Tartu Ulikool
Loodus- ja tehnoloogiateaduskond
Okoloogia ja maateaduste instituut

Taimeodkoloogia dppetool

Tuuliki Koppel
ROHUMAADE TAASTAMINE ARBUSKULAARSE MUKORIISA ABIL

Bakalaureusetdo

Juhendajad: MSc Lena Neuenkamp

Prof. Martin Zobel

Tartu 2014



Sisukord

SHSSEJUNBEUS ...t bbb bbbttt b bbbt 3
1 RONUMAA. ...ttt 4
1.1. Rohumaade taaStamineg ..........ccoiiiiiiiiiniie e 4
1.1.1. OKOloOGiliNg tAASTAMINE ......cvcveveveeieeecececeeeeece ettt 4
1.1.2. Rohumaade taaStaming ...........cccovrriiiiiiiici e 5

1.2. Rohumaade taastamise PiirangUQ ..........c.coveieiieieeiieiiee e se e sreas 6
2. Arbuskulaarne MUKOTIISA .......veeieiiiiieiiieiee e 9
2.1. Arbuskulaarne milKOTIISA. ........cueeiiiiiieiie e 9
2.1.1. Arbuskulaarse miikoriisa olemus ja StrUKTUUT..........ccoooiiiiiiiiiiiie e 9
2.1.2. Arbuskulaarse miKOTIiSa Qr€NE........covvveiiiiiiieiiieiie e 10
2.1.3. Arbuskulaarne miikoriisa ja toitained ..........ccoovverieiiieiie e 11

2. 2. Arbuskulaarse miikoriisa seente kasulikud mdjud taimedele............ccccoeeiiiiiiiiennnns 12
2.3. Arbuskulaarse miikoriisa seente peremehespetsiifilisus.........ccccvvvvieiiiiniiieeiiiee e 13
3. Arbuskulaarse miikoriisa seened ja rohumaade taastamine ............ccceveverieenieeniiesiieeneennns 15
3.1. Arbuskulaarse miikoriisa seente moju taimepopulatsioonidele..............ccocoovviiinnennnn. 15
3.2. Arbuskulaarse miikoriisa seente kasutamine taastamisprojektides .............cccocevviieninns 17
3.3. Arbuskulaarse miikoriisa seente taastamisprojektides kasutamise probleemid............. 18
KOKKUVOLE ..ttt e et e e kbt e s nbn e e e nneesnne e 20
SUIMMIBIY ettt bttt bbb e bt e bt et b e e bt s b e et e e e e b e e n e 21
TANUAVAIAUSEA....ceieiieieie e e et e e nn e be e 23
KaSULATUD KITJANGUS ..o bbbttt 24



Sissejuhatus

Poollooduslikud okosiisteemid on suhteliselt muutumatud, iseeneslikult saabunud looduslike
likkidega asustatud Okoloogilised kooslused, mille kujunemisele on inimtegevus kaasa
aidanud (eelkdige niites ja karjatades). Partel et al. (2007) tddesid, et Eesti poollooduslikud
kooslused on tinu paljudele eri tingimustega elupaikadele suure bioloogilise
mitmekesisusega. Kuna nendes leidub palju haruldasi ning levila piiril olevaid liike, on nende
Okosiisteemide edaspidine piisimine vdga oluline kogu Eesti bioloogilise mitmekesisuse
sailitamiseks. Selleks, et taolised alad ei vdsastuks ja sealne kooslus ei kaoks, tuleb neid
pidevalt majandada (Pértel et al., 2007). Mitmel pool Euroopas, muuhulgas ka Eestis, on
viimasel sajandil maakasutus palju muutunud: hiiljatud on véikseskaalaline pdllumajandus
ning see on asendunud intensiivse poOllumajandusega. See on aga kahandanud nii
poollooduslike rohumaade ulatust kui ka 6koloogilist kvaliteeti (van Dijk, 1991; Joyce &
Wade, 1998; Bakker & Berendse, 1999; Critchley et al., 2004; Hedberg & Kotowski, 2010).
Naiteks nentisid Rootsi teadlased, et 21. sajandi hakul oli Rootsis poollooduslikke rohumaid
jarel vaid 200 000 ha, mis moodustas eelmise sajandi alguse rohumaadest kdigest 10%
(Lindborg & Eriksson, 2004 jargi: Ekstam & Forshed, 2000). Seetottu kuuluvad
poollooduslikud rohumaad ténapédeval kdige ohustatumate elupaikade hulka (Hedberg &
Kotowski, 2010).

Uheks poollooduslike rohumaade suure liigirikkuse siilitajaks peetakse arbuskulaarset
miikoriisat (AM) (Grime et al., 1987; Francis & Read, 1994). Leitud on, et AM-i seente
olemasolu ja liigirikkus voivad méérata nii taimekoosluse struktuuri kui ka bioloogilist
mitmekesisust (Smith & Read, 2008). Seetdttu voiks kaaluda AM-i seente kasutamist

rohumaade taastamises.

Bakalaureusetoo esimeseks eesmérgiks on anda kirjanduse pohjal iilevaade rohumaade
kadumise pohjustest ja tuua vélja nende taastamisega seotud piirangud. Teiseks kirjeldada
arbuskulaarset miikoriisat ning néidata selle kasulikke mojusid taimedele. Kolmandaks
vaadelda arbuskulaarse miikoriisa mdju taimepopulatsioonidele. T66 viimaseks eesmérgiks on
tutvustada AM-i seente kasutamist rohumaade taastamises ja osutada selle meetodiga

kaasnevatele probleemidele.



1. Rohumaad
1.1. Rohumaade taastamine

1.1.1. Okoloogiline taastamine

Okoloogiline taastamine on tegevus, mis algatab vdi kiirendab okosiisteemi taastumist,
poOorates erilist tdhelepanu selle seisundile, terviklikkusele ja jatkusuutlikkusele. Tihti on
taastamist vajav Okosiisteem inimtegevuse otsese vOi kaudse tegevuse pérast vdhenenud
vadrtusega, kahjustatud, timber kujunenud voi tdielikult hdvinenud. Taastatud 6koslisteem on
aga olemasolevates keskkonnatingimustes jdtkusuutlik (Society for Ecological Restoration
International Science and Policy Working Group, 2004; edaspidi SER, 2004).

Taastamises kasutatav sekkumine varieerub suuresti erinevate projektide vahel, olenedes
hdiringu ulatusest ja kestvusest, maastikku kujundanud kultuurilistest tingimustest ning
tdnapdevastest piirangutest ja voimalustest. Kdige lihtsamate asjaolude korral tuleb taastades
héiring eemaldada voi muuta, lubades nii Okosiisteemil ise dkoloogiliste protsesside kaudu
taastuda. Keerulisemate asjaolude korral voib taastamine tdhendada ka kadunud kohalike
litkide kaalutletud taasasustamist ning kahjulike invasiivsete eksootiliste liikide korvaldamist

(SER, 2004).
SER-i (2004) suuniste jargi peavad taastamisprojektid sisaldama vdahemalt jargmist:

Selge pdhjendus, miks on taastamine vajalik.
Taastamiseks méératud koha 6koloogiline kirjeldus.
Taastamisprojekti eesmargid.

Etaloni (reference) méadramine ja kirjeldus.

o ~ W e

Selgitus, kuidas soovitud taastamine moodustab timbritseva maastikuga terviku ning

kasutatavad organismid ja materjalid.

