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Funktsionaalsed tunnused arbuskulaar-mukoriisses kooselus

Maismaataimed moodustavad seentega mutualistliku kooseluvormi mikoriisa, mille
erinevatest tulpidest on enamlevinud arbuskulaarne miukoriisa (AM). Tegemist on vanima
ning ulatuslikuma, krohmseente (Glomeromycotina) ning taimede poolt loodava
kooseluvormiga, mille iseloomulikuks tunnuseks on arbuskulite moodustamine. Selle l&bi
toimub seensumbiondi abil taimedele efektiivsem toitainete transport mullast ning seen
obligatoorse siimbiondina omastab taime abil slsinikku. AM on oma laialdase leviku t6ttu
oluline  uurimisobjekt ~ Okosusteemide  toimimise  vaatlustel,  samuti  omab
keskkonnatehnoloogilist tahtsust hairitud maa-alade taastamisel. H8lmates tanapéeval kuni
80% maismaa taimeliike, omab AM olulist rolli taimede evolutsiooni ja maismaa asustamise

uuringutel.

Slmbioosi efektiivsuse ning kasuteguri kujundavad nii taim- kui seensimbiondi
funktsionaalsed tunnused, ehk organismile iseloomulikud misasjad, mille m&éravad organismi
morfoloogia, fusioloogia ja fenoloogia. Kaesolev bakalaureuset6d keskendub AM mdlema
sumbiondi, krohmseente ning taimede morfoloogilistele funktsionaalsetele tunnustele, nende

madramisele ning vastastikmdjule siimbiontide vahel.

Marksdnad: arbuskulaarne mukoriisa, krohmseened, funktsionaalsed tunnused, koosluste

kujunemine

CERCS: B270 Biomeditsiin, taimetkoloogia

Functional traits in arbuscular mycorrhizal symbiosis

Terrestrial plants form a symbiotic association with fungus, called mycorrhiza, in which the
most common type is the arbuscular mycorrhiza (AM). Fossil evidence suggests it to be
evolutionally the oldest, but also most widely spread symbiosis, that is recognised by its trait
to form arbuscules. AM characterizes the symbiosis between fungal subphylum
Glomeromycotina and vascular plants, where the fungi help plants to take up nutrients from
the soil, while carbon is being transferred to the obligatory symbiont Glomeromycotina. As
AM constitutes up to 80% of all mycorrhizal interactions, it is an important object of study in

the evolution of vascular plants, and their colonization of the terrestrial environment.



Additionally, from the environmental technology point of view, AM can be used in ecosystem

restoration.

Functional traits in AM symbiosis consist of a variety of traits from both symbionts. Those
include organism’s morphological, physiological and enological traits. The current thesis
focuses on the morphological functional traits of both partners in AM interaction, as well as
the study methods used and highlights their effect on the other symbiont.

Marksdnad: arbuscular mycorrhiza, Glomeromycotina, functional traits, community

assembly

CERCS: B270 Biomedicine, plant ecology
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Sissejuhatus

Mikoriisa on mutualistlik (vastastikku kasulik) kooseluvorm taime ning seene vahel, mis
hdlmab ligi 95% taimeliikidest. Sealjuures valdav osa taimeliike, kuni 80%, kuulub
perekondadesse, mis on iseloomulikult arbuskulaar-mikoriissed. Arbuskulaarne miikoriisa
(AM) moodustub obligatoorse simbiondi, krohmseente (Glomeromycotina) ning fakultatiivse
taimsiimbiondi  vahel. AM taimpartnereid on sammaltaimede, sOnajalgtaimede,

paljasseemnetaimede ning mitmete katteseemnetaimede seas (Smith ja Read, 2008).

Organismide funktsionaalsed tunnused tulenevad nende morfoloogilistest, fusioloogilistest ja
fenoloogilistest néitajatest, mis mdjutavad otseselt organismi kohasust antud keskkonnas
(Violle et al., 2007). AM kooselu tulemuslikkuses méngivad rolli mdlema stimbiondi
funktsionaalsed tunnused, mis mdjutavad seelébi krohmseene ja peremeestaime elutegevuse
efektiivsust, sealhulgas biomassi, toitainete transpordi suurenemist ja Kaitset erinevate
patogeenide eest (van der Heijden ja Scheublin, 2007). Krohmseente funktsionaalsed tunnused
vBimaldavad nende kasutamist taimede kasvu soodustava tegurina, mis on perspektiivne
loodussaastlik viis erinevate héiringust kahjustada saanud maa-alade taastamisel (Asmelash,
2016).

Antud bakalaureusetod keskendub AM kooselu mdlema partneri morfoloogilistele
funktsionaalsetele tunnustele stimbioosis, sealjuures vaatluse all on enim miikoriisset kooselu
mdojutavad tunnused. Seensimbiondi puhul on nendeks nditeks hiufide pikkus, mutseeli
struktuur, taime juure koloniseerimise kiirus ja ulatus. Taimpartneri poolt moodustavad oluliste
tunnuste kogumi maa-aluse osa (juurte) tunnused, samuti miikoriisset kooselu iseloomustavad
mukoriisa tllp ja staatus. TGO annab (levaate olemasolevast informatsioonist AM

morfoloogiliste tunnuste osas, ning toob vélja veel seni uurimata valdkondi.



1. Mukoriisa

Evolutsiooni jooksul kujunenud erinevat liiki isendite vaheline kooselu — stimbioos — hdlmab
endas mitmeid vorme, lisaks mutualismile ka kommensalismi (vastastikku neutraalne) ja
parasitismi ((ihe simbiondi kasu, teise kahju). Mukoriisa kui mutualistliku simbioosi vorm
uhendab seene ja taimejuure (Smith ja Read, 2008) ning moodustab olulise osa taimede
mineraaltoitumisest (Brundrett 2002).

