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Arbuskulaarmiikoriissete seente roll taimede ja mulla vahelise tagasiside
kujunemisel

Lithikokkuvote:

Kdesoleva magistritdod raames uuriti arbuskulaarmuikoriissete (AM) seente rolli taimede ja
mulla vahelises tagasisides. Uurimistoo kaigus viidi labi kaheosaline taimede ja mulla vahelise
tagasiside katse. Katse esimeses faasis uuriti taimeliikide séltuvust mukoriisast. Katse teises
faasis uuriti taimeliikide tagasisidet kasvatades taimi enda ja teiste taimeliikide mullal, koos
AM seentega ja ilma. Katse tulemustest selgus, et erineva mikoriissusest sdltuvusega

taimedel on erinev tagasiside reaktsioon AM seente olemasolu véi puudumise korral.
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The role of arbuscular mycorrhizal fungi in plant-soil feedback
Abstract:

The aim of the current study was to determine the role of arbuscular mycorrhizal (AM) fungi
in plant-soil feedback. To test this, the plant-soil feedback experiment was conducted, using
10 plant species. In the first part of experiment plant species mycorrhizal dependency was
determined. In the second part, the plant-soil feedback effects on different plant species was
researched. Plants were growing in their own soil or soil of other plant species, with or without
AM fungi. The results show that the presence or absence of AM fungi has an effect on plant

soil feedback.
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1. Sissejuhatus
1.1 Taimekoosluste funktsioneerimine

Taimekoosluste funktsioneerimise mdistmiseks on vajalik aru saada millised mehhanismid
vOimaldavad erinevatel taimeliikidel koos eksisteerida. Taimede kooseksisteerimist on
defineeritud kui taimeliikide koos kasvamist tihes elupaigas, Uksteist vdlja torjumata (Begon
et al. 2005). Uhises elupaigas kasvavad taimed peavad omavahel jagama kasvusubstraati ja
seega sealseid eluks olulisi ressursse. Muld aga on ajaliselt ning ruumiliselt heterogeenne
keskkond. Mulla heterogeensust p&hjustavad suur hulk erinevaid abiootilisi (vesi, toitained,
temperatuur, pH) ja biootilisi faktoreid (mikroorganismid, taimed). Erinevate heterogeensust
mdjutavate faktorite poolt tingitud mulla omadused mdjutavad omakorda nii mullal kasvavaid
taimi, taimekoosluse struktuuri, kui ka koosluse diinaamikat (Bever et al. 1997; Buée et al.
2009). Liikide kooseksisteerimist on pudtud selgitada nii taimedele oluliste ressursside
jaotuse, samuti konkurentsi (Sih et al. 1985), aga ka levimisvdime kaudu (Niiyama 1990) , kuid
uksinda ei suuda need teooriad 10plikult erinevate taimeliikide (ihises elupaigas kasvamist
seletada. Uha enam on hakatud taimede kooseksisteerimise uurimisel ldhtuma ideest, et
taimed suudavad interakteeruda nii omavahel kui ka mullas elavate mikroorganismidega.
Taimede ja mullaorganismide omavahelised suhted vdivad mdjutada nii taime enda heaolu,
kui ka erinevate liikide koos kasvamist (ihises elupaigas (Klironomos 2002; van der Putten et

al. 2013).

Taimeliikide konkurentsivoimet vdib vaadelda kui kditumuslikku tunnust. Evolutsiooni kdigus
on liigid omandanud konkurentsiolukorras hakkama saamiseks erinevad strateegiad. Korget
konkurentsivbimet omavad liigid kaituvad konkurentsiolukorras agressiivselt, paigutades
vOimalikult palju energiat ressursside omastamisse, mis vastasel juhul omastataks
konkurentide poolt. Agressiivne kditumine voib olla soositud olukorras, kus toimub
konkureerimine mittesugulastega (Lepik et al. 2012). Sellele vastanduv strateegia on olla
koostooaldis ning kaituda altruistlikult. Koostooaltid liigid on edukad, kasvades koos sama
strateegiat kasutavate liikidega, kuid sattudes korvuti isekatega jadavad konkurentsis alla.
Tunnused, mis maaravad liigi ruumilist paiknemist vOi agregeerumist, peaksid
koevolutsioneeruma konkurentsivéimega (Semchenko et al. 2013). Liikide kooseksisteerimist
on uuritud parasvootme liigirikastel niidukooslustel, kus taimed on tihti klonaalse levikuga.

