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SISSEJUHATUS

Keskkonna heterogeensus on iiks olulisemaid tegureid, mis mojutab elurikkust Maal.
Keskkonna heterogeensus suurendab liigilist mitmekesisust uute elupaikade loomisel,
varjupaikade pakkumisel ja keskkonna tingimuste mitmekesisemaks muutmisel (Stein et al.
2014). Keskkonna heterogeensust saab késitleda kui abiootilise substraadi (nt. mulla)
heterogeensust voi biootilise keskkonna (nt. taimestik) heterogeensust. Nii abiootilise
keskkonna heterogeensust kui ka taimede mitmekesisust mdjutavad omakorda nii abiootilised
kui ka biootilised tegurid (Anderson et al. 2009). Kéesolevas t6s vordlen biootiliste tegurite
mdju mulla ruumilisele heterogeensusele ja taimede liigirikkusele. Elusorganismid voivad
mdjutada taimede liigirikkust nii otseselt kui ka kaudselt mulla heterogeensust mojutades.
Esiteks kirjeldan 1ahemalt, mis on keskkonna heterogeensus ja mis on selle tekkepohjused.
Veel kirjeldan, kuidas mdjutavad mulla heterogeensust ja taimede liigirikkust karjatamine ja
teised rohusoojad. Lisaks arutlen, milliste mehhanismidega muudavad keskkonna
heterogeensust vdikesed imetajad. Jargmiseks uurin mullas elavate organismide mdju -
alustades mullas elavatest imetajatest, kellel on kaevamiseks kohanenud jasemed. Vaatlen Kka,
milliste mehhanismidega mdjutavad mulda ja taimede mitmekesisust vaikesed
mullaorganismid. Viimaks selgitan, millise toimega on invasiivsed taimed ja puittaimed

abiootilise keskkonna heterogeensuse ja taimede liigirikkuse muutmisel.



1. KESKKONNA HETEROGEENSUS JA SELLE TEKKEPOHJUSED

Keskkonna heterogeensust peectakse iiheks tahtsaimaks elusorganismide liigirikkust
mojutavaks teguriks. Uute nisside teke, varjupaikade esinemine, isolatsioonis elamise
voimalused ja erinev kohanemine on tegurid, mis lubavad liikide kooseksisteerimist, piisimist
ja koosluse mitmekesisust. Stein ja teised (2014) votsid kokku tulemused 192 varasemast
teadustoost keskkonna ruumilise heterogeensuse ning taimede ja loomade liigirikkuse seosest.
Nad leidsid, et maastiku, kliima, mulla ja topograafia heterogeensusel on positiivne seos
liigirikkusega. Keskkonna ruumiline heterogeensus suurendab liikide mitmekesisust kolme
pdhilise mehhanismiga (Stein et al. 2014):

1. Keskkonna ruumiline heterogeensus tahendab, et esindatud on erinevad
keskkonnatingimused ja elupaigatiiiibid. See omakorda voimaldab rohkematel
liikidel kooseksisteerida.

2. Heterogeensemad alad pakuvad holpsamini kaitset ja varjualasid ebasoodsatest
keskkonnatingimustest, mis omakorda peaks suurendama liikide piisivust.

3. Isolatsioonist tulenev uute liikide esinemine v3i mitmekiilgsete
keskkonnatingimustega kohanemine on samuti néhtused, mis peaksid keskkonna
heterogeensusega suurenema.

Keskkonna heterogeensust pohjustavad omavahel seotud protsessid, moodustades
jargmise ahela: tegur — substraat — heterogeensus (Picket et al. 2003). Tegur ja substraat on
aktiivsed komponendid ja heterogeensus on tulemus. Lisaks voib defineerida kontrollijaid,
kes voivad tegurite efekti substraadile mdjutada (Pickett et al. 2000; Picket et al. 2003).
Heterogeensuse tegurid loovad, muudavad voi séilitavad siisteemi funtsionaalseid ja
struktuurseid omadusi erinevatel aja- ja ruumiskaaladel. Substraat on fiiiisiline pind, millel
tegurid tegutsevad. Substraat v3ib olla nii abiootiline kui ka biootiline. Néiteks muld on
substraadiks uuristavale mutile (tegur) ja rohumaa on substraadiks toituvale hérjakarjale
(tegur). Seega, keskkonna heterogeensusena voib kasitleda ka taimekoosluste struktuuri voi
liigilist mitmekesisust. Taimede mitmekesisus kui keskkonna heterogeensus méaérab
omakorda niiteks putukate voi teiste loomade liigirikkuse. Keskkonna heterogeensust
pOhjustavad nii abiootilised kui ka biootilised tegurid (Anderson et al. 2009).

Abiootilised keskkonna heterogeensust pohjustavad tegurid on:



Kliima. Vihmaperioodid mojutavad vee kattesaadavuse ajalist heterogeensust.
Piirkonades, kus sademeid on vahem, on niiskuse heterogeensus suurem.
Sademetel on efekt ka mulla ruumilisele heterogeensusele — niisked mullad on
suurema bioloogilise aktiivsusega ja toitainete kdttesaadavusega kui kuivad
mullad (Anderson et al. 2009).

Tuli. Tuli pohjustab keskkonna heterogeensust, sest tulekahjusi ei esine igal pool
ja pdlengud ei ole iihtlased. Tulekahjudest tulenev heterogeensus soltub tulekahju
tiitibist, sagedustest ja intensiivsusest (Anderson et al. 2009).

Muld. Mulla heterogeensus hdlmab endas toitainete, happelisuse voi mullatiitipide
ruumilist varieerumist (Stein et al. 2014).

Topograafia. Topograafiline heterogeensus voib esineda mikrotopograafilistelt

struktuuridest suureskaalaliste topograafiliste reljeefideni (Stein et al. 2014).

Biootilised keskkonna heterogeensust pohjustavad tegurid on:

Kariloomad ja rohus6ojad loomad. Nende roojamisel ja urineerimisel on otsene
efekt mulla toitainete sisaldusele. Oma selektiivse toitumisega valdivad
rohusddjad seedimatuid taimeliike ja ohustavad so6davate liikide liigtarbimisel
nende ellujaamist, muutes taimestiku heterogeensust. Rohusoojate ja kariloomade
mdju keskkonna heterogeensusele on seotud ka teiste teguritega ja erineb
piirkonniti (Anderson et al. 2009).

Narilised. Narilised héirivad oma tegevusega nii taimestiku kui ka mulla
heterogeensust. Narilised muudavad mulla keemilisi ja fiitisilisi omadusi 1abi
uuristamise, roojamise ja urineerimise ning mojutavad taimestiku struktuuri 1dbi
selektiivse toitumise (Yoshira & Ohkuro 2010).

Mullaorganismid. Termiidid, sitasitikad ja vinmaussid m&jutavad oma
elutegevusega mulla keemilisi ja fiiiisilisi omadusi. Esiteks, nad uuristavad
mullakihtidesse auke, seega kobestavad mulda. Teiseks, osalevad nad mulla
murenemisprotsessis, kuna chitavad kidike toiduvarude hoidmiseks ja
elupaikadeks. Lisaks muudavad nad veereziimi mullas (Andersen 2001; Anderson
et al. 2009).

Taimestik. Uksikud puud muudavad enda vahetus liheduses valgustingimusi,
toitainete ja vee kittesaadavust mullas ning pakuvad pelgupaika suurele hulgale

organismidele (Anderson et al. 2009). Seega suurendavad puittaimed keskkonna



tildist heterogeensust. Voorliikide invasioon mojutab keskkonna heterogeensust
pOhjustades muutusi mullas ning aineringes (Parker & Schimel 2010).

- Inimmdju. Inimesed mojutavad oma tegevusega nii biootilisi kui abiootilisi
keskkonna heterogeensuse pdhjustajad, olles seega ahelas kontrollijad. Lokaalsel
skaalal fragmenteerivad maastikku nii liksikud asustused, sdiduteed voi jalgrajad
kui ka maaharimine. Pollumajanduse laienedes struktuurne heterogeensus kaob
(Anderson et al. 2009).

Elusorganismide moju taimede mitmekesisusele ja taimestiku heterogeensusele on
palju uuritud (nt. Webster et al. 2004; Yoshira & Ohkuro 2010), kuid nad v&ivad pdhjustada
ka muutusi abiootiliste keskkonnatingimuste heterogeensuses. Seega, elusorganismid vdivad
avaldada korraga moju abiootilise keskkonna ja taimestiku heterogeensusele ning nende
omavahelistele seostele, mdjutades seelédbi ka heterogeensuse-mitmekesisuse seost. Antud
to0s vordlengi, kuidas elusorganismid (vt ka Lisa 1) mdjutavad abiootilise keskkonna

ruumilist heterogeensust ja taimestiku mitmekesisust.