Vanaaegkonna seentest on véhe fossiilseid tdendeid, kuid molekulaarsete uuringute pdhjal on
leitud, et tden&oliselt lahknesid nad teistest elusorganismidest proterosoikumi jooksul (Wang
ja Qiu, 2006). Esimesed taimed liikusid vesikeskkonnast maismaale samuti proterosoikumi
ajal, sealjuures on vdimalik, et esimesed maismaaseened olid selleks ajaks juba maa
koloniseerinud. Varastel taimedel puudusid juured, millega mullast toitaineid ammutada, ning
seened vajasid susinikuuhendite saamiseks lagundatavat materjali, mille varu oli vahene.
Seetdttu muutusid need organismid koheselt teineteisele vajalikuks; nuldseks on mitmed
taimed ja enamus mukoriisaseeni muutunud omavahel obligatoorseteks siimbiontideks
(Brundrett 2002).

Tulenevalt morfoloogilistest ja anatoomilistest erinevustest, vaadeldakse miikoriisade seas
mitut tldpi, nendest peamised on: vesikulaar-arbuskulaarne (ka arbuskulaarne), ektendo-, ekto-
, erikoidne, orhidoidne, arbutoidne ja monotropoidne mukoriisa (Smith ja Read, 2008; Tabel
1). Sumbiontide liikide arvult on kaks levinuimat AM ning ektomiikoriisa. Ligikaudu 95%
taimeliikidest kuulub sugukondadesse, mis on iseloomulikult mikoriissed, samal ajal on
selliseid seeneliike umbes 5%. Maismaa taimeliikidest on 80% iseloomulikult arbuskulaar-
miukoriissed, muutes selle enamlevinuks mukoriisatulbiks taimstmbiontide puhul. Kdige

rohkem seeneliike osaleb ektomukoriisses kooseluvormis (Smith ja Read, 2008).

Ektomukoriisat moodustavatest seentest paikneb suurem osa holarktilises regioonis, hdlmates
valdava osa pdhjapoolkerast. Ektomukoriisa nimetus tuleneb huifide kasvust peremeestaime
juurerakkude vahel nende sisemusse tungimata. Ektomikoriissed seened koosnevad juurt
Umbritsevast seenmantlist ehk tupest ning huidfidest moodustatud Hartigi vdrgustikust.
Ektomukoriisa puhul on tegemist on palja silmaga ndhtava struktuuriga (Smith ja Read, 2008).
Seda moodustavad kandseened (Basidiomycota) ning mdnel juhul ka kottseened (Ascomycota).
Ektomukoriissete taimede seas on paljud 6koloogiliselt ja majanduslikult olulised puude
sugukonnad, nditeks mannilised (Pinaceae), kaselised (Betulaceae) ja liblikdielised
(Fabaceae) (Tedersoo ja May, 2010).



Erikoidne miukoriisa moodustub kottseente ning kolme kanarbikulaadsete (Ericales) seltsi
kuuluvate sugukondade vahel, milleks on: kanarbikulised (Ericaceae), kukemarjalised
(Empetraceae) ja réopkanarbikulised (Epacridaceae) (Finlay, 2008). Need taimed kasvavad
muldadel, kus toitained esinevad valdavalt orgaaniliste Ghenditena, mistdttu on taimedele
kattesaadavaks muutmiseks ja lagundamiseks vajalik seente kaasabi. Struktuuri iseloomustab
juurte imber mullas olev ulatuslik mutseel, puudub Hartigi vdrgustik ning juuretippudel
puudub mantlit (Midgley et al., 2002)

Orhidoidne seenjuur on kapaliste (Orchidaceae) ning kandseente vaheline mikoriisa vorm.
Orhideed ja seened kasutavad mdlemad teistelt fotosuinteesivatelt mikoriissetelt taimedelt
saadavat orgaanilist stsinikku, kusjuures uldiselt sdltub taim energiaallikana idanemise faasis
seene poolt varustatavast susinikust (Smith ja Read, 2008). Mitmetel orhideede liikidel ei
arenegi rohelised fotosinteetilised organid, ning soltuvat seenes périnevatest energiat
sisaldavatest Ghenditest terve elutstikli valtel — mukoheterotroofid. Struktuurse tunnusena ei

esine orhidoidse mikoriisa juures seenmantlit ega Hartigi vorgustikku (Finlay, 2008).

Arbutoidne mikoriisa moodustub kandseente ning kanarbikulaadsete seltsi vahel. Iseloomulik

on seenehtufidest koosneva mantli esinemine ning Hartigi vorgustik (Brundrett, 2002).

Monotropoidne mikoriisatliip esineb kandseente ja mittefotosiinteesivate taimede vahel.
Nendeks on seega klorofullita taimed, naiteks harilik seenlill (Monotropa hypopitys).
Samaaegselt on seen ektomiikoriisses sUmbioosis naabruses kasvavate autotroofsete
taimedega, saadav orgaaniline susinik transporditakse edasi mittefotosiinteesivatele taimedele
(Smith ja Read, 2008).

Ektendomikoriisa moodustub kandseente ja Kkottseente erinevate rihmade vahel,
taimpartneriks on paljas- (Gymnospermae) ja katteseemnetaimed (Magnoliophyta).
Seenmantel on redutseerunud v8i puudub taielikult, Hartigi vorgustik hasti arenenud (Smith ja
Read, 2008).



Tabel 1. Ulevaade peamistest mikoriisse kooselu titipidest (Helgason ja Fitter, 2009) jargi.

Ektomukoriisa | Arbuskulaarne Erikoidne Orhidoidne
Liigid mukoriisa mukoriisa mukoriisa
Seenstimbiondid Basidiomycota | Glomeromycotina | Ascomycota Basidiomyc
Ascomycota ota,
Ascomycota
Taimsumbiondid Mitmeaastased | Taksonoomiliselt | Kanarbikulaadsed | Orhideelised
taimed mitmekesine
Morfoloogia
Iseloomulik Hartigi Arbuskulid Epidermis Peletonid
vorgustik rakusisesed
haufikompleksid
Teised struktuurid | Seenmantel Vesiikulid - -
Funktsionaalsus
Fosfori Oluline Oluline Oluline Oluline
omandamine
mullast
Lammastiku Oluline Vaheoluline Oluline Oluline
omandamine
mullast
Vee kéttesaadavus | Suurendab vee | Suurendab  vee | Teadmata Teadmata
kattesaadavust | kattesaadavust
Kaitse patogeenide | Oluline Oluline Teadmata Teadmata

eest

1.1 Arbuskulaarne mtkoriisa (AM)

AM on fllogeneetiliselt vanim miukoriisatliip, mida arvatakse esinevat juba umbes 400

miljonit aastat tagasi. Tegemist on obligatoorselt mukoriissete seentega mis kdik kuuluvad

eranditult krohmseente alamhéimkonda Glomeromycotina hdimkonnas Mucoromycota

(Spatafora et al., 2016). Neid on praeguseks kirjeldatud umbes 300 liiki (Opik ja Davison,



2016), millest kdik vajavad elutegevuseks koostodd taimejuurtega, mistéttu on nende

kasvatamine laboris v@imalik vaid koos taimedega (Smith ja Read, 2008).