6. Taastamiseks maidratud koha ettevalmistamiseks, taastamiseks ja taastamisjargseteks
tegevusteks vajalikud konkreetsed plaanid, ajakavad ja eelarved, mis sisaldavad ka
strateegiaid vOoimalike paranduste tdideviimiseks.

7. Labimdeldud ja selgesonaliselt kirja pandud taastamise standardid koos projekti

hindamiseks moeldud seireprotokollidega.

8. Strateegiad taastatud 0kosiisteemi pikaajaliseks kaitsmiseks ja sdilitamiseks.

Okosiisteem on taastunud, kui see sisaldab piisavalt biootilisi ja abiootilisi ressursse, et ilma
abi vdi toetuseta edasi areneda. Okosiisteem hoiab end ise tavalise keskkonnastressi ja
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hédiringu korral nii struktuurselt kui funktsionaalselt jatkusuutlikuna. Otsustamaks, kas

okosiisteem on taastatud, tuleb tulemusi vorrelda eelnevalt kirjapandud eesmirkidega. Allpool

SER-i (2004) loetletud {iheksa omadust aitavad méérata, kas taastamine on dnnestunud:

Taastatud 6kosiisteem (restored ecosystem) ...

1.

... sisaldab soovitavale etalonokosiisteemile (reference ecosystem) omast liigikogumit,
mis tagab sobiva elukoosluse hierarhia.

. koosneb vo&imalikult paljudest kohalikest liikidest. Taastatud poollooduslikes
okosiisteemides voib arvesse votta ka eksootilisi, kuid niitidseks kodustatud liike ning
mitteinvasiivseid ruderaal- ja segetaalliike, mis on arvatavasti koevolutsioneerunud
koos nendega. Ruderaaltaimed asustavad héiringukohti, samas kui segetaaltaimed
kasvavad pohikultuurtaimede sees.

... esindab koiki jatkusuutlikkuseks vajalikke gruppe voi kui mitte, siis puuduolevatel
gruppidel on vdimalik ise looduslikult 6kosiisteemi tagasi tulla.

... suudab alal hoida oma jétkuvaks stabiilsuseks voi soovitud arenguks vajalike litkide
reproduktiivseid populatsioone.

... toimib oma dkoloogilisele arenguetapile vastavalt ning vaartalitlust pole.

... ja suurem Okoloogiline iiksus mdjutavad teineteist vastastikku nii abiootiliselt kui
biootiliselt ning moodustavad koos iihtse terviku.

... pole ohustatud — selle seisundit ja terviklikkust potentsiaalselt ohustavad tegurid on
imbritsevast keskkonnast eemaldatud voi on nende tegurite moju viidud miinimumi.

. on piisavalt plastiline, et vastu pidada kohaliku keskkonna tavalise perioodilise
stressi olukorrale.

. taastoodab iseennast etalonokosiisteemiga samal maiédral ning on vdimeline
olemasolevate keskkonnatingimuste korral kuitahes kaua jatkusuutlikuna piisima.
Olenemata sellest vdivad Okosilisteemi elurikkus, struktuur ning talitlemine
Okosiisteemi arengu kdigus muutuda voi perioodilise stressi ja juhuslike héiringute
korral koikuda. Keskkonnatingimuste muutudes vdivad muutuda ka taastatud

okostisteemi liigiline koosseis vai teised omadused.

1.1.2. Rohumaade taastamine

Poollooduslikud rohumaad on parasvodtmes ja boreaalses vootmes iihed liigirikkamad

elukooslused (Kull & Zobel, 1991; Santos-Gonzalez et al., 2007; Wilson et al., 2012).



Rohumaad on olnud kogu Euroopa maastikus eluliselt tihtsad (Torok et al., 2011) ning neid
on viimaste aastatuhandete jooksul hooldatud karjatamise ja heinateoga (Eriksson et al., 2002;
Santos-Gonzalez et al., 2007). Viimase aastasajaga on rohumaade pindala ja seotus viga palju
vihenenud ning see on muutunud ohuks paljude organismigruppide mitmekesisusele (Partel
et al., 2005). Need poollooduslikud elukooslused kannavad aga Euroopa maastiku
looduslikku ja kultuurilist parandit (Pértel et al., 1999). Rohumaade taastamist rakendatakse
laialdaselt maastiku loomulikkuse suurendamiseks ning bioloogilise mitmekesisuse
sailitamiseks (Torok et al., 2011).

Poollooduslike rohumaade kadumise peamisteks poOhjuseks on kaks suurt muutust
pollumajanduses: esiteks on viljakatel muldadel olnud véikesed traditsioonilised
talumajapidamised asendatud suurte intensiivselt pollumaad kasutatavate ettevotetega ning
teiseks on hiiljatud véheviljakate muldadega pdllu- voi karjamaad. Maa pdllumajandusliku
ekspluateerimise tottu kaovad ja killustuvad elupaigad ning suureneb mullaviljakus.
PSllukultuuride kiilvamise, vietamise ja mulla homogeniseerumise pérast vaheneb liigirikkus.
Kui pollu- ja karjamaad hiiljatakse voi neid ei hooldata enam piisavalt, tungib peale vosa, mis
omakorda vdhendab nii rohumaade iildist pindala kui ka nende liigirikkust (Bakker et al.,
2012). Niiteks on Rootsi saarel Olandil asuvatele alvaritele omaste taimeliikide arv hariliku
kadaka (Juniperus communis) pealetungi tdttu pidevalt vdhenenud (Rejmanek & Rosén,
1992). Ohustatud on ka rohumaade fauna (Bakker et al., 2012). Viimase 20 aastaga on
Rootsis toitainevaestel muldadel kasvavatest taimedest sdltuvate putukaliikide arv viahenenud,
samas kui toitainerikastel muldadel kasvavatest taimedest soltuvate putukaliikide arv on
kasvanud (Ockinger et al., 2006). Euroopa liblikatest on kuni 20% ohustatud (Bourn &
Thomas, 2002). Hollandis ja Belgias on viimase 20 aasta jooksul vdhenenud ka monede
tavaliste, laialt levinud liblikaliikide arv. Nad on kadunud pdllumaadelt ja linnaaladelt ning
nende populatsioone vOib leida veel vaid luidetelt, ndmmedelt ja poollooduslikelt
rohumaadelt (van Dyck et al., 2009).

1.2. Rohumaade taastamise piirangud

Eelnevast peatiikist selgub, et rohumaade liiga intensiivne kasutamine, mulla toitainete
sisalduse suurenemine vOi maakasutuse muutmine védhendavad rohumaade liigirikkust.
Kahjustatud okosiisteemide taastamiseks on vaja vdhendada mullas olevate toitainete

kittesaadavust ning puuduolevad liigid taasasustada kas mullas allesoleva seemnepanga voi
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lahitimbrusest edasikanduvate leviste abil. Liikide taasasustamise esimeseks sammuks on
nende leviste sattumine taastatavale alale, misjirel saavad need kas sdilida mulla
seemnepangas vOi idaneda ja vOrsuda tdiskasvanud taimedeks. Vaid véihesed taimed suudavad
erinevate piirangute tottu tdiskasvanuikka jouda ning seetottu peaks litkide edukaks

taasasustamiseks sellele alale voimalikult suur kogus leviseid sattuma (Bakker et al., 2012).

