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Eri piritolu arbuskulaarse miikoriisa seenekoosluste méju taimede konkurentssuhetele

Arbuskulaarse miikoriisa (AM) seenekoosluste varieeruvus erinevates 6kosiisteemides
on kirjeldatud mitmetes uurimustes. Eri paritolu AM seenekoosluste mdju taimede kasvule
ning taimede vahelisele konkurentsile on siiski veel vihe mdistetud. Antud t66s viidi 1dbi
faktoriaalne kasvuhoonekatse, et uurida lubjarikkalt rohumaalt ning metsast parinevate AM
seenckoosluste mdju taimede kasvule ning nende konkurentsivoimele. Konkurentsetes
tingimustes suurendas rohumaa péritolu AM seenekooslus taimede biomassi enam kui metsa
péritolu seenekooslus. Toendoliselt tulenes rohumaa AM seenekoosluse soodustavam mdju
mullas esinevate seenpartnerite laiemast ning sobivamast valikust. Lisaks osutus
mutualistlikuma AM seenekoosluse olemasolu méddravaks just piiratud ressursside

tingimustes, kus seentelt saadav abi voimaldas taimedel konkurentsis kasvada.

Marksonad: arbuskulaarne miikoriisa (AM), AM seenekooslus, konkurentne vastus, lubjarikas
rohumaa, mets
CERCS: B270 Taimedkoloogia

The effect of arbuscular mycorrhizal fungal communities of different origin on plant

competitive interactions

Variation of arbuscular mycorrhizal fungal (AMF) communites in different ecosystems
has been described in many studies. However, the effect of AMF communites of different
origin on plant growth and plant competition is poorly understood. In this study we conducted
a factorial greenhouse experiment to test the effect of AMF communities originating from
calcareous grassland and forest on plant growth and plant competitive ability. When in
competition, AMF community originating from grassland caused a greater increase in plant
biomass than AMF originating from forest. It is likely that the more positive effect of AMF
communities from grassland was due to the presence of a broader range of more beneficial
fungal partners in soil. In addition, the presence of more mutualistic AM fungal community
became especially important in limited resources, as the benefit received from fungi enabled

plants to grow in competition.

Keywords: arbuscular mycorrhiza (AM), AM fungal community, competitive response,
calcareous grassland, forest
CERCS: B270 Plant ecology
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1 SISSEJUHATUS

Aastaid on taimedkoloogide huvi keskmes olnud mehhanismid, mis voimaldavad taimede
kooseksisteerimist. Sellist kooseksisteerimist on firitatud seletada mitmeti. Arvatakse, et
taimed saavad tiiksteist vilja torjumata jagada elupaika ning ressursse seetOttu, et nad erinevad
Okoloogiliste ndudluste poolest ehk iga taim kuulub vastavalt ressursivajadusele omaette nissi
(Tilman 1988). Samuti voiks kooseksisteerimist soodustada teiste taime omaduste nagu
juurepikkus, fenoloogia ning idanemistingimused varieerumine. Kuna aga taimede eluks
vajalikud ressursid (vesi, valgus ja toitained) siiski sageli kattuvad ning vabade nisSide arv on
piiratud, hakkavad taimed omavahel ressursside pérast konkureerima. See peaks viima
ndrgemate  konkurentide viljatorjumisele tugevamate poolt ning jarelikult ka
kooseksisteerivate taimede arvu vahenemiseni (van der Heijden et al. 2003), mistottu peaksid
esinema valdavalt monokultuurid (Hart et al. 2003, Bever et al. 2010).

Uks voimalik mehhanism, mis vahendab taimede kooseksisteerimist ja siilitab
mitmeliigilisust konkurentsetes tingimustes, on arbuskulaarset miikoriisat (AM) moodustavate
seente moOju taimedele. AM seeni peetakse vanimateks maismaataimedega slimbioosis
elavateks organismideks, kes kuuluvad koik eranditult hdimkonda krohmseened
(Glomeromycota). Seened, keda on tinaseks kirjeldatud iile 200 morfoliigi (van der Heijden et
al. 2015), on ildlevinud paljudes okosiisteemides ning hinnanguliselt on 74% taimeliikidest
arbuskulaarmiikoriissed (Brundrett 2009). AM niol on tegu vastastikku kasuliku suhtega, kus
taim varustab seent orgaanilise siisinikuga ning seen aitab taimel hankida mineraalaineid ja
vett. AM seened vOivad méiérata toitainete jaotumise taimeliikide vahel ning seetdttu tuua
osadele taimedele kasu, teistele aga kahju (van der Heijden et al. 2003).

AM seente mdju taimede konkurentssuhetele on uuritud juba aastakiimneid, kuid
valdav osa eksperimentidest on ldbi viidud laboris kergesti kultiveeritavate seentega. Nende
kasutamine ei ilmesta aga kuigivord hésti looduslikke olusid. Kultuuri viidud seened on sageli
ruderaalsed, globaalse levikuga ning mulla héiringuid taluvad liigid, kes esindavad vaid
véikest osa looduslikust AM seente kooslusest (Moora ja Zobel 2010). Mdistmaks AM
stimbioosi tegelikku o©koloogilist olulisust, oleks tarvis eksperimentides tiihendada nii
looduslikult koos esinevad taimeliigid kui ka looduslik mikroobikooslus (Williams et al.
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2011).

Neuenkamp et al. (2014) uurisid, kuidas muutub AM seente mitmekesisus modda
maakasutuse gradienti lubjarikkal rohumaal, osaliselt kinnikasvanud rohumaal ning metsas.
Nad leidsid, et rohumaa- ning metsamullast pdrit AM seenekooslus erineb nii
kompositsioonilt kui liigirikkuselt, kusjuures suurem liigirikkus registreeriti rohumaal. Mil
maédral ja millises ulatuses reageerib taimekooslus aga seenekoosluse muutustele modda antud
gradienti, on veel teadmata. Kéesoleva magistritod eesmérk oligi uurida erinevat péritolu
seenekoosluse mdju taimede kasvule ning nende vahelisele konkurentsile. Selleks viidi 14bi
faktoriaalne kasvuhoonekatse, kus hinnati kolme taimeliigi kasvuvastust alvari- ning
metsamullast périt seenekooslusele iliksi ning koos konkurendiga kasvades. Tuginedes
eelnevatele uurimustele, kus on kirjeldatud AM seente suurem mitmekesisus rohumaamullas
(Moora et al. 2014, Neuenkamp et al. 2014) ning miikoriisa tasakaalustav moju liikide

vahelisele konkurentsile (Moora ja Zobel 2010), piistitati antud t66s hiipoteesid:

Miikoriissel stimbioosil on positilvne moju taimede kasvuvastusele konkurentsetes
tingimustes.
Erinevat pdritolu AM seenekooslus mojutab taimeliikide kasvuvastust erinevalt, sealhulgas

alvarimulla seenekooslusel on kasvuvastusele soodsam mdju.



2 KIRJANDUSE ULEVAADE

Traditsiooniliselt on taimede vahelisi suhteid ja neid vahendavat AM mdju uuritud
eksperimentaalsetes tingimustes, kus on vorreldud AM seentega koloniseeritud isendeid
koloniseerimata isenditega (Moora ja Zobel 1996, Pietikdinen ja Kytoviita 2007, Williams et
al. 2011). Titpiliselt saavad kolonisatsioonist rohkem kasu miikoriissed taimeliigid, kellele
tagatakse seeldbi ka konkurentsis paremad tingimused. Seega voib AM seente olemasolu
konkurentsi mitte miikotroofsete taimede jaoks voOimendada. Taoline lihenemine, kus
vorreldakse seensiimbiontide olemasolu vO6i puudumist, vdimaldab uurida AM seente
suureskaalalist moju. Suures skaalas ehk maastiku tasandil mdjutab taimede
kooseksisteerimist AM seente olemasolu ning levik. Katsed, kus on uuritud seente
suureskaalalist moju, ilmestavad eclkdige varasuktsessioonilisi Okosiisteeme, kus muld ja
taimkate on hidiringu tottu hdvinud ning AM seened puuduvad voi neid on vdhe ja nad on
paigutunud hajusalt (Hart et al. 2003). Kuna aga AM seened erinevad oma talitluselt ning
suureskaalalistes uuringutes AM seente koosseisu arvesse ei vdeta, on taolistest
eksperimentidest keeruline teha jdreldusi okosiisteemide kohta, kus enamus taimi on
miikoriissed ning seensiimbiondid on kéttesaadavad (Moora ja Zobel 2010).