AM saab oma nime krohmseentele iseloomulikust ehituslikust komponendist — arbuskulitest,
mis on juurerakkude sees paiknevad pddsakujuliselt harunenud seenestruktuurid. Need tekivad
juure parenhutimkoe rakuvaheruumides kasvavate seenehtiifide kdrvalharude tungimisel labi
juure rakukesta, sellele jargneb tavaliselt huiiifi jarjestikune kaheks hargnemine (dihhotoomia).
AM kooselule on iseloomulik arbuskulit moodustava seenehlufi tungimine labi juure
rakukesta (Joonis 1), kuid mitte 1&bi plasmalemmi, sealjuures toimunud hadfi harunemise
tulemusel kasvab seeneraku ja juureraku plasmalemmi vaheline kokkupuutepind méagratavalt,

suurendades ainevahetus.

Apressoorium

Juureviline hiitif
~ Arbuskulid

Eos —

Joonis 1. Arbuskulaar-mukoriisse kooselu struktuur.

Juuresiseste struktuuride morfoloogia alusel saab AM-i jagada Arum- ja Paris-tliupideks
(Joonis 2). Arum-tldpi iseloomustab hidfide rakkudevaheline kasv piki juurt, kus hlufide
kilgharud sisenevad rakkudesse, moodustades arbuskuleid. Paris-ttdbi puhul esineb hidfide
kasv juure sees rakust rakku, samal ajal ei labi need rakumembraane. See kolonisatsiooni tulp
on laialdaselt levinud enamusel AM taimede sugukondades, nditeks sdnajalg- (Pteridophyta),
paljasseemne- (Gymnospermae) ja katteseemnetaimedel (Magnoliophyta). Varreldes
eelkirjeldatud Arum-tulbiga, toimub taime juure koloniseerimine seene poolt aeglasemalt
(Dickson, 2004).



Paris-tiiiip

Joonis 2. Arbuskulaarse mukoriisa Arum- ja Paris kolonisatsioonitiiupide vordlus. 1 —
juurevalised hiitfid; 2 — apressoorium; 3 — arbuskul; 4 — vesiikul; 5 — rakkudevahelised hiitfid,;
6 — rakusisesed hadfid; 7 — hlufikeerud (Kristof, 2013).
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2. Funktsionaalsed tunnused

Funktsionaalsed tunnused on laialdaselt kasutatav termin taimeodkoloogias, kuid tapsem
definitsioon erineb autoriti. Need on organismi tunnused, milleks on nende morfoloogilised
(kuju), fusioloogilised (organismisisesed protsessid) ning fenoloogilised (sesoonsed muutused)
naitajad. Peamised variatsioonid funktsionaalsete tunnuste késitlemisel tulenevad sellest, kas
tunnuseid defineeritakse kui taidetavaid funktsioone, néiteks fotostinteesi toimimine, voi kui
vahendatud funktsionaalseid tunnused, nagu konkreetse lehe pindala, milles toimub
fotoslinteesi protsess. Samuti kasutatakse funktsionaalse tunnuse mdistet kui omadust, mis
mdjutab tugevalt organismi elutegevust, kohasust ja isendi toimimist. Okosiisteeme
puudutavast kiljest vaadeldakse funktsionaalseid tunnuseid kui Okoslsteemi toimimist
mdjutavaid faktoreid (Violle et al., 2007).

Funktsionaalsed tunnused on véga olulised ressursside omastamisel, maéravad ara organismi
niSilise kuuluvuse. Elukdiguomaduste (jarglaste arv ja kvaliteet, sigimiskordade arv,
sugukiipsuse saavutamise aeg, kasvukiirus, eluiga) ja funktsionaalsete tunnuste valik oleneb
tugevalt organismi kohastumistest keskkonnatingimustele ning parilikkusest (Fox ja Messina,
2013). Makroorganismide bioloogiliste tunnuste evolutsioon on vdrdlemisi hésti uuritud
valdkond, kuid vdhem on teada mikroorganismide kohta. Siiski on ka nende tunnuste

evolutsioon ja areng suure mdjuga dkosusteemide kujunemisele (Powell et al., 2009).

Fulogeneesi, organismide riilhma evolutsioonilist péritolu, kasutatakse ka funktsionaalsete
tunnuste uuringuteks. Kui neid tunnuseid jagavad lahedalt suguluses olevad organismid, saab
kasutada fllogeneesi uurimaks, kas ja kuidas on koosluse moodustamine olnud mdjutatud
antud isendite funktsioonist (Valverde-Barranets et al., 2017). Samal ajal kui keskkonna sdeluv
moju  (inglise k. environmental filtering) omab tahtsust koosluste arengus, siis
kooseksisteerivad liigid peavad jagama omadusi, mis vdimaldavad antud kasvukohas

ellujagé@mist (Maherali ja Klironomos, 2007).

Lisaks on vaadeldud tunnuste kaheksharunemise péhimdtet, mille korral eristatakse raskeid ja
kergeid tunnuseid. Rasked tunnused kujutavad endast neid, mis koondavad huvipakkuva
funktsiooni, kuid mis on kas liiga keerulised voi kallid md6tmaks. Samal ajal kerged tunnused
on vahendajateks rasketele omadustele, kuid on lihtsamini m6ddetavad. Sellise jagunemise
kasutamine on muutunud ebasoovitavaks tulenevalt materiaalsete ressursside suhtelise

jagunemisega ning moddetavate omaduste keerulisuse subjektiivsusega.
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Funktsionaalsed tunnused jagunevad alamkategooriatesse vastavalt kirjeldatavale valdkonnale.
Néiteks flsioloogiliste protsesside iseloomustamine, kuhu alla kuulub fotosiinteesi ja
hapnikutarbe iseloomustamine. Demograafiline kasitlus juures vaadeldakse idanemise,
paljunemise ja kasvuga seotud muutusi. Lisaks eeltoodutele kasutatakse kohastumuse aspekti

ning sooritust (Violle et al., 2007).