Klonaalsete taimede rametid paiknevad teatud kindla vahemaa tagant ning see on
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liigispetsiifiine omadus (Benot et al. 2013). Kui ldhtuda taimedele omaste tunnuste
koevolutsioneerumisest, oleks tugevatel konkurentidel parem levimisvdime ja ruumiliselt
tihedamalt agregeerunud liikidel vdiksem konkurentsivéime (Semchenko et al. 2013).
Strateegiatel on omad eelised ning siinkohal vdib ndrkade konkurentide eeliseks olla
agregeerumine, mis lisaks flsiliselt tihedalt koos kasvamisele, annab vdimaluse liigile
spetsiifiliste mikroobide akumuleerumiseks. Tihedamalt agregeerunud taimed ei pea oma
energiat kulutama kaugele levimisele, vaid suunavad selle mikroobidega kooseksisteerimisse.
Tugevamad konkurendid jaavad sellisel juhul ebasoodsasse olukorda ja neid paastab parem

levimisvGime (Semchenko et al. 2013).

1.2 Taime ja mulla vaheline tagasiside

Taime ja mulla vaheline tagasiside koosneb kahest etapist. Esmalt mdjutab taim oma
kohaloluga mulla mikroobikoosluse tihedust ja koosseisu ning seejarel reageerib jargmine
taim mullas toimunud muutustele spetsiifilise vastusega, milleks on taime kasvu
soodustamine vOi parssimine. Taim vOib potentsiaalselt muuta mulla fudsikalisi omadusi
(mulla struktuur, veesisaldus, temperatuur), méjutada keemilisi ja biokeemilisi komponente
(allelokemikalid, mulla pH, orgaanilise aine sisaldus ja kvaliteet, toitained) ning ka bioloogilisi
komponente (lagundajad, parasiidid, patogeenid, mutualistid). Selline taimede poolt tekitatud
heterogeensus mulla omadustes véib mdéjutada nii sama taimeisendit, naabruses kasvavaid
liigikaaslasi, kui ka teist liiki naabertaimi (Bezemer et al. 2006; Miki 2012; Pregitzer et al. 2010;
van der Putten et al. 2013). Tagasiside efekt taime ja mulla vahel v3ib varieeruda positiivsest
negatiivseni ja vOib pdhjustada olulisi muutusi taime tunnustes, muuta taimeliikide kasvamist
ja seeldbi ka taimekoosluse Ulesehitust. Mulla ja taime vaheline tagasisideefekt voib olla
positiivne juhul, kui taime enda ja tema jarglaste elumus, ehk ellujddnud isendite suhteline
hulk, séltuvalt mullaomadustest suureneb. Taime kasvule méjuvad positiivselt mullas elavate
simbiontide v6i mutualistide, nagu miukoriisat moodustavate seente ja lammastikku
fikseerivate bakterite suurenenud hulk, mis soodustavad taime toitainete kattesaadavust
mullast (Bezemer et al. 2006; van der Putten et al. 2013; Pregitzer et al. 2010). Mulla ja taime
vahelise negatiivse tagasiside korral on taime enda kasv mullal parsitud. Negatiivset
tagasisidet voivad poOhjustada nii suurenenud patogeenide hulk (Klironomos 2002), teiste

taimede juureeritised, kui ka vihenenud toitainete hulk mullas (van der Putten 2003).



1.3 Mullamikroobid

Muld kui mikroobide elukeskkond on ajaliselt ja ruumiliselt vaga heterogeenne. Taime juurte
vahetu lahedus ehk risosfaar eristub tlejaanud mullast paljude oluliste parameetrite poolest.
Naiteks on risosfadris tanu taimedele suurenenud sisiniku hulk. Taimed eritavad juurte kaudu
pea 20% fotoslinteesil talletatud susinikust, luues sellega juurestiku vahetusse ldhedusse
mikroobide jaoks soodsa elukeskkonna (Bever 2003; Buée et al. 2009; Zamioudis et al. 2013).
Lisaks mdjutavad taimejuured tugevalt oma imbrust juureeritistega (Broeckling et al. 2008),
tekitades erinevate mikroobide eluks 6koloogiliselt sobivaid nisSe. Kdik taime fisioloogiale,
geneetilisele taustale, elukdigule ja 0koloogiale omaste parameetrite vaartused, samuti muld
ise, omavad olulist mo&ju risosfaari kooslustele, muutes nende ruumilisi, ajalisi ja

funktsionaalseid komponente (Buée et al. 2009).

