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Infoleht

Liigirikkuse muutumine ajas — viljasuremisvola ja kolonisatsiooni krediidi niiteid

samblikke moodustavate seente kooslustes

T66 eesmirgiks on kKirjeldada taimedkoloogia mdisteid vdiljasuremisvélg ja kolonisatsiooni
krediit ning anda iilevaade, kas ja millisel médral on sarnaseid nédhtusi uuritud samblikke
moodustavate seente kooslustes. Viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit on teineteisele
vastanduvad moisted, mis molemad kirjeldavad elupaikade hdiringutest tingitud muutusi. Kui
elupaigas on toimunud héiring, surevad véljasuremisvola korral liigid pérast ajalist viivet
vélja, kolonisatsiooni krediidi korral aga taasasustatakse elupaik mone aja pdrast uuesti uute
liikide poolt. Kuna samblikud on pikealised organismid, voib leitud kirjanduse pdhjal viita, et
nad on head uurimisobjektid, mille pdhjal hinnata nii véljasuremisvolga kui ka
kolonisatsiooni krediiti; mainitud néhtustega arvestamine vdimaldab votta tarvitusele

kaitsemeetmed ohustatud liikide kaitseks.

Marksonad: elupaikade kadu, kolonisatsiooni krediit, liigirikkus, liikide kaitse, metsandus,

samblikud, vdljasuremisvolg.

CERCS teadusalad: B270 Taimedkoloogia, B430 Metsakasvatus, metsandus,

metsandustehnoloogia.

Species richness alteration in time — extinction debt and colonization credit examples in

lichen communities

The purpose of this study is to describe plant ecology concepts extinction debt and
colonization credit and review, whether and at what extent these phenomena have been
studied in lichen communities. Extinction debt and colonization credit are concepts
contrasting with each other, both describing habitat changes after disturbance. If there has
been a change in habitat, then according to extinction debt, species are heading towards
extinction after notable time lag. Colonization credit, on the other hand, is a framework,
where new species colonize a new habitat after time lag. Since lichens are longevous
organisms, it can be concluded, that they are excellent study species to assess extinction debt
as well as colonization credit and to establish conservation measures to protect dangered
species.

Keywords: colonization credit, extinction debt, forestry, habitat loss, lichens, species

conservation, species richness.

CERCS research fields: B270 Plant ecology, B430 Sylviculture, forestry, forestry technology.
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Sissejuhatus

Lokaalne liikide viljasuremine voib esineda méarkimisvéirse viivitusega pédrast elupaikade
kadu voi viahenemist (Kuussaari et al. 2009). Sellist liikide valjasuremist parast silmapaistvat
ajalist viivet nimetatakse véljasuremisvdlaks (Berglund & Jonsson 2005). Liikidel, kes on
lahedal viljasuremisldvele voi kellel on pikk generatsiooniaeg, esineb kdige tdendolisemalt
véljasuremisvolg (Kuussaari et al. 2009). Elupaikade kvaliteedi muutusi saab kirjeldada lisaks
véljasuremisvdlale ka kolonisatsiooni krediidiga, mis peegeldab nagu viljasuremisvolgki
elupaikade fragmentatsioonist tingitud muutusi (Bagaria et al. 2015, Cristofoli et al. 2010).
Liikide hulka, mis voib tulevikus pérast elupaiga kvaliteedi muutust ajalise viibega uusi
elupaiku koloniseerida, nimetatakse kolonisatsiooni krediidiks, teisisdonu ka immigratsiooni
krediidiks voi sisserdndeviiveks. Liigirikkuse seisukohalt kasutatakse kolonisatsiooni krediiti
kui raamistikku, millega hinnatakse kolonisatsiooni edukust (Cristofoli et al. 2010). Ajalise
viibega viljasuremised ja kolonisatsioonid moodustavad {ihise viivituse bioloogilise
mitmekesisuse tasakaaluseisundi saavutamisel. Kui viljasuremisvolg iiletab kolonisatsiooni
krediidi, siis koosluse bioloogiline mitmekesisus jadb kahjumisse. Kui kolonisatsiooni krediit

tiletab véljasuremisvola, siis bioloogiline mitmekesisus jaab kasumisse (Jackson & Sax 2010).

Bioloogilise mitmekesisuse seisukohalt on oluline leida, kui kaugele ja kui kiiresti liigid
levivad uutesse elupaikadesse, ning millised protsessid sellega kaasnevad (Cristofoli et al.
2010). Immigratsiooni ja valjasuremise protsessid voivad vastastikku teineteist kiirendada voi
aeglustada. Kui olemasolevate liikide piisivus pidurdab potentsiaalsete konkurentide asumist,
siis aeglustub nii valjasuremisvdlg kui ka kolonisatsioon. Diinaamika muutub vastupidiseks,
kui edukad sisserdndajad avaldavad olemasolevatele liikidele survet, viies viljasuremisvola
ning kolonisatsiooni kiirenemisele. Kui véljasuremisvdlg ja kolonisatsioonikrediit on tasutud,
siis kooslus jouab tasakaaluseisundini ning bioloogiline mitmekesisus on tasakaalustatud
(Jackson & Sax 2010).

Kéesoleva uurimustod eesmirgiks on selgitada viimastel aastakiimnetel taimedkoloogias
kasutusele vdetud mdisteid ,,véljasuremisvolg® ja ,kolonisatsiooni krediit“ ning anda
kirjanduse pohjal iilevaade, kas ja millisel mddral on sarnaseid ndhtusi uuritud samblikke
moodustavate seente kooslustes. T66 esimeses peatiikis tutvustatakse véljasuremisvola ja
kolonisatsiooni krediidi olemust ning teises peatiikis antakse iilevaade avaldatud artiklitest,
mis késitlevad véljasuremisvolga ja kolonisatsiooni krediiti samblikke moodustavate seente

kooslustes — millistes kooslustes véljasuremisvdlg ja kolonisatsiooni krediit esinevad, kus
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antud néhtusi on kirjeldatud ning millised on olnud seotud hiiringud. Kolmandas peatiikis
arutletakse teema aktuaalsuse iile, esitades avaldatud artiklite kohta iilevaade ning antakse

soovitusi, kuidas liike véljasuremisvdla eest kaitsta.



1. Viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit — olemus

1.1. Viljasuremisvolg

Idee, et liigid voivad esialgu pédrast elupaiga muutust ellu jddda, kuid hiljem vilja surra,
konstrueeriti esmakordselt juba saarte biogeograafia teoorias (Kuussaari et al. 2009).
MacArthur ja Wilson mérkasid juba 1960tel aastatel, et Krakatau saare koloniseerimine parast
taimestiku kadumist ei olnud silmapilkne (Jackson & Sax 2009). Esimestena votsid kasutusele
mdiste vdljasuremisvolg Tilman et al. (1994), kes kirjeldasid liikide deterministlikku kadu
nende konkurentsivdimelisuse seisukohast pédrast elupaikade kadu ja fragmentatsiooni
(Jackson & Sax 2010). Viljasuremisvola kontseptsioon on kiill seotud nii-nimetatud
puhkeajaga ehk ajaga véljasuremiseni, kuid iseloomustab ldhemalt olemasolevate liikide
numbreid voi suhet, mis eecldatavasti surevad vilja, kui liikide kooslused jouavad uue
tasakaaluseisundini parast keskkonnahiiringut. Seetdottu on koige tdendolisem, et
véljasuremisvolg esineb suuremddtmelistel maastikel, kus elupaigas toimus hiljuti héiring
(Kuussaari et al. 2009). Banks (1997) on véljasuremisvdla fenomeni kirjeldanud kui liikide
levimis- ja konkurentsivdime vahelist kompromissi. Elupaikade kadumise, kliimamuutuste ja
invasiivsete liikide levikuga kaasnevad mojud voivad avaldada kohest mdju moningatel
juhtudel, kuid tihti kulub vidhenevatel populatsioonidel véljasuremiseks ja uutel liikidel

immigratsiooniks aega (Jackson & Sax 2009, Kuussaari et al. 2009).