Laialdast kasutust on leidnud Stevan J. Arnoldi poolt vélja kdidud kontseptsioon, mis on Ule
viidud taimedkoloogiasse. Kdik morfoloogilised, fusioloogilised ning fenoloogilised tunnused
kokku (M-F-F) moduleerivad véhemalt Uhte kolmest toimimise tunnusest, milleks on taime
biomass, elumus ning paljunemine. Need tunnused omakorda mdjutavad taime elutegevust ja
kohasust (Joonis 3). Seega on toimimise tunnused sellised, mis otseselt mdjutavad taime
elutegevust, ning funktsionaalsed tunnused on sellised M-F-F omadused, mis mdjutavad

toimimise tunnust otseselt ning seetdttu kaudselt ka isendi kohasust (Violle et al., 2007).

M-F-Ftunnus; > Taime biomass
A YaA
) \_\.\:\7-,;—,.-_',__ // \}‘
M-F-F tunnus, .~/ » Paljunemine —— * Taime elutegevus ~” Kohasus
yd . '

X
M-F-F tunnuss ~— — /. '?*:‘ Elumus
/ P

M-F-F tunnuss  ~

Funktsionaalsed tunnused, Toimimise tunnused

‘|‘
Tunnused
Joonis 3. Taimede funktsionaalsed tunnused Stevan J. Arnoldi mudeli jargi. M-F-F tunnused

moodustavad vastavalt organismi morfoloogilised, flsioloogilised ning fenoloogilised
tunnused (Violle et al., 2007)

12



3. Krohmseened

Krohmseened (Glomeromycotina) on (heteistkimnest perekonnast koosnev seente
alahdimkond, mille hulka kuulub kuni 300 erinevat liiki (Opik ja Davison, 2016).
Krohmseened arvati varasemalt ikkesseente (Zygomycota) hulka, sest nende hudfidel
puuduvad rakuvaheseinad ehk kogu mitseel on omavahel Uhenduses olev tsltoplasma ning
eosed sarnanevad ikkeseente omadele. Molekulaarsed uuringud nditavad, et nad siiski erinevad
teistest hdimkondadest; paleontoloogid on leidnud nende fossiile kuni 460 miljoni aasta
vanustest kihtidest, mis annab tdestust, et tegemist on vanimate seentega maismaal (Smith ja
Read, 2008).

Krohmseente puhul on arbuskulaarse mikroiisa moodustajatena tegemist obligatoorsete
seensimbiontidega, kes ei suuda elada taimpartnerita. Seet6ttu pole v@imalik krohmseente
kultiveerimine laboritingimustes taimsumbiondita, mis seab piiranguid ka teostatavatele
katsetele. Tegemist on mikroseentega, kes pole silmaga nahtavad; kuid krohmseente struktuure

saab uurida, varvides juurt kemikaalidega ja vaadeldes mikroskoobi all (Smith ja Read, 2008).

Arbuskulaarse mikoriisa puhul asustavad vdikese labimddduga seeneniidid taime juure
koorkihi juhtkimpudeni. Toitainete ilekande kahe siimbiondi vahel tagab nende membraanide
kokkupuutumine, kuid samal ajal ei l&bi hiifid taimerakku plasmalemmi, mis tekitab suure

piirpinna (Dickson, 2004).

Arvatakse, et krohmseened paljunevad mittesuguliselt eoste abil. Elutsikli alguses
koloniseerivad nad taime juure, millele jargneb arbuskulite arenemine juurerakkudes.
Krohmseente eosed on paksukestalised pusifunkstiooniga eosed, mis moodustuvad juure
parenhultimis voi juurevélisel mitseelil mullas. Seal vdivad nad olla pikka aega, elades (le
ebasobivad keskkonnatingimused ning idaneda alles hiljem, koloniseerides siis juure (Bever et
al., 2001). Peamisteks krohmseente elutsikli etappideks on eoste idanemine, eelsimbiootiline
hiufikasv, diferentseeritud haifide harunemine, appressooriumi  moodustumine,

juurekolonisatsioon ning arbuskulite moodustumine (Giovannetti et al., 1994).

Krohmseened esinevad enamuses maismaa okosusteemides (Smith ja Read, 2008) ning
konkreetsete liikide esinemist mdjutavad nii abiootilised kui biootilised faktorid (Davison et
al., 2015). Kolonisatsiooni olulisus taimede jaoks on paikades, mille mullad on fosforivaesed
vOi selle kattesaadavus on vaike. Seetdttu reguleerivad olemasolevad mullatingimused samuti

krohmseentega stimbioosi loomise tden&osust (Smith ja Read, 2008).

13



Krohmseente levimist mgjutavad lisaks ka inimtegevusega seotud tegurid. Antropogeensetest
krohmseente levimist soodustavatest voi piiravatest nditajatest domineerivad peamiselt

pdllumajandusest tulenevad aspektid (McGonigle et al., 1990).

3.1 Krohmseente funktsionaalsed tunnused

Funktsionaalsed tunnused méngivad keskset rolli mitme organismi kooseluvormides. AM
puhul on olulised nii seensimbiondi — krohmseente, kui ka taimsimbiondi — taimede
funktsionaalsed tunnused. Krohmseened tagavad taime varustamise toitainetega, peaasjalikult
fosfori ja lammastikuga, kuid lisaks ka teiste mineraalainetega (Bever et al., 2001). Samuti
parandavad nad mulla seisundit, eritades mulda kompleksvalku gliikoproteiin glomaliini, mis
koosneb valgust ja pollsahhariidide ahelatest (Rilling et al., 2001). Nende funktsioonide
toimimine on tagatud erinevate krohmseente funktsionaalsete tunnuste poolt, olles jagatud
morfoloogilisteks ja flsioloogilisteks, ning omades potentsiaalset kasu nii taim- kui ka

seensimbiondile.