Erinevate mullas elavate mikroobide poolt vahendatud taime ja mulla vaheline tagasiside saab
olla otsene vdi kaudne. Paljud mikroobid muudavad oma elutegevuse kaigus mulla biootilisi ja
abiootilisi omadusi ja seelabi mdjutavad taimede kasvu. Kaudne mdju taime kasvule voib
tuleneda mikroobide poolt lagundatava taimekddu omadustest. Samas mdjutavad mikroobid
taimi ka otseselt, kui taimede ja risosfaaris elavate mikroobide vahel toimuvad vahetud
interaktsioonid, naiteks mikoriisa moodustumine vdi patogeenide otsene kahjulik moju
taimedele (Miki 2012). Mullas elavate mikroobide mdju taimele vdib olla kas positiivne (nt
miikoriisa) vGi negatiivne (patogeenid), aga ka neutraalne juhul kui mitme mikroobiliigi

mojusid koos arvestada (Bever 2003; Buée et al. 2009).

Mullas elavate bakterite koosluste struktuuri ks olulisematest mdjutajatest on taime
olemasolu. Risosfaar on bakterite jaoks vdaga diinaamiline elukeskkond ning risosfaaris elavaid
baktereid mdjutab vaga palju erinevaid faktoreid. Naditeks mdjutavad bakterikooslust ja hulka
nii taime liik, tema kasvustaadium, kui ka taime juureeritiste koostis (Buée et al. 2009).
Risosfaaris elavad bakterid vdivad olla taimedele kasulikud. Paljud taimeliigid on siimbioosis
lammastikku siduvate bakteritega ning see suurendab taimede jaoks omastatavat [ammastiku
hulka ja seeldbi soodustab taimede kasvu (van der Putten et al. 2013). On leitud, et teatud
bakterid véivad interaktsioonide abil suruda maha erinevate taimepatogeenide ja seelabi ka
taimehaiguste levikut. Taimepatogeene torjuvate bakterite hulka kuuluvad méned liigid

perekonnast Pseudomonas ja Serratia. Nditeks vdivad nad toota seente poolt pdhjustatud



haiguste vastu antibiootilist purroolnitriini (Berg et al. 2002). Kuigi paljud mullas elavatest
bakteritest on taimedele kasulikud, elab seal hulk taimedele kahjulikke baktereid, naiteks

patogeensed baktereid, kes pdhjustavad taimehaigusi (Buée et al. 2009).

Viirused elavad risosfaaris paikades, kus on rohkearvulised baktereid. Taimehaigusi tekitavad
viirused kasutavad tihti baktereid vektoritena (Canchaya et al. 2003). Protistid kuuluvad
samuti mullamikroobide hulka, osaledes nii primaarsete kui sekundaarsete saprotroofidena
toiduahelates, kus aitavad kaasa orgaanilise @ materjali  lagundamisele ja
mineralisatsiooniprotsessidele. Samas toituvad paljud protistid bakteritest ja vdivad
bakterikoosluse kaudu avaldada moju ka taimedele (Adl & Gupta 2006). Arhede elust
risosfaaris teatakse palju vahem, kui bakterite omast. Kuna arhed suudavad hakkama saada
ekstreemsetes keskkondades, siis eelkdige ongi neid uuritud just sellest aspektist. Arhed on
taimede juurtes ja nende ldheduses tavatingimustes igapdevased ja tagasihoidlikud
elanikud. Risosfadris elavad arhed soOltuvad suurema tdendosusega abiootilistest
keskkonnatingimustest. On leitud, et arhed vdivad olla olulised lllid erinevates globaalsetes
protsessides, naiteks nitrifikatsiooniprotsessis. Mullas vGib elada rohkem ammooniumi
okslideerivaid arhesid, kui ammooniumi okslideerivaid prokariioote (Chen et al. 2008;
Leininger et al. 2006). Seega voivad arhed mangida taimede jaoks olulist rolli just spetsiifilistes
olukordades, nditeks madala hapnikusisalduse voi kdrge CO ja CO; korral. Tdpsemat arhede

rolli risosfaaris on veel vdhe uuritud (Buée et al. 2009).

Mullamikroobide hulka kuuluvad ka miikoriisaseened, kes elavad taimedega siimbioosses
suhtes. Mikoriissaseeni on erinevaid liike, mis moodustavad erinevaid miikoriisa vorme,
naiteks ekto-, arbuskulaarne, arbutoidne, monotropoidne, erikoidne ja orhidoidne miikoriisa.
Kuigi enamus miukoriisseid suhteid on kirjeldatud kui mutualistlikud, véib (iht tlilipi mikoriisa
seenpartner siimbioosis olla eri liiki ja eri vanuses taimedega aga kaituda ka parasiitselt. Selline
taime ja seene vaheline suhe vG3ib taime eluea jooksul muutuda (Smith & Read 2009). Paljud
taimeliigid saavad kasu kasvades miikoriisaseentega koos vaheviljakas keskkonnas, kuna
mukoriisa holbustab taimel mullast toitainete kattesaamist. Lisaks ainevahetusele on
mikoriisal roll taime kaitses, naiteks kaitstes taime juuri patogeensete seente eest. Newsham
ja teised (1995) leidsid, et AM seenega perekonnast Glomus inokuleeritud korrelise Vulpia
ciliatia taimedel olid patogeensete seente poolt juurtele ja vdsule tekitatud kahjustused

