tasemel. Seda ndeme alati, kui isend jaotab
miskit piiratud ressurss kahe voi enama funktsiooni vahel (allocate to different functions).
Ressursks on enamasti energia vOi aine. Nii jagab taim orgaanilist ainet ja energiat
vegetatiivsete ja generatiivsete osade vahel, hermafrodiit isas- ja emasfunktsiooni vahel, kudev
kala seisab Ulesande ees jagada paljunemiseks ette néhtud ainet suurema voi véaiksema arvu
marjaterade vahel (kui mune on vdhem, saavad nad vastavalt suuremad olla). Flsioloogilise
[Givsuhet katselisel kindlakstegemisel oleks ideaalne, kui saaks kontrollida (kas katseliselt vOi
statistiliselt) kasutada oleva ressursi koguhulka, muidu vdime holpsasti saada positiivse seose
negatiivse asemel - taim, mille poolt kasutatav ressurs koguhulk on suurem, voib kergesti
investeerida rohkem nii vegetatiivsesse kui ka generatiivsesse paljunemisse, ehk teisisonu,
ressursi hulga varieeruvus vaib |8ivsuhte varjata. Nii voib ka inimpopulatsioonis kergesti leida
positiivse korrelatsiooni néiteks riietusele ja el uasemele kulutatud raha vahel, seda seet6ttu, et
varakamatel inimestel on vdimalus investeerida ronkem molemasse. Indiviidi tasemel on aga
kindlasti tegemist 16ivsuhtega kaheks mainitud funktsiooniks kulutatava raha hulga vahel.

Fusioloogiliseks [6ivsuhteks oleks veidi imelik nimetada olukorda, kus jagatav ressurss
on nditeks aeg. Sisulist vahet aga pole - isendi tasemel 18ivsuhe esineb gja jaotamisel néiteks
kasvamise ja sigimise vahel, néiteks Uihesastasel taimel 1Uhikese pdhjamaise suve olukorras.

Pohimbtteliselt teine as on mikroevolutsiooniline 18ivsuhe. Mikroevolutsioonilise
IGivsuhte olukorras ilmneb kdnealune negatiivne korrelatsioon genotilpide tasemel.
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Geneetilise korrelatsooni maistest vt |dhemalt alpool, sinkoha niipalju, et negatiivne
genedtiline korrelatsioon kohasuse komponentide vahel (mikroevolutsiooniline [Givsuhe)
vdjendub néiteks selles, et kui valik viib Uhe funktsiooni kaudu realiseeruva kohasuse kasvule,
siis miski teise funktsiooni kaudu realiseeruv kohasus paratamatult kahaneb. Ehk kui Uks asi
evolutsioneerub Uhes suunas, evolutsioneerub teine as teises suunas (suund téhendab siin
kohasuse suurenemist voi vahenemist).

Fusioloogiline ja mikroevolutsiooniline 18ivsuhe e vélista teineteist mingil juhul, pigem
ja enamasti on asi nii, et tegu on sama agaga eri suunast vaadatuna. Kui ressurs jaotamise
fusioloogiline algoritm on genestiliselt determineeritud ja populatsiooni isendite vahel esineb
Ses osas varieeruvust, on meil tegemist nii Uhe kui teisega. Siiski on vdimalik olukord, kus
flsioloogiline 16ivsuhe & too kaasa mikroevolutsioonilist |Givsuhet. Seda néiteks siis, kui on
hdlpsasti voimalik evolutsioon kasutada oleva ressurs hulga suurendamise suunas. Genestiline
[Givsuhe ilma fisioloogilisaeta voiks ilmneda néiteks juhul, kui negatiivne geneetiline
korrelatsioon on tingitud puhtalt genestilistest agaoludest, néiteks geenide ahel dumisest.

Plastilisusja reaktsiooninorm

Genotulp voib erinevates keskkonnatingimustes areneda erinevateks fenotliipideks. Kui nii,
on tegemist plastilisusega. Tunnus, mille véartus sdltub keskkonnatingimustest, on plastiline.
Tunnus, mis el ole plastiline, on kanaliseerunud.

Tunnuse plastilisust kirjeldab reaktsiooninorm. Kui kvantitatiivne tunnus on sdltuvuses
kvantitatiivsest keskkonnaparameetrist, on reaktsiooninorm on kujutatav joonena, ehk siis
keskkond/ tunnus funktsioonina. Naiteks sOltub kapsapea [8bimddt mulla
lammastikusisaldusest, soltuvust ehk reaktsiooninormi  kirjeldab joon. Kui tunnus on
kanaliseerunud, on reaktsiooninorm “lame’ (flat).