Uks olulisemaid AM funktsionaalseid naitajaid on peremeestaime juure koloniseerimise kiirus
ja ulatus, mis méjutab omakorda taime biomassi kasvu ning idanemise Kiirust (Hart ja Reader,
2001). Katses 21 AM seene isolaadiga kolmest krohmseene sugukonnast, Acaulosporaceae,
Gigasporaceae, Glomeraceae vorreldi kolonisatsiooni strateegiaid, mida hinnati nelja
peremeestaimega mikoriisa moodustamisel. Moddeti seene biomassi juurtes, huufide
pikkkust, peremeestaimede juurtel hinnati suhtelisel skaalal kolonisatsiooni ulatust. Leiti, et
kiireima kolonisatsiooni moodustamisega oli perekond Glomeraceae. Liigid erinesid
vorreldes seene biomassi juurtes ja mullas. Sealjuures oli nditeks sugukond Glomaceae
proovidel suur matseeli hulk taime juurel, kuid madal kolonisatsiooni ulatuse vaartus mullas.
Vastupidiselt néitasid sugukond Gigasporaceae isolaadid suuremat mitseeli hulka mullas kui
juures. Sugukond Acaulaosporaceae moodustas vahese kolonisatsiooni mullas ja juures. Antud

tulemused olid sarnased kdigi nelja peremeestaime puhul (Hart ja Reader, 2001).

Mitmed krohmseente funktsionaalsed tunnused tdstavad toitainete transpordi efektiivust, mis
omakorda suurendab mdlema siimbiondi kasutegurit. AM seened moodustavad juurevélise
mitseeli, mis tdhendab, et osa hiilife kasvab taimejuurest vélja, need vGivad koloniseerida uusi

juuri ning kus tekivad omakorda eosed. Selline mitseel imab mullast fosforit ning teisi
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toitained ja transpordib need erinevatesse taimeraku struktuuridesse, sealjuures fosfori
ulekanne toimub arbuskulite abil (Smith ja Read, 2008).

Fosforiioon on enamikes muldades vahe mobiilne, tulenevalt imendumisest pinnastesse, kus
on palju dominantseid mullakatioone (Fe*3, Al*3, Ca*?). Seene huifid on labimdddult palju
peenemad kui taimejuured, mistottu on nende ulatus ja ligipaasetavus toitainetele kergem ning
efektiivsem. Pinnases leidub palju kuni mitme millimeetrise diameetriga kohti, kus on
fosforivarud ammendunud, ning juurte efektiivsus langeb. Samal ajal seeneniitide ulatus on
vaga suur, vBimaldades ka suuremat stigavust, omandades toitaineid, eelkdige fosforit, ning
transportides selle edasi taimeni. SeetOttu paljud mdikoriissed taimed koguvad fosforit
simbioosi moodustades kergemini, kui mitte simbioosselt (Helgason ja Fitter, 2009).

Lisaks fosforile on taimede ks pdhitoitaineid lammastik. Sarnaselt fosfori assimileerimisele,
aitavad miukoriisaseened taime lammastiku omastamisel, kuid seda on seni tdheldatud AM
asemel pigem erikoidse ja ektomikoriisa juures (Leigh et al,. 2009). Stimbioosi moodustamine
muudab taime jaoks kergemaks ka erinevate mikroelementide kéttesaadavuse, nditeks
vaheliikuvate ihendite puhul nagu tsink on see véga maaravaks teguriks (Marschner ja Dell,
1994). Samuti vOimaldavad hudfid kinnituda juurtel paremini pinnasesse, suurendavad
vastupanu taimepatogeenidele, voimaldavad ule elada kergemini veedefitsiiti (Marulanda et

al., 2003), muudavad vastuvatlikkust herbivooridele.

Juurevélise mutseeli uuringud on ndidanud krohmseente vdimekust moodustada lausalisi
mutseeli susteeme mis  (hendavad taimi, kuid samal ajal Uhendades iseendi hudfe
anastomooside teel. Anastomoos on levinud néhtus, mille puhul toimub hudfide Ghinemine,
andes vOimaluse hairingu korral hiife parandada, lisaks on see oluline huufisisesel

kommunikatsioonil (Rayner, 1996; Tabel 2).

Maismaa slsinikuringes on oluline osa mikoriisaseentel, mis vahendavad sisinikuvoogu
taimedest mulda (Fitter et al., 2000) ning moodustavad potentsiaalselt suurima maa-aluse
susiniku allika (Clemmensen et al., 2013). Juurevalise mutseeli eluiga on tahtis tegur
mdistmaks AM seente rolli maismaa susinikuringes, siinjuures on oluline ka krohmseente
hidfide eluiga. Hlufide eluea ning susiniku transpordi vahelise seose leidmiseks tehti katsed
AM taimedega, kus neile anti margistatud stsinikku, mille teekonda taime poolt fotosunteesil
assimileeritud susinikuna jalgiti mullani. moéddeti kui palju algsest susinikust kulutas

krohmseen &ra ning mis osa joudis pinnasesse (Staddon et al., 2003).
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Hudfide pikkus mojutab otseselt toitainete transporti ja selle efektiivsust, aga ka
mullaagregaatide teket. Glikoproteiin glomaliin vdimaldab tekkida erineva suurusega
mullaagregaatidel, aidates nii kaasa mulla veehoiuvGimele ja vahendades muldade liigset
kuivamist (Driver et al., 2005).

Krohmseente funktsionaalsete tunnuste mdju peremeestaimele varieerub seeneliigiti ja on
erinev taime koosluste koosseisude varieerudes. Nende interaktsioon peremeestaimega
parandab toitainete kéttesaadavust taimsimbiondile. Sellele lisaks aga vahendab taime
miukoriissus pdua, ebasobivate temperatuuride, raskemetallide ning patogeenide kahjulikku

mdju taimedele (Pozo et al., 2015).
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Tabel 2. Krohmseente morfoloogilised funktsionaalsed tunnused ning nende potentsiaalne kasu

taimpartnerile ja krohmseenele endale.