Mitmed hilisemad uuringud ongi arvesse votnud AM seente viikeseskaalalised mojud,
mis avalduvad siis, kui enamik taimedest on AM seentega juba kontakti loonud. Viikeses
skaalas mojutavad taimede kooseksisteerimist juba komplekssed taimede ning AM seente
vahelised suhted, sealhulgas olulised tegurid vdivad olla peremehespetsiifilisus, AM seente
mitmekesisus, nn mikroobne tagasiside ning iihine seeneniitide vorgustik (Hart et al. 2003).
On ilmne, et taimede kooseksisteerimise paremaks mdistmiseks on tarvis arvesse votta nii
AM seente suure- kui viikeseskaalalised mdjud. Kuigi AM seente toimimine suures skaalas
on vordlemisi hidsti uuritud, on teadmised viikeseskaalalistest mdjudest veel {isna piiratud.
Suutmatuse tottu eristada morfoloogiliste tunnuste pdhjal tiksikuid seeneliike, on viikesel
skaalal AM seente mdju uurimine oluliselt raskendatud. Seetdttu soltub miikoriissete
uuringute edukus erinevate molekulaarsete meetodite kasutuselevotust ning edasiarendusest.

Sellest aga, mil moel AM seened taimede vahelist konkurentsi ning ka
kooseksisteerimist mojutavad, voivad anda parema ettekujutuse kahtlemata mitmesugused
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konkurentskatsed. Erinevate taimkatsete kdigus ongi selgunud, et AM voib taimedevahelist
konkurentsi nii tasakaalustada, voimendada kui iildse mitte mojutada, sealhulgas AM seente
kohalolu pigem vodimendab liigisisest konkurentsi, siimbiontide tasakaalustav mdju
konkurentsile ilmneb aga liikide vaheliste interaktsioonide puhul (Moora ja Zobel 2010).
Arvatakse, et AM seened vahendavad taimede vahelisi suhteid kahe potentsiaalse mehhanismi
kaudu.

Esiteks on modned seened peremeestaimele kasulikumad kui teised. AM seened
erinevad vOimelt parandada mineraaltoitumist, ammutada vett ning kaitsta patogeenide eest
(Hart et al. 2003, Moora ja Zobel 2010). Jarelikult voib soltuda teatud taimeliigi esinemine
ning edukus konkurentsis sellest, milline taime- ning milline seenetakson kohtuvad.

Nii van der Heijden et al. (2003) kui Scheublin et al. (2007) niitasid oma
eksperimendis, et taimede konkurentssuhetes ei ole oluline ainult AM seente olemasolu, vaid
ka nende identiteet voib mérkimisvédrset rolli mdngida. Erinevad AM seened erinesid voimelt
hankida taimedele toitaineid ning mdjutasid seeldbi ka konkurentsi tulemust. Niiteks viisid
Scheublin et al. (2007) 14bi potikatse, kus uurisid erinevate AM seene isolaatide moju kolme
kooskasvava taime konkurentsile. Selgus, et kolm AM seene isolaati, kes olid geneetiliselt
lahedalt seotud, pohjustasid katsetaimedes erinevaid kasvuvastusi. van der Heijden et al.
(2003) eksperimendi, kus kasvatati kaht eri taimeliiki kolme erineva AM seenetaksoniga,
tulemused niitasid aga, et erinevad seenetaksonid jaotavad konkureerivate taimede vahel
ressursse erineval méaral. Néiteks sisaldas harilik kédbihein (Prunella vulgaris) fosforit 56%
ulatuses, kui taime oli inokuleeritud ithe AM seenctaksoniga, teise seenetaksoniga
inokuleerides oli fosfori sisaldus vaid 21%. Kaébiheinaga koos kasvav sulgaruluste
(Brachypodium pinnatum) sai seevastu sellest ebaefektiivsest seeneisolaadist teiste tootlusega
vorreldes enim kasu. Taoline ebavdrdne ressursijaotus illustreerib, kuidas erinevate seente
olemasolu mojutab kiill taimedevahelist konkurentsi, kuid selle moju ulatuse miiramisel voib
oluliseks osutuda eelkdige konkreetne seenetakson.

Taime- ning seeneliigi sobivus on pédevakorda tdstnud ka arutelu nn mikroobse
tagasiside toimimisest (Hart et al. 2003, Bever et al. 2010). Tagasiside all peetakse silmas
olukorda, kus taim mdjutab mikroobikooslust ning muutus mikroobikoosluses pdhjustab
omakorda muutusi taime kasvus. Kui muutused seenekoosluses suurendavad kohalikult
domineerivate taimeliikide esinemist, tekitab see positiivse tagasiside mehhanismi, mistottu
viheneb taimekoosluse mitmekesisus kohalikul skaalal. Kui aga muutused seenekoosluses
pohjustavad domineerivate taimeliikide esinemise vdhenemise, vOib negatiivne tagasiside
mdjuda soodustavalt taimede kooseksisteerimisele (Bever et al. 2001, 2010, Bever 2002).

Kuigi on kinnitatud ka posiitivse tagasiside toimimist (van der Heijden et al. 1998, Ronsheim
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ja Anderson 2001), on mitmetes eksprerimentides rohumaadel tdheldatud just negatiivse
tagasiside esinemist (Bever et al. 2010). Bever (2002) leidis, et siistlehise teelehega (Plantago
lanceolata) siimbioosis suurenes AM seene Scutellospora calospora kohasus, kuid teeleht ise
seenega kooselust kasu ei saanud. See-eest pohjustas teelehe suurimat kasvu miikoriisa teiste
AM seentega Archaeospora trappei ning Acaulospora morrowia, viimased olid edukaimad
aga kooselus konkureeriva taimeliigi korrelisega Panicum sphaerocarpon. Selline
asimmeetriline suhe tekitas negatiivse tagasiside, mis vOimaldas nendel konkureerivatel
taimedel koos eksisteerida. Kui teeleht muutuks koosluses domineerivaks, suureneks ka seene
S. spaerocarpon esinemine. Viimane védhendaks aga jdllegi teelehe kasvukiirust ning
suurendaks konkureeriva kdrrelise rohkust. Kui koosluses domineeriks aga korreline, saaksid
sellest kasu A. trappei ning A. morrowiae, kes soodustaksid omakorda teelehe esinemist.
Seega voivad taimed kaudselt soodustada nendega konkureerivate taimede esinemist.

Alati ei pruugi iiks seenetakson taimede liigirikkusele suurimat mdju avaldada.
Mbonedes katsetes on ilmnenud hoopis AM seente mitmekesisuse soodustav moju
taimedevahelisele konkurentsile (Facelli et al. 2010, Wagg et al. 2011b) ning seeldbi ka
produktiivsusele. Wagg et al. (2011b) uurisid nelja iiksiku AM seenetaksoni ning nelja
kombineeritud seenetaksoni moju aasristiku (Trifolium pratense) ning Itaalia raiheina (Lolium
multiforum) konkurentssuhetele. Selgus, et koigi nelja seenctaksoniga kombineeritud
tootluses suurenes aasristiku biomassi produktsioon rohkem kui iga iiksiku seenetaksoniga
iiksi kasvades. AM seened hankisid ristikule rohkem toitaineid ja seeldbi suurenes taime
edukus konkurentsis raiheinaga, kelle kasv oli miikoriissetes oludes hoopis alla surutud.
Jarelikult voib teatud tingimustes AM seente liigiline mitmekesisus leevendada taimede
vahelist konkurentsi ja suurendada biomassi suuremal méiral kui liksikud seenetaksonid.