vaiksemad, kui inokuleerimata taimedel. Samas ei suurenenud inokuleeritud taimedes fosfori



kontsentratsioon. Seega taimeliigi Vulpia ciliatia AM seenega inokuleerimise kasu seisnes
pigem kaitses patogeenide riinnaku eest, kuid mitte toitainete omastamise suurendamises.
Kui substraadis pole piisavalt sobiliku mikoriisat moodustava seene osiseid, siis on véimalik,
et potentsiaalselt miikoriissete taimede juurtes ei moodustu miikoriisa kolonisatsiooni. Taim
ei pruugi mikoriisat moodustavate seentega siimbioosset suhet moodustada, kui mullas on
piisavalt suur toitainete sisaldus, mille korral on taim vdimeline ise hdlpsasti juurtega
toitaineid ammutama (Smith & Read 2009). Mikoriisne suhe oleks taime jaoks antud
olukorras Uleliigne energiakulu. Lisaks vdib simbioosi moodustumiseks ebasobivaks
kekskonnatingimuseks olla liialt madal temperatuur ja kdrge mullaniiskus. Mikoriisaseente
kolonisatsiooni moodustumine looduses varieerub ka aastaajaliselt (Heinemeyer & Fitter

2004).

Rohttaimede seas on kdige levinumaks mikoriisatlilibiks arbuskulaarne mikoriisa (AM).
Arbuskulaarset mikoriisat moodustavad seened on obligatoorsed mutualistid ehk nad on
vOimelised elama vaid koos taimest partneriga. Suur hulk taimeliike on potentsiaalselt
vOimelised moodustama arbuskulaarset mukoriisat. AM seeni on umbes 300 liiki ja Uks
seeneliik voib olla slimbioosis erinevate taimeliikide (Smith & Read 2009). Kuigi tihel taimeliigil
vOib olla hulk AM seeneliike, kellega mutualistlik suhe luua, on siiski leitud, et
peremeestaimedel on teatavad eelistused. AM siimbioosis olevate partnerite sobivus ei
pruugi olla liigispetsiifiline, vaid voib s6ltuda hoopis funktsionaalsetest véi Okoloogilistest
rihmadest ning seda mdlema slimbioosi osapoole puhul. Tavaliselt metsas kasvada
eelistavate taimedega miikoriisat moodustavate AM seente kooslused on omavahel sarnased
ning erinevad oluliselt generalistidest taimeliikidele omasest AM seente kooslusest (Opik et
al. 2009). AM seened vdivad olla taimede seemnete idanemise hé&lbustamiseks oluline
tugisiisteem. Taimeliikide mitmekesisus ja koosluse struktuur on samuti mojutatud AM seente
koosluse poolt (van der Heijden et al. 2006). Kuna keskendusime rohumaal kasvavatele

taimeliikidele, siis teistel miikoriisa tlitpidel antud t66s pikemalt ei peatuta.



1.4 Mulla mikroobne tagasiside ja selle seos taime tunnustega

1.4.1 Taimeliigi ohtruse seos tagasisidega

Taimekooslustes voivad taimeliigid olla esindatud erinevatel ohtruste tasemetel, moned liigid
on koosluses ohtramalt esindatud, teised aga haruldasemad. Seni on plitud osade
taimeliikide koosluses domineerimist seletada nii konkurentsi, ressursside jaotumise,
levimisvGimekuse, kui vaenlase talumisega (Grace & Tilman 1992). Klironomos (2002) vottis
oma uurimuses vaatluse alla hoopis mikroobide ja taimede vahelised interaktsioonid.
Patogeenide akumuleerimise kiirus voib olla tiheks koosluses olevate liikide ohtrussuhete
mojutajaks. Taimed akumuleerivad liigile omaseid patogeene erineval kiirusel, millest
tulenevalt tekib ka negatiivne taimede ja mikroobide vaheline tagasiside liigiti erinevalt (van
der Putten et al. 1993). Taimeliigid, mis on koosluses ohtramalt esindatud, akumuleerivad ka
patogeene aeglasemalt. Samas on tagasiside domineerivatele liikidele kodumullas ehk mullas
kus taimeliik on juba varem kasvanud negatiivne, kuna mikroobidel, sealhulgas patogeenidel,
on olnud véimalus mullas pikema aja valtel kuhjuda. Sellises olukorras peavad taimed ise
panustama rohkem energiat patogeenidega voitlemisse ning taimede enda keskmine ohtrus
langeb. Koosluse tasemel vdib patogeenide akumuleerimine toimuda ka aeglasemalt, juhul kui
liik on koosluses vahearvukas. Vahemarvukas liik saab véimaluse oma ohtrust suurendada.
Liigi edu teiste kdrval kestab kuni taimede tihedus kasvab piirini, kust edasi hakkavad
patogeenid liiki suuremal maaral mdéjutama ning tekib negatiivne tagasiside (Klironomos