2. KARJATAMISE MOJU ABIOOTILISE KESKKONNA HETEROGEENSUSELE

Kariloomad mojutavad nii otseselt kui ka kaudselt abiootilise keskkonna ruumilist
heterogeensust herbivoorluse, viljaheidete ja taimede tallamise kaudu (Augustine & Frank
2001; Hirobe et al. 2013). Karjatamise moju avaldub vdiksemale suletud maastikualale.
Samuti soltub karjatamise mdju keskkonna heterogeensusele karjatamise intensiivsusest.

Hirobe ja teised (2013) vordlesid Mongoolia looduslikke ja karjatatud rohumaid ning
leidsid, et méletsejate karjatamisel on otsene efekt mulla toitainete sisaldusele, eriti kuivadel
pdosastikustel aladel. Miletsejad jaotavad oma seedeprotsessis iimber suurel hulgal tarbitud
aineid, nagu siisinik, limmastik ja fosfor, mis hiljem satuvad véljaheidetena mulda. Nende
viljaheidetes on toitainete hulk suurem kui taimekddus, sest seedeprotsessis toitainete hulk
kontsentreerub (Taboada et al. 2011). Seega kariloomad mojutavad l1dbi oma véljaheidete
toitainete kittesaadavust taimedele ning mulla heterogeensust. Mongoolia rohumaadel muutus
aga kariloomade tegevuse tagajérjel lammastiku mineralisatsioon ja nitrifikatsioon
homogeensemaks ja vihenes iildine toitainete hulk (Hirobe et al. 2013).

Auserwald ja teised (2010) leidsid oma uuringus Hispaania mahajactud pdllumaadel,

et viljaheidete kontsentratsioonist ja jaotumisest sdltub, kui suur on karjatamise mdju



keskkonna heterogeensusele (Auerswald et al. 2010). Uriinist ja sonnikust saadakse erinevaid
toitained, seega mida tiksteisele ldhemale toimub urineerimise ja sonniku véljaheitmine, seda
heterogeensem on muld (Auerswald et al. 2010)

Loomade intensiivse trampimise ja tallamise tagajirjel voib halveneda
veefiltreerumine ja suureneda mulla erosioon, mis viahendab mulla heterogeensust
(Greenwood & McKenzie 2001). Intensiivne karjatamine tekitab olukorra, kus maapind saab
liiga suure koormuse ning sademed vdivad mullakihi eemaldada. See pohjustab keskkonna
homogeniseerumise. Trampimisel muudetakse ka mulla kobedust ja mulla struktuuri, mis
mdjutab mulla heterogeensust (Greenwood & McKenzie 2001; Taboada et al. 2011).

Miletsejate intensiivsel toitumisel karjamaa taimedest, voivad maapinnale tekkida
paljad laigud, mis pdhjustavad mullavee kiiremat aurumist ja voib tekitada olukorra, kus
mulda satub liiga palju soolasid, mis vihendab mullast toitainete kdttesaamist (Taboada et al.
2011).

3. KARJATAMISE MOJU TAIMEKOOSLUSTE LIIGIRIKKUSELE

Karjatamise m&ju taimeliikide heterogeensusele maastikul on ruumilisest skaalast
soltuv. Viikesel skaalal pohjustab méletsejate tegevus taimekoosluse mitmekesisuse tousu,
suurel skaalal selektiivse toitumise tottu langust (Kohyani et al. 2008). Seega voib
karjatamine olla taimsele liigirikkusele nii negatiivse kui ka positiivse mdjuga.

Karjatamise moju taimede mitmekesisusele sltub ka sellest, millise loomaga
maastikku karjatatakse. Sochera ja teiste (2013) uuring néitas, et lammaste poolt karjatatud
poldudel oli taimeliikide mitmekesisus suurem varreldes hobuste voi veiste poolt karjatatud
aladega. Rueda ja teised (2013) teostasid sarnase uuringu Hispaanias Vahemereédérsetel
poolkuivadel iiheaastastest taimedest domineerival alal. Samuti selgus, et lammastega
karjatatud aladel tdusis taimeliikide mitmekesisus (Rueda et al. 2013). Lambad on oma
dieedis vahemvalivad kui teised herbivoorid, tarbivad nad ka korgemaid taimi, vdhendades
maastikul valguskonkurentsi (Sochora et al. 2013). Viahenenud valguskonkurents soodustab
teiste taimede levikut.

Viiksemad kariloomad on oma toidu suhtes selekteerivamad ja selletottu pohjustavad
taimekoosluse heterogeensuse vihenemist. Rueda ja teised (2013) uurisid Hispaanias

erinevate suurustega imetajate moju ja leidsid, et vdiksed imetajad herbivoorid on spetsiifilise



dieediga ja selekteerivad rohkem taimi, mida tarbivad toiduks. Nad valivad tavaliselt
toitaineterikkamad liigid, mida esineb vahem, vihendades sellega taimset mitmekesisust
(Rueda et al. 2013). Ka Bakker ja teised (2006), kes uurisid herbivooride mdju erineva
produktiivsusega aladel, mérkasid, et vdiksed imetajatest herbivoorid toituvad selektiivselt,

viahendades sellega taimeliikide mitmekesisust, kuna tarbivad ainult teatud liike.

4. TEISTE ROHUSOOJATE MOJU ABIOOTILISE KESKKONNA
HETEROGEENSUSELE

Looduslikud rohus6djad avaldavad maju looduslike maastike keskkonna
heterogeensusele. Nagu karjatatavad loomad, mdjutavad ka teised herbivoorid abiootilist
heterogeensust enamasti 1dbi oma tallamise ja véljaheidete. Samuti sdltub héiringu ulatus
keskkonnale rohusddja suurusest. Rohusédjad mojutavad mulla heterogeensust otseseselt oma
viljaheidete kaudu ja kaudselt 1dbi selektiivse soOmise, mille kdigus vahendavad taimekddus
olevat toitainete hulka ja seega satub mulda vahem toitaineid (Murray et al. 2013).

Murray ja teised (2013) uurisid USAs Michigani osariigis kitsekarja moju mulla
heterogeensusele. Nad leidsid, et kitsed oma viljaheidetega tdstavad mulla lammastiku hulka.
Kuna kitsed on sealsetel aladel talviti, siis lammastik jduab maapinnani alles kevadel, kui
lumi on sulanud. Seega kitsede migratsioonil jouab lammastik mulda sessoonselt,
suurendades nii ruumilist kui ka ajalist keskkonna heterogeensust.

Suured rohusodjad avaldavad keskkonna heterogeensusele laiaulatuslikumat maju.
Kuna nende kehamass on suur, on ka nende toitumisvajadus suurem kui vdiksematel
loomadel. Suured herbivoorid, nditeks elevandid ja pddrad, mdjutavad mulda nii oma
viljaheidete kaudu kui ka elutegevuses tekitatud hiiringutega.

Elevandid on keskkonna heterogeensuse mojutamisel olulised seetdttu, et nende mdju
on mérkimisvéirsem, kuna nad on suuremad ja tarbivad rohkem ning pdhjustavad
ulatuslikemaid hairinguid. Elevandid on vdimelised vahel maha votma ka terve puu, héirides
sellega elupaiku (Staub 2013). Skarpe ja teised (2014) leidsid oma uuringus, et selektiivse
herbivoorlusega mojutavad elevandid taimekoosluste struktuuri ja ka taimekddu hulka.
Soltuvalt aastaajast toituvad elevandid kas puuliikidest voi rohunditest (Skarpe et al. 2014).

Selline kditumine aeglustab voi kiirendab lammastikuringet, sest puude ja rohttaimede



taimeosade kdodunemine on erinev. Samuti muudavad elevandid mullla heterogeensust
veekogude déres, eritades uriini ja muid véljaheited (Skarpe et al. 2014).

Teine suur rohus6dja, kelle moju keskkonna heterogeensusele on uuritud, on pdder.
Nagu elevantide m&ju, on ka potrade mdju suuremddtmeline, sest nad vajavad eluks rohkem
toitu, seega nad hédirivad suuremat ala oma elutegevusel kui nendest vdiksemad rohusodjad.
Augustine ja Frank (2001) uurisid Yellowstone’i rahvuspargis potrade viljaheidete moju
mullale, analiiiisides ldmmastikurikkaid mullakoorikuid. Podrad muutsid oma migratsioonil
lammastiku jaotust mullas, mis suurendas keskkonna heterogeensust, limmastiku hulka ja
mineralisatsiooni mullas ning primaarset produktsiooni. Seega nii kitsed (Murray et al. 2013)
kui ka pddrad (Augustine & Frank 2001) tostavad migratsioonil sessoonselt keskkonna

heterogeensust.

5. TEISTE ROHUSOOJATE MOJU TAIMEKOOSLUSE HETEROGEENSUSELE

Rohus66jad mojutavad taimede heterogeensust oma mojuga domineerivatele
taimeliikidele, samuti vdivad nad mojutada taimede regenereerimise viimalusi ning seemnete
laialikandmist (Ollf & Ritchie 1998). Herbivooride efekt soltub elukeskkonnast ja
herbivooride liigist (OllIf & Ritchie 1998). Rohusddjad hiirivad maastikku ka oma
pliherdamisel, tuhnimisel ja uuristamisel ning nende tegevuste tagajirjel voib muutuda
taimekoosluste liigirikkus (Augustine & Frank 2001). Rohusoojate efekt sdltub ka nende
suurusest.