Rohumaade taastamiseks kasutatava liikide taasasustamise piiranguks on mulla korge
toitainete sisaldus, kuna iiheks taime- ja loomaliikide kadumise pohjuseks on sageli
pollumajanduse intensiivistumise tagajarjel korgenenud mulla toitainete tase (Bakker et al.,
2012). Mitmel pool maailmas ladbiviidud katsed niitavad, et kdikidel laiuskraadidel arktilisest
ja boreaalsest vootmest kuni troopiliste metsadeni viheneb rohumaade liigirikkus, kui mulda
lisandub ldmmastikku (Bobbink et al., 2010). Rohumaade kriitiline l&mmastiku koormus ehk
suurim veel rohumaale ohutu limmastiku koormus on alla 20 kg N ha™ a™* (Bobbink et al.,
1998), samas kui Ladne-Euroopas satub anorgaanilist lammastikku atmosfaari umbes 2—-40 kg
N ha® a' (Stevens et al., 2010). Enamiku rohumaade produktiivsus on piiratud ainult
lammastiku kattesaadavusega ning seetdttu on rohumaad juba ldmmastikutaseme viikese
koikumise suhtes tundlikud. Kui taime produktiivsust piiravad kaks voi enam toitainet (lisaks
N-ile enamasti veel P ja K), on see siisteem iihe toitaine ajutise kéttesaadavuse paranemisele
vihem vastuvotlik (Bakker et al., 2012). Mitaste ja pindmise mullakihi eemaldamine on
tohusad meetodid ldmmastikutaseme langetamiseks, samas ei ole need meetodid sama

tulemuslikud fosforitaseme langetamisel (Bakker et al., 2012 jérgi: Bekker, 2009).

Teatud aladelt juba kadunud ning ilma pikaajalise piisiva seemnepangata taimeliigid suudavad
end fragmenteerunud maastikus taasasustada vaid siis, kui neil on piisavalt kaugele
edasikandumist vdimaldavad levikumehhanismid. Seega on oluline teada, millised levimise
mehhanismid olid kohalikus koosluses valdavad enne maastiku fragmenteerumist (Bakker et
al., 2012). Madala intensiivsusega pollumajandus parandas seemnete edasikandumist tédnu
karjatamisele, niitmisele ja sonniku laotamisele (Poschlod & Bonn, 1998) ning lautade
olemasolule (Losvik & Austad, 2002). Niilidisaegne intensiivne pdllumajandus aga
fragmenteerib maastikke, mistdttu poollooduslike rohumaade liigirikkus vaheneb (Poschlod &
Bonn, 1998; Bakker & Berendse, 1999). Niiteks on Loode-Euroopas piirdeaedade
paigaldamine ning jogede ja ojade reguleerimine seemnete levikuteid tunduvalt vihendanud
(Poschlod & Bonn, 1998). Taastumist piirab maastiku fragmenteerumine, kuna
lahedalasuvatelt aladelt ei saa seemned levida. Lisaks piirab taastumist rohumaid {ihendavate

vektorite kadumine, mistottu ei saa seemned kaugele levida (Bakker et al., 2012).
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Floorast kadunud taimeliikide seemned voivad sdilida mulla seemnepangas (Bakker et al.,
2012). Rohumaade taimkate ja seemnepank iihtivad tihti ainut 50-60% ulatuses (Bekker et
al., 1998), mis nditab, et ligi pooled rohumaa taimestikus olevatest taimedest ei panusta
seemnepanka iildse (Bakker & Berendse, 1999). Pérast muutusi taimede levila kvaliteedis voi
maakasutuses on oluline teada, millistel taimedel on pikaajalised piisivad seemnepangad, sest

ainult neid saab taastamise kdigus taasasustada (Bakker et al., 2012).

Uheks vdimaluseks toitainevaestel muldadel olevate taimekoosluste taastamiseks on taimede
ja mullaorganismide vahelistesse suhetesse sekkumine (Bakker et al., 2012). Mdnede
taimeliikide taasasustamine on raskendatud isegi siis, kui taastamise kdigus on saavutatud
toitainevaese mulla tingimused ning seemned on kéttesaadavad (van der Heijden et al., 1998).
Kuna mullaorganismid levivad aeglaselt, vdib just nende puudumine olla taimestiku

taastumist piiravaks teguriks (Frouz et al., 2009).

Taastamisel on oluline arvestada kd&ikide piirangute ja nende tagajirgedega.
Taastamisprotsessi esimeseks sammuks on mullas olevate toitainete taseme langetamine
vastavalt taastatava koosluse vajadustele (Bakker et al., 2012). Jargnevaks sammuks on
liikide taasasustamine (Bakker et al., 1996). Liikide kadumise korral voib loota, et sihtliigid
on sdilinud mulla seemnepangas. Kui nad seal siiski ei ole, tuleb parandada ldhedalolevates
kooslustes kasvavate sihtliikide levikut taastatavale alale voi lisada alale ise sihtliike (Bakker
etal., 2012).



2. Arbuskulaarne miikoriisa
2.1. Arbuskulaarne miikoriisa

2.1.1. Arbuskulaarse miikoriisa olemus ja struktuur

Arbuskulaarne miikoriisa on levinuim ning evolutsiooniliselt vanim miikoriisatiilip maailmas
(Smith & Read, 2008). Praeguseks on kirjeldatud umbes 150 AM-i moodustavat seeneliiki
(Smith & Read, 2008) (Schiissler et al., 2001; Rosendahl, 2008 andmetel 200 liiki), mis on
molekulaarsete analiiliside pohjal teistest seenetaksonitest eraldatud ning tdstetud nende
endisest hoimkonna Zygomycota (lkkesseened) seltsist Glomales neile spetsiaalselt loodud
uude hdimkonda Glomeromycota (Krohmseened) (Morton, 1993; Schiissler et al., 2001).
Kuigi see monofiileetiline grupp périneb samast Uhisest eellasest, nagu hdimkonnad
Ascomycota (Kottseened) ja Basidiomycota (Kandseened), pole grupil teiste suurte riigis
Fungi allesolevate fiilogeneetiliste gruppidega selget sugulust (James et al., 2006).
Arvatavasti olid need iile miljardi aasta tagusest ajast parinevad seened (Smith & Read, 2008)
tinu oma rollile toitainete omastamises olulised, kui taimed asustasid maismaa (Simon et al.,
1993; Remy et al., 1994; Taylor et al., 1995; Redecker et al., 2000a; Heckman et al., 2001).
Naiteks on leitud ordoviitsiumi ja siluri ajastust (vastavalt 488-443 ning 443-416 miljonit
aastat tagasi) parinevaid AM-i seente eoste fossiile (Redecker et al., 2000a). Seega kuuluvad
AM-i moodustavad seened vanimasse teadaolevasse maismaataimedega siimbioosis elavate

organismide gruppi (Redecker et al., 2000Db).

Hoimkonna Glomeromycota seened on keerulised, kuid vdga edukad organismid. AM-i
seened on taimedega harmoonilises vastastikmojus: nad véldivad vdi suruvad taime
kaitsereaktsioonid alla ning suunavad peremeest kahjustamata taime metaboolse voo vastavalt
enda vajadustele imber (Esser, 2012). Sellist biotroofiat saavutavad mehhanismid on
tundmatud. Samas on Glomeromycota seened saatnud maismaataimi terve evolutsiooni valtel
ning nad on ellu jaanud ka suurtes keskkonnamuutustes. Nii on nad okoloogiliselt ja
pollumajanduslikult tdhtsad siimbiondid, mis parandavad iile maailma paljudes

maismaadkosiisteemides viga erinevate taimetaksonite {ildist kohasust (Smith & Read, 2008).