2002).

On naidatud, et taime ja mukoriisaseene vaheline interaktsioon vdib olla oluline loodusliku
taimekoosluse struktuuri kujunemisel. Miikoriissed seosed vGivad mojutada taimeliikide
vahelist konkurentsi. Naiteks voib mikoriisaseente olemasolu muuta konkurentsis olevate
liikide hierarhiat vastavalt nende soltuvusele mikoriisast. Olukorras, kus koosluses on olemas
miikoriisaseen, voivad mikoriisast soltuvad taimeliigid domineerida liikide (le, kes otseselt ei
sOltu mikoriisast. Samuti vastupidi, olukorras kus puudub mikoriisaseen vdivad samad
tugevalt mikoriisast soltuvad liigid jadda alla koosluses esinevatele vahemmikoriissetele
taimeliikidele (van der Heijden et al. 2003). Lisaks peab meeles pidama, et taime soltuvus
miukoriisast vOib varieeruda ka taime vanusega, nditeks erinevatel taimeliikidel on miikoriisa

oluline erinevates eluetappides —idanemisel véi hoopis viljumisel (van der Heijden et al. 2006).



1.4.2 Taimede invasiivsuse seos tagasisidega

Invasiivseteks nimetatakse taimeliike, mis on inimese poolt kooslusesse sisse toodud ja on
vOimelised agressiivselt levima valjaspool liigile omast levilat ning seal ka ellu jaama. Sisse
toodud eksootiliste taimede invasiivsuse seletamiseks kasutatakse (iha enam taime ja mulla
vahelise tagasiside kontseptsiooni (van der Putten et al. 2013). Klassikalise niSiteooria
seisukohalt peaksid invasiivsed liigid suutma koos eksisteerida endast erineva dkoloogilise
niSiga kohalike liikidega. Lisaks ei tohiks invasiivsete ja kohalike liikide vahel selle seisukoha
jargi toimuda markimisvaarseid interaktsioone juurkonkurentidena, kill aga tegelikkuses véib
invasiivse liigi levimine tuua kaasa pusivaid tagajargi kohalikule kooslusele, nagu naiteks mone
kooslusele omase liigi valjasuremine (MacDougall et al. 2009). V&orliigid véivad muutuda
invasiivseteks, kuna neil puuduvad uutel aladel looduslikud vaenlased (patogeenid,
parasiidid), kes reguleeriks nende ohtrust. Niidul kasvavatel sissetoodud taimeliikidel vdib olla
mullaga kas neutraalne vdi positiivne tagasiside, ehk nad akumuleerivad vahem kohalikke
patogeene (Klironomos 2002). See aga ei tdhenda, et need taimeliigid Uldse negatiivset
tagasisidet ei kogeks. Invasiivsed liigid ei pruugi domineerida algses ehk kodukoosluses, kus
neil voib olla mullaga ka negatiivne tagasiside. Uurimist66d ongi naidanud, et invasiivsed
taimeliigid, mis kogevad kodukoosluses negatiivset tagasisidet, vdivad uude kooslusesse
introdutseerituna omada mullaga ka neutraalset vGi positiivset tagasisidet (van der Putten et

al. 2013).
1.4.3 Erinevate taime elukdigutunnuste seos tagasisidega

Taime elukdigutunnuste abil on vdimalik seletada mikroobikoosluste varieeruvust ja
funktsioneerimist nii taimeisendi, kui taimekoosluse tasandil. Erinevad taimetunnuste ja
mullaressursside kvaliteedi ja/vdi kvantiteedi vahelised suhted méjutavad omakorda mulla
mikroobikoosluse (lesehitust ja aktiivsust. Taime elukdigutunnuste seost tagasisidega on
ndha aeglase kasvuga taimeliikidel. Aeglase kasvuga taimedel on kudede lammastikusisaldus
madal voi lehe eripind (SLA) vidike. Sellised taimed produtseerivad seega madalama
kvaliteediga ressursside sisendeid (lehekddu) ja seeldbi soodustavad mullas toimuvaid
mikoriisseid toiduvorgustikke, mis on omakorda seotud aeglase lammastikuringega.
Kiirekasvulistel taimeliikidel voib seevastu olla kudedes kérge lammastiku sisaldus ja suur SLA.