Plastilisus voib olla kasulik, st kdnealune fenotltbiline muutus voib tagada kdrgema
kohasuse vorreldes selle puudumisega. Plastilisus e pruugi olla kasulik, néiteks ei saa kuidagi
olla kasulik, kui taim jaéb vee puudusel kangu ja ta reproduktiivsed elundid e arene Uldse
vdlja Plastilisus vdib olla adaptiivne voi mitte, loogika on sama mis mistahes tunnuse
adaptiivsuse puhul (vt dlal).

L oodusliku valiku vormid ja mdiste variandid

Tuletame meelde, et looduslikku valikut voib jaotada @) suunavaks (directional selection), b)
stabiliseerivaks (stabilizing) ja (c) I6hestavaks (disruptive s.), vastavalt sellele, kas valik
mdjutab tunnuse véartuse keskvaartust (a), vaid selle hgjuvust (dispersiooni) (b) vdi jagab ta
keskvaartust suisa mitmeks (c).

Oluline on tahele panna, et loodusliku valiku mdistet kasutatakse kahes erinevas
téhenduses. Enamasti pole sellest suurt héda, sest as selgub kontekstist, aga valvas peab iga
juhul olema. Eespool sai mainitud, et evolutsioon loodusliku valiku teel meid huvitava tunnuse
osas toimub, kui @) tunnuse vaartuste osas on populatsioonis varieeruvust, b) tunnuse vaartus
korreleerub kohasusega, €) tunnuse vaartus on vdhemalt osaliselt péritav (esineb genestilist
muutlikkust uuritava tunnuse osas). Kaks eri tdhendust tulevad sellest, kas tingimus c)
sisaldub loodudliku valiku definitsioonis voi mitte.

Loodudliku valiku ‘I6dvem’ definitsioon e eelda, et tingimus ¢) oleks téidetud. Kui
fenotlilpide vahel on slstemaatilis erinevus kohasuses, on tegemist fenotilbivalikuga (voi
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fenotlubilise valikuga?) (phenotypic selection). Lodvem definitsoon seega vordsustab
loodudliku valiku maiste fenottitbivaliku mdistega. Niisuguses mdistete slisteemis réagitakse
loodudlikust valikust ja vastusest valikule (response to selection), viimane téhistab dis
fenotlubivaliku moju jargmistele pdlvkondadele, ehk siis populatsiooni genofondi muutumist
valiku mgjul. Vdjend “loodudiku valiku tugevus’ tahistab siin seega fenotliibivaliku tugevust.
Sdline mdistekasutus on omane populatsioonigeneetika l&henemisviisile. Pane téhele, et
loodudlik valik I6dvemas mottes e vii veel evolutsioonile, selleks peab olema téidetud ka
tingimus c), ehk vastus vaikule ei tohi olla olematu.

Loodudliku valiku rangem definitsoon eeldab kdigi kolme tingimuse téitumist, selle
mdistestisteemi kohaselt pole fenotiitbivalik veel loodudlik valik. Teisisdnu, loodudlik valik on
loodudlik valik vaid siis, kui tajétab oma jdje jareltulevate pdlvkondade genofondi, loodusliku
valiku tugevust vms kvantitatiivset parameetrit hinnatakse siis selle jélje ulatuse jargi.

L oodusdliku valiku tuvastamine looduses

Loodudliku valiku tuvastamine looduses pole maistagi lihtne Ulesanne, kuid samas on selleks
mitmeid erinevaid voimalus. Millist valida, see sOltub nii objektliigi kui ka probleemi
olemusest ja spetsiifikast. Alljargnevalt mdned pohimattelised [&henemisviisid slistemaatiliselt
esitatuna.

Toendid selle kohta, et looduslik valik on kunagi toiminud ehk siis kohastumus on
tekkinud (praegu e pruugi enam midagi toimuda)

1. Miski tunnuse vértused sama liigi eri  populatsioonides korreleeruvad
slistemaatiliselt miski keskkonnafaktoriga. Probleemideks on vdlistada keskkonnafaktorite
otsene moju (plastilisus), selle vastu aitab eri populatsioonidest péarit isendite kasvatamine
samas keskkonnas (common garden), mis siis peaks just genestilised erinevused vélja tooma.
Véistada tuleks ka geenisiirdega (migratsiooniga) seotud alternatiivsed seletused.