Tihti voib taimeliigi edukuse konkurentsis midrata ka tema miikoriisne soltuvus.
Taimed, mille biomass suureneb margatavalt AM seente esinemisel, reageerivad positiivselt
kolonisatsioonile ning on miikoriisast sdltuvad. Teatud tingimustes, tavaliselt vihese valguse
ning madala temperatuuriga keskkondades vo0i tugevalt vdetatud muldadel, voib taime
biomass seensiimbiontide juuresolekul aga vdheneda (Zobel et al. 1997, Ayres et al. 2006).
Mitmetes eksperimentides on niidatud, et erinevasse funktsionaalsesse gruppi kuuluvad
taimeliigid reageerivad erinevalt AM seente kolonisatsioonile (Hartnett ja Wilson 1999, Wagg
et al. 2011b, Sabais et al. 2012). Néiteks arvatakse liblikdielised taimed olevat tugevalt
miikoriissed, sest limmastiku fikseerimine on kulukas ning siimbioos AM seentega vdimaldab
paremat fosforiga varustatust. Seega peaks suurenema liblikdieliste konkurentsivdoime AM
seentega koloniseeritult (Wilson ja Hartnett 1998, Scheublin et al. 2007, Sabais et al. 2012,
Lin et al. 2015). Toepoolest, Wagg et al. (2011b) poolt 1dbi viidud eksperimendis sai
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miikoriisne ristik AM seentest oluliselt rohkem kasu kui konkureeriv korreline. C3 taimed
naditavad aga vastupidist trendi — nende puhul oli konkurentne vastus seente juuresolekul
oluliselt pirsitud, sest nende narmasjuurestik vdimaldab tohusat fosfori omastamist ning
seensiimbiontide iilalpidamine voib osutuda ebavajalikuks (Wilson ja Hartnett 1998, Lin et al.
2015). Moned autorid on arvamusel, et taimede miikoriissuse pdhjal on vdimalik teha
jareldusi ka liikide vahelise konkurentsi tulemuse ning seeldbi taimekoosluse mitmekesisuse
ning struktuuri kohta (van der Heijden et al. 1998, Hartnett ja Wilson 1999, van der Heijden
2002, Hart et al. 2003, Urcelay ja Diaz 2003). Urcelay ja Diaz (2003) pakkusid empiiriliste
andmete pohjal védlja lihtsustatud mudeli, kus seotakse omavahel taimede miikoriisne
soltuvus, domineerivus ning koosluse liigirikkus. Liigirikkusele avaldab soodsaimat mdju
olukord, kus subordinaadid on tugevalt miikoriissed. Liigirikkus tduseb ka siis, kui nii
dominandid kui subordinaadid on miikoriisast soltuvad. See vOib toimida tédnu thisele
seeneniitide vOrgustikule, mille kaudu dominandilt subordinaadile ressursse jaotatakse. Kui
enamik taimi koosluses on aga mittemiikoriissed vOi vihe miikoriisast sdltuvad, ei avalda AM
seened vidhemalt lithikeses perspektiivis liigilisele koosseisule moju. Seega, teades
subordinaatide miikoriisse soltuvuse ulatust, on voimalik ennustada, kas koosluse liigiline
mitmekesisus AM seente esinemisel suureneb voi viheneb. Mudeli paikapidavust toetab ka
Lin et al. (2015) poolt ldbi viidud metaanaliiiis, kes leidsid 304 uurimistoé pohjal, et AM
seente moju litkkidevahelisele konkurentsile ning liigilisele mitmekesisusele sdltub tdepoolest
suures osas just dominantsete taimeliikide koloniseeritusest. Seevastu olukorda parasvootme
rohumaadel, kus suures osas domineerivadki arbuskulaarmiikoriissed liigid (Zobel et al.
1997), ei pruugi dominantide ning subordinaatide miikoriissus nii hésti kirjeldada.

Teiseks taimedevahelisi interaktsioone mojutavaks mehhanismiks peetakse iihist
seeneniitide vorgustikku, mida mooda liiguvad toitained ning siisinik {ihelt indiviidilt teisele.
Assimilaatide jaotus voiks voOrdustada omakorda naabrite kasvuerinevusi ning seeldbi
modjutada nende konkurentsivdoimet (Hart et al. 2003). Siiski pole taimedkoloogid
seenevorgustiku kaudu toimuva ressursside transpordi olulisuses iihisele arvamusele joudnud
(Bever et al. 2010). Kuigi on tehtud kindlaks, et siisinik liigub fotosiinteesivate taimede ning
miikoheterotroofide (seentel parasiteerivad mittefotostinteesivad taimed) vahel moodustunud
ihises seeneniitide vorgustikus (Selosse et al. 2006), on tdendeid ressursside jaotusest
fotostinteesivate taimede vahel veel vihe (Moora ja Zobel 2010). Seevastu kinnitavad iihise
seeneniitide vorgustiku olulisust uuringud, kus on leitud, et taimed ei pruugi jagada ressursse
otse, vaid toovad kasu oma naabritele kaudselt, kui nad panustavad kohaliku
seenepopulatsiooni ning juba eksisteeriva juurevilise miitseeli toimimisse (Selosse et al.

2006). Naiteks uurisid Walder et al. (2012) seda, mil mééral investeerivad koos kasvavad
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taimed iihiste seenesiimbiontide iilalpidamisse ja kui suur on siimbioosist saadav tulu. Nad
kasvatasid koos C3 taime harilikku lina (Linum usitatissimum) ning C4 taime harilikku sorgot
(Sorghum bicolor), kes olid ithendatud kas liigi Glomus intraradices vai liigi Glomus mosseae
seeneniitide vorgustikku. Kuna C3- ja C4-tiilipi taimedel on erinevad isotoopkoostised, st nad
erinevad siisiniku stabiilsete isotoopide vahekorra poolest, voimaldab see mddta siisiniku
liilkumist eri taimede vahel ehk taimede panust AM toimimisse. Lisaks méirati *°N ja 3P
isotoobi markerite abil kindlaks taimede miikoriisasse investeerimise tasuvus ehk kui palju
saadi seene abil lihisest vorgustikust toitaineid. Selgus, et suurema biomassiga sorgo panustas
molema seenega to0tluses vihemalt kaks korda rohkem siisinikku seenevorgustiku toimiseks
kui lina. Ometi sai lina liigiga G. intraradices to6tluses iihisest seenevorgustikust 80% kuni
90% miargistatud ldmmastikust ning fosforist. Seega paranes lina kasv ténu toitainete suurele
kittesaadavusele ning vidhesele seende paigutatud siisinikukulule. Seevastu panustas
naabertaim sorgo iihisesse seeneniitide vorgustikku hulgaliselt siisinikku, kuid sai seenest
vihe tulu (6-20%) vastu. Kuna sorgo biomassi to6tlused ei mdjutanud, siis ei tulenenud lina
suurem kasv mitte naabertaime arvelt, vaid toitainete arvelt, mida Uhiskasutuses olevast
vorgustikust efektiivsemalt hangiti. Seega ei pruugi iihise seeneniitide vorgustiku kaudu
toimuv ressursside vastastikune vahetus seene ja taime vahel toimuda n6 diglase kaubanduse
pohimdtetel, kus miikoriisast saadav tulu vordub selle iilalpidamiseks mineva kuluga
(Pietikdinen ja Kytoviita 2007), vaid esineb pigem ebavordne ressursside jaotus (van der
Heijden 2002, van der Heijden et al. 2003). Veelgi enam, taoline tihise vorgustiku ebavordne
kasutamine vOib viia mitte ainult konkurentsis enim kasu saanud taimeliigi, vaid kogu
produktsiooni suurenemisele (Walder et al 2012). Samuti voib iihine seeneniitide vorgustik
eksisteerida ilma, et pohjustaks taimpartneritele méarkimisvaérset kulu, seda eriti juhul, kui
seende paigutatud siisiniku kulu on peamise siisinikudoonori jaoks ebaoluline.