Seega produtseerivad kiirekasvulised taimed suurema toitainetesisaldusega ressursside
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sisendeid mulda, mis soodustab mullas bakteritel pdhinevaid toiduahelaid ning seega on

seotud kiire toitainete ringlusega (Baxendale et al. 2014; Orwin et al. 2010).

1.5 Mullamikroobide olulisus taimekoosluse funktsioneerimisel

Taimekooslused varieeruvad nii oma liigiliselt mitmekesisuselt kui sellele vastavalt
mikroobikoosluselt. Mikroobikoosluste diinaamika vdib seega mdjutada taimeliikide
kooseksisteerimist kaudse tagasiside kaudu taimepopulatsioonile (Bezemer et al. 2006;
Casper & Castelli 2007; van der Putten et al. 2013). On naidatud, et taimeliigid erinevad oma
tagasisidelt erinevatele mikroobidele, ehk nii negatiivsed interaktsioonid risosfaari
patogeenidega, kui positiivsed suhted mullas elavate siimbiontidega on taimeliigispetsiifilised
(Bever et al. 2010). Mikroobid voivad muuta taimekoosluses olevat liikide mitmekesisust,
mdojutades nii liikide ohtrust v&i haruldust, kui ka invasiivsete liikide plsimajaamist koosluses
(Klironomos 2002). Naiteks olukorras, kus kohalikud taimeliigid sdltuvad mikoriisaseente
olemasolust, kuid introdutseeritud taimeliikidele pole see oluline, vGib keskkonnahairingule
jargneda voorliikide domineerimine, mis edaspidi parsiks kohaliku floora taastumist (Bever et

al. 2010).

Taimede poolt pohjustatud muutused mulla mikroobikoosluses ja toitainete kattesaadavuses
vOivad mdjutada jargmiste samal mullal kasvavate taimede kasvu ja seeldbi taimede liigisisese
ja liikidevahelise konkurentsi tulemusi. Koosluses kasvavate taimede vahelisi
konkurentsisuhteid muudab AM juhul, kui konkurentsis ndrgem taim saab miikoriisast
rohkem kasu kui muidu tugevam konkurent ja seeldbi vdib olla soodustatud liikide
kooseksisteerimine (van der Heijden et al. 2003). Erinevate taime ja mulla vaheliste
tagasisidemehhanismide parem mdistmine vdimaldaks meil ennustada selliste
interaktsioonide tagajargi taimekoosluste koosseisule ja produktiivsuse soltuvust mulla

mikroobsetest tingimustest (van der Putten et al. 2013).
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1.6 Magistrit66 eesmargid

Kaesoleva magistrit6d eesmargiks on uurida, kuidas AM seente olemasolu mullas mdjutab
tugevalt ja ndrgalt miikoriisast sdltuvate taimeliikide ja mulla vahelist tagasisidet. Uurimist66d
tehes oletame, et AM seente olemasolu mullas mdjutab taimeliikide tagasisidet erinevalt.
Tugevalt mikoriissete liikide ja mulla vaheline tagasiside mullal, kus taimeliik on ise varem
kasvanud, on positiivsem, kui mikoriisast vahem soltuvatel liikidel. Tagasiside tugevuse
erinevus tuleneb sellest, et tugevalt mikoriissete taimeliikide puhul on suhe
mullamikroobidega positiivsem ja vahemiukoriissetel liikidel negatiivsem (Hartnett et al.
1993). Samuti voib taime ja mulla vaheline tagasiside séltuda varem mullal kasvanud taimeliigi
mikoriissuse tugevusest. Liigid, mis on tugevalt miikoriissed, vdiksid kasvada paremini teiste
tugevalt mukoriissete liikide mullal ja vahem mikoriissete liikide puhul vastupidi (Harrison &
Bardgett 2010). Pole teada, kuhu vahele jaab kasv enda mullal, kuna sellisel juhul tulevad

mangu taimeliigile omased patogeenid (Klironomos 2002).
Sellest lIahtudes olid kdesoleva magistrit6o peamisteks hiipoteesideks:

1)Tugevalt mikoriisast sdltuvad taimeliigid kasvavad miukoriisaseente olemasolul mullas
paremini teiste tugevalt mikoriissete liikide mullal, seejarel oma mullal ja kdige halvemini

vahemiukoriissete liikide mullal.