Viljasuremisvolg esindab ,,makstaoleva summa“ rolli bioloogilise mitmekesisuse ,,eelarves®.
Sellised liigid jddvad koosluses lopuks ,,volgu“ ning modjuvad negatiivselt bioloogilisele
mitmekesisusele (Jackson & Sax 2010). Viljasuremisvola tdendosus ja ulatus sdltub
individuaalse liigi ajalooliselt kujunenud tunnustest, elupaikade ruumilis-ajalisest
konfiguratsioonist ning ajast, millal elupaigas esines muutus. Véljasuremisvdla ajaline viivitus
on oodatavasti isedranis pikk liikidel, kes asuvad tidpselt enda viljasuremiskiinnise all ehk liigi
jaoks on jérel liiga vdhe elupaigaks sobivat ala, et sdilitada liigi pikaajaline piisivus.
Alternatiivsest seisukohast ei pruugi viljasuremisvolga elupaikade hdvimisel iildse esineda,
kui koik liigid on vdimelised sdilima iilevalpool véljasuremiskiinnist. Teisest kiiljest ei
tarvitse viljasuremisvolga esineda siis kui liigid héavivad koheselt pérast elupaikade kadu.
Viljasuremisvola korral on tugev seos ruumilisel ja ajalisel skaalal (Kuussaari et al. 2009).
Naiteks, kui viljasuremisvolg véikestes vanades metsajddnukites suureneb, voib kasvada

véljasuremisvolg ka terve maastikuala ulatuses. Viljasuremisvola uuringud fragmenteeritud



maastikel on keerulised. Naiteks Fennoskandias on piiratud teadmised metsas kasvavate
liikide leviku kohta (Berglund & Jonsson 2005). Viljasuremisvdla tdendosus ja
keskkonnamuutuse pikaaegne kestvus vodivad selgitada, miks minevikus olnud
maastikustruktuurid peegeldavad tdnapdeval liigimustreid paremini kui kaasaegsed

maastikustruktuurid (Cousins 2009).

Viljasuremisvolg on ndhtus, mis vOib lihtsasti mirkamatuks jddda, kuid on oluline tegur,
mida arvestada looduskaitselistel eesmarkidel (Kuussaari et al. 2009). Viljasuremisvdla
ulatuse médramine ja ulatust mdjutavate protsesside mérkamine on oluline iilesanne
okoloogias (Kolk & Naaf 2015). Selleks, et peatada liikide kadu, ei tuleks hinnata ainult
véljasuremisvola suurust ja levimist, vaid lisaks uurida mehhanisme ja pdhjuseid, mis tingivad
taolise ajalise viivituse. Iga liik vastab muutustele erinevalt. Selgitamaks véljasuremisvdla
mehhanisme, on oluline nihutada fookus liigirikkuselt ja uurida véljasuremisvola mehhanisme
individuaalsete liikide tasemel (Hylander 2013). Uks viis, kuidas leida fragmentatsiooni
pikaealisi mdjusid ning viljasuremisvolga, on uurida niiteks looduslikke heterogeenseid
maastikke, kus leidub ammu isoleeritud metsaalasid (Berglund & Jonsson 2005). Samuti saab
véljasuremisvolga hinnata vdheneva populatsiooni liike identifitseerides (Jackson & Sax
2010). Voimalus, kuidas analiiiisida, mis tasakaaluméiras on esinemismustrid olemasolevates
elupaikades, on leida suhteseos esinemismustrite ning ajalooliste ja tinapdevaste elupaikade
jagunemise vahel. Positiivne suhe liigirikkuse ja ajalooliste elupaikade arvu vahel koos
eelneva elupaikade kaoga viitab sellele, et liigirikkus ei ole tasakaalus praeguse elupaikade
arvuga, ning vidheneb tulevikus, isegi kui pracguste elupaikade arv ja jaotus jadvad samaks

(Ranius et al. 2008).

Viljasuremisvolg soltub iikskdik millisel ajahetkel suhtest véljasuremisvdla suuruse ja
elupaigas toimunud muutuse ajalise kestvuse vahel. Oodatav uus tasakaaluseisund pérast
elukeskkonna muutust on negatiivses seoses hdiringu suurusega. Maksimaalne
véljasuremisvdla suurus kasvab monotoonselt elupaiga muutusega, peegeldades otseselt
suhtevormi katvuse ja elupaiga muutuste vahel. Viljasuremiseks kuluv aeg viheneb elupaiga
halvenemise suurenemisega. Kui iiks voi mitu liigi elustaadiumit on vastupidavad elupaiga
kvaliteedi halvenemisele, siis populatsiooni véljasuremine voib olla viivitatud. Isegi Kui
populatsiooni arvukus voib keskmiselt olla kasvav, siis demograafilised ja keskkonnaalased
stohhastilisused ehk juhuslikkused voivad 16puks viia vdljasuremiseni. See kehtib vdikeste ja
muutlike elumérkidega populatsioonide kohta. Lisaks stohhastilistele siindmustele, dhvardab

vaikeseid populatsioone Allee efekt (Hylander 2013), mis kirjeldab olukorda, kus madala
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arvukusega populatsioonide viljasuremise tdendosust mojutab positiivne suhe populatsiooni
kasvu ja tiheduse vahel (Courchamp et al. 1999), ning geneetiline stohhastilisus (Hylander
2013). Stohhastilise véljasuremise suurenenud risk parast elupaikade hdiringut v3ib siiski olla
madal ja lubada méarkimisvéirset piisivusaega (Hylander 2013). Ainuke abindu ohustatud
liikide kaitseks on parandada metsamaastike kvaliteeti. Metsamaastike kvaliteedi parandused
eeldatavasti suurendavad metsade voimet séilitada mitmekesisus. Kuid nagu viljasuremisvola
korralgi kulub kolonisatsiooniks aega, enne kui ilmnevad postitiivsed tulemused. Liikide arvu,

mis 16puks sellisest abindust kasu saavad, nimetatakse liikide krediidiks (Hanski 2000).

Vanade majandamata metsade arv on vihenemas, sest metsamajanduses domineerivad noored
majandatavad metsad. Sellised vanade metsade jaddnukid on ainult mdne hektari suurused,
kuid on elupaigaks paljudele punase raamatu liikidele, luues nii vanadest metsadest
vadriselupaigad. Vanade metsade fragmentatsioon ning vihenemine tekitab ohte pikaealistele
metsaliikidele. Stohhastiliste liikide véljasuremise risk suureneb, sest elupaikade suurus ja
kvaliteet vdhenevad, ning liikide levik ja kolonisatsioon on takistatud kasvava isolatsiooni
tottu. On tdendoline, et paljud liigid ei ole joudnud stohhastilise tasakaaluni pérast
metsamaastiku muutust. Paljude metsas kasvavate liikide populatsioonid on liiga vdikesed ja
liiga isoleeritud teistest elupaikadest (Berglund & Jonsson 2005). Kolk & Naaf (2015) leidsid
oma uuringus, et parasvodtme metsades makstakse véljasuremisvolg dra palju kiiremini, kui
fragmentatsioon on korge. Viljasuremisvolg on enamjaolt makstud pdrast 160 aastat
puhkeaega, mis vastandub eelnevatele uuringutele parasvootme metsade kohta, millised

viitasid, et viljasuremisvolg esineb 120-225 aastat parast elupaiga.
1.2. Kolonisatsiooni krediit

Viljasuremisvolale vastandub kolonisatsiooni krediit, eesti keeles sisserdndeviive (Partel et
al. 2016), millega samuti hinnatakse liigirikkuse muutust parast elupaigas toimunud hairingut
(Cristofoli et al. 2010). Ideed, et sarnaselt véljasuremisvdlaga toimub parast elupaika muutvat
stindmust ajalise viivega kolonisatsioon, kirjeldasid esimestena Cristofoli et al. (2010) ning
Jackson & Sax (2010) (Bagaria 2015). Muutuvad maastikutingimused annavad voimaluse ka
ohustatud liikidel taastuda, luues uusi elukohalaike. Selline diinaamika soodustab
omaalgatuslikku kolonisatsiooni looduslike vOi poollooduslike litkide poolt ning annab
potentsiaalse voimaluse isoleeritud populatsioonidel laieneda (Cristofoli et al. 2010).
Stohhastilised tegurid vdivad méngida tdhtsat rolli kolonisatsioonis ja koosluste kogus, kuid

see, kuidas need tegurid toimivad ja keskkonnategureid mojutavaid, on siiani teadmata
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(Gjerde et al. 2012). Empiirilistes uuringutes kasutatakse stohhastiliste tegurite kirjeldamiseks
erinevates keskkondades kooseksiteerivate liikde rithma. Kui sellised grupid sisaldavad liike,
mis sarnanevad kolonsatsiooni vdime ja demograafiliste omaduste poolest, siis tdidavad nad

stohhastilistel protsessidel pdhinevad neutraalsed koosluste mudelid taielikult (Hubbell 2001).

Tdendosus, et liigid seavad end uude elukohta sisse, sdltub kohalike voi regionaalsete liikide
fondist ja keskkonnateguritest nagu niiteks biootilised interaktsioonid, uute seemnete
idanemisvoime ning mullas paiknevate seemnekogumike pikacalisus (Cristofoli et al. 2010).
Kolonisatsiooni krediit reliktsetes metsaosades on jarkjarguline protsess, sest soltub mitmetest
vilistest ja seesmistest teguritest nagu maastikustruktuur ja koosluste jargnevus. Peale selle
kirjeldatakse reliktseid metsi tihti muude abiootiliste ja biootiliste teguritega, niiteks
mullaniiskus ja herbivoorid (Thijs et al. 2014). Liigid erinevad levikuvdime poolest ning
seetottu kasutavad kolonisatsiooniks avanenud vdimalusi erinevalt. Niiteks on ndmmed head
alad, kus uurida kolonisatsiooni diinaamikat pérast elupaikade taastamist fragmenteeritud
maastikel (Cristofoli et al. 2010).