Kuigi seenevorgustiku kaudu toimuva toitainete transpordi ulatuses tdiskasvanud
taimede vahel ollakse veel kahtleval seisukohal, ndustuvad mitmed autorid thise seeneniitide
vorgustiku olulisuses noore ja tdiskasvanud taime vahelistes suhetes. Eksperimentaalsed
toendid iihise vorgustiku mojust seemikute ellujddmusele on aga kahetised (Selosse et al.
2006, van der Heijden ja Horton 2009). AM seeneniitide vOrgustiku positiivset mdju
seemnelisele uuenemisele on hinnatud mitmetes eksperimentides (Hartnett ja Wilson 1999,
Moora et al. 2004, van der Heijden 2004). Kuna on ebatdendoline, et noore taime juured
suudaksid konkureerida tdiskasvanud taime omadega, vdimaldaks seemikute sidumine juba
eksisteerivasse seeneniitide voOrgustikku saada kasu laialdasest toitaineid transportivast
vorgustikust, millele neil vastasel juhul ligipddsu ei oleks, ning piisida seeldbi paremini

konkurentsitingimustes. Markimisvédédrses osas uurimustest on tdheldatud aga vastupidist
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trendi ning seemikute kasv on iihisesse seeneniidistikku seotuna pérsitud (Moora ja Zobel
1996, Merrild et al. 2013). Merrild et al. (2013) kasvatasid tomati (Solanum lycopersicon)
seemikuid koos tdiskasvanud kurgitaimega (Cucumis sativus), kes oli moodustanud siimbioosi
seeneliigiga Rhizophagus irregularis. Seemikute {ihendamine juba eksisteerivasse
seenevorgustikku védhendas oluliselt tomatitaime kasvu, kusjuures negatiivne mdju oli
pohjustatud eelkdige fosfori defitsiidist. Peamine kasvu pidurdav element transporditi iihise
vorgustiku kaudu eelistatult suuremale ning vanemale taimele, kes tagab omakorda seenele
vastu rohkem siisinikku, ning seeldbi suurendati konkureerivate taimede kasvuerinevusi
veelgi. Seega demonstreeriti antud katses hoopis {ihise seeneniitide vOrgustiku negatiivset
mdju noortaimede kasvule ning konkurentsivoimele.

Eelnevad nidited ilmestavad hédsti AM seente olulisust taimede konkurentssuhete
vahendamisel. Sageli on need mojud aga mitmepidised ning komplekssed, sest
eksperimentide tulem soltub nii taime- kui seeneliikide valikust. Lisaks taimede ning seente
omavahelisele sobivusele on médrav ka abiootiline keskkond, mis voib seada piirangud AM
seente esinemisele ning mitmekesisusele. Vdhehaaval on suurenenud toode arv, kus on
kirjeldatud AM seente koosluste varieeruvust nii ajas (Davison et al. 2011) kui ruumis
(Uibopuu et al. 2009, Davison et al. 2012, Saks et al. 2013, Moora et al. 2014, Gazol et al.
2016). Mitmes uurimuses on ndidatud, et erinevalt majandatavad okosiisteemid hdolmavad
erinevat AM seente kooslust ning neil v3ib olla erinev mdju taimede kasvule (Moora et al.
2004, Uibopuu et al. 2012, Williams et al. 2011). Moora et al. (2014) leidsid, et nn avatud
kasvukohas (rohumaa, intensiivselt ning sddstvalt majandatav pdllumaa) on AM seente
kooslus mitmekesisem kui metsa kasvukohas (pdlismets ning kuuseistandus). Seente
mitmekesisem kooslus voiks tagada omakorda taimede suurema kasvuvastuse. Uibopuu et al.
(2009) eksperimendist selguski, et pollumaa mullast péarinevad seensiimbiondid edendasid
mone taimeliigi kasvu suuremal mééral kui seened, kes parinesid ldhedal asuvast metsast.
Kuigi parasvodtme segametsade taimejuuri koloniseerivate AM seente rikkus voib olla
vordlemisi korge (Saks et al. 2013), on metsamullast leitud seenetaksonite arv siiski
moddukas (Davison et al. 2012). Samuti voib AM seenekoosluse rikkusele ebasoodsat mdju
avaldada intensiivne maakasutus ning metsa majandamine. Niiteks registreeriti polismetsas
suurem seenetaksonite mitmekesisus kui majandatavas kuusikus. Moora et al. (2014) ning ka
Uibopuu et al. (2012) poolt 1idbi viidud katsest selgus, et suktsessiooniliselt vanast
metsadkosiisteemist pirinev AM seenekooslus edendas alustaimestiku kasvu enam kui
majandatava noore metsa seenekooslus. Moistmine, kuidas reageerib taimekooslus AM
seentele erinevalt majandatavates oOkosilisteemides, voimaldab omakorda efektiivsemat

Okosiisteemide taastamist ning sdilitamist.
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Kuna viikesel skaalal iseloomustab looduslikke Okosiisteeme mulla heterogeensus,
oleks alust eeldada, et AM seente roll erineb ka eri viljakusega muldadel. Konkurentskatses
kahes erinevas mullatiilibis ning nelja erineva AM seenetaksoniga kasvatatud taimedega
leidsid Wagg et al. (2011a, 2011b), et kuigi AM seened tasakaalustasid konkurentsi ning
suurendasid taimede produktsiooni, siis mehhanismid, mis taimede biomassis muutusi
pohjustasid, soltusid eelkdige abiootilistest tingimustest. Madalama viljakusega mullas oli
iiksik seenetakson taime kasvu edendamises samavOrra efektiivne kui mitmeliigiline
seenekooslus. Korgema viljakusega mullas oli konkurentssuhetes rohkem kasu aga
mitmeliigilisest AM seente kooslusest kui voimalikust parimast seenetaksonist. Jarelikult
voivad erinevates abiootilistes keskkondades esineda ka seente vahel mitmesugused
soodustavad vOi antagonistlikud suhted, mis mdjutavad omakorda taimede biomassi ning

seeldbi koosluse struktuuri.
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3 MATERJAL JAMETOODIKA

3.1 Katses kasutatud taimeliigid

Potikatses uuriti kahe loodusliku AM seenekoosluse ning konkurentsi mdju kolmele
taimeliigile. Fokaalliikide valikul oli oluline, et koik uuritavad liigid kasvavad koos
konkurentliigiga ka looduslikult. Ko&ik katses kasutatud taimeliigid moodustavad

arbuskulaarset miikoriisat (Wang ja Qiu 2006) ning esinevad Eestis sagedalt (Eesti efloora).

3.1.1 Fokaalliigid

Leontodon hispidus L. (kare seanupp) on korvdieliste (Asteraceae) sugukonda kuuluv
mitmeaastane rohttaim (eElurikkus). Kasvab keskmiselt 10-40 cm korguseks. Lehed esinevad
juurmise kodarikuna, on enamasti Idhestumata, hambulise servaga, karvased voi paljad.
Varred on 1 voi 2 disikuga, karedakarvased, harva paljad voi vidikeste korglehtedega, ning
nende tipus on iiks ditsemise eel longus kollane korvdisik, mille 14bimddt on ligi 3 cm. Oitseb
juunist augustini. Pdrast Oitsemist valmivad pappused, mis on hallikasvalgete
lendkarvakestega. Oluliseks tunnuseks on ka seemnete lendkarvakeste pikkus: vdlimised on
sisemistest 2—4 korda lithemad (Eesti efloora). Eelistab lubjarikast mulda. Kasvab mdddukalt
niisketel niitudel, loodudel ja metsaservadel.

Plantago lanceolata L. (siistlehine teeleht) on mitmeaastane rohttaim teeleheliste
(Plantaginaceae) sugukonnast (eElurikkus). Tiiipiliselt 10-60 cm korgune. Siistjad, 0.5-2 cm
laiad ja karvased lehed esinevad rosetina. Oisik on piklikmunajas, kroonlehed helepruunid
ning tolmukad kollased, kroonist 4-5 korda pikemad. Oitseb maist septembrini ning paljuneb
seemnete abil. Siistlehine teeleht on taimedkoloogias pohjalikult uuritud mudelorganism
(Bever 2002, Ayres et al. 2006). Laia 6koloogilise amplituudiga liik voib kasvada nii niisketel

aruniitudel, loopealsetel, metsaservadel, vOsastikes kui pdldude ddres (Eesti efloora).
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Prunella vulgaris L. (harilik kdbihein) on huuldieliste (Lamiaceae) sugukonda kuuluv
mitmeaastane taim (eElurikkus). Kasvab keskmiselt 8-40 cm korguseks. Kébiheinale on
iseloomulik piistine vars ning piklikmunajad, rootsulised varrelehed. Oite kandelehed on
{imarad ning died on sinakad, koondudes tihedasse tipmisesse piklikusse disikusse. Oitseb
juunist septembrini. Paljuneb seemnetega ja vegetatiivselt roomavate ning juurduvate varte
abil (Eesti efloora). Kidbihein on tiilipiline rohttaim lubjarikastel rohumaadel (Moora ja Zobel
1996, van der Heijden et al. 1998, 2003), segametsa alustaimestikus (Uibopuu et al. 2012),

vosastikes, teepeenardel ja elamute iimbruses.