2) Mukoriisast véahem sdltuvad liigid kasvavad miikoriisaseente olemasolul mullas paremini
teiste vahemikoriissete liikide mullal, siis oma mullal ja kdige halvemini tugevalt miikoriissete

liikide mullal.

3)Kui mullas puudub miikoriisaseen, siis kasvavad kdik liigid paremini teiste liikide mullal,

vaatamata nende miikoriissest séltuvusest, vorreldes enda mullaga.

Et testida hipoteese, viidi labi taim-muld-taim tagasiside katse, kasutades loopealsetel

kasvavaid rohundeid ja korrelisi.
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2. Materijal ja metoodika
2.1 Ulevaade katses kasutatud taimeliikidest

Selleks, et teada saada, kuidas erinevad taimeliigid reageerivad mikroobsele tagasisidele,
kasutati kahest faasist koosnevat potieksperimenti. Modlemas katse faasis kasutatud
taimeliikide seemned korjati Ladne-Eestis asuvalt puisniidult ja looniidult, mis on olnud juba
sajandeid kasutusel niidetava ning karjatatava alana. Pooled eksperimendi tarbeks kogutud
liikide seemnetest olid parit Ladne-Eestist, Virtsu lahedal asuvalt Laelatu puisniidult. Laelatu
puisniidul on teadaolevalt nii Eesti kui kogu PGhja-Euroopa kdige liigirikkam taimekooslus (Kull
& Zobel 1991). Teine pool katses kasutatud taimeliikide seemnetest olid parit Uisu looniidult,
mis asub Laelatust vaid mone kilomeetri kaugusel. Loopealset ala iseloomustab ohuke
mullakiht. Sellest hoolimata on loopealsed mullad siiski vaga viljakad ja suure
huumusesisaldusega, ning sellest tulenevalt on seal vaga korge liigirikkus (Paal 1997). Katses

kasutati kokku kimmet taimeliiki.

Katses kasutatud Laelatu puisniidult parit taimeliikide kirjeldus:

Briza media L.- keskmine varihein on korreliste (Poaceae) sugukonda kuuluv viikeste
puhmikutena kasvav hallikasroheline taim. Taim vdib kasvada 20-60, harva ka 100 cm
korguseks, millest pikk ja laiuv p66ris moodustab 6-10 cm. Briza media on vaga tavaline Eesti
niitudel, puisniitudel ja metsalagendikel (Leht 2007). Kuna kdrrelistel on palju peenikesi
imijuuri, siis ei vaja nad otseselt toitainete ammutamiseks mukoriisa abi ja seega on kdrrelised
ka vihem mukoriissed. Briza media kohta on teada, et taimeisendid voivad olla ka vahesel

madaral AM seente poolt koloniseeritud (Borstler et al. 2006; Tawaraya 2003).

Carex flacca L.- vesihaljas tarn on sinakasroheliste lehtedega hGremurusjalt kasvav 20-90 cm
kdrgune ldikheinaliste (Cyperaceae) sugukonna esindaja. Liiki iseloomustavad vdikese rao
otsas rippuvad pahikud, mis on valminult peaaegu mustad. Tihti voib liiki kohata lubjarikastel
niisketel niitudel, paiguti ka rannikul (Leht 2007). Perekonna Carex esindajate miikoriissus vOib
soltuda keskkonnatingimustest. 23 erineval perekonda Carex kuuluval liigil on mukoriissust

uuritud ning naidatud, et 16 neist olid mingil maaral miikoriisaseene poolt koloniseeritud
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(Miller et al. 1999). Samas on osade Carex liikide puhul ndidatud ka mittemukoriissust (Borstler

et al. 2006). Carex flacca vGib kasvada edukalt ka ilma miikoriisaseeneta (Dostalek et al. 2013).

Prunella vulgaris L.- harilik kdbihein on huulGieliste (Lamiaceae) sugukonda kuuluv, 5-30 cm
korguseks kasvav tdusva varrega taim, mis vdib oma vartel olevatelt sdlmekohtadelt juurduda.
Vaga tavaline liik teeservadel, niitudel ja horedates metsades (Leht 2007). On leitud, et liik on

mikoriisast tugevalt soltuv (Bezemer et al. 2006; Young et al. 2015).

Succisa pratensis Moench- harilik peetrileht on uniohakaliste (Dipsacaceae) sugukonna
esindaja. Taim vGib kasvada 20-90 cm kdrguseks. Succisa pratensis imarad ja terveservalised
lehed paiknevad vastakult ning on pisut karvased. Iseloomulikud sinakaslillad, vahel ka valged
vOi roosad Oied on koondunud kerajateks nuttideks. Liik on tavaline nii madalsoodes kui

niitudel (Leht 2007).