Sobiliku koha koloniseerimine nduab piisivat edu diaspooride levikul, isendite asumisel
elukohta, jarglaskonna ellujadmisel ja populatsiooni kasvul ning piisivusel 14bi paljunemise.
Ebaedu ning viivitus kas voi lihes neist protessidest viib kolonisatsiooni hilinemiseni.
Kolonisatsiooni krediit esindab ,saadaolevat summat“ ning mdjub bioloogilisele
mitmekesisusele positiivselt (Jackson & Sax 2010). Liikide paritolu pdhjal saab kirjeldada
kahte kolonisatsiooni krediiti: autohtoonset ja allohtoonset kolonisatsiooni krediiti. Kohalikku
liigifondi kuuluvate liikide kolonisatsiooni nimetatakse autohtoonseks ehk samas paigas
tekkinud kolonisatsiooniks ning kohalikust liigifondist puuduolevate liikide kolonisatsiooni
allohtoonseks ehk sissekanduvaks kolonisatsiooniks. (Thijs et al. 2014) Uheks vdimaluseks,
kuidas kolonisatsiooni krediiti hinnata, on modelleerida vdi modta madalatel korgustel
kasvavate liikide klimaatilist tolerantsust (Jackson & Sax 2010). Kolonisatsiooni krediit kui
ruumiliselt selge raamistikuga kontseptsioon on meetod, millega saab hinnata liigrikkuse

kasvu parast elupaikade taastamist (Cristofoli et al. 2010).

Aegade jooksul on PShja-Ameerikas ja Euroopas muudetud metsi pollumaadeks, jattes maha
ainult vdheseid kilde metsade esialgsest ulatusest. Mdningates paikades on pdllumaad uuesti
metsaga kattunud, seetottu kasvavad paljud metsad endistel pdllumajandusmaadel. On alust
arvata, et sellised maastikumuutused mdjutavad taimeliikide mitmekesisust, sest taimedel
esinevad ajalised viivitused pdrast metsade fragmentatsiooni ning alade taasmetsastamist.
Metsad, mis on hakanud kasvama mahajdetud podllumaadele, ilmutavad tdenéoliselt
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kolonisatsiooni krediiti. Pollumaadele kasvanud metsi on kiill pdhjalikult uuritud, kuid mitte
kolonisatsiooni krediidi seisukohast. Naaf ja Kolk (2015) uurimuse eesmaérgiks oli leida
kolonisatsiooni krediidi midr endistel pollumajandusmaadel kasvavates metsades, pdhinedes
liigirikkuse védrtusel vanades metsades, kus on esinenud véljasuremisvolg. Peamiseks
iilesandeks oli uurida, kuidas mulla konditsioon, elupaikade konfiguratsioon ja elupaikade
vanus mojutab kolonisatsiooni krediiti ning kuidas need mojutavad liikide ajalooliselt

kujunenud tunnuseid. Katsetati jirgnevaid hiipoteese:

1. endistel podllumajandusmaadel kasvavad metsad eksponeerivad kolonisatsiooni
krediiti, néiteks neil on vdhem metsaliike kui reliktsetes metsades samades mulla,
elupaiga heterogeensuse ja konfiguratsiooni tingimustes;

2. kolonisatsiooni krediit on suurem véikestes ja tugevasti isoleeritud elupaikades, mis
on alles hiljuti metsaga kattunud,;

3. kolonisatsiooni krediit on suurem niisketes, toitaineterikaste muldadega aladel;

4. mulla tingimuste, elupaiga konfiguratsiooni ja vanuse mojud kolonisatsiooni

krediidile sdltuvad taimeliikide voimest koloniseerida uusi elupaiku.

Uurimus viidi 1dbi Saksamaal Prignitz’i piirkonnas pindalaga 4100 km?, kus ajaloolised
andmed maakasutusest ulatuvad 18. sajandisse. Muidu lehtpuudega kaetud maa-alast rajati 18.
sajandil pdllumaa ning mannimets, kus hiljem hakkasid viikeste laikudena uuesti kasvama
lehtpuud. Prignitz’i piirkonnas valiti uurimiseks vélja 34 reliktse ja 76 noore metsa laiku, kus
igal alal koostati nimekiri soontaimedest, mis kasvasid 20 meetri ulatuses. Laike kiilastati
kaks korda, kevadel ja suvel, ning andmeanaliiisiks valiti ainult metsa spetsialistliigid.
Kolonisatsiooni krediit ja selle tegurid kvantifitseeriti kahel tasandil. Esimesel tasandil voeti
arvesse metsa spetsialistliigid, teisel tasandil eristati liike nende ajalooliselt kujunenud
tunnuste alusel. Et uusi elukohti koloniseerida, peavad taimeliigid tditma kaht iilesannet — nad
peavad ldbima pikki vahemaid ja pérast sihtkoha joudmist rajama elujoulise populatsiooni.
Tulemusena leiti, et vanadel pdllumaadel kasvavatel metsadel on mérkimisvéérselt korge
kolonisatsiooni krediit. Siiski, vorreldes erinevate metsatiiiipide liigirikkuse vaartusi, voib see
viia kolonisatsiooni krediidi alahindamiseni, sest vdib ainult eeldada, et metsades ei ole
esinenud véljasuremisvolga. Uurimuse mérkimisvadrne tulemus oli, et liikide arv vanadel
pollumajandusmaade metsades voib iiletada reliktsete metsade liikide arvukuse, kui metsade
omavaheline iihendus on hea. See leid viitab sellele, et metsa liigispetsialistidele on
elutingimused sobivamad pollumajandusmaadel kasvavates metsades kui reliktsetes metsades.

Kinnitust leidis ka hiipotees, et kolonisatsiooni krediit suureneb isoleeritud maa-aladel ning
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oluline on reliktsete metsade iihendus vanadel pollumaadel kasvavate metsadega. Lootustele
ei vastanud elupaiga suurus, millel ei esinenud silmapaistvat mdju, vélja arvatud {ihel juhul,
kui kolonisatsiooni krediit kasvas natukene koos elupaiga suurusega. Vastandlikkust lisab
veel seegi, et laialivalguva kujuga aladel esines suurem Kkolonisatsiooni krediit kui
kompaktsetel aladel. Lisaks leidis kinnitust fakt, et metsaliikide rikkuse taastumine vanadel
pollumajandusmaadel vOtab aega mitmeid sajandeid, kui isolatsioon on korge.
Mullatingimused kiill ei mdjutanud metsaliikide kolonisatsiooni krediiti, kuid olid olulised
osadele liigispetsialistidele. Kolonisatsiooni krediit tdusis koos elupaiga produktiivsusega voi
oli koige madalamal kdrgusel kohtades, kus elupaiga produktiivsus oli kdrgem regionaalsest
keskmisest. Kolonisatsiooni krediit oli méarkimisvairselt korgem liikidel, kes ei olnud
kohastunud levima pikki vahemaid, ning liikidel, kes toodavad vidhe seemneid (Naaf & Kolk
2015).
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2. Viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit samblikke

moodustavate seente kooslustes

Viljasuremisvolg on esile kerkiv teema eluslooduse kaitses ja sellel vdivad olla tosised
tagajarjed (Ellis 2008). Samblikud on pikaealised organismid, tavaliselt pika
generatsiooniajaga ning seetottu on nad oodatavasti véljasuremisvola aineks (Kuussaari et al.
2009). Epifiiitsetel samblikutel on oluline panus metsade mitmekesisusse ja 0kosilisteemide
funktsioneerimisse (Ellis & Coppins 2009). Ka on liikide kaitse samblikke moodustavate
seente puhul aktuaalne teema (Aragon et al. 2016). Allpool tutvustatakse pohjalikumalt
uurimusi, mis késitlevad véljasuremisvdla ja kolonisatsiooni krediidi ilminguid ning nendega

seotud teemasid samblikke moodustavate seente kooslustes.
2.1.Viljasuremisvéla ilmingud Péhja-Rootsi fragmenteerunud metsades

Looduslike elupaikade havitamise ja killustumise tulemuseks on viikesed populatsioonid, kes
seisavad silmitsi suurenenud véljasuremise riskiga (Berglund & Jonsson 2005). Berglund &
Jonsson (2005) uurisid Pdhja-Rootsis, kas epifiiiitsete samblike liigirikkus erineb alles hiljuti
isoleeritud védriselupaikade ja sajandeid looduslikult isoleeritud metsade vahel. Liikide

iilejadk metsajdénukites voib viidata véljasuremisvdla olemasolule.

Vanad metsad on olulised looduslike metsade osad pdhjapoolsetes regioonides, kuid selliste
reliktsete metsade osakaal on vidhenemas ning nad on muutumas isoleerituteks. Vanade
metsade fragmentatsioon ja vdhenemine avaldab ohtu pikaealiste metsaliikide piisivusele.
Metsamajanduse ohtu bioloogilisele mitmekesisusele saab niidata véljasurnud ja punase
raamatu liikide arvuga. Vaadeldud liigirikkust vaariselupaikades vorreldi oodatud liigirikkuse
tulemustega. Eeldati, et oodatud tulemused peegeldavad liigirikkust, kui védriselupaigad on
joudnud stohhastilise tasakaaluni. Et leida oodatud liigirikkust, kasutati mudeleid, mis

koostati esinevate liikide ning elukoha andmetest (Berglund & Jonsson 2005).