3.1.2 Konkurentliik

Festuca rubra L. (punane aruhein) on mitmeaastane rohttaim kdorreliste (Poaceae)
sugukonnast (eElurikkus). Kasvab horeda muruna voi viikeste métastena harilikult 20-80 cm
korguseks. Varrelehed on lamedad, kuni 2,5 mm laiused, iilakiiljel pikkade karvadega.
Juurmised lehed on kahekorra, 5 siigava vaoga, nende laius on kuni 1,3 mm. Virvuselt on
lehed tume- voi hallikasrohelised, alumiselt pinnalt ldikivad. Alumised lehetuped on karvased.
Taime alusel on vanad Shukesed pruunikad voi punakad lehetuped. Keeleke on véga lithike
vOi peaaegu puuduv (Eesti efloora). P6oris on 6-10 cm pikk, rohekaslilla, iiks alumine haru
suhteliselt pikem, ohted on lithikesed. Oitseb mais ja juunis. Punane aruhein on viga suure
kohastumisvoimega liik, mistottu kasvab véga erinevates kooslustes ning on Eestis tavaline
liik. Leidub peamiselt kuivadel loo- ja parisniitudel, horedates palu-, loo- ja laanemetsades,
madalsoodes ja mdrgades siirdesoodes, puisniitudel, harva umbrohuna aedades ja pdldudel.

Punane aruhein moodustab nii arbuskulaarset kui ektomiikoriisat (Wang ja Qiu 2006).

3.2 Katses kasutatud muld

Potikatses kasutatud mullad koguti Lddne maakonnast Hanila vallast (58°3729"N
23°32727"E). Alvarimuld périneb poollooduslikult kuiva looniidu kasvukohatiiiibiga
rohumaalt ning metsamuld kastikuloo-ménnikust (Paal 1997, Pértel et al. 1999). Mullatiiiip on
kivisel karbonaatsel ldhtekivimil kujunenud rdhkmuld (Eesti mullastiku kaart. Maa-amet.
2016).

Kasvusubstraadiks segati kokku 1:1:1 suhtes kvartsliiv ning modlemad mullad,

sealhulgas liiv ning iiks muldadest oli steriliseeritud ning teine muld toimis AM seente
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loodusliku inokulumina. Olenevalt tootlusest oli elusmuld périt kas alvarilt voi metsast.
Mittemiikoriisses  to6tluses ehk kontrollis oli kogu kasvusubstraat steriliseeritud.
Steriliseerimine tehti Harjumaal asuvas steriliseerimisjaamas Scandinavian Clinics Estonia
OU doosiga 1 kGy (kilogrei).

3.3 Katse iilesehitus

Potikatse viidi libi Tartu Ulikooli Oa tinaval asuvas kasvuhoones. Selle kiigus
kasvatati kolme taimeliiki kolmes mullatiiiibis koos konkurendiga ning ilma konkurendita.
Fokaalliikideks olid Leontodon hispidus, Plantago lanceolata ning Prunella vulgaris, mille
seemned koguti 2013. aasta suvel Laelatu puisniidult Lidnemaal. Konkurendiks valiti Festuca
rubra (sort KAUNI, partii nr EE12-59663, kategooria C, sertifitseeritud seeme, tootjariik
Eesti). Taimeseemned steriliseeriti 0,01%-lises kaaliumpermaganaadi lahuses ning kiilvati
autoklaavitud (121°C 60 min) jame- ning peenliiva (fraktsiooniga 0-0,8mm ning 0,63-2mm)
segusse.

Peale 5-nddalast idanemisperioodi istutati 04. juunil 2014 {iks fokaalliigi isend igasse
kasvusubstraadiga tédidetud potti (1abimd6t 10,5 cm, kdrgus 12 cm). Taimi kasvatati potis kas
iiksi vo1 koos nelja konkurendiga.

Iga mulla (alvarimuld, metsamuld, mittemiikoriisne kontroll) ning konkurentsi
(konkurendiga, konkurendita) t66tlus kolme erineva fokaalliigiga oli kiimnes korduses ning
seega oli potte kokku 3x2x3x10=180. Tagamaks vdimalikult looduslikku ning iihtset mulla
mikroorganismide kooslust, ent viltimaks AM seente sattumist antud to6tlusesse, lisati igasse
potti 40 ml steriliseerimata metsa- ja rohumaamulla segust vilja pestud mikroobilahust (sdela
poori 1abimoot 50 ul; (Koide ja Li 1989)).

Taimed kasvasid 15 nddalat regulaarse kastmis- ja 16h valgusreziimil. Esimese kolme
nddala jooksul surnud taimed asendati. Iga 4 nddala moddudes vahetati pottide asukoht
lavatsil, et iihtlustada valguse mdju taimedele. Kasvuperioodi 1dppedes voeti eraldi iiles

taimede vOsud ja juured. Taimeosad kuivatati 55°C juures 24 tundi ja seejdrel kaaluti.

3.4 Juurekolonisatsiooni mairamine

Juurekolonisatsioon méérati koigist kolmest fokaalliigist ning mdlema mullatiitibi

tootlusest pooltel ehk kokku kuuekiimnel taimeisendil. Arbuskulaarsele miikoriisale
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iseloomulike struktuuride esinemist kontrolliti ka konkurentliigil ning steriilses todtluses
kasvanud fokaalliikidel. Peenjuured virviti triipaansinisega, et muuta AM seentele
iseloomulikud struktuurid paremini ndhtavaks (Koske ja Gemma 1989).

Virvitud juured asetati paralleelselt mikroskoobi alusklaasile ning médrati protsent
koloniseeritud juurepikkusest, kasutades suurendatud grid-line intersect meetodit (McGonigle
et al. 1990). Vaateviljas registreeriti okulaari mdotskaala piistteljega ristuvad AM seente
struktuurid: hiiiifid, arbuskulid, vesiikulid ning hiiiifikeerud, kasutades Olympus CH20
mikroskoopi suurendusega 400x. Iga juureproovi kohta tehti 120 vaatevélja vaatlust.
Uldkolonisatsioon méirati kui piistteljega ristuvate seenstruktuuridega vaateviljade protsent
120-st vaateviljast. Lisaks arvutati erinevate AM struktuuride -hiiiifid, arbuskulid, vesiikulid
ning hiitifikeerud- kolonisatsiooniprotsent, loetledes ainult vastavate struktuuridega piistteljel

ristuvad vaateviljad.

3.5 Statistiline analiiiis

Taimeliigi, AM seeneinokulumi péritolu ning konkurentsi modju hindamiseks
biomassiparameetritele (maapealne, maa-alune, kogu biomass) ning juure miikoriissele
kolonisatsioonile kasutati kolmefaktorilist ~dispersioonanaliiiisi (three-way ANOVA).
Taimeliigi ning konkurentsi moju biomassiparameetritele steriilses kontrollto6tluses analiiiisiti
kahefaktorilise dispersioonanaliiiisiga (two-way ANOVA). Suurem osa steriilses todtluses
kasvavatest Prunella vulgaris taimedest surid 8. kasvunddalal, mistSttu steriilse to6tluse
analiiiisi kaasati vaid liigid Leontodon hispidus ja Plantago lanceolata. Hindamaks taimeliigi
ning inokulumi péritolu moju konkurendi biomassiparameetritele kasutati kahefaktorilist
dispersioonanaliiiisi, mis viidi 14bi samuti vaid kahe eelmainitud liigiga. Biomassiandmed
viidi logaritmimisega ANOVA eeldustele vastavaks ning juure kolonisatsiooniprotsendi
transformeerimiseks kasutati siinuse podrdfunktsiooni (arcsin). T6otluste vahelist erinevust
kontrolliti Tukey HSD post-hoc vordluse kaigus, kasutades olulisuse nivood 0.05. Taimede
kasvuvastuse ning kolonisatsiooni ulatuse vahelise seose hindamiseks kasutati lineaarset

regressiooni. Analiiiis teostati programmipaketi R (versioon 3.2.3) abil.
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4 TULEMUSED

4.1 AM seenekoosluse péritolu ning konkurentsi moju taimede biomassile

u

Keskmine biormass (g)
3 4
| |

i =

Leo alvar Leomets Leoster Plaalvar Plamets Plaster Pruahkear Prumets  Pru ster

Joonis 1. Keskmine (+SE) biomass taimeisendi kohta iiksi (valge tulp) ning konkurendiga (hall tulp) alvari-,
metsa- ning steriilsel mullal kasvades. Leo — Leontodon hispidus, Pla — Plantago lanceolata, Pru — Prunella

vulgaris.