2. Suguladliikidel on samasugused geograafilise muutlikkuse mustrid. Mida suuremal
hulgal litkidel leitakse sarnased seaduspérad, seda vahem tdendosed on alternatiivsed seletused
- vaevdlt ju, et mitmd liigil ja anmugi eri kohtades migratsioon voib juhuslikult sama seisu
tekitada.

3. Miski tunnuse véartus leitakse optimaalne olevat. Optimaalsusest tuleb edaspidi
juttu.

Tdendid selle kohta, et looduslik valik (I6dvemas mdttes) on toimimas:

4. Fikseeritakse populatsiooni fenotlilipide muutumine vastusena teada olevatele
keskkonnamuutustele.

5. Tuvastatakse erineva fenotllbiga isenditel erinevad demograafilised parameetrid.
Voib néiteks leida, et kollased isendid surevad noorematena kui sinised, vOi on tuhmidel
rohkem poegi kui lakivatel.

6. Vanuseklassd erinevad sistemaatiliselt mingi tunnuse vaartuste poolest. Nt kui
kollaseid jouab rohkem keskikka kui siniseid, voib jéreldada, et siniste vastu on valik toimimas.
Jdlegi, nii saame hinnata vaid fenottidbivalikut.
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Tdendeid selle kohta, et looduslik valik kitsamas mottes (genotttbivalik) on toimimas

7. Fikseeritakse populatsiooni genotliipide muutumine vastusena teada olevatele
keskkonnamuutustele.

8. On rikutud mitmed geneetilised tasakaalud. Lihtsaim néide on Hardy-Weinbergi
seadus, mille kehtimise Uks tingimus on valiku puudumine. Siiski, HW seaduse mittekehtimine
vOib viidata ka miski muu eelduse rikutud olemisele.

9. Pikagjalised vaatlused tunnuse vaartuse sagedusaotuse kohta néitavad pikagjalis
suunatud muutusi (trende) vdi sis vaiksem varieeruvus, kui seda vOiks oletada valiku
puudumisel.

Osa esitatud meetoditest voimaldab seega fikseerida paragagu toimuvat valikut, osa
kunagi varem toimunud valikut. Loodusliku valiku uurimisele ongi kaks pohimottelist
l[dhenemist - uurida valiku protsessi, st vaadelda ja modta paragagu toimuvat valikut voi siis
uurida valiku tulemust. Nimetaksin need kaks l&henemist vastavalt diinaamiliseks ja staatiliseks
lahenemiseks, essimest neist kasutab populatsioonigeneetika, teist optimaal susparadigmale
toetuv evolutsiooniuurimine, segjuures olulisel maéral elukékude evolutsiooni teooria.

Kuidas naitame, et loodudlik valik kitsamas mottes voib toimida,

ehk siis, et populatsiooni genofondis voib toimuda muutusi. Selleks on vajalik, et meid
huvitava tunnuse osas oleks genestilist muutlikkust. Geneetilise muutlikkuse olemasolule
viitab olukord, kus

- sugulased on omavahel (Uhe ema jarglased, vanemad-jarglased) sarnasemad kui
mittesugul astega;

- erinevused populatsioonide vahel;
sdliste erinevuste geneetilise agupéra kindlakstegemiseks on jalegi vagja common garden
tudpi |8henemist, seega Siis eri pesa- vOi pere- vms kondadest périt olevaid isendeid tuleks
kasvatada samades tingimustes selleks, et véltida erinevast keskkonnast tulenada voivaid
erinevus.

Eriti ilus ja oluline oleks muidugi néidata, et tunnus tdesti allbub valikule, sellest
alpool 18hemalt.

kkhkhkkkhkhkkkhkhkkkhhkkhhkhkkhhkhkkhhkhkkhhkhkhhkhkhhkhkhhkkhkkkhkkkkkkx*%x jUtU |5pp kkkkkkkkkkkk*k
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Naidiskiisimusi (18plikud kiisimused teatatakse hiljem),

1. Too néide probleemist, mis
- kuulub evolutsioonilise 6koloogia valdkonda;
- on 6koloogiline (st 6koloogia valdkonda kuuluv), kuid pole evolutsiooniline;
- on evolutsiooniline, kuid pole dkoloogiline.