Uurimus viidi 1dbi Norrbotteni maakonnas Pohja-Rootsis. Andmed dokumenteeriti
looduslikult isoleeritud metsadest ning hiljuti isoleeritud vanadest metsajddnukitest
majandusmetsade vahel. Mdlemad metsad esindasid sama taimestikutiilipi, piirkonnas kodige
tavalisemat mustika (Vaccinium myrtillus) kasvukohatiiiipi, kus puurindel domineerib harilik
kuusk (Picea abies) ning puhmarindel harilik mustikas. Taimestik on piirkonnas {ildiselt

lilgivaene ning eostaimede seas esineb suur hulk haruldasi ja ohustatud liike. Juhusliku valiku
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alusel valiti uuringuks 46 metsatiikki, mis olid selgelt eristunud mérgaladest. Uurimuse tarvis
moddeti kuuskede arvu ja rinnasdiameetrit, puistu pdhjapindala ning koigi kuuskede
maksimaalset korgust. Igal suurel kuusel, mille rinnasdiameeter oli suurem kui 25
sentimeetrit, margati uuringualal epifiititsete koorikja tallusega samblikke moodustavate
seeneliikide esinemist. Paksu koore ja niiske mikrokliimaga vanad kuused on olulised
sellistele samblikele. Uuringu kéigus vaadeldi 122 erinevat liiki, millest 25% kuulusid punase
raamatu nimekirja (Berglund & Jonsson 2005).

Uuringu tulemused viitasid sellele, et liikide populatsioonid ei ole diinaamilises tasakaalus
valdavas osas metsastruktuurides Pohja-Rootsis. Voib esineda véljasuremisvolg koorikja
tallusega samblike seas, sest esineb suur risk, et liigid surevad maastikuskaalal tulevikus vilja.
Samblike arvukus uuringualal asuvate véairiselupaikade sees ei iiletanud oodatud tasemeid,
mis viitab sellele, et koorikja tallusega samblike populatsioonide suurus on vdhenenud, kuid
nad siiski esinevad. Samblike korge liigirikkus on aja jooksul sdilinud ilmselt pikaealiste
puude tdttu. Uleiildised tulemused viitavad sellele, et esineb liikide mitmekesisuse vaesumine.
Mirgati liikide arvukuse viahenemist. Metsaosade tasandil toimunud muutustel paistis olevat
pikem ajaline viive vorreldes liikide arvukuse vidhenemisega. See viitab véljasuremistele

metsaaladel ning hiljem tervel maastikul (Berglund & Jonsson 2005).
2.2. Haaval kasvavate samblike mitmekesisus

Ellis (2008) viis Sotimaal ldbi uuringu, kuidas on muutunud haabade (Populus tremula)
samblike elustik. Uuringus vaadeldi 93 haava elupaika, mille kasvukohad varieerusid
makroklimaatiliselt, topograafiliselt ja geoloogiliselt. 93 uuringupaigas Kirjeldati haabadel
kasvamas 279 erinevat epifiiiitset samblikku moodustavat seeneliiki. Uuringu kdigus avastati
parast elupaikade kahanemist hilisem pikaealiste liikide kadumise muster ehk

véljasuremisvolg.

Haava epifiiiitide véljasuremisvolg tundub olevat tugevam teatud kindlate liikide puhul. On
voimalik jagada liigid gruppideks nende Okoloogiliste omaduste poolest ning mitte
tillatuslikult, avaldub valjasuremisvolg liikidel, mis on elupaiga tingimuste ja leviku suhtes
ndudlikumad. Maastik, mis Uimbritseb metsajdénukites elavaid spetsialistliike, on kui
hiipoteetiline ,,meri“, millel on vdhe kolonisatsiooni vdimalusi ehk elupaiga keskpunktist

véljapool asuvad liigid ei jaa ellu. Esineb kaks probleemi:
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1. kui vahemaa kahe sobiliku elupaiga vahel suureneb, viheneb levikupiiranguga liikide
kolonisatsioonivoime;

2. esineb tugev suhe mikroelupaikade heterogeensuse ja metsamaa pindala vahel (Ellis
2008).

Pisikestel metsamaa kildudel on vdiksem tdendosus omada sobilikku niSiruumi epifiiiitsetele
samblikele. Isegi kui levised levivad metsamaale, toimub uue elupaiga asustamine siiski
viiksemas mahus, sest pole piisavalt mikroelupaiku. Epifiititide rikkust, mida osaliselt on
kujundanud ajalooline metsamaa struktuur, voib kirjeldada liikide vastusena nende
isedralikele omadustele (Ellis 2008).

Samblikukoosluste struktuuri detailne kirjeldamine niitas iildjoontes samblike sarnaseid
esinemismustreid elupaikade erinevatel tasanditel. Selline leid kinnitab ,,sarnase gradiendi
hiipoteesi®, mille arendas esimesena vilja 1993. aastal vilja McCune Pohja-Ameerikas. See
hiipotees koondas samblikud iihte gruppi vastavalt nende Okoloogilistele omadustele ja

kirjeldas koosluste sarnaseid mustreid kolmel tasandil:

1. vertikaalne kdrgus metsavoras;
2. kohalik niiskusreziim;

3. metsa jatkusuutlikuse ajaline tasand (Ellis 2008).

Uuringus leiti, et viikese koorikja tallusega ja suguliselt paljunevad samblikud on esimesed
organismid haavakoorel. Sellised samblikud asenduvad aja jooksul lehtja tallusega
samblikega, briiofiiiitidega ning mittesuguliselt paljunevate samblikega. Kui vorrelda
epifiiitide liigirikkust metsade pindala/fragmentatsiooniga, siis liigirikkus seostub ajaloolise
maastikuga. See tulemus viitab ajalisele viibele. Horenevatel ja  kaduvatel
liigipopulatsioonidel on ka vdhenenud vdimalus koloniseerida limbritsevaid alasid. Aja
jooksul viib selline muster kohaliku mitmekesisuse kaoni ehk esineb viljasuremisvolg (Ellis
2008).

2.3. Tanapéevaste ja ajalooliste elupaikade méju tammedel kasvavatele

samblikele

Praegused liikide esinemismustrid, mis seostuvad vanade puudega, vdivad peegeldada
korgemat ajalooliste elupaikade tihedust, sest elupaikade diinaamika ja kolonisatsiooni-
viljasuremise protsessid on eeldatavasti paljudel liikidel aeglased (Ranius et al. 2008). Ranius

et al. (2008) katsetasid seda hiipoteesi punase raamatu samblike pShjal Kagu-Rootsis ning
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leidsid, et isegi, kui vanade tammede (Quercus robur ja Quercus petraea) tihedus jdéb
tulevikus samaks, vdheneb tammedel kasvavate liikide arv, sest esinemismustrid ei ole

tasakaalus praeguste elupaikade tihedusega.

Looduslikes metsades on suurte puude tihedus tihti korge. Selliseid puid ei leia tihti
majandatavatest metsadest, sest puude raie toimub juba enne, kui nad on joudnud poole oma
maksimaalse elueani. Paljud tdnapdeval ohustatud organismid moodustavad aga kooslusi
vanade vOi suurte puudega. Pikaealised liigid vastavad aeglasemalt keskkonnamuutustele
vorreldes liikidega, kes elavad kooslustes lithiealiste organismidega. 1976. aastal vihjas Rose,
et moned samblikud, mille substraadiks on vanad puud, esinevad ainult metsades, millel on
pikk jérjepidevus, kuid oma hiipoteesi tdestuseks ei teinud ta iihtegi analiiisi (Ranius et al.
2008) Paltto et al. (2006) testisid elupaiga ajaloolise efekti hiipoteesi ning leidsid positiivse
korrelatsiooni puuseente ja laialehiste metsade vahel, kuid ei avastanud sellist suhet

samblikega.

Ranius et al. (2008) uurisid praeguseid samblike esinemismustreid vanadel tammedel seoses
tdnapdevaste ja ajalooliste elupaikade tihedusega Kagu-Roostis viies maakonnas. Uuringus
kasutati punase raamatu andmeid, mida on kogutud viimase 15 aasta jooksul, niiteks
védriselupaikade indikaatorliikide kohta. Nad analiitisisid nii liigirikkust kui ka iiksikute
liikide esinemist. Uuringu kédigus valiti vélja 12 samblikke moodustavat seeneliiki mis
vastasid kriteeriumitele, ning nende kohta koostati andmestik (esineb/puudub viie maakonna
igas vallas). Andmestikus olevad kirjed kinnitasid asjaolu, et elusad tammepuud on peamised
elupaigad uuringuliikidele. Kokku uuriti 29 280 tammepuud.