Koguni 80% maismaataimedest moodustavad arbuskulaarset miikoriisat (Goltapeh et al.,
2008). AM-i seente potentsiaalsete taimpartnerite hulk on nii lai, et sageli kasutatakse vaidet
(Gerdemann, 1968): ,,siimbioos on nii iildlevinud, et kergem on nimetada taimesugukondi,

kus stimbioosi ei esine, kui koostada nimekirja sugukondadest, kus see esineb* (Smith &



Read, 2008, Ik. 26). Arbuskulaarset miikoriisat moodustavad enamik katte- ja
paljasseemnetaimede sugukondade esindajaid, samuti soOnajalgtaimede sporofiiiidid ja
kollalised. Lisaks koloniseerivad tihti Glomeromycota hdimkonnas olevad seened vabalt
clavaid sOnajalgtaimede gametofiiiite ning helviksammaltaimi. Enamasti ei moodusta AM-i
maltsalised (Chenopodiaceae), ristdielised (Brassicaceae), nelgilised (Caryophyllaceae),
tatralised (Polygonaceae), loalised (Juncaceae) ja prootealised (Proteaceae) (Smith & Read,
2008).

Arbuskulaarsel miikoriisal on kolm pohilist komponenti: juur, seenestruktuurid juurerakkude
sees ja vahel ning mullas asuv ekstraradikaalne miitseel. Need kaks nimetatud
miitseelisiisteemi méngivad olulist rolli siimbiootilisel toitainete omastamisel ning kasvavad
ja arenevad viga erinevates keskkonnatingimustes. Esimene on suhteliselt konstantne ja juure
homoostaasi kaudu reguleeritud. Teine on vdga muutlik ja seda mojutab mulla heterogeensus.
Mullas asuv miitseel on seotud uute taimede otsimise ja nii seen- kui taimsiimbiondi
kasutatavate mineraalsete toitainete omastamisega, samas kui juuresisene miitseel transpordib

toitaineid siimbiontide vahel (Smith & Read, 2008).

Arbuskulaarse miikoriisa kaks pdhitiiiipi on Arum-tiilip ja Paris-tiiiip. Tavalisemaks peetakse
Arum-tiitipi, kus hiiiifid kasvavad rakuvaheruumides ning nende lithikesed korvalharud
labivad rakuseinad ja moodustavad rakuluumenisse dihhotoomselt harunedes arbuskuleid.

Paris-tiitipi miikoriisades kasvavad hiiiifid aga otse iihest rakust teise (Smith & Read, 2008).

2.1.2. Arbuskulaarse miikoriisa areng

AM-i seened on obligatoorsed siimbiondid, biotroofid, kelle elutsiikli 1&bimine sdltub nende
voimest koloniseerida peremeestaime (Goltapeh et al., 2008). AM-i seentel on taimejuurte
koloniseerimiseks mullas kolm pohilist inokulumi allikat: eosed, nakatunud juuretiikikesed ja
miitseel (Smith & Read, 2008). AM-i seente peremeestaime juurte koloniseerimine on
mitmeetapiline ning sisaldab keerulisi morfogeneetilisi muutusi seenes: spoori idanemine,
hiiifiline  jagunemine, apressori moodustumine, juure ldbistamine, intertsellulaarne

kasvamine, arbuskuli moodustamine ning toitainete transport (Goltapeh et al., 2008).

AM-i seened moodustavad struktuure nii sees- (interradikaal) kui véiljaspool (ekstraradikaal)
peremeestaime juurt. Pérast seda, kui mullaga edasikanduv seeneniit iihendub

peremeesjuurega, moodustab see apressori, mis ldbistab epidermise ning kasvab rakkude ja
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juurekorteksi vahelisse ruumi. Kui seeneniit jouab korteksisse, ldbistab intraradikaalne hiiif
rakud ning moodustab arbuskuleid (Douds & Johnson, 2007). Arbuskulid on
,peremeesrakkudest™ imbritsetud vaga harunenud struktuurid (Blee & Anderson, 1998), mis
on toitainete vahetamise votmekohaks (Cox & Tinker, 1976; Carling & Brown, 1982).
Niiteks liigub nendes 4-15 pédeva aktiivsetes struktuurides (Cox & Tinker, 1976; Carling &
Brown, 1982) gliikoos peremehelt seenele ning fosfor seenelt peremehele (Blee & Anderson,
1998). Kui siisivesikute toiduallikas on tagatud, v3ib ekstraradikaalne seeneniidistik laieneda
mulda edasi. Mullas olev seeneniidistik toodab uusi eoseid naiteks siis, kui seen on piisavalt
juuri koloniseerinud vai kui peremeestaim on vana (Douds & Johnson, 2007). Erinevad AM-i
seente liigid parandavad mullaviljakust erineva tohususega (Abbott & Robson, 1982; Abbott
& Robson, 1985; Graham & Abbott, 2000) ning arvatavasti on need erinevused seotud
juuresiseste ja -viliste struktuuride paigutusega (Abbott & Gazey, 1994; Dodd et al., 2000).

2.1.3. Arbuskulaarne miikoriisa ja toitained

Nagu enamiku miikoriisatiiiipide puhul, liiguvad ka arbuskulaarse miikoriisa fotosiinteesis
toodetud stisivesikud autotroofilt (peremeestaimelt) heterotroofi (seensiimbionti), samas Kui
mullalahusest omandatud toitained liiguvad vastupidises suunas (Smith & Read, 1997;
Jakobsen, 1999). AM-i seente ja autrotroofsete taimede siimbioos on tavaliselt mutualistlik,
nende pikaajaline hastitootav vastastikune toime pdhineb peamiselt siimbiontidevahelisel
kahesuunalisel toitainete tilekandel. AM-i taimed voivad olla kas fakultatiivsed vdi
obligatoorsed siimbiondid: esimesed on voimelised piisava mineraalsete toitainete varu korral
rahuldavalt kasvama ka ilma koloniseerimiseta, teiste ellujddmine soltub seensiimbiondist
rohkem. Samas on kodik seened Okoloogiliselt obligatoorsed siimbiondid, kes soltuvad
taimpartnerite orgaaniliste siisinikuithendite varudest ning ei suuda siimbioosi moodustamata
oma elutsiiklit 1dbida. Kuni 20% fotosiinteesi saadustest kulub seene iilalpidamiseks.
Juuresisesed hiiiifid omastavad heksoose, need muudetakse lipiidideks ja gliikogeeniks ning
eksporditakse vilisesse miitseeli, mis ei saa keskkonnast orgaanilist siisinikku omastada ega

lipiide siinteesida (Smith & Read, 2008).