Rohusddjad kontrollivad maastiku taimekoosluse liigirikkust oma toitumisega.
Paljudes uuringutes on leitud, et rohust6jad vihendavad oma selektiivsel toitumisel
valguskonkurentsi ning selle kaudu suurendavad taimekoosluste liigirikkust (Staub et al.
2013). Murray ja teised (2013) leidsid oma uuringus kitsedega, et kitsede selektiivsel
dominantsete taimede s6omisel vihenes valguskonkurents ning taimekoosluse liigirikkus
suurenes. Webster ja teised (2004) uurisid Tennessee osariigis Great Smokey Mountains’i
rahvuspargis magikitsede pikaajalist moju taimeliikide mitmekesisusele. Kuna kitsed toitusid
varaditsevatest taimedest, mis on herbivoorlusele tundlikud, siis taimekoosluse liigirikkus
vahenes (Webster et al. 2004). Seega voivad rohusddjad loomad taimedele olla ka kahjuriteks,

havitades nende noori vorseid ja pérssides selle taimeliigi levikut.



Elevandid on megaherbivoorid ja erinevalt miletsejatest on nende seedimisprotsess
oluliselt liihem ning nad saavad toituda ka taimeliikidest, millel on vdiksem toitevéartus
(O’Kane et al. 2011). Seetdttu mojutavad nad suuremat hulka erinevaid taimeliike Kui
viiksemad herbivoorid. Nad voivad toituda nii puuliikidest kui ka rohundiliikidest, soltuvalt
aastaajale (Young et al. 2009). Elevandid viivad 6kosiisteemis 1abi muutusi — langetavad
puid, muudavad metsad pdosastikeks ja torjuvad alalt méletsejad (Young et al. 2009). Oma
toitumise kdigus ohustavad nad puittaimede liigirikkust koosluses. Elevandid voivad havitada
tdiskasvanud puid vdi pdosaid tiive tdieliku murdmisega, puukoore nirimisega,
véljajuurimisega ja lehestiku arengu takistamisega (O’Connor et al. 2007). Kuna elevandid
elavad ainult veekogude déres, sest vajavad eluks palju vett, siis ohustatud on ainult
taimeliigid, kes kasvavad veekogude ldhedal (O’Connor et al. 2007).

Staub ja teised (2013) uurisid elevantide m&ju taimkatte heterogeensusele Malawis
Majete looduskaitse reservalal. Nad leidsid, et elevantide eelistatud toitumine domineerivatest
akaatsialiikidest tekitab konkurentsi vihenemise teiste liikide juures, suurendades sellega
elupaigatiiiipide arvu ja taimset liigirikkust. Seega on taimekonkurentsis elevantide mdju

taimekoosluste liigirikkusele positiivne (Staub et al. 2013).

6. NARILISTE MOJU ABIOOTILISE KESKKONNA HETEROGEENSUSELE

Nirilised on enamasti rohunditest ja seemnetest toituvad viikesed imetajad. Nad
tekitavad oma elutegevusega maastikul hairinguid, pohjustades keskkonna heterogeensust.
Narilised uuristavad urge, mille kdigus muudavad mulla fiisikalisi ja keemilisi omadusi,
samuti oma toitumisel ja véljaheidetega muudavad nad keskkonna heterogeensust.

Yoshira ja Ohkuro (2010) uurisid siberi timisejate hairingu mdju Mongoolia stepis.
Siberi imisejad muudavad taimset kooslust ja mulla keemilisi ja flitisikalisi omadusi 14bi
uuristamise, méletsemise, roojamise ja urineerimise. Looduses tegutsesid iimisejad rohkem
oma urgude iimber, seega kontsentreeritumal alal (Yoshira & Ohkuro 2010). Jarjelikult
tostavad nérilised keskkonna heterogeensust urgude vahetus ldheduses. Nad kobestavad oma
uuristamistega mulda, samuti satub véiljaheidete kaudu mulda rohkem ldmmastikku.

Davidson ja Lightfoot (2007) uurisid rohusddjatest nériliste moju mullale New Mexico
osariigis USAs. Nad leidsid, et preeriakoerte ja kidngururottide koosesinemisel tekkis rohkem

erinevaid elupaigatiilipe. Mdlemad liigid loovad ka iiksi heterogeensust, kuid koosmdjul on
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heterogeensus veelgi suurem (Davidson & Lightfoot 2007). Pohjus on selles, et nende
nériliste urgude sturktuur ja funktsionaalsus on erinev. Urgude ehitamisel moodustuvad
erinevad mullakihid, vee filtratsiooni erinevused ja héiringu intensiivsus (Davidson &
Lightfoot 2007). Seega erinevate liikide urgude ehitamine v3ib olla keskkonna
heterogeensuse suhtes iiksteist tdiendav.

Kopraid on nimetatud dkosiisteemi insenerideks, kuna nende ehitusaktiivsus voib
muuta, sdilitada ja luua elupaiku, samal ajal suurendades nii biootiliste kui abiootiliste
ressursside kittesaadavust nii endale kui ka teistele liikidele (Collen & Gibson 2001; Rosell et
al. 2005).

Rosell ja teised (2005) uurisid Euroopa ja Ameerika kopraliikide héiringu moju
keskkonna heterogeensusele. Tammide ehitamine on kobraste suurim héiringutegevus.
Kobraste elutegevuse kaigus tekivad kopratiigid ja setetest tekib mulda palju orgaanilist
materjali. Seega ka kopratiikide iimber olevad veekoguéirsete alade mullad on suurema
toitainete sisaldusega. Rosell ja teised (2005) leidsid ka, et kopratammide ehitusel tekivad
erinevad elupaigatiiiibid, mis sobivad liikidele, kes siin muidu ei eksisteeriks. Kopratammide
ehituseks murravad koprad maha iiksikuid puid, mille kddunemisel tekib rohkem orgaanilist

ainet ning keskkonna heterogeensus suureneb (Collen & Gibson 2001).

7. NARILISTE MOJU TAIMESTIKU MITMEKESISUSELE

Viikesed nérilised muudavad taimsede liigirikkust oma urgude ehitamise kdigus,
samuti selektiivsel toitumisel ning erinevate elupaigatiilipide loomisega.

Yoshira ja Ohkuro (2010) leidsid oma uuringus, et dominantsete konkureerivate
taimede mitmekesisus tdusis koos kaugusega urgudest, hdiringust soltuvate liikide rohkus
suurenes aga urgude ldhedusega. Seega nad niitasid, et nériliste tekitatud hdiring on taimse
mitmekesisuse jaoks vajalik. Hairingu kdigus vahendatakse domineerivate taimeliikide kasvu,
et tekitada ruumi ja ressursse teistele taimeliikidele, mis tavaliselt on mittesdddavad (Yoshira
& Ohkuro 2010). Mida rohkem on erinevaid elupaigatiiiipe maastikul, seda suurem on seal
esinevate taimeliikide mitmekesisus. Davidson ja Lightfoot (2007) uurisid kahe erineva
uruehitamisviisiga nérilise moju lihele maastikule ja leidsid, et liikide koosmdju tekitas
rohkem erinevaid elupaigatiilipe, seega suurenes taimestiku liigirikkus. Rosell ja teised (2005)

leidsid samuti, et kopra héiringu tagajirjel tekivad uued elupaigatiiiibid — néiteks tammide
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kokkuvarisemisel tekivad mudavaljad, millel saab hakata arenema uus maapealne
taimekooslus. Seega viikeste nariliste elutegevuse tagajérjel suureneb elupaigatiiiipide arv,
mis annab voimaluse taimeliikidele, kes muidu sellel alal konkurentsi tottu ei kasvaks.
Narilised leevendavad domineerivate taimede osakaalu kooslustes. Lisaks, mida rohkem
erineva urukditumisega nérilisi elab tihel maastikul, seda mitmekesisem on héiring ja
suureneb valik erinevatele elupaigatiiiipidele, mis soodustab taimeliikide mitmekesisust.
Collen ja Gibson (2001) leidsid oma uuringus, et kopratammid véivad avaldada
taimestiku heterogeensusele ka negatiivset mdju, kuna tammide moodustamisel murravad
koprad maha suuri puid, mis omakorda ohustab suurte puuliikide kooslusi. Ka mdju
domineerivatele taimedele on nérilise mdjualas negatiivne, kuna surutakse alla nende
arvukust (Collen & Gibson 2001). Samas domineeriva liigi taandumine soodustab paljude
teiste liikide levimist ja (ildises plaanis taimekoosluse mitmekesisus siiski suureneb (Collen &

Gibson 2001).