Tulemused néitasid, et samblike liigirikkus oli positiivses seoses valla ala, praeguse elupaiga
tihedusega, tihenduvusega ja ajalooliste elupaikade tihedusega. Kui suureneb praeguste
elupaikade tihedus ja valla pindala, suureneb samblike arv kui ka enamuse liikide esinemise
sagedus. Positiivne suhe ilmnes ka ajalooliste elupaikade tiheduse ja liigirikkuse vahel. Siiski,
ajalooliste elupaikade tiheduse korrelatsioon peegeldab tdendoliselt seda, et ajaloolised
kolonisatsioonid ja véljasuremised mdjutavad praegusi esinemismustreid. See viib asjaoluni,
et uuringus 1dbi viidud liikide rikkus ei ole tdendoliselt tasakaalus praeguste elupaikade
tihedusega, mis viitab viljasuremisvolale. Tulemused viitavad ka sellele, et praegu on
paljudel uuringuliikidel piiratud kolonisatsioonivdime. Kui liikidel oleks vdime koloniseerida
sobilikke puid koheselt esinemiskohtades, siis liikide esinemine vdi puudumine korreleeruks

ainult praeguste elupaikade tiheduse ja kvaliteediga, mitte aga ajalooliste elupaikade
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tihedusega. Koige suurem viljasuremisvolg esineb oodatavasti maastikel, mis on ldbinud

hiljuti tammede vdhenemise (Ranius et al. 2008).

Elupaikade kadu on peamine pohjus, miks liigid tasapisi kaovad ja vilja surevad. Koheselt
parast elupaiga kadu pole liikide esinemine uue elupaigaga tasakaalus ning liigid peegeldavad
hoopis vana elupaiga struktuuri (Johansson et al. 2013). Johansson et al. (2013) uurisid
erinevate omadustega epifiiiitsete samblike nditel praeguste ja ajalooliste levikuallikate
tihenduvuse tihtsust Rootsis tammedel, kasutades andmeid aastatest 1830-2009. Nad esitasid
hiipoteesi, et epifiilitsete samblike esinemine ei ole tasakaalus praeguse maastikustruktuuriga
ning seetdttu on kdige parem tasakaalu seisundit kirjeldada ajalooliselt. Diinaamilistel
maastikel elavatest piisipaiksetest aeglase diinaamikaga organismidest on epifiiiidid ja nende

peremeespuud head mudelsiisteemid.

Uuring viidi 1dbi Kagu-Rootsis, kus ajalooliste tammede esinemine on histi dokumenteeritud.
Kui uuringualal oli 1830. aastal 264 tamme iihel ruutkilomeetril, siis aastaks 2009 oli ainult
41 tamme ruutkilomeetril (Joonis 1). Kuigi puude tihedus 1830. aastal ja 2009. aastal pole
otseselt vorreldav, viitab tiheduse suur erinevus sellele, et aset on leidnud mérkimisvéérne

viahenemine (Johansson et al. 2013).

Joonis 1. Tammede tihedus (kogu tammede arv km?) Kagu-Rootsis tinapieval (a) ja
aastal 1830 (b) (Ranius et al. 2008).

Tammedel uuriti nelja koorikja tallusega samblikke moodustavat seeneliiki, mis erinesid

levikuviiside ja niSiulatuse poolest (Johansson et al. 2013). Johansson et al. (2012) niitasid, et
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liikidel, millel on kitsas ni$$ ja suured soreedid, on madalam kolonisatsioonimaar kui liikidel,

millel on lai nis$ ja véikesed levised.

Uuringu tulemused kinnitasid hiipoteesi, et epifiiiitsete samblike levikumustrid on paremini
selgitatavad ajaloolise, 1830. aasta maastikustruktuuriga, kui praeguse maastikuga, mis viitab
sellele, et liigid ei ole tdnapdeval tasakaalus. Jarelikult nende esinemine eeldatavasti langeb
tulevikus, kui puud surevad. Vaadeldud pikk puhkeaeg tuleneb tdendoliselt acglasest
kolonisatsiooni-véljasuremise diinaamikast. Uuringu kdigus selgus, et liikidel esineb viga
madal véljasuremismaér, mis tdhendab, et nad surevad vdga harva vilja, ning tammed on
sobilikud elupaigad sellistele liikidele, kuna tammed voivad elada kuni 500 aasta vanuseks.
Selline selgitus osutab monesaja aasta pikkusele ajaraamistikule, enne kui liigid vilja surevad

(Johansson et al. 2013).
2.4. Epifiiiitsete samblike mitmekesisus médnnimetsades

Pohjapoolkera parasvootmes kasvavad hariliku ménni (Pinus sylvestris) domineerimisega
metsad ja tlejadnud looduslikud metsad on iildiselt tisna fragmenteerunud. Siiski leidub
mairkimisvéiérseid erinevusi minevikus toimunud metsakasutuse tugevuse ja kestuse 0Sas
kohalikul ja regionaalsel tasemel (Lommi et al. 2010). Lommi et al. (2010) uurisid epifiititsete
ja epiksiiiilsete samblike mitmekesisust inimmdjutusega méannimetsades, hinnates liigirikkust

ja kooslusi nii kohalikul kui regionaalsel tasemel.

Intensiivne ja pikaajaline metsakasutus on suuresti vihendanud looduslike metsade pindalasid
ning tleildisi votmestruktuuri elementide olemasolu majandatavates metsades nagu jamedad
vanad puud ja surnud puud. Peamine pohjus, miks paljude metsaliikide arvukus on
vihenemas, ongi metsamajandus, mis pohineb lageraiel. Naiteks, epifiilitsed ja epiksiiiilsed
samblikud on otseselt metsastruktuuri muutuste poolt mdjutatavad, sest sdltuvad puude voi
surnud puude fiitisilisest struktuurist ja kasvavast pinnast. Osad liigid on spetsialiseerunud
kasvama kindlatel peremeespuudel, kdndudel v&i pdlenud puudel, mida esineb majandatud
metsades harva. Veelgi enam, mitmed punase nimestiku samblikke moodustavad seeneliigid
on silmndhtavalt tundlikud servaefekti suhtes ega ole vOimelised hdivama selliseid
peremeessubstraate, mis esinevad vanade metsade niisketes ja stabiilsetes tingimustes.
Mitmed uuringud viitavad sellele, et piiravad levikutingimused on tavalised epfiiiitsete

samblike seas (Lommi et al. 2010).

17



Lommi et al. (2010) analiiiisisid, kuidas metsade kasutus mojutab méannil kasvavate samblike
lilgirikkuse ja koosseisu varieeruvust kohalikul ja regionaalsel tasemel. Kohalikul tasandil
vorreldi  samblike kooslusi valikraiega tdiskasvanud majandatavates metsades ja
looduslédhedastes metsades. Samuti hinnati voimalikke regionaalseid mojusid kahes
geograafilises piirkonnas: Hame piirkond Louna-Soomes, mida iseloomustab pikk
metsamajandamise ajalugu, ning Kuhmo-Viena piirkond Kirde-Soomes, mida iseloomustavad

loodusldahedased metsad ning ajalooliselt hilisem metsamajandus.

Tulemusena leiti, et samblike kooslused metsatiikkides, kus minevikus on tehtud valikraiet,
on sama liigirikkad kui poollooduslike, raiumata metsatiikkide kooslused, ja seda kahel
pohjusel. Esiteks ja koige toendolisemalt on minevikus toimunud valikraie olnud kerge, kus
eemaldati ainult vordlemisi viike hulk puitu. Edasine inimtegevuse puudumine on viinud
metsastruktuuride arenguni, mis on koondanud raiumata metsalaigud. Teiseks,
poollooduslikud metsalaigud vdivad olla inimtegevuse poolt mdjutatud, mida ei ole veel
tuvastatud. Mannil kasvavate suursamblike ja koorikja tallusega samblike esinemise
toendosus varieerus markimisvairselt mitte ainult inimmojutusega kohalikul tasandil, vaid ka
kahe uuritava piirkonna vahel. Tugev seos liigirikkuse ja viikeste midndide tiheduse vahel
viitab sellele, et alusmetsa méndidel on positiivne mdju samblike mitmekesisusele. Koige
liigirikkamad samblike kooslused leiti valikraiega ning poollooduslikest metsaosadest
Kuhmo-Viena regioonist. Hime regioonis on metsade kasutamine olnud intensiivsem ja
pikaaegsem kui Kuhmo-Vienas. Pérast elupaikade fragmentatsiooni hakkavad liigid
usutavasti vélja surema, isegi kui edaspidised hairingud puuduvad. Vattes arvesse samblike
pikka eluiga ning fakti, et moodsa metsanduse praktika voeti Kuhmo-Vienas kasutusel vihem

kui 50 aastat tagasi, on tdendoline, et mitmed ohustatud liigid on ikka veel méaédratud.