Morfoloogilised Potentsiaalne kasu Potentsiaalne kasu Mod8detav
funktsionaalsed tunnused | taimsiimbiondile seenstimbiondile suurus, Uhik
Huufide pikkust:23 Biomass — g
Suurenenud toitainete Agregaadid —
omastamine-?; biomass'?; | Pikemad hitifid soodustavad | mm
suurenenud mutseeli hulku | stsiniku litkumist Toitainete
mullas soodustab seensiimbiondini omastamine —
mullaagregaatide mg (aine) / g
moodustumist* taime biomassis
Miitseeli struktuur® Suurenenud toitainete Hargnenud struktuur toetab Biomass — g
omasatamine; biomass seensiimbiondi siisiniku Toitainete
omastamist omastamine —
mg (aine) / g
taime biomass
Vastupidavus hairingutele; Anastomoosi
Mitseeli stabiilsus, mulla stabiilsus; Anastomoosi abil purunenud | arv/hidfi

anastomooside
moodustamine®

suurenenud toitainete
omastamine

hidfide parandus

pikkusthikule

Suurenenud toitainete

Hudfide eluiga

Huufide eluiga’ omastamine; susiniku Seensumbiondi roll mdddetakse
talletamine stsinikuringes péevades
Biomassi
Juure koloniseerimise Idanemine ja selle Kiirem kolonisatsioon juurdekasv
kiirus® tulemuslikkus; biomass vBimaldab seenstimbiondil ajauhikus
kiiremini stisinikku
omastada
Kaitse seenpatogeenide Biomassi
Juure koloniseerimise eest; suurenenud toitainete | Mida laialdasem koloonia, juurekasv
ulatus® omastamine seda parem toitainete
vahetus
Auksiliaarrakkude Pole teada Pole teada Pole teada
moodustumine juurevalisel
mutseelil
Vesiikulite moodustumine | Pole teada Varuainete talletamine Pole teada

! (Jakobsen et al,, 1992) 2 (Vogelsang et al., 2006) * (Hart & Reader, 2001) 4 (Miller & Jastrow, 2000) °
(Friese & Allen, 1991)  (Giovannetti et al., 1999) 7 (Staddon et al., 2003) & (Newsham et al .,1995)
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4. AM taimede funktsionaalsed tunnused arbuskulaar-
mukoriisses kooselus

Arbuskulaarses mukoriisas on taimpartneriks mitmed sammaltaimed, sdnajaltaimed, Gistaimed
ning katteseemnetaimed (Smith ja Read, 2008). Mikoriisse kooselu aspektist on AM taimede
olulisemad funktsionaalsed tunnused seotud taime maa-aluse o0sa, juurega. Juure omadused
mdjutavad nii toitainete omastamist mullast, mukoriisse kooselu esinemist kui ka selle vormi
(Valverde-Barrantes et al., 2017).

Taime peenjuured on labimd6duga vahem kui 2 mm ning jagunevad imi- ja juhtjuurteks, nende
ulesanne on toitainete transport taime maapealsetesse osadesse, mineraalainete imamine
mullast. Tegemist on véikese ldbim6dduga juurtega, millel on keskne roll 6koststeemi
protsessides. Uuringus tle 600 taimeliigi peenjuurte tunnustega vaadeldi nelja olulist peenjuure
parameetrit: diameeter, peenjuure eripikkus (juurte biomassi jaotus imava juurepinna
moodustamisel), juure kudede tihedus, juurte ldammastiku sisaldus. Peenjuurte morfoloogilised
tunnused seoti mikoriisa tiubi, taime kasvuvormi, kliima ja flilogeneetilise péritoluga. Leiti
positiivne korrelatsioon juure diameetri ning mikoriisa esinemise vahel, mis néitas, et
sumbioosi teket toetavad pigem suurema labimddduga juurte esinemine. Peamine mdjutaja
peenjuurtele iseloomulike tunnuste kujunemisel on fiilogeneesil, mis maarab nende tunnuste

jagunemise liikide seas (VValverde-Barranets et al,., 2017).

Kuue AM puuliigiga parasvodtmes tehtud katses vaadeldi toitainerikkas, ja -vaeses keskkonnas
juure diameetri suuruse eelistusi. Katsealasid manipuleeriti vaetamisega. Peenjuurtele on
iseloomulikum intensiivsem hargnemine kui suurema ldbim6dduga juurte puhul.
Toitaineterikas kasvukoht viis juurte suuremale levikule ning vahendas mikoriisse siimbioosi
osakaalu suurema labimddduga juurte puhul. Samal ajal oli mukoriisne kolonisatsioon
madalam peenjuurte puhul s6ltumata toitainete kontsentratsioonist. Uuringust selgus, et
imavate juurte morfoloogilised omadused, 1abimd6t, hargnemise ulatus, on tugevalt seotud
juurte mukoriisse kooselu moodustamise ning toitainete imamise viisidega (Eissenstat et al,
2015).

Taimedel eristatakse nelja mikoriisset tunnust, mis on seotud mukoriisa moodustamise ning
sumbioosi protsessidega, nendeks on: mukoriisatlitip, mdakoriisne staatus, mukoriisne

paindlikkus ning mukoriisne sdltuvus (Moora, 2014).

Mikoriisatitip kui taime funkstionaalne tunnus hdlmab erinevaid mukoriisavorme:

arbuskulaarset, orhidoidset, ektomikoriisat, erikoidset jne mikoriisat. VVaadeldakse, millist
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tlupi mokoriisat taimeliigid moodustavad, see h6lmab samuti erineva seenpartneri valikut.
Arbuskulaarset mukoriisat moodustavad seened on obligatoorsed simbiondid, see tdhendab, et
vajavad kooselu taimega, kasutades nende fotosiinteesi produkte. Mdukoriisse staatusena
mdeldakse mikoriisa moodustamise tdendosust taimedel ning kus omadusena mdddetakse kas
ja kui suures ulatuses on taimejuured koloniseeritud miikoriisaseente poolt. Nii jagatakse

taimed mukoriisseteks ning mittemukoriisseteks (Moora, 2014)

Mikoriisne paindlikkus kui omadus tahistab taimeliikide voimet kasvada siimbioosis seentega
vOi ilma, sdltudes kohalikest keskkonnatingimustest. Need taimed on suutelised kasvama kui
sobivaid seensimbionte pole saadaval, voi kui antud keskkonnatingimuste juures ei ole
mukoriisse sumbioosi moodustamine vdimalik (Moora, 2014). Samuti on mukoriisse

simbioosi moodustamise seotud taime juure morfoloogiaga (Eissenstat et al., 2015).