Mittemiikoriisne t66tlus vahendas oluliselt taimede biomassi (joonis 1). Kuna 95%
steriilses to6tluses kasvanud P. vulgaris taimedest suri enne Kkatse Idppu, teostati
kahefaktoriline dispersioonanaliiiis liikidega L. hispidus ning P. lanceolata. Taimeliigil ning
konkurentsil oli oluline peamdju taimede biomassiandmetele steriilses kontrolltdotluses.
Esines koosmdju liigi ning konkurentsi vahel. Taimede vOsu, juure ning kogu biomass oli
oluliselt suurem mittemiikoriisses to6tluses iiksi kui konkurendiga kasvades (Tabel 1),
sealjuures vihendas konkurents L. hispidus kogu biomassi 4 ning P. lanceolata biomassi 27

korda.
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Konkurendi F. rubra vdsu, juure ning kogu biomass oli oluliselt suurem steriilses
tootluses kui alvari vdi metsa AM seenekooslusega kasvades (p<0.001, TukeyHSD),
inokulumi péritolu konkurendi biomassi ei mdjutanud. Samuti ei sdltunud konkurendi

biomass fokaaltaime liigist.

Tabel 1. Taimeliigi (kaks taset: L. hispidus, P. lanceolata), ning konkurentsi (kaks taset: konkurentsi ei ole ja
konkurents on) m&jud logaritmitud maapealsele, maa-alusele ning kogu biomassile steriilses kontrolltootluses.
Analiitisi 1abiviimiseks kasutati kahefaktorilist dispersioonanaliiiisi.

Kogu biomass Vosu biomass Juure biomass
df F p F p F p
Liik 1;34 112.85 <0.001 94.19 <0.001 108.6 <0.001
Konkurents 1,34 127.57 <0.001 115.07 <0.001 113.5 <0.001
Liik*Konkurents 1,34 20.37 <0.001 18.36 <0.001 18.9 <0.001

Taimeliigil, mulla péritolul ning konkurentsil oli oluline peamdju kdikidele
biomassiparameetritele (Tabel 2). Taimede vOsu, juure ning kogu biomass oli oluliselt suurem
alvari- kui metsa AM seenekooslusega kasvades (p<0.001, TukeyHSD). Konkurents vidhendas
koigi taimeliikide vOsu, juure ning kogu biomassi (Tabel 2). Esines koosmdju AM
seenckoosluse péritolu ja konkurentsi vahel (Tabel 2, joonis 2) — taimeliigid reageerisid
sarnaselt erinevat péritolu inokulumile konkurentsitingimustes. P. vulgaris vosu (p< 0.001,
joonis 3A) ning kogu (p=0.011) biomass olid konkurentsetes tingimustes oluliselt suuremad
alvari- kui metsa AM seentega kasvades. Alvari seenekoosluse soodustav mdju juure
biomassile konkurendiga kasvades ilmnes liigil L. hispidus (p=0.017, joonis 3B).

Tabel 2. Taimeliigi (kolm taset: L. hispidus, P. lanceolata, P.vulgaris), AM seenckoosluse péritolu (kaks taset:

alvar ja mets) ning konkurentsi (kaks taset: konkurentsi ei ole ja konkurents on) mgjud logaritmitud v&su, juure
ning kogu biomassile. Analiiiisi 1abiviimiseks kasutati kolmefaktorilist dispersioonanaliiiisi.

Kogu biomass Vdsu biomass Juure biomass
df F p F p F p
Liik 2;105 12,617 <0.001 21.243 <0.001 12245 <0.001
Muld 1;105 13.071 <0.001 10.820 0.0014 13.125 <0.001
Konkurents 1;105 154.236 <0.001 159.874 <0.001 142.347 <0.001
Liik*Muld 2;105 0.735 0.4817  1.795 0.1712  0.498 0.6093
Liik*Konkurents 2;105 0.735 0.4819 2.467 0.0898  0.225 0.7989
Muld*Konkurents 1;105 12.602 <0.001 13.416 0.0004 12.345 <0.001

Liik*Muld*Konkurents 2,105 0.604 0.5484 1.282 0.2818 0.460 0.6327
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Joonis 2. Keskmine kogu (+SE) biomass iiksi (valge tulp) ning konkurendiga (hall tulp) alvari- ning metsa AM
seenekooslusega kasvades. Olulised erinevused konkurentsito6tluses on tihistatud erinevate tdhtedega, kogu
biomassi oluline erinevus alvari ning metsa mullal on tdhistatud tirniga vastavalt Tukey testile (p<0.05).
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Joonis 3. Keskmine (+SE) vosu (A) ja juure (B) biomass taimeliigi kohta iiksi (valge tulp) ning konkurendiga
(hall tulp) alvari- ning metsa AM seenekooslusega kasvades. Leo — Leontodon hispidus, Pla — Plantago
lanceolata, Pru — Prunella vulgaris. Olulised erinevused konkurentsitootluses on téhistatud erinevate tahtedega,
taimeliikide vOsu ja juure biomassi oluline erinevus alvari ning metsa mullal on téhistatud tirniga vastavalt
Tukey testile (p<0.05)
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4.2 Miikoriisne kolonisatsioon

Nii alvari kui metsa péritolu seentega nakatunud fokaalliikidel (Tabel 3) kui
konkurenttaimel registreeriti arbuskulaarmiikoriisne kolonisatsioon. Steriilses to6tluses
kasvanud taimedel AM seente kolonisatsiooni ei tdheldatud.

Uldkolonisatsiooni niitajad olid arvuliselt vdrdsed hiiiifide kolonisatsiooniprotsendi
niitajatega. Uldkolonisatsioon erines liigiti, kuid mitte erineva péritoluga AM seenekoosluste
vahel (Tabel 4). AM seente kolonisatsioon L. hispidus juurtes oli oluliselt suurem kui liigil P.
lanceolata (p<0.001, TukeyHSD) voi P. vulgaris (p=0.056, TukeyHSD). Konkurents
suurendas iildkolonisatsiooni (p=0.037), lisaks esines koosmdju taimeliigi ning mulla vahel
(p=0.0093, Tabel 4).

Analiiiisides eri seenstruktuuridega (arbuskulid, vesiikulid) osutus samuti oluliseks
liigi peamdju, olulist erinevust kolonisatsioonis erinevat péritolu inokulumide vahel ei
ilmnenud (Tabel 4).

Uldkolonisatsioon korreleerus negatiivselt vosu (r=-0.35, p=0.051), juure (r=-0.27,
p=0.0395) ning kogu biomassiga (r=-0.30, p=0.0188).

Tabel 3. Hiiiifide, arbuskulite, vesiikulite ning hiilifikeerude keskmine kolonisatsiooniprotsent (+SE). Kdigist
tootlustest uuriti 5 taimeisendit.

Liik Muld Konkurents  Hiiiifid Arbuskulid  Vesiikulid Hiitfikeerud
(%) (%) (%) (%)

Alvar Ei 88.5+2.6 56.0+4.6 4.6+3.5 4.3+1.8
Leontodon Jah 89.5+£2.0 49.74+5.1 1.240.7 2.0+0.8
hispidus Mets Ei 88.8+3.5 58.4+6.8 1.0£0.7 1.0+£0.3
Jah 91.7£2.8 50.0+4.5 5.842.5 1.7+0.7
Alvar Ei 62.3£9.4 10.7+2.5 43425 0.8+0.3
Plantago Jah 73.3+6.3 22.248.2 3.8+1.6 0.5+0.3
lanceolata Mets Ei 77.4£8.5 27.849.1 5.5+1.7 0.2+0.2
Jah 84.5+2.2 33.7+6.8 8.0+1.8 1.3+0.8
Alvar Ei 87.2+2.9 37.0£3.1 15.5+4.7 0.5+£0.5
Prunella Jah 85.8+£3.9 40.3+6.4 5.8+1.9 0.7+0.3
vulgaris Mets Ei 63.0+4.9 18.3£3.3 3.3+1.8 0.5+0.3
Jah 86.7+3.6 48.246.1 6.5+2.7 0.5+0.3
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Tabel 4. Taimeliigi (kolm taset: L. hispidus, P. lanceolata, P.vulgaris), AM seenekoosluse péritolu (kaks taset:
alvar ja mets) ning konkurentsi (kaks taset: konkurents ei ole ja konkurents on) mdjud iildkolonisatsioonile ning
vesiikulite ja arbuskulite kolonisatsioonile. Analiiiisi ldbiviimiseks kasutati kolmefaktorilist dispersioonanaliiiisi.