AM-i taimed saavad toitaineid omastada kas otse mullast voi seensiimbiondi kaudu (Smith &
Read, 2008). Taimedel aitab toitaineid omastada AM-i seente ekstraradikaalne miitseel
(George, 2000). AM-i seente kaudu toitainete omastamine soltub kolmest protsessist:

seeneniidistik  omastab mullast toitaineid, toitained liiguvad hiiiifide  kaudu
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taimejuuresisestesse  seenestruktuuridesse (hiiiif, arbuskulid) ning toitained jouavad
taimerakkudesse (Smith & Read, 2008). AM-i moodustamine mdjutab taimede jaoks kdige
rohkem fosfori (P) kattesaadavust (Smith & Read, 2008): AM-i seened aitavad omastada ligi
90% taimede kasvuks vajalikust fosforist (van der Heijden et al., 2006). Seda iihendit
nduavad mdlemad siimbiondid suurtes kogustes, fosfor on mullas vaheliikuv ning seda leidub
seal tihti vdhe raud-, alumiinium- voi kaltsiumfosfaatide moodustumise ja mikroobide
biomassi immobiliseerimise tottu. Taimejuurtest palju peenemad seenehiilifid suudavad
pisemaid mullapoore ldbida, vdimaldades nii kasutada tunduvalt suuremat mullamahtu ning
seal asuvaid fosforivarusid. Fosfori mullast omastamist mojutab ka mulla pH — reeglina on
anorgaaniline fosfor kdige paremini kéttesaadav pH 6,5 juures. Madalama pH korral on
raskendatud Fe- ja Al- fosfaatide, kdrgema pH korral aga Ca- fosfaatide kittesaadavus. Seega
voivad risosfddri pH lokaliseeritud muutused mdjutada eri fosforiallikate kittesaadavust
(Smith & Read, 2008). Teatud tingimustel voivad AM-i seened anda oma panuse ldmmastiku
suuremaks omastamiseks (Hodge et al., 2001). AM-i seente hiiiifid voivad omastada nii
ammooniumi kui ka nitraati. Kui AM-i taimed kasvavad paremini ja N, fikseerimine tdiustub,
on see tingitud viiksemast fosforistressist ja hddavajalike mikroelementide omastamisest
(Smith & Read, 2008). Samuti on ndidatud AM-i taimede korgemat tsingi (Zn) ja vase (Cu)
omastamist (Mosse, 1957; Daft et al., 1975; Gildon & Tinker, 1983; Kucey & Janzen, 1987;
Gnekow & Marschner, 1989; Li et al., 1991).

2. 2. Arbuskulaarse miikoriisa seente kasulikud mojud taimedele

Juba ammu on teada, et AM-i seened mdjutavad enda peremeestaimede kasvu positiivselt
(Mosse, 1973). Koige paremini on see margatav madala toitainesisaldusega muldadel, kuna
AM-i seened parandavad toitainete mullast omastamist, veetarbimist ning haigustele
vastupidavust (Douds & Johnson, 2007). Kui keskkonnas on aga toitaineid ja vett piisavalt
ning patogeene pole, ei pruugi AM-i siimbioos kasumlik olla ning AM-i seened hakkavad
taimekasvu hoopis piirama (Fitter, 1991; Johnson et al., 1997).

Miikoriisa ekstraradikaalsed hiilifid laiendavad maa-ala, mida juurestik toitainete
omastamiseks kasutab, ning tdnu sellele saab taim omastada ka mullalahuses olevaid
suhteliselt litkumatuid toitaineid, nagu fosfaati, tsinki ja vaske (Douds & Johnson, 2007).
Mittemiikoriissetel taimedel ulatub mullast fosfori omastamise ala juurekarvade tippudest

vaid 1-2 mm kaugemale (Jungk & Claassen, 1986). Samas laiendavad AM-i seente hiiiifid
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seda ala juurtest kuni 14 cm kaugusele, voimaldades nii mullast efektiivsemalt toitaineid

omastada (Mozafar et al., 2001).

Tihti on AM-i hiiiifide koloniseeritud muldadel kasvavatel nii AM-i moodustavatel kui ka
mittemiikoriissetel taimedel suurem Shuldhede juhtivus ja parem pouale vastupidavus (Smith
& Read, 2008). Mehhanismid, mille abil AM-id oma peremeestaimede veebilanssi tdiustavad,
on vaieldavad. Uheks vdimaluseks on lihtsalt suurema juurestiku olemasolu, mis vdimaldab
laiemalt alalt vett otsida. Seenehiiiifid muudavad ka mulla sidusust, mistdttu paranevad nii
mulla veemahutavus kui sellest vee kittesaadavus (Douds & Johnson, 2007). Naiteks
parandab AM-i seente ekstraradikaalne miitseel mullastruktuuri, aidates miitseeliga pdimides
kaasa stabiilsete mullaagregaatide moodustumisele ning tootes glomaliini, mis suurendab
vastupidavust erosioonile (Dodd et al., 2002). Samuti mojutavad AM-i seened sarnaselt
juurekarvadega mulla veejuhtivust, valtides Shuaukude teket ning siilitades juurte ja veega
taidetud pooride vahelise kontakti (Smith & Read, 2008). AM-i taimede hea pduataluvus on
lisaks efektiivsemale veekasutusele seotud ka fosfori paranenud omastamisega, kuna mullas

oleva fosfori kéttesaadavus vaheneb mulla kuivades (Giri et al., 2005).

AM voib kaitsta peremeestaimi mulla kaudu levivate haiguste ja kahjurite eest. AM-i taimed
muutuvad monede haiguste suhtes vastupidavamaks juba ainuiiksi miikoriisa abil toitainete
parema omastamise tottu (Douds & Johnson, 2007). Selleks, et taimejuured oleksid paremini
kaitstud ka teiste juurepatogeenide eest, peavad AM-i seened koloniseerima juured juba enne
patogeeni riinnakut (Afek et al., 1990). Eelnev vdib vihjata, et AM-i seened ja patogeenid
konkureerivad peremehe siisinikuvarude pérast vOoi hoopis, et juurestiku eelnev
koloniseerimine tugevdab peremehe kaitsesiisteeme (Benhamou et al., 1994). Lisaks on
demonstreeritud patogeenide ja AM-i seente vditlust koloniseerimiskohtade parast (Pozo et
al., 2010). Linderman (2000) on vélja pakkunud, et nii, nagu juured mdjutavad risosfaéri
mikrofloorat, vdivad ka miikoriisa hiilifid mdjutada miikorisosfdadri mikrofloorat.
Mullamikroobidele avaldavad otsest mdju juureeritised voi hiilifidest endist tulnud eritised ja

teised mullakeemia muutjad (Filion et al., 1999).

2.3. Arbuskulaarse miikoriisa seente peremehespetsiifilisus

Varajased AM-i uurijad Magrou (1936), Stahl (1949) ja Gerdemann (1955) joudsid

jéreldusele, et AM-i moodustavad seenetaksonid pole tdielikult peremehespetsiifilised ning
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seda teooriat on siiamaani toetatud. Ténapdeval viitavad paljude vaatluste tulemused siiski
liigi tasandil madala vdi vdga madala peremehespetsiifilisuse olemasolule ning seeldbi ka

laiale partnerivalikule taime-seene kombinatsioonides (Smith & Read, 2008).

AM-i on vdimelised moodustama umbes 150 seene- ja 200 000 taimeliiki. Seene- ja
peremeesliikide ndrga seotuse tottu peaks teoreetiliselt igal seeneliigil olema mitu voimalikku
peremeest. Nii tavapérased kui ka molekulaarsed vilivaatlused niitavad, et iihe ja sama taime
juurestik voib sisaldada mitmeid AM-i seeni ning samas kohas kasvavad erinevad taimeliigid
sisaldavad tihti sama seent vOi seene sekventsivariante. Ka taimede voime juurte kaudu
iiksteiselt **C iile kanda niitab, et iiks ja sama seeneliik vdib koloniseerida mitut taimeliiki.
Suur hulk paljude taime- ja seeneliikidega tehtud katseid néditavad, et ihelt taimeliigilt
isoleeritud AM-i moodustav seen on suure tdendosusega vOimeline nakatama teist AM-I
moodustamiseks voimelist taimeliiki. Madal peremehespetsiifilisus on suhteliselt ebatohusate
levimismehhanismidega AM-i seentele kasulik, vdimaldades neil ligipddsu suure hulga
taimeliikide orgaanilisele siisinikule ning seega ellujdédmist mitmesugustes Okoslisteemides

(Smith & Read, 2008).