8. MULLAUURISTAJATE MOJU ABIOOTILISE KESKKONNA
HETEROGEENSUSELE

Muld muutub nii endogeensete kui ka eksogeensete protsesside kdigus (Questad &
Foster 2006). Mulla omadusi muudavad oma elutegevusega mitmed peamiselt mullas elavad
imetajaliigid. Mullauuristajad on imetajad, kes on kaevumiseks kohandatud jasemetega ja
pohjustavad oma elutegevusega eksogeenseid protsesse. Eksogeensed protsessid kujundavad
maapinda joududega, mis tulevad maapinnalt voi maapinna alt, sellist tegevust nimetatakse ka
zoogeomorfiliseks aktiivsuseks (Questad & Foster 2006). Vaatlen siin lahemalt, kuidas
muudavad mulla heterogeensust mutid ja uruhiirted. Nad mdlemad on mulla all elavad
uuristajad, kuid toitumisviisilt ja eluviisilt erinevad. Mdlemad liigid segavad erinevaid
mullakihte oma héiringutegevusel, mille tagajarjeks on suurem toitainete hulk mullas, kuid
nad tegutsevad erinevat tiilipi muldadel.

Mutid on kaevamiseks kohanenud jasemetega imetajaliigid, kes toituvad enamasti
vihmaussidest. Mutiliigid tekitavad maa-aluste kdikude ehitamisega viikeseskaalalisi
héiringuid, tostes selle kdigus mulla heterogeensust (Seifan et al. 2010). Hairingus olevad
mullad on kdrgema toitainete sisaldusega, sest mullakihid on segatud. Mutid muudavad

stigavamate kihtide mullad niiskemaks ja tduseb ka mullatemperatuur (Seifan et al. 2010).
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Mullas on rohkem hapnikku, mis soodustab mikroorganismide tegevust. Mulla heterogeensus
muutub muti uuristamise kdigus, tulemuseks vaib olla nii toitainetevaesem kui ka -rikkam
muld (Canals & Sebastia 2000). See sdltub elupaigatiiiibist ja mullatiiiibist. Mutid segavad
oma uuristamisega erinevad mullakihid, mille tagajarjel muutub muld horisontaalskaalas
heterogeensemaks, kuid vertikaalselt homogeensemaks.

Uruhiired (Microtus) on mullas elavad imetajad, kes toituvad maa-alustest
taimeosadest ja seemnetest. Sarnaselt muttidele, tekitavad ka uruhiired oma elutegevuse
kédigus mulda kéike, modjutades nii mulla heterogeensust. Nad pesitsevad maa-alustes urgudes,
mida ehitatakse nii pesadeks kui ka varjualuseks kiskjate eest (Questad & Foster 2006).
Uruhiired tegutsevad aktiivsemalt kevadeti ja varasuvel, kui mullad on kdige enam
murenevad ja kalmudel vorsuvad taimeliigid (Hoshino et al. 2014). Nad eelistavad tugevalt
karjatatud alasid, kus on lithema kasvuga taimeliigid (Hoshino et al. 2014). Uruhiired
muudavad mulla fiiisikalisi omadusi, mille kaudu tduseb keskkonna heterogeensus. Nad
transpordivad siigavamate kihtide mullad pealmistesse kihtidesse ja mojutavad mulla koostist
urineerimise ja muude viljaheidega. Uruhiirte hédiring muudab mulla kobedust, niiskuse
médra ja toitainete kvaliteeti. Urgude aladel on kdrgem siisiniku ja lammastiku sisaldus
(Questad & Foster 2006). Seega mulla toitainete hulk uruhiirte hairitud aladel suureneb. Nagu
ka muti hdiringukditumine, transpordivad uruhiired siigavamate kihtide mullad pealmistesse

kihtidesse ja mojutavad mullakoostist urineerimise ja muude véljaheidetega.

9. MULLAUURISTAJATE MOJU TAIMEKOOSLUSE MITMEKESISUSELE

Mutid mdjutavad taimestiku liigirikkust 14bi mullamuutuste oma elutegevuse kaigus.
Samuti tekitavad nad uusi elupaiku. Suureskaalaliselt ja véikeseskaalaliselt on muutused
erinevad. Kasvukohtade produktiivsus ja hdiringuulatus on peamised taimekoosluse
mojutajad (Seifan et al. 2010). Suurel skaalal muti elutegevuse tagajdrjel taimede liigirikkus
védheneb ldbi mulla produktiivsuse tousu (Seifan et al. 2010). Mida produktiivsem on muld,
seda vdiksem on liigirikkus, sest domineerivatale liikidele on produktiivne muld hea ja nad
kasvavad korgemaks takistades varjujddavate litkide kasvu.

Viikesel skaalal aga pakuvad lagealad hea elupaiga kiiretele invasiivsetele liikidele,
sest seal puudub tugev valguskonkurents (Seifan et al. 2010). Mutid loovad uued kasvualad

invasiivsetele liikidele, samuti suurendavad nad temperatuuri mullas, mis soodustab kiiremat
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vegetatsiooni arengut kevadel, sest lumikate lahkub kiiremini, ja samuti on lagealadel valguse
kéttesaamine lihtsam (Canals & Sebastia 2000). Canals ja Sebastia (2000) leidsid oma
uuringus Plireneedes, et parimad koloniseerujad muti lagealadel on liihikese elueaga ja
mittemiikorriissed taimeliigid. Nende taimeliikide heterogeensus suurenes muti tegevuse
tagajarjel. Seega muttide mullahunnikute moodustumisel tekivad uued elupaigatiiiibid, kus
saavad lihtsalt levida invasiivsed taimeliigid (Canals & Sebastia 2000). Invasiivsete taimede
levik esialgu suurendab koosluse taimestiku heterogeensust.

Uldiselt peetakse uruhiirt taimekahjuriks, sest ta toitub taimejuurtest. Mitmed
uuringud néitavad aga ka positiivset seost uruhiirte ja taimekoosluste liigirikkuse vahel
(Fehmi & Bartolome 2002; Questad & Foster 2006; Hoshino et al. 2014). Uruhiirte
meeliselupaigaks on aktiivselt karjatatud alad, mille mullakiht on trambitud. Ulekarjatatud
aladel uuristavad nad kiike ja seega kobestavad mulda, mis mojub positiivselt taimsele
liigirikkusele (Hoshino et al. 2014). Mullas suureneb lammastiku kéttesaadavus taimedele
ning uruhiired vihendavad ka domineerivate taimede havitamisel konkurentsi, mis tekitab
voimaluse teistele ndrgematele liikidele (Questad & Foster 2006). Samamoodi vihendasid ka
mutid domineerivate taimede konkurentsi ja voimaldasid teiste taimeliikide levikut.

Uruhiire tegevuse kadigus muutub mullatemperatuur korgemaks, see pohjustab kiirema
vee aurumise mullast, mis omakorda soodustab katteta maastikulaikude esinemise urgudel ja
need paljad maa-alad on heaks pinnaseks kiirete invasiivsete taimeliikide idenemiseks
(Questad & Foster 2006). Seega uruhiired oma héiringutegevusega pakuvad elupaika uutele
ajutistele liikidele, mille kaigus viikeseskaalaliselt tduseb taimekoosluse liigirikkus. Fehmi &
Bartolome (2002) uurisid Kalifornia uruhiire moju Kalifornia karjamaadele ja mootsid
ruumilist kaugust taimeliikide ja miigri kalmude vahel, et indikeerida erinevate taimeliikide
kasvamist urgude ldhedal voi kaugemal. Urgude vahetus 1dheduses oli liigirikkus suurem kui
uruhiireta kontrollalal, seega véikeseskaalaliselt miigri hdiring suurendab taimeliikide
mitmekesisust ning suureskaalaliselt vihendab, kuna piisikud olid invasiivsete taimeliikide
poolt ohustatud (Fehmi & Bartolome 2002). Seega sarnaselt muttidele, ka uruhiired

suureskaalaliselt vdhendavad taimestiku mitmekesisust ja véikeseskaalaliselt suurendavad.
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10. MULLAORGANISMIDE MOJU ABIOOTILISE KESKKONNA
HETEROGEENSUSELE
Mullaorganismid tekitavad oma uuristuste ja ehitustegevuse kédigus keskkonna
heterogeensust. Termiidid, sitasitikad ja vihmaussid mdjutavad oma hairingutegevusel
muldasid erineval viisil, kuid iildiselt sdltub nende moju sellest, missugune on nende eluviis
ja kaevamistiitip. Nad muudavad pesade ehitamisel toitaineteringet, veereziimi ja mulla

kobedust ja struktuuri.

10.1 Termiidid

Termiidid on mullaorganismid, kes erinevatel maastikutiiiipidel muudavad mulla
heterogeensust. Nende elutegevuse kdigus toimuvad muutused mullas vdivad olla nii mulla
toitainete mitmekesisust suurendavad kui ka vdhendavad (Sileshi et al. 2010; Van der Plas et
al. 2013) Termiitide liigiline mitmekesisus on suur ning nad kasutavad erinevaid pesitsus- ja
toitumisstrateegiaid (Sileshi et al. 2010).