Uldiolonisatsionnyqjonicasioon _ kolonistsioor
df F p F p F p
Liik 2;48 7.7611 0.0012 25.274 <0.001  3.678 0.0326
Muld 1,48 0.0979 0.7557 1.052 0.3102 0.392 0.5345
Konkurents 1,48 4.6283 0.0365 2.498 0.1205 0.151 0.6995
Liik*Muld 2;48 5.1647 0.0093 2.441 0.0979 3.295 0.0456
Liik*Konkurents 2;48 0.7839 0.4624 4.450 0.0169 0.967 0.3876
Muld*Konkurents 1,48 1.1496 0.2890 0.711 0.4034 8.319 0.0059
Liik*Muld*Konkurents 2;48 1.5094 0.2313 2.126 0.1304 1.052 0.3573
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5 ARUTELU

Labiviidud katse tulemusena saadi kinnitust eelnevalt piistitatud hiipoteesile, et
miikoriissel siimbioosil on positiivne mdju taimede kasvuparameetritele konkurentsetes
tingimustes. Koik fokaalliigid reageerisid positiivselt miikoriissele kolonisatsioonile ning nii
alvari- kui metsapéritolu seenekooslus suurendas taimede biomassi, vorreldes steriilse
kontrolltootlusega. Uksi kasvades olid mdlemad seenekooslused taimedele samavdrd
kasulikud. Rohumaa ja metsa seente erinev moju taimede kasvule ilmnes aga konkurentsetes
tingimustes, sealhulgas alvari seenekooslusel oli taimede biomassiparameetritele soodustavam
moju kui metsa seenekooslusel.

Mitmetes uurimustes on ndidatud AM seenekoosluste varieeruvus nii modda
maakasutuse gradienti (Uibopuu et al. 2009, Moora et al. 2014, Neuenkamp et al. 2014) kui
ka nditeks erinevalt majandatud metsades (Davison et al. 2011). Lisaks on leitud, et eri
Okosiisteemidest périt seenekooslustel on erinev mdju taimede kasvule ning esinemisele
(Moora et al. 2004, Uibopuu et al. 2009, 2012, Williams et al. 2011). Neuenkamp et al. (2014)
registreerisid suurema AM seente liigirikkuse Hanila looniidult kui looméinnikust. Antud
potikatses niidati, et alvarimulla mitmekesisemal seenekooslusel on positiivsem moju
fokaaltaimede kasvuparameetritele kui liigivaesemal metsa seenekooslusel, kuid see moju
avaldub ennekodike konkurentsetes tingimustes. Seenpartnerite olemasolu osutub méiravaks
just piiratud ressursside tingimustes, kus tdhusam toitainetega varustatus tagab kiirema kasvu
ning omakorda parema konkurentsivdime.

AM seente mitmekesisuse Ssoodustavat moju taimedevahelisele konkurentsile on
taheldatud korduvalt (van der Heijden et al. 1998, Facelli et al. 2010, Wagg et al. 2011a,
2011b) ning sageli sdltub konkurentsi tulemus just konkreetsetest seenetaksonitest (van der
Heijden et al. 2003, Scheublin et al. 2007). Labiviidud eksperimendi tulemustest voib
jareldada, et alvarimullas oli fokaaltaimede jaoks sobivam ja kasvu enam soodustavam valik
seenpartnereid. Erinevusi tootluste vahel diritati {ihtlustada mikroobilahusega, mida lisati
igasse tootlusesse (Koide ja Li 1989). Kuigi ei ole vdimalik tédielikult vélistada, et
kasvusubstraadid ei erinenud muude mulla mikroorganismide (nt nematoodid) osas, vdib

eeldada, et vaadeldud erinevused taimede biomassis olid pdhjustatud erinevustest eelkdige eri
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paritolu  AM seenekoosluste vahel. Lisaks ei erinenud fokaalliikide AM seentega
koloniseeritus alvari- ning metsamullal kasvades.

Alvari AM seenekoosluse abistav mdju konkurentsis oli mérgatav kdigi fokaalliikide
puhul, selle statistiline olulisus biomassiparameetritele ilmnes aga liikide L. hispidus ning P.
vulgaris, kuid mitte P. lanceolata puhul. P. lanceolata kasvuvastust eri pédritolu AM
seenekooslusele on hinnatud varemgi. Uibopuu et al. (2012) leidsid, et P. lanceolata biomass
ei erinenud suktsessiooniliselt noore ning vana metsa dkosiisteemi seenekooslusega kasvades.
Ka antud katses ei erinenud P. lanceolata biomass alvari ning metsa péritolu AM seentega
tootlustes, kuigi kasvas oluliselt kehvemini miikoriissete stimbiontideta. Voib arvata, et P.
lanceolata néol on tegemist generalistliku taimeliigiga, kes suudab luua toimiva ithenduse laia
valiku seensiimbiontidega nii iiksi kui konkurendiga kasvades. Seevastu P. vulgaris ja L.
hispidus, kes kasvasid iihtviisi hésti iiksi nii alvari- kui metsamulla seentega, said
konkurentsetes oludes just alvari paritolu seenekooslusest rohkem kasu. Kas taimede kasvu
edendas enim taimedele omaste tohusate seenetaksonite esinemine alvarimullas v3i hoopis
mitmeliigilise seente koosseisu komplementaarne moju, on molekulaarselt seenetaksoneid
midramata voimatu 6elda. Tuginedes aga Neuenkamp et al. (2014) tulemustele, milles néidati,
et antud kasvukohad erinevad nii AM seente liigirikkuselt kui kompositsioonilt, vdib arvata,
et alvari seenekoosluse soodustav mdju tulenes just seenpartnerite laiemast valikust ning
paremast kvaliteedist.

Metsa Okostlisteemi AM seenekooslusi vaesustavat mdju on kirjeldatud mitmes
uurimuses (Becklin et al. 2011, Moora et al. 2014, Gazol et al. 2016). AM seenekooslus
Lduna-Aafrika ménniistanduses oli tunduvalt liigivaesem kui looduslikes kasvukohtades
(Gazol et al. 2016). Samuti registreeriti vdiksem seente mitmekesisus kuuseistandusest ja
polismetsast kui rohu-vdi pdllumaalt (Moora et al. 2014). Seda mustrit on tritatud selgitada
mitmeti. Moora et al. (2014) tdheldasid, et metsa kasvukohas oli mulla pindmise kihi pH
madalam kui nn avatud kasvukohas. Tdepoolest, okaspuude varis hapestab mulda ning
toitainete kittesaadavus keskkonnas viheneb. Lisaks vdib happeline varis parssida seemnete
idanemist ja kasvu ning seeldbi suruda alla AM moodustavaid taimi alustaimestikus. On
ndidatud, et AM seente liigirikkusele vdivad ebasoodsat moju avaldada ka konkureerivad
suhted okaspuudel ektomiikoriisat moodustavate seentega (Becklin et al. 2012).

Potikatse tulemused toetavad mitmete autorite arvamust, et AM seentel on liikide
vahelisele konkurentsile soodustav mdju (Moora ja Zobel 2010). Kuna enamus Euroopa
lubjarikka rohumaa litke on arbuskulaarmiikoriissed (van der Hejden 2002), siis oli ka antud
eksperimendi eesmérk uurida AM seente mdju miikoriisast soltuvatele fokaaltaimedele.