Samas on piiratud vdi madalat spetsiifilisust pooldavad argumendid kiisitavad (Fitter, 2001).
Esiteks pole AM-i seente liigi mdiste piisav ning kirjeldatud liigid nditavad suurt liigisisest
muutlikkust. Teiseks, enamik katsetes kasutatavatest seentest on kasvatatud potikultuurides,
mistottu on nad valitud hdiringutele vastupidamise ja erinevate katsetaimede koloniseerimise
Kiiruse jargi: tdendoliselt on nad generalistid ehk juba eelnevalt valitud kindla peremehe
puudumise tottu. Paljusid seeneliike, mis on kirjeldatud mullast isoleeritud spooride jirgi voi
kindlaks maéédratud taimejuures olevate sekventside alusel, pole suudetud sobivate
peremeestaimede voOi keskkonnatingimuste tottu potikultuuri viia (Smith & Read 2008).
Harley & Smith (1983) viitsid, et erinevalt kunstlikest potikatsetest voib looduslikes oludes

peremehespetsiifilisus siiski suurem olla.

Klironomos (2000) nditas oma potikatsetega, et 96% edukate AM-i seente kolonisatsioonide
puhul polnud miikoriisat moodustavad seened peremehespetsiifilised. Samas leiti, et iga
taime-seene kombinatsiooni puhul erinesid mullast fosfori omastamine, Kkaitse
mittemiikoriissete seeninfektsioonide vastu ning produktiivsus. Seega vOib oletada, et
muutused AM-i seente koosluses mullas voivad oluliselt muuta ka taimekoosluse struktuuri
(Klironomos, 2000).
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3. Arbuskulaarse miikoriisa seened ja rohumaade taastamine
3.1. Arbuskulaarse miikoriisa seente mdju taimepopulatsioonidele

Mulla mikroobikoosluste olemasolu ja liigiline koosseis mdjutavad lisaks iiksikute taimede
kasvule ka taimede omavabhelisi suhteid (Moora & Zobel, 1996; Schwinning & Parsons, 1996;
van der Putten & Peters, 1997), avaldades seeldbi mdju taimekoosluse liigirikkusele ja
koosseisule (van der Heijden et al., 2006; Vogelsang et al., 2006). Eriti avaldab AM-i seente
olemasolu mdju taimedevahelisele konkurentsile varajase suktsessiooniga Okosiisteemides,
kus taimed ja muld on véga hairitud ning AM-i seeni tavaliselt pole v3i on neid vihe ja
hajusate laikudena (Allen et al., 1997). AM-i seente olemasolu suurendab miikoriisast
sOltuvate taimede konkurentsivdimet, parandades nende vdimet mullast toitaineid omandada

(Allen & Allen, 1990).

Hilise suktsessiooniga kooslustes on enamik taimi AM-i seentega juba nakatunud (Hart et al.,
2003). Seetottu mojutavad taimekoosluste diinaamikat ja kooseksisteerimist rohkem kolm
jargnevat AM-i seente, taime- ja mullakoosluste vahelist mehhanismi: mikroobid muudavad
taimedevaheliste ressursside jaotust (kasvamine voi kahanemine), iihine seeneniitide
vorgustik (common mycorrhizal network) kui iihenduses olevate taimede ressursside jagamise

voimalus ning taime- ja mullakoosluse vaheline tagasiside mehhanism (Bever et al., 2010).

Enamik liikide kooseksisteerimist seletavaid mudeleid viidavad, et konkureerivad liigid
saavad koos eksisteerida vaid juhul, kui neid kodige rohkem piiravad ressurssid on erinevad
ning kui nad tarbivad konkreetset ressurssi teistest liikidest rohkem (Tilman, 1982). Kahe
esimese mehhanismi abil muudavad mikroobid taimede omavahelist ressursside parast
konkureerimist (Bever et al., 2010). Kuigi AM-i seened suudavad mitmesuguseid taimeliike
nakatada, sOltub nende obligatoorsete biotroofide edukus siiski oluliselt peremeestaimest
(Hart et al., 2003). AM-i seentest soltuvad taimeliigid saavad vorreldes mittemiikoriissete
taimedega miikoriisast rohkem kasu (van der Heijden, 2002). AM-i seened saavad olla
taimedele kasulikud, aidates neil tohusamalt toitaineid omastada, v4i kahjulikud, pidurdades
taimede kasvu nditeks liigse silisinikundudlusega (Hart et al., 2003). Lisaks sellele voivad
AM-i seened mojutada naabertaimede kasvu kas positiivselt voi negatiivselt. Néaiteks on
Pohja-Ameerika (Hartnett & Wilson, 1999) ja Austraalia (O’Connor et al., 2002)

toitainevaestel rohumaadel tehtud katsetega nididatud, et siimbiont, kes suurendab oma
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peremeestaime produktiivsust ja voimaldab tal ellu jiida madalama piirava toitaine taseme

korral, voib aidata otseselt kaasa teiste taimeliikide konkurentsist korvaldamisele.

AM-i seened edendavad seemnest kasvavate taimede arengut, aidates tdrkavatel taimedel
moodustada ulatuslikke hiilifide vorgustikke ning varustades taimi toiteainetega (van der
Heijden, 2004). Kuna AM-i seentel puudub kindel peremehespetsiifilisus, saavad seemikud
pdrast idanemist kiiresti osaks iimberkaudse taimestiku moodustatud iihisest seeneniitide
vorgustikust (Read & Birch, 1988). Uhenduse loomine on elulise tihtsusega, kuna seemiku
enda juured ei suuda veel tdiskasvanud taimedega toitainete pdrast konkureerida (van der
Heijden, 2004). Uhise seeneniitide vorgustiku kaudu vdib toimuda ka siisiniku ja toitainete
tilekanne tiihelt taimelt teisele (Grime et al., 1987; Newman, 1988; Simard et al., 1997).
Selline taimedevaheline toitainete transport véimaldab seemikutel vajadusel limberkaudse
taimestiku arvelt toituda (van der Heijden, 2004). Lisaks kaitsevad AM-i seened seemikuid
patogeensete mullaseente kahjulike mojude eest (Newsham et al., 1995a). Seega kéituvad
AM-i seened kui siimbiootilised tugisiisteemid, mis aitavad tirkavatel taimedel kasvada ning

saada osaks rohumaa taimekooslusest (van der Heijden, 2004).