Termiidid mdjutavad mulla heterogeensust mitmel viisil:

1. Pesade ehitamine. Pesade ehitamiseks kasutavad termiidid tavaliselt mulda, mis
transporditakse siigavamatest mullakihtidest ja sisaldab rohkem savi, katioone, anorgaanilist
stisinikku ja eraldatavat nitraati ja ammooniumi (Van der Plas et al. 2013). Pesade ehitamisel
muutub mulla struktuur peenemaks ja see véimaldab suuremat veepotentsiaali (Van der Plas
et al. 2013). Seega pesade ehitamise kdigus suureneb mullas toitainete hulk (Sileshi et al.
2010).

2. Mikrotopograafia ja dravool. Sileshi ja teised (2010) leidsid, et termiitide
alamsugukonda Odontotermes kuuluvad liigid ehitavad termiidikéike, mis koosnevad
kanalitest ja ldbikdikudest, iga kdik on umbes 2 m korge ja 1 km pikk. Piisavalt tugeva
vihmasaju ajal kéitusid temiitide kdigud kui veekanalid. Seega termiidid kontrollivad oma
kaikudega vee dravoolu ning veepotensiaali mullas. Mikrotopograafilised muutused
pohjustavad muutusi toitainete sisalduses mullas ja ka nende kattesaadavust taimede poolt
(Joseph et al. 2012).

3. Mulla tekstuur ja tihedus. Ehitustegevuse ja uuristamise kdigus transpordivad

termiidid suurel hulgal erinevaid mullaosakesi. Selle kdigus segunevad siigavamate kihtide
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mullad pealmiste kihtide omadega. Termiidid eelistavad suuremate ja keskmise suurusega
mullaosakeste liigutamist, seega nad soodustavad mullakihistumist (Sileshi et al. 2010).

4. Toitainete kattesaadavus. Termiidipesadel olevad toitained on kalmu erodeerumise
kdigus aeglaselt vabanevad. Erodeerumise tagajirjeks on ruumiliselt produktiivsemate alade
moodustumine, mida nimetatakse ka viljakussaarteks. See suurendab ka keskkonna
heterogeensust (Sileshi et al. 2010).

5. Toitainete ringlus. Termiidid, kes toituvad surnud puidust, kddust ja rohust,
kiirendavad huumuse moodustumist ja mineraalelementide ringet. Nad koguvad ja véljutavad
acglaselt lammastikku timbritsevasse mullasiisteemi (Sileshi et al. 2010). Lammastiku hulka
suurendades tostab termiitide tegevus keskkonna heterogeensust. Termiidid lagundavad
herbivooride tekitatud sonnikut ja to6tlevad suurt hulka huumuskihti, mille kdigus toimub
toitainete Kiirem tagasi ringlusesse vabanemine (Sileshi et al. 2010). Temiidid soodustavad
kddukihi teket, milles olevad toittained on voimelised kiirelt tagasi toitainete ringlusesse
minema, tostes sellega mulla toitainete ruumilist heterogeensust. Puidutarbijad termiidid
fikseerivad oma seedeprotsessi kaudu 6hulammastiku. Samuti termiitide suremisel tekib palju
kddumaterjali, mis on toitaineterikas (Sileshi et al. 2010). Suurematel kalmudel ja iileiildse
termiitsetel muldadel on leitud kordades suuremad kogused lammastikku, siisinikku,
kaltsiumi ja kaaliumi, samuti pH suurenenud véaartused (Holdo & McDowell 2004; Joseph et

al. 2010). See niitab, et toitainete sisaldus suureneb termiitide tegevuse tagajarjel.

10.2 Sitasitikad

Sitasitikad on mullaorganismid, kes oma elutegevuse kdigus muudavad mulla
heterogeensust. Nad mojutavad toitainete sisaldust ja aineringet mullas (Nichols et al. 2008).
Nad on mardikaliigid, kes toituvad nii vastsetena kui ka mardikaeas loomade véljaheidetest
(Nichols et al. 2008). Kui nad leiavad sonniku, matavad selle toitumiseks voi pesaehituseks
mulla alla, sellise tegevuse tagajirjel paraneb mulla 6hurikkus ja viljakus (Andersen 2001).

Mardikaliigid jagunevad pesachitustiiiibi jargi kolmeks grupiks. Iga grupp tarbib
erinevat sonnikut ja paigutab sonnikut isemoodi, tekitades erinevaid 6koloogilisi muutusi
(Andersen 2001). Paracoprid ehk tunneliehitajad liigid kaevavad pesakonna pallid
vertikaalsetesse kambritesse viljaheite leiukoha 1dhedal; Telocoprid ehk veeretajad liigid
transpordivad oma pallid horisontaalselt eemale, enne kui matavad maa alla; Endocoprid ehk

elanikud kaevavad oma vastsed kohe sonniku sisse (Nichols et al. 2008). Nichols ja teised
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(2008) leidsid oma uuringus, et kdigil kolmel pesitsustiiiibil on mullale erinev moju.
Tunneliehitajad ja veeretajad liigid liigutavad sonnikupallid mulla alla, mille kdigus segatakse
mullas toitainete rikast orgaanilist materjali. Suurenenud orgaanilise materjali tdttu aktiveerub
mikroorganismide tegevus ja toimuvad keemilised muutused mulla tilemistes kihtides
(Nichols et al. 2008). Sonnikut mulla alla mattes vihendavad sitasitikad lammastiku
haihtumist 1&bi ammoniumi moodustamise ja suureneb labiilse 1dmmastiku hulk (Nichols et
al. 2008). Seega, sitasitikad suurendavad pesade ehitamise ja toitumise kdigus mulla
heterogeensust. Sitasitikate ja termiitide maa-aluste kidikude ehitamisel on sarnane moju
keskkonna heterogeensusele. Kdikude ehitamisel nad segavad mullakihte, mis tdstab toitaine

sisaldust mullas.

10.3 Vihmaussid

Vihmaussid on kodige suurema biomassiga organismid maismaa dkosiisteemis (Blouin
et al. 2013). Seega on nende moju keskkonna heterogeensusele suur. Nad on heterotroofsed
organismid, kes tiitipiliste 6kostisteemi inseneridena osalevad taimse orgaanilise aine
lagundamisel (Blouin et al. 2013). Orgaanilise aine lagundamise kdigus eraldub mulda
toitaineid, seega suureneb keskkonna heterogeensus. Sarnaselt nii termiitidele kui ka
sitasitikatele uuristavad ka vihmaussid kiike ja sellega segavad erinevaid mullakihte, mis
suurendab keskkonna heterogeensust. Sitasitikad osalevad kodukihi moodustamisel,
muudavad mulla struktuuri ja mineralisatsiooni ning mdjutavad toitainete ringlust mullas.

Vihmaussil on mulla tekkeprotsessis kodukihi moodustamise juures véga suur osa
(Blouin et al. 2013). Kddukiht moodustub vihmausside uuristamise, koproliitide
moodustamise ja viljaheidete tekkimise tagajirjel (Eisenhauer et al. 2009). Samuti
moodustavad nad koproliite, millel on erosiooni juures téhtis roll. Erosioon on oluline tegur
mulla moodustumisel (Blouin et al. 2013).

Vihmaussid muudavad mineralisatsiooni otse 1dbi limmastiku vabastamise oma
seedeprotsessis voi kaudselt, muutes mulla fiilisikalisi omadusi ja fragmenteerides orgaanilist
materjali (Araujo et al. 2004). Blouin ja teised (2013) leidsid, et Iohkumise rolliga vihmaussid
16huvad makroosakesed ja pakkija rolliga vihmaussid moodustavad kobemullast
mikroosakesed. Selline tegevus reguleerib mulla struktuuri ja soodustab toitainete hulga
suurenemist mullas. Uuringute jargi tdstavad vihmaussid kuni 15% ulatuses mulla kobedust,

samas Vvoivad seda ka vihendada (Blouin et al. 2013). Sizmur ja teised (2011) leidsid oma
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uuringus, et vihmausside hdiringuga mullas on suurem orgaaniline sisaldus, eriti suurem
stisinikuhulk.

Vihmausside tegevus tdstab ka mulla lammastiku sisaldust mullas. Nad tarbivad mulla
mikroobset biomassi ning selle kdigus vabaneb ldmmastik, mis kiirendab aineringet ja
mikroobsete kudede mineraliseerumist (Araujo et al. 2004). Vihmausside ja
mikroorganismide koost66] muutub mikroobne kooslus ja aktiivsus, ning suureneb keskkonna
heterogeensus (Araujo et al. 2004). Seega on vihmaussid lagundamisprotsesside ja

toitaineteringe protsessides olulised liikmed.