Tdepoolest, kdik taimeliigid kasvasid oluliselt kehvemini mittemiikoriissetes todtlustes ning
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eriti tundlik seenstimbiondi puudumisele oli P. vulgaris, kellest suri steriilsetes tootlustes
enamus juba kaheksandal kasvunddalal. Erinevalt teistest fokaalliikidest oli P. lanceolata
voimeline kasvama steriilsetes oludes iiksi. Konkurendiga koos kasvades vdhenes aga taime
biomass 27 korda, illustreerides seensiimbiontide abi puudumise olulisust konkurentsetes
tingimustes. P. lanceolata ebaecdu pohjuseks mittemiikoriissetes tingimustes konkureerides
voib pidada ka konkurendi F. rubra viiksemat mikoriissust. Kuigi antud eksperimendi
eesmark oli uurida fokaalliikide konkurentset vastust, annab F. rubra suurim biomass steriilsel
mullal alust arvata, et konkurentliik oli fokaalliikidega vorreldes miikoriisast vihem sdltuv.
Perekond Festuca liike peetaksegi fakultatiivselt miikoriisseks (Wilson ja Hartnett 1998).
Niiteks oli Festuca ovina biomass samuti suurim steriilses to6tluses kui iihe seenega voi 4
seenetaksoniga kombineeritult kasvades (van der Heijden et al. 2006). Korrelistel on tugevalt
harunenud narmasjuurestik, mis tagab tdhusama toitainetega varustatuse ning omakorda
viiksema vajaduse seente abile. Arvatakse, et just miikoriisse sOltuvuse ulatus méiérab
taimeliigi edukuse konkurentsis (Wilson ja Hartnett 1998, van der Heijden et al. 2002,
Urcelay ja Diaz 2003, Scheublin et al. 2007, Sabais et al. 2012, Lin et al. 2015). Voib arvata,
et steriilsel mullal ei suutnud fokaaltaimed seensiimbiondi puudumisele vdhem tundliku
konkurendiga vdistelda. Miikoriissetes tootlustes osutus madravaks aga fokaalliikide
miikoriissus ning seente abil olid taimed suutelised konkurentsis kasvama.

Seenstimbiontide abistavat moju taimede konkurentssuhetele ilmestab ka fokaalliikide
iildkolonisatsiooni suurenemine konkurentsetes tingimustes. Varasemates t0ddes on
taheldatud nii taimejuurte koloniseerituse vihenemine taimede tiheduse suurenemisel (Koide
ja Dickie 2002, Schroeder ja Janos 2004, Sabais et al. 2012) kui ka vastupidine trend (Baird et
al. 2010). Arvatakse, et konkurentsetes tingimustes vOib seente iilalpidamine osutuda
kulukaks, sest siisinikiihendid suunatakse pigem maapealsesse biomassi ning kolonisatsioon
viaheneb. Toendoliselt osutus meie katses mddravaks ennekdike konkurents toitainete pérast
ning limiteeritud ressurside tingimustes iiletas seentest saadav tulu nende ilalpidamiseks
mineva kulu.

On selge, et taimedevahelise konkurentsi tulemus ei soltu vaid taimeliikide voimest
haarata ressursse ning konkureerida toitainete nimel, vaid ka seensiimbiontidest, kes nende
juurtes elavad. Enamus eksperimente, milles on uuritud erinevate AM seente mdju taimede
kooseksisteerimisele, on 1dbi viidud laboris kergesti kultiveeritavate seentega. Need esindavad
aga vaid piiratud arvu looduses esinevatest seentest ning lausa 60% keskkonnast
molekulaarselt médratud AM seentest ei kattu kultuuri viidud AM seentega (van der Heijden
et al. 2008). Kuigi vdhehaaval on suurenenud eksperimentide arv, milles on hinnatud

looduslike seenekoosluste moju taimede kasvule (Moora et al. 2004, Uibopuu et al. 2009,
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2012), ei ole neis arvesse voetud aga taimede vahelist konkurentsi (va Williams et al. 2011),
mida peetakse iiheks olulisemaks taimede kasvu ning levikut piiravaks teguriks (Gurevitch et
al. 2006). Antud potikatses ilmnes alvari péritolu seenekoosluse positiivsem mdju taimede
biomassile just konkurentsetes tingimustes, mis ilmestab hésti taimedevaheliste suhete
arvessevotmise olulisust. Kahtlemata annaks fokaalliikide juurtes esinevate AM seente
molekulaarne analiiiis veelgi tdpsema iilevaate seenekoosluste vahelisest taksonoomilisest ja

funktsionaalsest erinevusest.
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KOKKUVOTE

Arbuskulaarset  miikoriisat (AM) peetakse vanimaks ning levinuimaks
miikoriisatiitibiks maismaataimedel. AM seened parandavad taimede toitainetega varustatust
ning voivad seelibi mdjutada taimede kasvu ning taimedevahelisi suhteid. Aina enam
koguneb tdoendeid, et AM seenekooslused varieeruvad nii ajas kui ruumis ning erinevatest
Okosiisteemidest parit AM seenekooslustel voib olla erinev mdju taimede kasvule. Eelnevas
uurimuses niidati, et erinevalt majandatavatest 6kosiisteemidest - lubjarikkalt rohumaalt ning
metsast - parit AM seenekooslused erinesid nii mitmekesisuselt kui kompositsioonilt,
sealhulgas rohumaalt registreeriti suurem AM seente liigirikkus. Kuidas reageerivad aga
taimed eri paritolu AM seenekooslustele modda antud gradienti, on veel teadmata.

Kéesoleva magistritdd eesmargiks oli vélja selgitada alvari ning metsa péritolu AM
seenekoosluste mdju taimede kasvule ning nende vahelistele konkurentssuhetele. Selleks viidi
labi faktoriaalne potikatse, kus kasvatati kolme arbuskulaarmiikoriisset taimeliiki alvari- ja
metsamulla seentega liksi ning koos konkurendiga.

Katse kinnitas algset hiipoteesi, et AM seentel on positiivne mdju taimede kasvule
konkurentsetes tingimustes. Veelgi enam, eri paritolu AM seenekooslustel oli erinev mdju
taimede kasvuvastusele ning alvari paritolu seenekooslus suurendas taimede biomassi enam
kui metsa paritolu seenekooslus. Voib arvata, et alvari seenekoosluse soodustavam moju
tulenes alvarimullas esinevate seenpartnerite laiemast ning sobivamast valikust. Alvari seente
taimede kasvu edendav mdju ilmnes aga ennekdike konkurentsetes tingimustes.
Mutualistlikuma seenekoosluse olemasolu vdib osutuda mééravaks just piiratud ressursside
tingimustes, kus tdhusam toitainetega varustatus tagab kiirema kasvu ning omakorda parema
konkurentsivdime.

Katse tulemused néitavad, et eri paritolu AM seenekooslustel on oluline mdju taimede
kasvule ning konkurentssuhetele. Lisaks illustreerivad tulemused vajadust votta arvesse ka
taimede vahelist konkurentsi, kui soovime hinnata AM seente modju taimekoosluse
struktuurile. Mdistes AM seente rolli taimede vaheliste suhete vahendajana voimaldaks meil
omakorda ennustada paremini taimekoosluste tundlikkust ning vastupidavust inimtekkelistele
muutustele.
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SUMMARY

The effect of AMF communities of different origin on plant competitive interactions

Arbuscular mycorrhiza (AM) is the ancestral and most common type of mycorrhiza in
terrestrial plants. AMF improve plant nutrition and may therefore influence plant growth and
plant interactions. There is accumulating knowledge that AM fungal communites vary in
space and time and AMF originating from different ecosystems may have different effect on
plant growth. In previous study it was shown that AMF communities originating from
differently managed ecosystems - calcareous grassland and forest - differed in fungal diversity
and composition and higher AM fungal richness was detected in grassland. How do plants
respond to AMF communities of different origin along this gradient is still, however,
unknown.

The aim of this theses was to determine whether AM fungal communities originating
from calcareous grassland and forest have a different effect on plant growth and competitive
interactions between plants. We conducted a factorial pot experiment in which we grew three
mycorrhizal plant species on soil inoculum originating from calcareous grassland and forest in
the presence and absence of competitor species.

The greenhouse experiment confirmed our initial hypotheses that AMF have a positive
effect on plant growth in competition. Furthermore, AM fungal communities of different
origin exhibited different effect on plant growth and grassland inoculum caused a bigger
increase in plant biomass than inoculum from forest. It is likely that the more pronounced
effect of AMF community originating from grassland was due to the presence of a broader
range of more beneficial fungal partners in grassland soil. Moreover, the positive plant growth
effect of grassland AMF became apparent in competition. The presence of more mutualistic
AM fungal community may become essential in limited resources, as better nutrition leads to
bigger growth and greater competitive ability.

This study indicates that AMF communities originating from different ecosystems
have an important effect on plant growth and competition. These results also highlight the

need to take plant competitive interactions into account when estimating the impact of AMF

27



on plant community structure. Understanding the role of AMF in regulating plant interactions
helps us thereby to better predict the resistance and susceptibility of natural communities to

human-induced changes.
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