Sealjuures eeldatakse, et fakultatiivselt mikoriissed taimeliigid on suutelised muutma oma
mukoriisset staatust tulenevalt kohalikest abiootilistest voi biootilistest keskkonnamdjudest.
See tahendab, et vbivad muutuda ka mitte-mikoriisseks. Samal ajal eeldatakse ka, et
obligatoorselt mukoriissed vdi mitte mukoriissed taimed ei ole keskkonnamuutustele
kohanevad, mistottu nende seisund ehk mikoriisa moodustumise tden&osus ei soltu kohaliku
elustiku vdi 6koloogiliste néitajate varieeruvusest. Vastavalt on obligatoorsed miukoriissed

taimed alati mukoriissed.

Taime mukoriisse sdltuvust mdjutavad mitmed faktorid. Arvestatakse taimeliigi vGimekust
reguleerida sumbioosi moodustamise taset, ehk kui suurel madral moodustatakse mukoriisat
vastustena keskkonnatingimustele. Naiteks pinnase parema toitainete varustatuse juures on
erinevatel taimeliikidel v@ime likata tagasi arbuskulaarse mikoriisa poolt juurte

koloniseerimist (Moora, 2014).
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5. Arutelu

Organismide vahelised suhted ja moju teineteisele, ehk bioloogilised interaktsioonid, on
olulised nii organismide endi elukdigule kui ka Okoslsteemide toimimisele tervikuna.
Eluslooduses ei esine organismid isolatsioonis, seega on levinud erinevad kooseluvormid
organismide vahel. Tegemist vdib olla nii obligatoorsete ehk vahemalt Ghe osapoole jaoks
elutegevuseks vajalike, kui ka mitte tingimata vajalike ehk fakultatiivsete kooseluvormidega
(Lidicker, 1979). Kéesolev bakalaureusettd keskendus maismaataimede poolt moodustatava
mutualistlikule sumbioosile — mikoriisale. Tapsemalt oli késitluse all arbuskulaarne miikoriisa,
krohmseente ning taimede vastastikku kasulik kooseluvorm ja selle partnerite olulisemad
morfoloogilised funktsionaalsed tunnused (Smith ja Read, 2008).

Funktsionaalsed tunnused maéaaravad organismi fusioloogilised, morfoloogilised ja
fenoloogilised tunnused. AM kooselu funktsionaalsete tunnuste kogumi moodustavad mdlema
sumbiondi tunnused, mis mdjutavad nii organismi ennast kui ka nende slimbioosipartnerit.
Tegemist on taimeokoloogias olulise uurimisvaldkonnaga, AM siimbioos hdlmab kuni 80%
maismaa taimedest (Smith ja Read, 2008), kujunedes keskseks objektiks taimede evolutsiooni,

héiringutega kohastumise ning 0kostisteemide seisundi uurimisel.

Uheks enim kasutatavaks viisiks taimestiku diinaamika mdistmisel on taime funktsionaalsel
tlubil ja funktsionaalsetel tunnustel pdhinevad meetodid. Selle valguses on tihti vélja jaetud
taime moodustatava mukoriisa tunnused, hoolimata sellest, et (ile 90% maismaa floorast, on
mukoriissed. Naiteks ei arvestata neid omadusi taime tunnuste andmebaasides ning tunnustel
pdhinevates uuringutes. Mukoriissed seened on véaga olulised taime kasvule; vahendavad
taimede omavahelist interaktsiooni; vahendavad taime ja teiste troofiliste tasemete
organismide omavahelisi interaktsioone, nditeks tolmendajatega ning herbivooridega;
mojutavad taimekoosluse koosseisu ning mitmekesisust; mojutavad ja aitavad taime

keskkonnatingimuste muutumisel (Moora, 2014).

Senine  teaduskirjandus keskendub seensimbiondi olulisematele morfoloogilistele
funktsionaalsetele tunnustele. Hidfide pikkuse uuringutel on leitud, et pikemad krohmseene
hiufid toetavad taimsiimbiondi suurenenud toitainete omandamist, lisaks suureneb taime
biomass. Samuti on soodustatud glomaliini eritusel mullaagregaatide moodustumine, mis on
oluline mullaseisukorra parandamisele (Jakobsen et al., 1992). Siiski on oluline hiiufide

pikkuse uurimisel ka kogu mitseeli biomassi md6tmine, mis mééarab AM seente tunnuste
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kujunemise ning viitab taimstimbiondi kasule toitainete omastamises (van der Heijden ja
Scheublin, 2007).

Krohmseened eritavad raskestilagunevat ning kleepuvat gliikoproteiin glomaliini, mis on tahtis
mullaagregaatide moodustumisel, mulla seisukorra mééaramisel ning seeldbi taimed toitainete
omastamises. Seni on vahe infot glomaliini struktuurist ning selle tapsest rollist mikoriisses

kooselus ja krohmseente funktsionaalsete tunnuste osas (Rilling et al., 2002)

AM seente puhul esinevad funktsionaalsete tunnuste seas varieeruvused lisaks kooslustele ka
liigisiseselt. Naiteks on leitud, et taimsimbiondi toitainete omastamisel, tdpsemalt fosfori
assimilatsioonis erineb selle tulemuslikkus ka krohmseente sama liigi isendite vahel. Seetdttu

on oluline arendada Kka liigisiseste uuringute valdkonda (Munkvold, 2004).

Molekulaarsed uuringud on ndidanud, et tundmatute ja kultiveerimata AM seene liikide
esinemine hairimatutes o6kosustemides on korge. Arvatakse, et seni on metsades esinevaid
mittekultiveeritud krohmseeneliike kuni 60%. Seetdttu ei ole vBimalik madaratleda nende mdju
taimekasvule voi 6kosusteemide toimimisele. Vajalik on edaspidine uute liikide kultiveerimine

ning nende funktsionaalsete tunnuste méaratlemine.