2.5. Epifiiiitsete samblike populatsioonide valjasuremine ja elujoulisus

vanades killustunud metsades

On vihjatud, et peamiseks lokaalse viljasuremise pdhjuseks epifiiiitide metapopulatsioonides
on puude surelikkus, mis on deterministlik. Viljasuremine stohhastiliste siindmuste tdttu ei
ole aga nii oluline. See on eeldatavasti tavaline suure hulga epifiilitsete samblike seas, kes
elavad ainult vdrdlemisi vanadel puudel (Ockinger & Nilsson 2010). Kuigi Snill et al. (2005)
leidsid sellele hiipoteesile toetust epifiiiitsete sammalde néol, on empiirilised toendid selle
hiipoteesi kohta siiski piiratud. Pohjuseks voib olla see, et puuduvad andmed liikide cluea ja

polvkondade arvu kohta ning ainult vdhesed pikaaegsed uurimused hindavad erinevate
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tegurite, nagu isendite surelikkus ja populatsioonide véljasuremisrisk, tdhtsust. Epifiiiitsete
samblike soltuvus vanadest puudest on pdhjustatud korgelt fragmenteeritud levikust, kuid el

ole teada, kas see mdjutab ka populatsioonide eluvdimelisust (Ockinger & Nilsson 2010).

Harilik kopsusamblik (Lobaria pulmonaria) on kasulik indikaatorliik metsades, kus on korge
punasesse nimistusse kuuluvate liikide mitmekesisus. Samuti on harilikku kopsusamblikku
kasutatud mudelorganismina Okoloogilistes uuringutes, nditeks metsamajanduse moju
selgitamisel epifiiiitidele, ning dhu saastatuse uuringutes (Ockinger & Nilsson 2010). See
suursamblik on mitmete uuringute pohjal saanud heaks samblike mitmekesisuse
indikaatorliigiks, mille abil saab méddrata elupaikade sobilikkust. Heade médramistunnustega
liikk kasvab erinevates metsatiilipides iile terve Euroopa ning peaks olema metsahaldajate poolt
kasutatav kui indikaator, mille abil saab identifitseerida elupaiku, mis on véartuslikud
samblike kaitse seisukohast (Nascimbene et al. 2013). Hariliku kopsusambliku elukoha valik

ja esinemine sOltub mitmetest teguritest.

1. Isolatsiooni tase. Kopsusamblikud (Lobaria spp.) nidivad eelistavat vanu
polengujargseid metsi. Siiski, liigid, mis esinevad vanadel peremeespuudel
polengujargsetes metsaosades, on algselt asustanud vdhem fragmenteeritud
maastike, kus peremeespuude vahel on lithikesed vahemaad. Potentsiaalsete
elupaikade isolatsioon on seetottu neile samblikele probleemiks.

2. Elupaikade asend ja kuju. Kitsastel ja pikkadel metsatiikkidel esineb suurem
servaefekt kui ringikujulistel metsatiikkidel.

3. Harilik kopsusamblik reageerib negatiivselt saastele ja véetamisele. Ndiiteks
boreaalsetes Rootsi metsades on tdnapdeval suureks probleemiks intensiivne

metsamajandus suurenenud véetamisega (Magnusson 2011).

Ockinger & Nilsson (2010) viisid 10 aasta jooksul vanades metsades 1ibi uuringu hariliku
kopsusambliku eeldatava eluea kohta ning hindasid, kuidas keskkonnategurid mojutavad
epifiilitse sambliku elujoudu, viljakust, arvukust ja levikut kahel tasemel — iiksikutel puudel

ning metsalaikudes. Uuringus testiti nelja hiipoteesi:

1. véljasuremise risk metsalaikudes tduseb populatsiooni suuruse vihenemisega ning
kasvab inimtekkeliste hadiringutega;

2. muutused kohalike populatsioonide suurustes on negatiivsemad kohtades, kus on
korged inimtekkelised hdiringud, ning positiivsemad kohtades, kus on kdorge

potentsiaalsete peremeespuude kédttesaadavus;
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3. viljakehadega samblikutalluste arv ning tihedus tduseb populatsiooni suuruse
kasvuga;
4. véljasuremise ja kolonisatsiooni tdendosus ning puudel kasvavate talluste rohkuse

muutused sdltuvad peremeespuu liigist ja vanusest.

Uuring viidi 18bi segametsavoondis Louna-Rootsis, kus enamus metsaalast on kaetud
okaspuude ning kaskedega (Betula spp.). Hariliku kopsusambliku peremeespuude osakaal on
vidike, mistottu on see litk regioonis haruldane ning peamised populatsioonid on viikesed ja
isoleeritud. Aastatel 2001-2005 kiilastati uuesti 66 paika, kus harilik kopsusamblik oli
eelnevalt dokumenteeritud ja leiti, et neist seitsmes oli liik viljasurnud, kuigi kdik 66
leiukohta olid dokumenteeritud kui samblikule sobilik elupaik. Kaks seitsmest véljasurnud
populatsioonist koosnesid ainult iihel puul kasvanud tallustest. Uuringu tulemused kinnitavad,
et populatsiooni viljasuremisrisk on negatiivses seoses populatsiooni suurusega ja
viljakehadega samblike olemasolu tdendosus kasvab populatsiooni suurusega. Puude tasandil
soltub samblike viljasuremisrisk peremeespuu liigist ning on korgeim vanadel puudel

(Ockinger & Nilsson 2010).

Viikeste populatsioonide viljasuremine oli suurem, kuid kaks populatsiooni, kus samblik
esines viiel puul, surid vilja véga liihikese aja jooksul. Negatiivne suhe véljasuremisriski ja
populatsiooni suuruse vahel, ning fakt, et teiste tegurite puhul ei leitud mdju, viitab sellele, et
keskkondlik stohhastilisus on peamine véljasuremise pohjus ruumilisel skaalal. Pohjus, miks
populatsioonid vdahenevad vaatamata iithenduses olevatele metsalaikudele, voib olla selles, et
hariliku kopsusambliku populatsioonid ei ole veel tasakaaluseisundini joudnud pérast
minevikus toimunud héiringut ehk esineb véljasuremisvdlg. 10 aasta jooksul kasvasid
mérkimisvéérselt viljakehadega talluste arv ning keskmine samblikutalluse suurus {ihe puu
kohta. Uuringus jalgiti ka viljakate rametite esinemise moju tdendosust populatsiooni
suurusele (Joonis 2.). Arvatakse, et suured populatsioonid sisaldavad rohkem geneteid, kuna
ristviljastuvad (heterothallic) samblikud nagu harilik kopsusamblik vajavad erinevaid
geneteid viljakateks rametiteks. Vdikesed populatsioonid vdivad sisaldada ainult iihte genetit.
Kuna kaugele levik soltub tdendoliselt kotteoste olemasolust, siis viljakate rametite
puudumine viikestes populatsioonides voib veelgi enam takistada populatsiooni taastumise
voimalusi, geneetilise materjali vahetust populatsioonide vahel ja edukat uute populatsioonide
asustamist. Tulemused néitasid veel pikka oodatavat hariliku kopsusambliku rametite eluiga,
mis on 40 aastat, ning hiljuti suurenenud elujoudu rametite suuruse ja viljakuse seisukohast.

Olenemata asjaolust, et hariliku kopsusambliku elujoulisus ja viljakus on suurenenud, ning
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allesolevad vanad metsad on jdanud raiumata, on hariliku kopsusambliku populatsiooni

suundumused negatiivsed (Ockinger & Nilsson 2010).

30 1
25 1
20 1
15 1
10 1

Populatsiooni suurus

Esineb Puudub
Viliakad rametid

Joonis 2. Hariliku kopsusambliku populatsiooni suurus viljakate rametite olemasolul ja
puudumisel ((")ckinger & Nilsson 2010).

Kuna sobilike elupaikade arv ja iihenduvus on véhenenud, siis on liigid ilmselt
véljasuremisvdla aineks. Kuna lokaalne véljasuremisrisk on kasvanud ja hariliku
kopsusambliku populatsioonid on vihenenud, siis ennustati, et populatsioonid surevad vilja,

isegi kui elupaikade kvaliteet siilitatakse (Ockinger & Nilsson 2010).
2.6. Kolonisatsiooni krediit samblikke moodustavate seente kooslustes

Kolonisatsiooniuuringud kui looduslikud eksperimendid esitavad olulisi kiisimusi kooslusi
moodustavate protsesside kohta. Kui tekib uus ja tiihi elupaik, siis ala koloniseeritakse
iimbruskaudsete litkide poolt, ning suurte hiiringute puudumise korral kasvab asustavate
isendite arv vOi toimub biomassi suurenemine hetkeni, mil ruum voi ressurss on hoéivatud
(Gjerde et al. 2012). Fedrowitz et al. (2012) on oma uuringus leidnud, et erinevate liikide
kolonisatsioonimaéaér iildiselt kasvab koos hdivatud puude arvu suurenemisega, ndidates seda,
kui oluline on sidilitada hoivatud puude korge arv. Tihedamini esinevatel aseksuaalselt
levivatel liikidel kippus olema korgem kolonisatsioonimdir, kui vdhem esinevatel suguliselt
levivatel liikidel. On tdenidoline, et sagedastel liikidel on rohkem levikuvdimalusi, mistottu on
neil ka korgem kolonisatsioonimaéér, ning lisaks esineb sellistel liikidel ka rohkem siindmusi
levimiseks ja neil on suuremad asustamise vdimalused kui suguliselt levivatel liikidel.