11. MULLAORGANISMIDE MOJU TAIMEDE HETEROGEENSUSELE
Mullaorganismid mdjutavad taimede mitmekesisust mitmel moel. Esiteks nad
kobestavad oma uuristustega mulda ja seetdttu pakuvad paljudele taimeliikidel sobivat
kasvukeskkonda. Nii termiidid, sitasitikad kui ka vihmaussid kiirendavad toitaineringlust,
soodustades taimeliikide levikut. Termiidid voivad avaldada taimede mitmekesisusele ka
negatiivset mdju (Sileshi et al. 2010). Sitasitikad osalevad taimeseemnete sekundaarsel
levimisel ning kaitsevad seemneid ja parandavad nende ellujadmist (Slade et al. 2011).
Vihmaussid mojutavad taimeliikide mitmekesisust siimbioosi kaudu liblikoielistega

(Eisenhauer et al. 2009) ja mulla koostise muutmisega (Blouin et al. 2013).

11.1 Termiidid

Termiitide moju taimekoosluse heterogeensusele vaib olla nii negatiivne kui ka
positiivne. Positiivne moju seisneb mulla kobestamises ja mullakihtide segamises pesade
ehituse kdigus, mis muudab mulla toitaineterikkamaks. Seega suureneb toitainete
kéttesaadavus taimedele, mis soodustab liikide levikut. Sileshi ja teised (2010) leidsid, et osad
taimeliigid eelistavad kasvada kalmumuldadel, maatriksmuldadel neid ei esine. Kalme
ehitavad termiidid on {ihed tdhtsamad taimse mitmekesisuse kontrollijad lokaalsel skaalal
(Sileshi et al. 2010). Kalmude ehitamisega segavad termiidid mullakihte, mis vabastab
toitaineid ja muudab need kattesaadavamaks taimedele. Kalmudel domineerivad enamasti
stressi tolereerivamad okaspuuliigid, kes ka valguse suhtes vahemndudlikud (Van der Plas et

al. 2012). Seega termiitsetel muldadel suureneb okaspuuliikide arvukus.
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Van der Plas ja teised (2012) leidsid oma uuringus Aafrika savannides 67 puuliiki,
millest 44 liiki esinesid kontrollaladel ja 59 kalmudel. 23 puuliiki olid unikaalsed ainult
kalmudele, mis nditas, et kalmud on liigirikkamad. Avastati, et kalmudel on enamasti
okaspuuliigid, kes moodustasid puukooslusi, mis olid liigirikkamad kui timbritsevas savannis
leiduvad puukooslused. Valguskonkurents suurendab okaspuude liigirikkust, sest nad on
valguse suhtes vihemndudlikud, kuid vdhendab teiste valgustundlike liikide mitmekesisust.
Joseph ja teised (2012) nigid oma uuringus Aafrika Miombo metsamaadel, et kalmudele
muutusid iseloomulikuks puuviljaliigid. Kalmualadel on suurenenud kaaliumi hulk, mis on
puuviljapuude arengu juures oluline. Seega taimeliikide heterogeensus suurenes tinu
termiitide hdiringutegevusele, mille kdigus suurenes mullas kaaliumi hulk. Mida suurem
héiringuala termiidi poolt, seda mitmekesisem on puitaimede kooslus — direaladel esinevad
maatriksliigid ja termiididaladele iseloomulikud puuliigid (Joseph et al. 2012). Seega
termiidid suurendavad toitainete hulka mullas, mis soodustab taimekoosluste heterogeensust.

Grant ja teised (2012) avastasid, et oma uuristamisega toovad termiidid iilemistesse
kihtidesse rohkem savi, mis tostab vee kinnipidavust ja pakub konkurentsieeliseid teatud
taimeliikidele. Vee kittesaadavuse suurenemine vdimaldab taimeliikide mitmekesisuse
suurenemist.

Termiidid avaldavad taimestikule ka negatiivset moju. Mdned termiidiliigid on
rohus6ojad. Selleks on Trinervitermes perekond, kes on evolutsioonis arendanud rohus6dmise
voime. Nad ehitavad suuri kuplikujulisi pesi ja on karjamaadel kahjuriteks, mdjutades
taimede mitmekesisust negatiivselt (Sileshi et al. 2010). Seega need termiidiliigid vdhendavad
taimeliikide mitmekesisust oma selektiivse herbivoorlusega. Samuti leidub liike, kes toituvad
puidust ja tekitavad sellega kahju puiduliikidele, nditeks Macrotermitinae sugukonda
kuuluvad seeni kasvatavad termiidid (Sileshi et al. 2010). Seened on puuliikidele kahjulikud,
ohustades liikide mitmekesisust. Odontotermes perekoda kuuluvad termiidiliigid on
kahjuriteks teraviljapoldudel, puudel ja metsades (Sileshi et al. 2010). Sarnaselt miigridele on
Odontotermes liigid herbivoorid, kes taimeosi siilies héirivad taimekooslusi, seega seavad
ohtu liigilise mitmekesisuse. Termiidid vihendavad taimeliikide heterogeensust peamiselt
nendest toitudes.

Van der Plas ja teised (2012) leidsid, et savanni kalmudel olevad puukooslused on kiill
tihedad, kuid lehed ja muud s66davad taimeosad on toitainetevaecsemad. Toitainetevaesemad

isendid pdhjustavad ndhtuse, et ungulaadid ei eelista termiitide poolt hdiritud kooslusi oma
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toitumisel. Seega ei elimineerita valguskonkurentsi, mis vihendab taimset mitmekesisust.
Antud uuring néitas termiitide pShjustatud kaudset mdju taimekoosluse mitmekesisusele (Van
der Plas et al. 2012).

11.2 Sitasitikad

Sitasitikate moju taimekoosluste mitmekesisusele toimub peamiselt 14bi seemnete
sekundaarse levimise. Nad ei toitu seemnetest, seega ¢i tee neid idanemiskdlbmatuks, vaid
liigutavad seemneid kogemata koos sonnikuga oma pesadesse (Slade et al. 2011). Niimoodi
suurendavad sitasitikad seemnete ellujdamist kuna kaitsevad neid mulla all teiste liikide poolt
drasoomise eest. Seega suureneb ka liikide mitmekesisus, kuna erinevate taimeliikide
seemned saavad voimaluse idaneda. Seemnete matmine voib olla kasulik mitmel moel:
maetult on seemned kaitstud dras6omise eest ja maa sisse mattunult on neil paremad
mikroklimaatilised tingimused kui maapinaal olles (Andersen 2001). Mida véiksemad on
seemned, seda tihedamini satuvad need sitasitikate sdnnikupallide sisse. Seemne
idanemisedukuse maérab see, kui siigavale need on maetud ning kui suur on sdnniku hulk
nende timber (Slade et al. 2011).

Andersen (2001) uuris sitasitika rolli troopilise puuliigi Micropholis guyanensis subsp.
guyanensis ellujdamises Amazoonase darses Manause linnas. Ta leidis, et vdiksema
sonnikuhunnikuga timbritsetud seemnete matmissagedus oli viiksem kui suurema hulgaga
kaetud seemnetel. Roovlite eest olid siigavamal olevad seemned paremini kaitstud, kuid nende
idanemise ja viljakerkimise tdendosus oli jallegi vdiksem. Kuna suur hulk Micropholis
guyanensis seemnetest on puuviljasdojate poolt seeditud ja nende viljaheitest toituvad
sitasitikad, siis on sitasitikate seemnematmisel siiski tildiselt positiivne efekt seemne

ellujddmisele ja idanemisele (Andersen 2001).

11.3 Vihmaussid

Blouin ja teised (2013) uurisid vihmausside m&ju Euroopa okosiisteemides. Selgus, et
vihmausside efekt on kompleksne ja tuleneb taimede ja vihmausside omavahelistest suhetest.
Taimede liigirikkus sdltub vihmausside mitmekesisusest ja vastupidi.

Paljud uuringud néitavad, et vihmausside tegevus mullas avaldab positiivset mdju
taimekasvule. On viis mehhanismi, mille kaudu vihmaussid mdjutavad taimset produktsiooni

positiivselt (Blouin et al. 2013):
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1. suurendavad orgaanilise aine mineralisatsiooni, mis soodustab toitainete

kéttesaadavust,

2. modifitseerivad mulla dhulisust ja agregatsiooni, mis muudab taimedes oleva vee

ja hapniku hulka,

3. pestitsiitide ja parasiitide biokontroll,

4. mikroobse aktiivsuse kaudu taime kasvuregulaatorite produktsioon,

5. siimbiontide edendamine.

Vihmaussid on votmelagundajad, kes mojutavad taimekooslust. Kuna vihmaussid
suurendavad toitainete hulka mullas, siis parandavad nad taimekasvu ning voimaldavad
liigirikkuse suurenemist (Milcu et al. 2006).