2. Too néide evol. 6k. probleemist, mille lahendamisel oleks Sul abi vahemalt kolmest
spetsidistist jargmiste hulgast: populatsioonidkoloog, populatsioonigeneetik, paleontoloog,
slistemaatik, molekulaarbioloog. Mida kiisiksid neist igaiihelt?

3. Arvuta kahe fenotliibi absoluutsed ja suhtelised kohasused lisatud skeemi pohjal (vt pilt

4. Nimeta véhemalt 3 erinevat kohasuse komponenti @) kodukassil, b) hallitusseenel, c)
rukkilillel.

5. Mdtle vdja néaide olukorrast, kus ndeme toimumas fenottbilist valikut. Mida ja kuidas
peaks taiendavalt uurima, et jouda selgusele, kas fenotiilbilise valikuga kaasneb ka valik
kitsamas mdttes?

6. Kuidas kontrolliksid véidet, et alleeli al kohasus on antud populatsioonis kdrgem kui alleeli
a2 kohasus (eeldusel, et Sul on piiramatud tehnilised vBimalused ténapdevase arengutaseme
piires)? Kuidas uuriksid, kas looduslikus populatsioonis a) on emaste rohekate turskade
kohasus suurem kui pruunikate turskade oma; b) isase toonekure kohasus sOltub musta
sulepartii ulatusest; c) kuuse kohasus sdltub okaste klorofillisisaldusest. Hinda realistlikult
oma vdimalus vélibioloogina (aega on 3 aastat ja Sul on kaks abilist), ja otsusta, millist
kohasuse modtu (praktilist definitsiooni) igal konkreetsel juhul kasutaksid.

7. Too ndide kohastumusest a) péevalillel, b) lehekonnal, c) ahvenal. Esita usutav hiipotees
Okoloogilisest tegurist, mis pohjustas sellise kohastumuseni viinud vaikusurve. Milline vois
olla edllasseisund? Too Uhe mainitud liigi puhul ndide tunnusest/ omadusest, mis on kil
kasulik, kuid pole adaptiivne kitsamas mottes. Seleta, kuidas selline tunnus vais
evolutsioneeruda.

8. Too (redistlik, kuid mitte tingimata faktidega toetatud) néide fenotlilbiliselt plastilisest
tunnusest @) padsusabal, b) jédkarul, c) vailillel. Joonista Gihele neist redlistlik reaktsiooninorm
mingi keskkonnaparameetri suhtes. Kas tegu voiks olla kohanemisega?

9. Too néide pérna tunnusest, mille v&artus on kanaliseerunud. Too néide reaktsiooninormist,
mis e kujuta endast kohastumust. Selgita, miks arvad nii.

10. Too néiteid vabalt oleseliigi mingi konkreetse tunnuse evolutsiooni tdendoliselt
mojutavatest piirangutest. Nimeta tks (tdendone) piirang, mis a) on absoluutne, b) suhteline ja
arenguline. Kuidas vdiks uurida, kas voib réakida geneetilisest piirangust?

11. Vdi medeparane liik ja meelepdrane tunnus. Selgita, kuidas seletaks a) isendivaliku
teooria pooldaja, b) riihmavaliku teooria pooldaja selle tunnuse vaadeldavaid vaartus (valitud
nédide pesks olema sdlline, et siin oleks miski erinevus). Kuidas likkaks isendivaliku teooria
pooldaja rihmavalikule pShinevaid véiteid Gmber?
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12. Too néide probleemidest, kus uuriksid looduslikku valikut &) dinaamilist I&henemisviis
kasutades, b) staatilist |18henemisviis kasutades. Selgita, miks valid sellise [ahenemisviis.

13. Huvitab mudateo koja suuruse evolutsioon. Kuidas uuriksid viiel erineval moel, kas
uuritava tunnuse vaartus alub/ on alunud loodudlikule valikule. Too naide loodudiku valiku
tuvastami se meetodist, mida kdneal uses slisteemis kasutada e saa.

14. Vali meelepéarase liigi kaks meelepérast tunnust (elukdiguomadust), mille vahel usud olevat

IGivsuhte (trade-off). Selgita, kuidas (st mis meetoditega) tuvastad a) fiisioloogilise [Givsuhte,
b) mikroevolutsioonilise 16ivsuhte.
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