Samblikel voib suguliselt levivatel liikidel olla levimise vdiksema edukuse pdhjuseks see, et
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need liigid peavad leidma elupaigaks sobilikust keskkonnast endale ka sobiva fotobiondi.
Piiratud levimisulatus on peamine madala kolonisatsioonimééra ja piisivuse pohjus ning
levimisulatus voib olla takistatud sobivate elupaikade piisava hulga puudumisest ldhedal
olevatest elupaigalaikudest. Samblike metapopulatsioonid ei ole erand: iihel liigil vdhenes
kolonisatsiooni tdendosus elupaigaks olevate puude suurenenud kalde tdttu. Puu suurus on
veel iiks kohalike elupaikade tingimus, mis selgitab epifiilitide esinemismustrit ning on

analoogne elupaiga suurusele metapopulatsiooni teoorias (Fedrowitz et al. 2012).

Gjerde et al. (2012) uurisid Norras epifiiiitsete samblike kolonisatsiooni ndmmedel, kus
varasemalt pole puid kasvanud. Viljavalituks osutus grupp samblikke Lobarion kooslusest,
kuhu kuuluvad peamiselt ldmmastikku siduvad tsiianobakteritega samblikud. Euroopa
Lobarion kooslused sisaldavad 30-40 liiki suursamblikke, nditeks perekonna kilpsamblik
(Peltigera) esindajaid. Need samblikud moodustavad epifiiiitseid liigikilde niisketes metsades

iile terve maailma.
Uuringus esitati kolm hiipoteesi:

1. nullhiipotees — kooslused on neutraalsed (liikide kooslus, mis sisaldab sarnase
kolonisatsioonivdime ja demograafiliste omadustega liike) ja kaugel kiillastusest;
liigirikkuse kdrvale kaldumist kohalikust liigifondist ei esine;

2. alternatiivne hiipotees 1 — kooslused kiituvad neutraalselt, kuid kalduvad kdorvale
kohalikust liigifondist isolatsiooni ja konkurentsi tottu;

3. alternatiivne hiipotees 2 — kooslused kalduvad korvale kohalikust liigifondist, sest
liikide vahel esinevad erinevused leviku- ja/vdi asustamise vdimes ja ilmneb

neutraalsuse rikkumine.

Uuringus kirjeldati Lobarion koosluste liigirohkust hariliku haava isoleeritud metsatiikkides
ndmmedel ja vorreldi 1dhedalasuvate vanade metsadega. Eeldati, et vanad ajaloolised metsad
esindavad kolonisatsiooniallikaid uutele ndmmedele. Pohinedes samal eeldusel, uuriti ka
hariliku kopsusambliku geneetilist mitmekesisust mikrosatelliitide pohjal ndommedel ja
vanades metsades, eesmargiga voOrrelda liigirikkuse jaotust. Uuriti, kuidas varased
kolonisatsiooni mdjud kujundavad samblike kooslusi, mis sisaldavad peamiselt kindlat tiiiipi
keskkonnas kooseksisteerivaid tuulega levivaid liike. Peamine kiisimus oli, kas sellise
struktuuriga kooslused vastavad nullhiipoteesile. Uuring viidi ldbi Edela-Norra ndmmedes,
kus on pikk inimmdju ajalugu. Oietolmu analiiiisid on ndidanud, et metsast ndmmeks

muutumine algas selles piirkonnas 6000 aastat tagasi. Uuringualad jagati kaheks: noored
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metsalaigud ndmmedel, mille vanus jai vahemikku 40-120 aastat, ning vanad metsalaigud

ndmmealadel, kus vanus on 140-200 aastat (Gjerde et al. 2012).

Uleiildine samblikutalluste tihedus noortel aladel oli mérkimisvéirselt madalam kui vanadel
aladel ndmmemetsades. Nullhiipotees ei saanud uuringu tulemusena toetust ning kaks
alternatiivset hiipoteesi ennustasid liigirikkuse lahknevust ja koosseisu digesti, kuid erinesid
geneetilise mitmekesisuse ennustuste poolest. llmnes, et ndommedel on samblikke
moodustavate seeneliikide kolonisatsioon madal, kuna leviste tagavara ja elujddmine on
vdike, ning pérast asumist ja pudelikaela 1dbimist on samblikel madal viljasuremismaéér.
Liigirikkus kasvab asukohtade vanusega ning piisava aja jooksul kasvab noorte paikade
liigirikkus. See viitab sellele, et noortel aladel esineb tdna kolonisatsiooni krediit (Gjerde et

al. 2012).
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3. Arutelu

3.1. Teema aktuaalsus

Viimastel aastatel on maérgata teadlikkuse tousu organismide ajalise viibega véljasuremiste

osas, mida kajastab mdistet kasitlevate avaldatud artiklite arvu tous (Kuussaari et al. 2009)

(Joonis 3).
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Joonis 3. Viljasuremisvolga (extinction debt) puudutavate avaldatud artiklite arv

vahemikus aastatel 1997-2016 (ISI Web of Knowledge).

Suurem fookus on viljasuremisvola uuringutel olnud soontaimedel, puudel kasvavaid

kriiptogaame ning loomi on uuritud harva. Enamus véljasuremisvola uurimusi on kontrollinud

liikide hoivatust ja rikkust elupaiga tasemel, kus andmed on ruumilisel tasandil kattesaadavad

(Kuusssaari et al. 2009).

Samblike puhul on véljasuremisvolga kasitletud, kuid vdhe — ajavahemikus 2004-2014

avaldati sel teemal kokku 15 artiklit (Joonis 4).
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Avaldatud artiklite arv
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Joonis 4. Viljasuremisvolga samblikel Kkisitlevate artiklite arv vahemikus aastatel 2004-

2014 (1S1 Web of Knowledge).

Erinevalt mdistest ‘véljasuremisvolg” on ‘kolonisatsiooni krediit’ saanud vihem tdhelepanu

ning empiirilised tdendid néhtusest on suhteliselt harvaesinevad (Bagaria et al. 2015) (Joonis

).
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Joonis 5. Kolonisatsiooni krediiti (colonization credit) kisitlevate avaldatud artiklite arv
vahemikus aastatel 2010-2016 (1S1 Web of Knowledge).

Kolonisatsiooni krediiti samblike puhul on seni kisitletud ainult iihes artiklis (Gjerde et al.

2012).
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Stimbiootiliste organismidena on samblike populatsiooni diinaamika ldhedalt seotud
substraadi diinaamikaga (Scheidegger & Werth 2009). Seetdttu, kui elupaigas toimub hiiring,
hakkab see mojutama samblike kooslusi. Viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit
samblikke moodustavate seente seas on oluline teema, et mdista koosluste arengut ning tagada

voimalused samblike kaitseks, millest saavad kasu ka teised organismid.
3.2. Viljasuremisvoélg ja samblikke moodustavate seente kaitsemeetmed

Viljasuremisvolg viitab, et peamine eeldus, et liigirikaste kohtade kaitse tagab liikide
plisimajaamise tulevikus, on ekslik. Pigem on vaja vaadata kaitsealadest eemale, eelistades
maastikuskaalal toimuvaid protsesse ajaliselt toimuvatele protsessidele. Seega, teatud
liigirikastest paikades, isegi neis, mis on kaitstud, voib esineda ,,laenatud aeg* ning esineb
jatkuv liikide kadu aastakiimneid ja sajandeid. Jéreldus on, et liigirikkad jadnuk-elupaigad
vajavad abistavaid tegevusi, niiteks looduslike metsade vorgustiku taasteket, et véltida suurt
epifiititide mitmekesisuse kadu (Ellis 2008)

Epifiitidid on suur grupp liike, mida maakasutuse muutus negatiivselt mojutab (Fedrowitz et
al. 2012). Puukoorel ja okstel kasvavad epifiiiitsed samblikud méangivad olulist rolli metsade
Okostlisteemide toimimises. Nad mdjutavad veeringet ning seovad dhuldmmastiku. Samuti on
neil oluline osa metsa toiduvdrgustikus, suurendades mikroelupaikade keerukust ning nad on

toiduks paljudele vérvulistele (Nascimbene et al. 2013).