Maa-alune taimekonkurents suureneb taimede liigilise mitmekesisuse kasvades. Mulla
fiitisikalisi omadusi muutes, mdjutavad vihmaussid ka taimedevahelist konkurentsi ja taimede
kasvu. Liblikdieliste juurtel on lammastikunoodulid, mistdttu on neid timbritsevad mullad
lammastikurikkad, see meelitab ligi ka vihmaussid, kes elavad siimbioosis liblikdielistega
(Eisenhauer et al. 2009). Vihmaussid ja liblikdielised loovad mutualistlikke suhteid ja
mdjutavad Okosiisteemi funktsioone, lagundamist ja taimset produktiivsust (Eisenhauer et al.
2009). Jareldan, et liblikoielised taimeliigid soodustavad vihmausside elutegevust ning
vastupidi — vihmaussid toodavad lammastikku liblikdielistele, siiski vahel nad ka
konkureerivad lammastiku pérast. Selline ldmmastiku hulka suurendav siimbioos on ka
teistele taimeliikidele hea, voimaldades nende levikut. Milcu ja teised (2006) leidsid oma
uuringutes ka konkurentsis elavaid mullaorganisme ja taimeliike, nad olid lammastiku suhtes
konkureerivad ja pérssisid teineteise tegevust.

Termiidid mojutavad oma uuristusetega mullavee sisaldust (Sileshi et al. 2010) ning
ka vihmaussid muudavad oma uuristuste moodustamise kdigus vee liilkumise protsessi.
Vihmausside uuristamisel voivad kidikude 14bim6odud voi ithenduskohad suureneda, see
tdstab vee filtreeruvust ja juhtivusvoimet, korvaluuristuste moodustamine ja tthenemine
hoopis madaldab vee juhtivusvdimet (Blouin et al. 2013). Taimeliikide mitmekesisuse jaoks
voib erinevatel uuristustel olla nii negatiivne kui ka positiivne efekt. Vihmausside kdigud

mojutavad vee kéttesaadavust taimeliikidele.
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12. INVASIIVSETE TAIMEDE JA PUITTAIMEDE MOJU ABIOOTILISE
KESKKONNA HETEROGEENSUSELE

Taimed ise mojutavad samuti keskkonna heterogeensust. Eriti on uuritud invasiivsete
taimeliikide m&ju keskkonnale (Parker & Schimel 2010; West & Donovan 2004). Samuti
mdjutavad tiksikud suured puud ja pdosad keskkonna heterogeensust, sest nende juured
erinevad rohttaimede juurestikust (Pértel & Helm 2007).

Invasiivsed taimeliigid muudavad keskkonna heterogeensust otseselt, mdjutades mulla
struktuuri ja seal toimivat ning kaudselt, mdjutades kodukihi koostist. Vodrliigid muudavad
toitainete sisaldust kddus, mis omakorda muudab lammastikuringet, limmastiku hulka ja selle
mikroobset t66tlemist mullas (Parker & Schimel 2010). V5orliigid levivad enamasti
piisikutega kaetud maastikele ja tekitavad muutuseid mullas. Invasiivsetel liikidel on
looduslikest liikidest erinev eluviis ja evolutsiooniline ajalugu, millest tulenevad ka muutused
mulla lammastikuringes (Parker & Schimel 2010). Piisikutel on pikemad juured ja pikem
vegetatsiooniaeg, seega kasutavad nad rohkem ja kauem aega lammastikku. Ajutistel
iiheaastastel taimeliikidel, kes on tavaliselt invasiivsed liigid, on lithemad juured ja lithem
vegetatsiooniaeg, seega kasutavad lammastikku viahem (Parker & Schimel 2010).
Taimeliikide erinevus ressursside kasutamise efektiivsusel pohjustab tagajargi mikroobsele
aktiivsusele ning suureneb mulla heterogeensus (West & Donovan 2004). Lee ja teised (2012)
uurisid Louna-Indiana osariigis Ameerika Uhendriikides invasiivse taimeliigi Microstegium
vimineum mdju lammastiku sisaldusele mullas. Viikeseskaalaliselt suurendas invasiivse liigi
levik keskkonna heterogeensust.

Puuliikide invasioon rohumaadele mojutab samuti mulla heterogeensust. Puude ja
rohttaimede juuresiisteemid erinevad ning nende moju mullale on erinev, seega puuliikide
invasioon rohumaale tekitab erinevuse mulla heterogeensuses (Partel & Helm 2007).
Puittaimedel on pikemad ja mahukamad juured, mis tekitavad ka heterogeensemat mulda
(Partel & Helm 2007). Sarnaselt invasiivsetele rohttaime liikidele, tekitavad ka invasiivsed
puittaimed mullaviljakuses erinevusi kohalikust taimeliigist teistsuguse kasvuviisi ja erineva
toitainete ndudluse tttu. Seega mulla heterogeensus rohumaal, kuhu puittaim levib, suureneb.

Pugnaire ja teised (2004) uurisid Hispaanias pddsaliikide ja madalama rinde
koosmoju mulla heterogeensusele. Nad leidsid, et podsaliigid muudavad mullakeskkonda

heterogeensemaks. Podsa juurte timber olevas mullas oli rohkem mullamikroobe ja seeni, kes
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tootsid toitaineid ja seega suurendasid alal mulla heterogeensust (Pugnaire et al. 2004). Mida

suurem maa-alune taime osa, seda suurem on mdju keskkonna heterogeensusele.

13. INVASIIVSETE TAIMEDE JA PUITTAIMEDE MOJU TAIMEDE

MITMEKESISUSELE

Taimekoosluse mitmekesisusele mdjuvad invasiivsed taimeliigid suureskaalaliselt

liigirikkust vahendades. Mitmed uuringud néitavad invasiivsete liikide poolt pohjustatud
bioloogilise mitmekesisuse vihenemist ning ka taimeliikide véljasuremist. Eriti on voorliikide
levikust ohustatud endeemsed liigid, mis on niigi vdhearvukad ja tundlikud igasugusele
konkurentsile (Levine et al. 2003). Invasiivsed liigid vihendavad kohaliku taimekoosluse
mitmekesisust mitmel viisil:

1. Toitainete ringlust muutes. Invasiivsed taimeliigid kasutavad toitaineid mullast
efektiivsemalt ja selle kdigus torjuvad kohalikud liigid vélja. Lammastikku
fikseerivad invasiivsed taimed eritavad aineid, mis takistavad ldimmastiku
fikseerimist teiste liikide poolt ning halveneb samuti toitainete kéttesaadavust
kohalikele liikidele (Charles & Dukes 2006).

2. Konkurents. Invasiivsed taimed pakuvad konkurentsi kohalikele taimeliikidele, nii
valguse kui ka vee kéattesaadavusele ja ka toitainete hulga suhtes (Levine et al.
2003). Moningatel juhtudel on tagajérjed negatiivsed ja torjutakse kohalik liik
vilja (Thalmann et al. 2015). Maastiku struktuuri muutes vgivad invasiivsed liigid
muuta ala sobimatuks kohalikele liikidele; samuti on méargatud, et invasiivsed
liigid voivad eritada mulda soolasid, mis héirib kohalike taimeliikide elutegevust
(Charles & Dukes 2006).

3. Veereziimi muutes voivad invasiivsed taimed tekitada erosiooni, mis vihendab
taimeliikide mitmekesisust, sest elupaigad hdvivad (Levine et al. 2003)

4. Tulereziimi negatiivne mdju. Kui kdrged tuld tokestavad liigid madalamate
invasiivsete liikide poolt vilja torjutakse, viheneb taimekoosluse liigirikkus
(Levine et al. 2003).

Invasiivsed liigid m&jutavad haruldasi liike ja nende arvukust negatiivselt. Thalmann

ja teised (2015) uurisid invasiivsete taimede m&ju Gruusias olevatele liigirikastele

rohumaadele. Leiti tiheksa invasiivset liiki, kes osutasid tugevat moju kohalikule
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taimekooslusele. Need liigid naturaliseerusid ja tdrjusid haruldased liigid vélja. Seega
invasiivsete liikide levik Gruusia ronumaadel ohustab kohalikku taimsekoosluse

heterogeensust (Thalmann et al. 2015).
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KOKKUVOTE