Taime- ja mullakoosluse vaheline tagasiside (plant-soil community feedback) sdltub taimedele
kas kasulikest voi kahjulikest muutustest mullamikroobide diinaamikas (muutused tiheduses
voi koosseisus) (Bever et al., 2010). AM-i seente moju taimekoosluste liigirikkusele uurinud
teadustood on vastuoluliste tulemustega (Hartnett & Wilson, 2002): moned nditavad AM-i
seente positiivset mdju taimede liigirikkusele (Grime et al., 1987; Gange et al., 1993; van der
Heijden et al., 1998) ning teised negatiivset moju (Newsham et al., 1995b; Hartnett & Wilson,
1999). See, kuidas konkreetne mullakooslus taimeliikide kooseksisteerimist mojutab, sdltub
nii peremeestaime otsesest tagasisidest kui ka temaga konkureerivate taimeliikide kaudsest
tagasisidest (Bever et al., 1997; Bever, 2003). Mullakoosluse tagasiside mehhanism on
kaheosaline:  taimekoosluse  koosseisu  iimberkorraldustest pohjustatud  muutused
mullakoosluse tiheduses ja/voi koosseisus ning neist muutustest tingitud iiksikute taimeliikide
kasvukiiruste muutumine. Muutused mikroobikooslustes, mis soodustavad lokaalselt
rohkearvuliste taimeliikide kasvu, tekitavad vastusena kohaliku skaala bioloogilist
mitmekesisust vdhendava positiivse tagasiside (Bever et al., 2010). Samas kui muutused
mikroobikoosluses vihendavad levinud taimede kasvu, tekib vastusena negatiivne tagasiside,
mis vOib aidata kaasa taimeliikide kooseksisteerimisele (Bever et al., 1997; Bever, 2003).

Uldiselt ongi mullakoosluse tagasiside negatiivne (Bever, 1994; Klironomos, 2002; Kardol et
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al., 2007; Kulmatiski et al., 2008; Petermann et al., 2008) ning selle intensiivsus on

taimeliikide arvukusega positiivses seoses (Klironomos, 2002).

Niitidisaegne taimekoosluste teooria vididab, et taimede kooseksisteerimiseks on olulised
stabiliseerivad mehhanismid (Chesson, 2000). Mikroobide vahendatud 6koni$side muutmine
ja negatiivne mullakoosluse tagasiside voivad nendele mehhanismidele kaasa aidata, samas
tihise seeneniitide vorgustiku kaudu toimuva Okoloogiliselt tdhtsate ressursside jaotamise
kohta pole veel piisavalt toendusmaterjali leitud (Bever et al., 2010). Rohumaadel 1dbi viidud
vélitood nditavad selgelt sealseid negatiivse tagasiside mehhanisme (Brandt et al., 2009;
Harrison & Bardgett, 2010). Seega vdiks algse taimekoosluse mitmekesisuse ja koosseisu

taastamisel arvestada ka endise mullakooslusega (Bever et al., 2010).

3.2. Arbuskulaarse miikoriisa seente kasutamine taastamisprojektides

Taimekoosluste taastamisprojektide eesmérgiks on tavaliselt algupidraste taimekoosluste
ennistamine. Samas vdib juhtuda, et kdik soovitud taimeliigid ei naase. Uheks vdimalikuks
pohjuseks voib olla mulla bioloogilise koosluse vihene areng, mistottu see ei suuda toetada
mitmekesist taimeliikide kooslust (Baar, 2010). Kuna AM-i seened paiknevad maastikes ja
kooslustes laiguti, vdib nende konkreetsete seente olemasolu mdjutada taimekoosluste
suktsessiooni ning taastumist, samuti tulnuktaimede edu uutes elupaikades (Moora & Zobel,
2010).

Miikoriisa voib lisaks taimede kasvule parandada ka nende ellujadmise ja paljunemise edukust
ning seega mdjutada teatud liigi véimet moodustada piisivaid populatsioone. See omakorda
mojutab eri taimekoosluste struktuuri. Néidatud on, et AM-i seened on vdimelised
suurendama Euroopa rohumaadel kasvavate taimede liigirikkust (Grime et al., 1987; Gange et
al., 1990; van der Heijden et al., 1998). Kuna teadaolevalt reageerib suurem osa Euroopa
loopealsete taimeliikidest AM-i seentele positiivselt (van der Heijden, 2002), siis vois
liigirikkus suureneda tidnu sellele, et AM-i seened toetasid seemikute kooslusesse

sisseseadmist (van der Heijden, 2004).

van der Heijden (2004) niditas oma katses, et AM-i seened aitasid seemikutel saada osaks
olemasolevast rohumaast. Uheaastase rohumaa mikrokosmoses olevatesse laikudesse lisati
eelnevalt erinevate AM-i seente taksonitega inokuleeritud nelja taimeliigi seemneid. Kontroll-

laigu seemneid polnud inokuleeritud. Katse tulemused néitasid, et AM-i seened edendasid
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seemiku kasvu, integreerides tirkavad taimed kohe ulatuslikku seeneniitide vorgustikku ning

varustades neid toitainetega, enamasti fosforiga (van der Heijden, 2004).

Moned taimeliigid tdiustavad oma keskkonnatingimusi, luues ,,viljakuse saari“, mis aitavad
kaasa tmbruskonnas leiduvate taimeliikide kasvamisele. Lisaks toitainete ja niiskuse
akumulatsioonile vdivad need saared tootada ka kui miikoriisade ,,ressursside saared,
mdjutades otseselt AM-i seente spooride diinaamikat ja/voi tootades kui spooride 16ks (Moora
& Zobel, 2010). Kooslustes, kus on madal AM-i seente spooride arvukus voi kus need hoopis
puuduvad, soltub AM-i kasvuks vajavate taimede edu mujalt levinud spooride arvukusest.
Seega voiks neid lisada kohtadesse, kus AM-i seente esindatus on mullas viike voi puudub
(Baar, 2010). Sveitsis tehtud katses ilmnes, et AM-i seened suurendasid lubjarikkal pinnasel
kasvavate rohttaimede konkurentsivoimet ja kasvu. AM-i seente rakendamine voib seega tdnu
seemnete idanemise parandamisele ja taimede konkurentsivoime tdstmisele kiirendada
soovitud taimekoosluste arengut (van der Heijden et al., 1998). Hollandis ldbiviidud
potikatsete tulemused niitasid, et AM-i seente lisamine potti edendas oluliselt kodumaiste
taimeliikide kasvu. Katse raames ldbiviidud tulude-kulude analiiiis néitas, et nende lisamise
tulud tletasid kulusid. See teeb AM-i seente lisamise taastatavatesse taimekooslustesse viga
atraktiivseks (Baar, 2010).

Kuna suuremahulised taastamistegevused nouavad palju ressursse, saaks kulusid vdhendada,
luues eelnevalt mainitud ,,ressursside saari®, mis toimiksid tleiildise 6kosiisteemi arenguks
kriitilise tdhtsusega taimede, mutualistlike seente ja teiste organismide leviste allikatena
(Allen et al., 2005). Neid laike voib vaadelda ka kui kohti, kus miikoriisaga taimed loovad
sobivaid elupaiku harvemini miikoriisat moodustavatele looduslikele taimedele (Carrillo-
Garcia et al., 1999), voi kohti, kus tmberistutatud taimed loovad sobiva keskkonna

miikoriisat moodustavate seente levimiseks (Rosales et al., 1997; Cuenca et al., 1998).

3.3. Arbuskulaarse miikoriisa seente taastamisprojektides kasutamise probleemid

AM-i seente kasutamine rohumaade taastamises on suhteliselt uus meetod, mistottu on
lahenduseta veel mitu probleemi. Naiiteks raskendab AM-i seente kasutamist
taastamisprojektides nende ndrk liigikontseptsioon (Renker et al., 2004). AM-i seentel pole
taheldatud sugulisel teel paljunemist (Sanders, 1999). Sellest olenemata on monede AM-i

perekondade puhul mérgatud, et lisaks tavapérasele toitainete liikumisele vahetatakse
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seeneniidistike vorgustikus ka geneetilist informatsiooni (Giovannetti et al., 1999;
Giovannetti et al., 2001). Tdendid kinnitavad, et seeneniidistikus voivad koos eksisteerida
geneetiliselt heterogeensed tuumad (Sanders et al., 1996; Kuhn et al., 2001). Lisaks on moned
uurimistodd viidanud, et erinevad perckonnad vodivad ka ristuda (Rodriguez et al., 2001).
Liigikontseptsiooni keerulise kasutamise tottu on leitud, et AM-i seente bioloogilist
mitmekesisust vaiks kirjeldada hoopis geneetilise mitmekesisuse kaudu (Sanders et al., 1996).
Téhtis on vilja tootada vilitoodel kasutatavad molekulaarsed 6koloogilised tooriistad, mis
voimaldaksid vahetult vaadelda AM-i seeni ning méérata nende rolli taimekooslustes (Renker

at al., 2004).