Potentsiaalsed tegurid, mis mojutavad epifiiiitsete samblike isendeid ja populatsioone, voivad
olla substraadi kvaliteet ja pikk eluiga, elupaiga keskkond ning kliimatingimused (Ockinger &
Nilsson 2010). Elupaikade kadu on iiks peamisi tegureid, mis pohjustab globaalseid ja
lokaalseid véljasuremisi ja ohustatud liigid asustavad tihti just vdhenevaid elupaiku (Ranius et
al. 2008). Téanapédeval on looduslikud hairingud asendunud pdhjavoondis lageraietega, jéttes
alles vihe peremeessubstraate liikidele (Rudolphi et al. 2014). Praeguste esinemismustrite
analliiis esitab liiga positiivse vaatenurga esinemiste tdendosustest, kui populatsioonid jéddvad
aladele, kus elupaigad on liiga viikesed, et tagada pikaaegset piisivust (Ranius et al. 2008).
Selleks, et tagada tohusad kaitsestrateegiad samblike mitmekesisuse parandamiseks, tuleb
ruumilises ja ajalises skaalas hinnata erinevate keskkondlike ja majandustegurite mdju
(Nascimbene et al. 2012). Bioloogilise mitmekesisuse kao vidhenemiseks intensiivselt
majandatavates metsades on soovitatud erinevaid strateegiaid, nditeks suurte reservalade,
puhvertsoonide ja looduskaitsealade rajamist. Pohja-Euroopas on leidnud laialdast kasutust

véikeste, eraldiseisvate metsalappide ehk viiriselupaikade sdilitamine. Viiriselupaigad
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toetavad mitmesuguseid erinevaid liike, kuid nende vdime kaitsta liike pika aja jooksul on

teadmata (Fedrowitz et al. 2012). Nascimbene et al. (2013) on esitanud jargmised soovitused,

kuidas parandada samblike kaitset produktiivsetes metsamaastikes:

1.
2.

© o N o

11.
12.
13.

identifitseerida ja kaitsta véariselupaikade liike;

parandada metsamaade kvaliteeti, luues metsadest eraldiseisvaid védris- ja
pusielupaiku;

sdilitada korged, vanad puud/elupaigad majandusmetsades;

sdilitada ja taastada majandusmetsades erinevate puuliikide kooslused:;

imiteerida looduslikke hiiringuid metsamajanduse kéigus, niiteks eelistada
valikraiet lageraiele;

pikendada puude raieringi;

luua valgusnoudlikele liikidele kunstlikke héile

jétta metsadesse sailikpuid;

jétta metsadesse surnud puitu nagu tiived, kdnnud, oksad,

véltida metsade kuivendust ning taastada mérgalade metsad;

vihendada fragmentatsiooni;

luua timber metsade puhvertsoonid;

kasutada maastikutasandil metsamajanduse planeerimist, sdilitades reliktsed
elupaigad ning puud, et tagada liigifondi séilivus, ja rajada rohekoridore, et juhtida
liikide levikut.

Ellis (2008) leidis, et haava epifiilitide véljasuremisvdlg on teatud liikide jaoks suurem.

Sellised liigid on elukoha tingimuste suhtes spetsialistid ning nende levimine on piiratud.

Esitati kolm soovitust liikide kaitseks:

1.
2.
3.

ithendada haavapuistud metsamajandusega;
taasluua looduslike metsade vorgustikke;

erineva vanusega haabadest koosnevate puistute taastekke.

Fedrowitz et al. (2012) uuringu tulemused viitavad, et vaikeste eraldiseisvate metsaosade

rajamine PoOhja-Euroopa metsamaastikes ei taga liikide sdilimist pikas perspektiivis.

Simulatsioonis kasutatud madalad puuarvud on vorreldavad nendega, mis asuvad suurtel

vadriselupaikadel. Uuringu kédigus leiti, et isegi aladel, kus puudub servaefekt, esines

liigikadu, mis viitab sellele, et viljasuremise risk on viikestes vidiriselupaikades suurem.

Kaitsestrateegiad peavad tagama selle, et liikide kolonisatsioonimédrad jddvad piisavalt
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suureks, takistamaks kohalikke véljasuremisi, sest madalad kolonisatsiooniméérad
iseloomustavad liike, mis seisavad silmitsi véljasuremisriskiga igas stsenaariumis. Korgeid
kolonisatsioonimiirasid saab soodustada, kui vélditakse populatsioonide liiga véikeseks
muutumist, et need ei suuda enam toota ja levitada piisaval arvul diaspoore. Lisaks peab
hoidma elupaikade vahemaid madalatena, eriti nende liikide jaoks, kellel on madal leviste
levikuulatus. Tagatud peab olema jatkuv vanade puude kittesaadavus kaitstavatel aladel, sest
puude langemine oli iiks pdhjus, miks liigid kaovad. See on vdimalik, kui vihendatakse suurte
puittaimede kérpijate nagu metskitsede (Capreolus capreolus) ja pdtrade (Alces alces)
populatsioone ja sdilitatakse korge kaitsevddrtusega puud majandustegevuste kdigus. Oluline

on, et vanade puude arengu soodustamisega ei oodataks pikalt.
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Kokkuvote

Viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit on teineteisele vastanduvad moisted, mis
mdlemad kirjeldavad elupaikade héiringutest tingitud muutusi. Kui elupaigas on toimunud
hiiring, siis viljasuremisvola korral surevad liigid pérast ajalist viivet vilja, kolonisatsiooni
krediidi korral aga taasasustatakse elupaik mone aja parast uuesti uute liikide poolt. Kuna
samblikud on pikaealised organismid, mis vdivad elada aastasadu, voib leitud kirjanduse
pohjal viita, et nad on head uurimisobjektid, mille pdhjal hinnata nii véljasuremisvdlga kui ka
kolonisatsiooni krediiti; mainitud ndhtustega arvestamine vdimaldab votta tarvitusele

kaitsemeetmed ohustatud liikide kaitseks.

Kéesoleva uurimust6d eesmargiks oli kirjeldada taimedkoloogia mdisteid vdiljasuremisvélg ja
kolonisatsiooni krediit ning anda iilevaade, kas ja millisel mééral on sarnaseid nahtusi uuritud
samblikke moodustavate seente kooslustes. Kuna viljasuremisvolg ja kolonisatsiooni krediit
on eluslooduses aina enam esile kerkivad teemad, siis pikaealised liigid nagu samblikud
reageerivad aeglasemalt keskkonnamuutustele ning on mdlema ndhtuse aineks. T66 kdigus
selgus, et viljasuremisvolga on tdheldatud epifiiiitsetel samblikel, mis kasvavad vanadel
haabadel ja tammedel ning vanades metsades, mis on metsamajanduse tottu aja jooksul
fragmenteerunud. Fragmentatsioon viib viikeste populatsioonide tekkele, mis ei ole
tasakaalus, ning seetdttu suureneb véljasuremise risk. Pédrast elupaigas toimunud héiringut
pole uus elupaik liikidega tasakaalus ning liigid peegeldavad hoopis vana elupaika. Isegi kui
tanapdeval on pikaealiste puude tottu liigirikkus sdilinud, siis edaspidine vanade puude
kadumine viib tulevikus liikide kadumiseni. Kolonisatsiooni krediiti on samblike puhul seni
kirjeldatud ainult iihel korral, kus uue sobiliku elukoha asustanud samblikel avastati madal

viljasuremismadr.

Kuna tulemused viitavad sellele, et isegi kaitse-eesmaérgil eraldatud liigirikastes kohtades on
jatkuv liikkide kadu, siis ainult kaitsealade rajamisest ei piisa, ning tuleb rakendada
lisameetmeid. Pikas perspektiivis ei pruugi nditeks véadriselupaikade rajamine tagada liikide

plisimajddmist.
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Summary

Species richness alteration in time — extinction debt and colonization credit examples in

lichen communities

Extinction debt and colonization credit are concepts contrasting with each other, both
describing habitat changes after disturbance. If there has been a change in habitat, then
according to extinction debt, species are heading towards extinction after notable time lag.
Colonization credit, on the other hand, is a framework, where new species colonize a new
habitat after time lag. Since lichens are longevous organisms, which can live for hundreds of
years, it can be concluded, that they are excellent study species to assess extinction debt as

well as colonization credit and to establish conservation measures to protect dangered species.

The purpose of this study is to describe plant ecology concepts extinction debt and
colonization credit and review, whether and at what extent these phenomena have been
studied in lichen communities. Because extinction debt and colonization credit are emerging
concepts, longevous species like lichens react slower to environmental change and are subject
to both phenomena. It appeared that extinction debt was observed in epiphytic lichens, which
grew on old aspen and oak trees and old forests. Due to fragmentation, small unbalanced
populations arise, and because of that, the risk of extinction increases. After distrubance in the
habitat, new habitat is not in balance with species, which mirror the old habitat. Even if today
the species richness is obtained because of old trees, further degradation of old trees leads to
loss of species. Colonization credit in case of lichens have been studied only once so far,

where lichens with low extinction rate have colonized new habitat.

Since the results indicate continous species loss in protected areas with high species richness,
then establishing protection areas is not enough, and further measures should be used. In the
long perspective, for example establishing key stone habitats does not assure species

persistence.
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Tanuavaldused

Sooviksin tdnada oma juhendajat Tiina Randlast abivalmiduse ja heade nduanncte eest, mis

aitasid t60 valmimisele kaasa.
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