Keskkonna heterogeensust ja taimede mitmekesisust mojutavad abiootilised ja
biootilised tegurid nii positiivselt, mulla ja taimede heterogeensust suurendades, kui ka
negatiivselt, heterogeensust vihendades. Kdesolevas to0s vordlen elusorganismide moju
abiootilise keskkonna ja taimestiku heterogeensusele (Lisa 1). Leidsin organismide
héiringuprotsessides sarnasusi ja erinevusi. Kariloomadel ja teistel rohus6djatel on sarnased
mehhanismid, mille kaudu nad abiootilise keskkonna heterogeensust mojutavad, nditeks
trampimine, pitherdamine ja véljaheidete mahajétmine. Erinevalt teistest rohusdojatest on
karjatamine soltuv inimtegevusest. Taimset mitmekesisust mojutavad herbivoorid kas
positiivselt, kui eemaldavad korgekasvulised taimeliigid ning selle kaudu saavad eelise teised
taimeliigid, vOi negatiivselt, kui sddvad dra noored vorsed parssides sellega taimeliikide
kasvu. Nérilised muudavad abiootilise keskkonna heterogeensust mulda uuristades ja
sarnaselt kariloomadele ja teistele rohusodjatele ka oma viljaheidetega. Taimede
heterogeensust mdjutavad nérilised nii oma selektiivse toitumisega kui ka uute
elupaigatiiiipide loomisega. Mullauuristajad muudavad mulla heterogeensust uuristamisel
mulla kihte segades. Nii mutid kui uruhiired muudavad oma elutegevusel mulla fiiiisikalisi ja
keemilisi omadusi, mille kaudu suureneb voi viheneb mulla heterogeensus. Mdlemate
perekondade tegevused on sarnased, kuid nad eelistavad erinevaid elupaiku. Taimekoosluste
mitmekesisust mdjutavad nad sarnaselt nérilistele uute elupaikade loomisega ja uruhiired
hairivad taimi ka herbivoorlusega ning kaudselt mulda kobestades. Mullaorganismid
mdjutavad abiootilise keskkonna heterogeensust peamiselt mullaprotsesside kaudu. Nad
muudavad pesade ehitamisel mullas aineringet, veereziimi ning mulla kobedust ja struktuuri.
Termiidid mojutavad mulla heterogeensust nii pesade ehitamisel, mikrotopograafiat ja
dravoolu muutes, mulla tekstuuri ja tthedust mdjutades kui ka toitainete kittesaadavust ja -
ringlust mojutades. Mullaorganismide mdju taimede mitmekesisusele véljendub 1dbi mulla
harimise. Invasiivsed taimed muudavad mulla heterogeensust mulla struktuuri muutmisega ja
samuti kodukihis olevate toitainete erinevuse kaudu, mis muudab ldammastiku hulka ja -ringet.
Uksikud puuliigid ja pddsad muudavad mulla heterogeensust erineva juureehitusega. Nad

tekitavad ise heterogeensust ning suurendavad toitainete hulka enda vahetus laheduses.
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Invasiivsed taimed mojutavad taimekoosluste mitmekesisust toitainete ringlust muutes ja
kohalike liikidele konkurentsi pakkudes ning vee- ja tulereziimi muutmisega.
Elusorganismidel on erinev moju mulla ja taimestiku heterogeensusele ning seega
voivad nad muuta ka heterogeensuse-liigirikkuse seost. Nad mdjutavad abiootilise keskkonna
heterogeensust, kuid erinevates suundades. Lisaks, taimestiku heterogeensusele on osadel
elusorganismidel, néiteks rohusodojatel ja nérilistel otsene moju, kuid mullaorganismid ja
invasiivsed taimed mojutavad taimede liigirikkust enamasti kaudselt 1dbi muutuste mulla

heterogeensuses.
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The effect of biotic factors on environmental heterogeneity
Teele Tuuling
SUMMARY

Both abiotic and biotic factors are impacting on environmental heterogeneity and plant
species diversity. Biotic factors may have a positive or negative effect on altering soil
heterogeneity and plant diversity. In this thesis | compared the effects of biotic factors on
abiotic and plant heterogeneity and found similarities and differences in distriburbance
processes by organisms. Grazing animals and other bigger herbivores impact abiotic
heterogeneity by similar disturbing activities, like poaching, wallowing and with their urine
and faeces. Herbivores have rather positive effect on plant diversity if they extirpate higher
growing plant species and allow other plants to spread, or negative effect when they reduce
plant vegetation by grazing on plant buds and saplings. Rodents are impacting on abiotic
heterogeneity by burrowing and similarly to grazers and other herbivores through their faeces.
By selective grazing and creating new habitats, rodents are affecting plant diversity as well.
Burrowing soil mammals, e.g. moles and voles are influencing the soil while mixing different
soil layers and also changing soil physical and chemical properties. Their life activities are
similar but moles and voles prefer different habitats. Burrowing soil organisms are impacting
plant diversity by creating new habitats and also mixing the soil. VVoles are also herbivores, so
they impact plants by crazing their roots. Soil organisms impact on soil heterogeneity by
modifying the soil. While building moulds, they alter nutrient cycle in soil, water filtration,
soil bulk density and structure. Termites alter soil heterogeneity by building moulds, changing
microtopography and drainage, impacting on soil bulk density and texture and also affecting
soil nutrients. Soil organisms impact on plant diversity indirectly by changes in the soil.
Invasive plant species change soil heterogeneity by impacting soil stucture and also making
changes in the chemical composition of plant debris. Single trees and shrubs are impacting
soil heterogeneity through their root systems. Also these create heterogeneity, by increasing
nutrient availability near by. Invasive plant species alter plant diversity by changing nutrient
cycles, through competition with local species and also by altering water and fire regimes.

Biotic factors have varying impacts on soil heterogeneity and plant diveristy, so they

can change the relationship between heterogeneity and diversity as well. Biotic factors impact
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on soil but in different directions. Additionally, some factors, for example grazing and rodent
activity, have a direct effect on plant diversity but soil organisms and invasive plants

influence plant diversity indirectly through changes in soil heterogeneity.
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LISAD

Lisa 1. Kédesolevas bakalaureusetods kasutatud ndited elusorganismide (tegur) mojust mulla ja

taimestiku (substraat) heterogeensusele.

Ala Tegur Substraat Moju Viide
heterogeensusele

Mongoolia Karjatamine Muld - Hirobe et al.

rohumaa 2013

Hispaania Karjatamine Muld Viikesel skaalal + | Auerswald et al.

pollumaa Suurel skaalal - 2010

Pohja-Ameerika | Karjatamine Taimestik - Bakker et al.

ja Euroopa 2006

rohumaad

Belgia ja Loode- | Karjatamine Taimestik + Kohyani et al.

Prantsusmaa 2008

rannik

Saksamaa Karjatamine Taimestik + Sochera et al.

karjamaad 2013

Yellowstone’i Rohusoojad Muld + Augustin &

rahvuspark Frank 2001

USA Michigani | Rohusdo6jad Muld + Murray et al.

osariigi 2013

poolsaaredirne

putkeala

Hispaania Rohusodjad Taimestik + Rueda et al.

Vahemereddrne 2013

poolkuiv

karjamaa

Tennesse Great | Rohusdojad Taimestik - Webster et al.

Smokey 2014

Mountain’i

maéestik

Pohja - Rohusdoja - Muld + Skarpe et al.

Botswana elevant 2014

Malawi Majete | Rohusdoja - Taimestik + Staub et al. 2013

looduskaitseala | elevant
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Aafrika savanni | Rohusdoja - Taimestik + O’Kane et al.

metsamaa elevant 2011

Krugeri Rohusdéja - Taimestik - Young et al.

looduspark, elevant 2009

Louna - Aafrika

Mongoolia stepp | Narilised Muld + Yoshira &

Ohkuro 2010

New Mexico Narilised Muld + Davidson &

osariigi Lightfoot 2007

korbemaastik

Uus-Meremaa Maa alused Muld - Rennes et al.

karjamaa nérilised - mutt 2012

Hispaania Maa alused Muld + Canals &

Piirneed narilised - mutt Sebastia 2000

Mongoolia stepp | Maa alused Muld + Hoshino et al.
nérilised — 2014
uruhiir

Saksamaa Maa alused Taimesik - Seifan et al.

alpimiestik ndrilised - mutt 2010

Kalifornia Maa alused Taimestik Suurel skaalal — Fehmi &

karjamaa narilised — véikesel skaalal + | Bartolome 2002
uruhiir

Kansase Maa alused Taimestik + Questad &

rohumaa nérilised — Foster 2006
uruhiir

Kasvuhoone Mullaorganismid | Muld + Araujo et al.

katse - vihmaussid 2004

Aafrika savann Mullaorganismid | Taimestik + Van der Plas et
- termiidid al. 2013

Aafrika Miombo | Mullaorganismid | Taimestik + Joseph et al.

metsamaa - termiidid 2012

Amazoonas — Mullaorganismid | Taimestik + Andersen 2001

Manuse linna - sitasitikas

maastik

Jena eksperiment | Mullaorganismid | Taimestik + Eisenhauer et al.
- vihmaussid 2009

California Invasiivsed Muld + Parker &

rohumaad taimed Schimel 2010

Lduna-indiaana | Invasiivsed Muld + Lee et al. 2012

rohumaa taimed

Lduna-Carolina | Invasiivsed Muld + West &

liivaméaed taimed Donovan 2004

Gruusia rohumaa | Invasiivsed Taimestik - Thalmann et al.
taimed 2015

Ladne-Eesti Puittaimed Muld + Partel & Helm

paepealne 2007
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rohumaa

Hispaania Sierra
maestikuala

PGoGsad

Muld

Pugnaire et al.
2004
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