AM-i seente moju iiksikutele taimedele erineb taimepopulatsioonide ja -koosluste tasemel,
kuna viimastes toimuvad mitmed tihedusest ja olemasolevatest liikidest soltuvad protsessid
(Moora & Zobel, 1998; Facelli et al., 1999). Seega peaks taimede kooseksisteerimise
paremaks moistmiseks lisaks kasvuhoonetingimustes kasvavate mudeltaimede uurimisele
vaatlema ka AM-i seente mdju taimepopulatsioonide ja -koosluste tasemel. Hart et al. (2003)
soovitavad selleks kahte ldhenemisviisi. Kuna AM-i  seente moju taimede
kooseksisteerimisele pole Okosiisteemiti tihesugune, oleks esimeseks erinevaid okostiisteeme
vordlev lahenemisviis. Naiteks saaks uurida AM-i seente vdimalikke rolle taimede
liigirikkuse sdilitamisel, vorreldes liigirikaste ja -vaesete taimekoosluste miikoriisset
struktuuri ja diinaamikat. Teiseks oleks manipuleeriv ldhenemisviis, mis vdimaldaks testida
vordlevat ldhenemisviisi, kasutades védlja tootatud hiipoteese. Kuna looduslikes
okosiisteemides on raske tingimustega manipuleerida, saaks taime- ja AM-i seente koosluste

moodustamiseks kasutada makrokosmoseid (Hart et al., 2003).
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Kokkuvote

To0 esimeses osas seletati lahti 6koloogilise taastamise mdiste ning toodi vélja, mida peaks
taastamisprojekt SER-i (2004) jargi minimaalselt sisaldama. Peale selle nimetati iiheksa
taastatud 0kosiisteemi pdhiomadust, mille abil on voimalik kindlaks méérata taastamisprojekti
edu. Bakalaureusetoos anti referatiivne iilevaade liigirikaste poollooduslike rohumaade

pindala vihenemise pdhjustest ning nende koosluste taastamisega kaasnevatest piirangutest.

Teises osas Kirjeldati AM-i seene olemust ja struktuuri, tema arengut ning toitainete
omastamist. Lisaks uuriti AM-i kasulikke mojusid taimedele: tdiustunud mullast toitainete
omastamist ja veetarbimist ning paremat vastupidavust haigustele ja pduale. Todeti, et AM-i
seente olemasolu suurendab miikoriisast sdltuvate taimede konkurentsivoimet. Kuna AM-i
seened pole rangelt peremehespetsiifilised, leiti, et mullas olev AM-i seente kooslus voiks
oluliselt muuta taimekoosluste struktuuri. Seetdttu kirjeldati t66s AM-i seente moju
taimepopulatsioonidele ning vaadeldi kolme pdhilist taimekoosluste diinaamikat ja
kooseksisteerimist mdjutavat AM-i seente, taime- ja mullakoosluste vahelist mehhanismi:
mikroobide muudetud taimevaheliste ressursside jaotust, {ihist seeneniitide vorgustikku ning
taime- ja mullakoosluste vahelist tagasiside mehhanismi. Selgus, et mitmekesisuse seisukohalt
méngib eriti olulist rolli taime- ja mullakoosluste vaheline negatiivse tagasiside mehhanism,

mille intensiivsus on taimeliikide arvukusega positiivses seoses.

Viimases osas anti lithiiilevaade AM-i seente kasutamisest poollooduslike rohumaade
taastamises ning toodi vdlja nende kasutamisega seotud probleemid. Kuna seemnete idanemist
parandavad ja taimede konkurentsivoimet tostvad AM-i seened paiknevad kooslustes laiguti,
vOib nende konkreetsete seente olemasolu mojutada taimekoosluste taastumist. To0s kirjeldati
leviste allikatena toimivate ,ressursside saarte“ loomise ideed, mis vOib vidhendada
taastamistegevuste kulusid. Lisaks vaadeldi AM-i seente taastamisprojektides kasutamise
probleeme: AM-i seente norka liigikontseptsiooni ning AM-i seente md&ju vahest uuritust
taimepopulatsioonide ja -koosluste tasemel. Nende lahendamine aitaks paremini mdista AM-i
seente rolli taimekooslustes ning vdimaldaks tédtada vilja uusi meetodeid bioloogiliselt

mitmekesiste poollooduslike rohumaade taastamiseks.
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Grassland restoration with the help of arbuscular mycorrhiza

Tuuliki Koppel

Summary

In the first section the current thesis explains the definition of ecological restoration and
mentions what kind of measures, according to Society for Ecological Restoration International
Science and Policy Working Group (2004) restoration projects, must be included. Additionally,
there are listed nine attributes of restored ecosystem, as a basis for determining when
restoration has been accomplished. The paper gives a short overview of the main reasons why
the number of species-rich semi-natural grasslands has declined and names the constraints for

restoring these communities.

The second part concentrates mainly on arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), describing the
structure and development of AMF and their nutrient exchange with host plants. Also,
beneficial effects of arbuscular mycorrhiza to plants are investigated, i.e. improved nutrient
uptake from soil, water balance as well as increased resistance to pathogens and drought
stress. It is concluded that the presence of AMF increases the competitiveness of mycorrhizal-
dependent plants. While AMF are not strictly host specific, it is believed that the presence or
absence of AMF in the soil can affect the structure of plant communities. Therefore this paper
describes mechanisms involving interactions among AMF, plants and the soil environment
that can further influence plant species coexistence and the maintenance of biodiversity within
plant communities. The mechanisms are as follows: microbial modification of plant resource
partitioning (expansion or contraction), common mycorrhizal networks and plant-soil
community feedbacks. It can be concluded that negative plant-soil feedback plays a major

role in plant species coexistence and thus helps to maintain local diversity.

After focusing on AMF and their effects to plants the current thesis gives an overview of
using AMF in restoration of semi-natural grasslands and describes potential problems. AMF
accelerates the development of desired plant communities by improving seed germination and
increasing plant competition strength. Because AMF are patchily distributed in landscapes
and communities, the presence or absence of fungi may influence the restoration of plant
communities. Since large-scale restoration activities are expensive, the idea of using cost-

reducing ,resource islands® is discussed. These ,,islands* would serve as sources of
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propagules for plants, mutualistic fungi, and other organisms that may be crucial for

ecosystem development.

In the final section the problems of using AMF in restoration projects are examined — the
weakness of the species concept for AMF and the need to assess plant responses to AMF at
population and community level. Solving these problems would help to understand the role of
AMF in plant communities better and would allow to work out new methods for restoring

species-rich semi-natural grasslands.
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Tanuavaldused

Tédnan vdga oma juhendajaid Lena Neuenkampi ja Martin Zobelit heade nduannete,

innustavate sonade ja igakiilgse abi eest t06 valmimisel.
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