Krohmseente poolt taimedele téhtsa funkstionaalse tunnusena on senistes uuringutes vaadeldud
taime juure koloniseerimise ulatust ja Kiirust seensiimbiondi poolt. Need tunnused mééravad
taime vastupanuvdime juure patogeenidele ja tdstavad stressitaluvust (Hart ja Reader, 2001).
Mitmed taime juure kolonisatsiooni Kirjeldavad uuringud nditavad AM positiivset moju
vastupanus juure kahjuritele, kuid lisaks tuleks leida ka AM efekt taime maapealsete osade

vastupanu v6ime muutustele.

Lisaks seente funkstionaalsetele omadustele mdjutavad AM kooselu ka taimstimbiondi
funktsionaalsed tunnused. Seni labiviidud uuringutest on leitud olulised seosed taime toitainete
imamise viisi ning juurte morfoloogiliste nditajate vahel. Peenjuured vastutavad mineraal- ja
toitainete imamise eest taimes, samuti on neile iseloomulik suur pindalaline hargnevus
(Eissenstat et al., 2015). Funkstionaalsete tunnuste osas on fenoloogia suur mdjutaja

juurekasvule ning selle seisundile, mdjutades samuti ka AM kooselu moodustumise tdenéosust.

Keskkonnatehnoloogilisest vaatepunktist on (iks olulisemaid AM-I rakendusalasid hé&iritud
Okosuisteemide taastamine. Krohmseente vadhese levikuga konkreetsetel aladel omavad
konkurentsieelist mitte-mukoriissed taimed, kuid krohmseente ilmumine annab parema

vOimaluse mukoriissete taimede kasvuks, sest see vdimaldab neil Ule elada raskeid
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keskkonnatingimusi,  vastupidiselt —mitte-mukoriissetele  taimedele (Tuomi, 2001).
Krohmseente inokulatsioon héiritud maa-alade taastamisel kiirendab taastamise protsesse ning

annab vOimaluse taimede liigirikkuse suurenemisele.

Kéesolevas bakalaureusetods kasitletud kirjandusest hélmasid osa Uksikuuringud. Seni
avaldatud teaduskirjanduses on AM seente koosseisu ning funkstionaalsete tunnuste
leidmiseks kasutanud pohiliselt fikseeritud ajal ja kohas labiviidud Uhekordseid uuringuid.
Organismi funkstionaalsete tunnuste theks komponendiks on nende fenolooglised omadused,
mille maaravad keskkonna sesoonseid muutused. Taime juured on dinaamilised ning
sesoonselt varieeruvad, tihekordsed uuringud ei holma seet6ttu ajalisi muutusi AM kooselus
ning on seetdttu ebapiisavad (van der Heijden ja Scheublin, 2007).
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Kokkuvote

Arbuskulaarne mikoriisa (AM) on maismaa taimede seas enam levinum mikoriisse kooselu
vorm, mida moodustavad krohmseened ja nende taimpartnerid. AM puhul toimub toitainete
vahetus seen- ja taimstimbiondi vahel, krohmseened kasutavad taime fotoslnteesi produkti,
susinikku, ning taimed saavad seente abil mullast toitaineid (olulised fosfor, lammastik,

mineraalained).

AM kooselu ja selle funktsionaalsed tunnused on olulised nii 6koloogilise mitmekesisuse kui
keskkonnatehnoloogia vaatepunktist. Kéesoleva t60 eesmérk oli anda ulevaade tdhtsamatest
morfoloogilistest funktsionaalsetest tunnustest AM stimbioosis mdlema simbiondi poolt, ning

iseloomustada nende omavahelist s6ltuvust.

Uurimise all olevad morfoloogilised tunnused hdlmasid krohmseente poolt nii hiiufide pikkuse,
mitseeli struktuuri kui ka kolonisatsiooni ulatusega seonduvat. Ilmnes nende tunnuste
positiivne kasutegur mdlemale AM kooseluvormi simbiondile. Peaasjalikult paranes labi
nende tunnuste taime toitainete kattesaadavus, kaitse patogeenide eest, ning vastupanu
looduslikele hairingutele. Taimsiimbiondi morfoloogilised tunnused nagu juure 1&bimaot voi

juurestiku hargnevus méjutavad miikoriisse kooselu tekkimise tdendosust ning iseloomu.

AM on oluline keskkonnatehnoloogiline uurimisala. Krohmseened osalevad aktiivselt
maismaa susinikuringes labi hiufide morfoloogilise nditaja — eluea. Lisaks on vdimalik AM
sumbioosi rakendamine erinevate hairingust kahjustatud maa-alade taastamisel. Krohmseente
ning AM kooselu edaspidisteks uuringuteks tuleks labi viia rohkem sesoonselt varieeruvaid

uuringuid, mis vdimaldaksid rakendusala veelgi suurendada.
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Summary

Arbuscular mycorrhiza (AM) is the most widespread mycorrhizal type among plants, that is
formed by sub-phylum Glomeromycotina and terrestrial vascular plants. Transactions between
the symbionts are made, the fungi help plants with nutrient acquisition (phosphorus, nitrogen,

minerals) and plants serve as a carbon source for the fungi.

AM symbiosis and it’s functional traits are an important field of study from the ecological and
environmental technological point of view. The given theses focused to highlight the most
important morphological functional traits among both AM symbiosis partners, and to show

their impact to the other symbiont.

Morphological traits of the fungi included the hyphae length, structure of the hyphal network
and the degree, speed of the plant’s root colonization. A mutual benefit from those traits was
found. Plants roots were able to forage better, the AM symbiosis acted as a defence against
pathogens and also boosted the resistance for changes in the natural living environment. The
plant root’s morphological traits connected to the root’s diameter, or branching of the mycelial

network have an impact to the tendency of forming mycorrhizal symbiosis.

AM has a great significance in environmental technology field. The fungi involved have an
active part in the terrestrial carbon cycle. Also AM is used in the restauration of land. For future
studies it is principal to also include more phenology as a functional trait and practice more

case-studies that have a longer duration point.
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