Leontodon hispidus L.- kare seanupp kuulub korvdieliste (Asteraceae) sugukonda. Leontodon
hispidus on tavaliselt 15-50 cm kdrgune, iileni karekarvane taim. Oisikuid on varre otsas alati
ainult Gks. Vaga tavaline liik Eesti niitudel (Leht 2007). On leitud, et L. hispidus on suhtest

miukoriisaseentega tugevalt soltuv (Tawaraya 2003).

Katses kasutatud Uisu looniidult parit taimeliikide kirjeldus:

Festuca rubra L.- punane aruhein on korreliste sugukonna esindaja. Festuca rubra voib
kasvada 15-90 cm kdrguseks ning tema lehepooled on lapiti kokku keeratud ja siledad. Liiki on
lihtne dra tunda alumiste lehetuppede jargi, mis on punased ja karvased, servadelt paljad.
Tavaline liik niitudel ja teeservades (Leht 2007). Vaatamata oma kuulumisele korreliste hulka,
on Festuca rubra liik millel voib esineda ka AM seente kolonisatsiooni (Borstler et al. 2006).
Siiski on leitud, et F. rubra biomass on suurem kasvades ilma mikoriisaseeneta (Tawaraya

2003).

Carlina vulgaris L.- harilik keelikurohi kuulub korvdieliste sugukonda. Taim vdib kasvada 10-70
cm korguseks ning on torkav nagu ohakas. Liigile Carlina vulgaris on iseloomulikud peaaegu
tervete kuni Upris suurte hélmadega lehed. Kasvab Eestis paiguti lubjarikastel niitudel ja
teeservades, tavaline Lddne-Eestis ja saartel (Leht 2007). Tavaliselt on C. vulgaris looduses

vahese AM kolonisatsiooniga, kui Gldse (Jong et al. 1995).
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Galium verum L.- hobumadar on madaraliste (Rubiaceae) sugukonda kuuluv taimeliik, mille
teravatipulised lehed on tumerohelised ja laikivad, leheservad allapoole kdandunud ja Gied
tumekollased. Kasvab paiguti kuivadel niitudel (Leht 2007). Tawaraya (2003) jargi on liigi G.

verum puhul on tdaheldatud ka miikoriisast séltuvust, kuid puudub AM seente kolonisatsioon.

Pimpinella saxifraga L.- harilik ndar kuulub sarikaliste (Apiaceae) sugukonda. 15-60 cm
korguseks kasvav taim on pisut karedakarvane. P. saxifraga on tavaline liik kuivadel niitudel ja

luidetel (Leht 2007). P. saxifraga on mikoriisne (Pawlowska et al. 1996).

Silene vulgaris (Moench) Garcke- harilik pdisrohi on nelgiliste (Caryophyllaceae) sugukonna
esindaja. Taim voib kasvada 20-70 cm korguseks. Valkjad kuni lillakad Gietuped on pdisjad ja
paljad. Liik on tavaline Eesti tee- ja polluservadel, kuivematel niitudel ja hGredates metsades
(Leht 2007). Kuigi S. vulgaris kuulub rohundite hulka, on liiki maaratud mittemukoriisseks

(Pawlowska et al. 1996).
2.2 Potikatse lilesehitus

2.2.1 Katse | faas - mulla ettevalmistamine ja taimeliikide miikoriisne vastus

Katse esimese faasi eesmargiks oli teada saada, milline on valjavalitud taimeliikide mikoriisne
vastus. Katse esimeses faasis toimus mulla ettevalmistamine katse teise faasi jaoks. Esmalt
valmistati ette katsepottidesse mineva mulla po&hiosa, mille moodustas steriliseeritud
mullasegu. Muld parines toitaineterikkast loopealse kooslusest ning segati liivaga vastavalt
Uks osa loopealse mulda ja kaks osa liiva, et soodustada vee liikumist. Muld steriliseeriti
eelnevalt gammakiirgusega, et lahti saada taustamikroobidest, samas sailitades mullas olevad
toitained. Uhte potti pandi 1,4 kg steriliseeritud mullasegu. Selleks, et luua miikoriisne (MYC)
ja mittemikoriisne (noMYC) t66tlus, lisati seejarel potti 300 g kas steriliseerimata ehk elusa
mulla voi steriliseeritud mulla inokulaat, mis valmistati vastavast paritolukooslusest kogutud
mullast (Laelatu v&i Uisu). Steriliseerimata mulla inokulaat oli MYC t66tluse aluseks, kuna
elusas mullas peaks potentsiaalselt olema paritolukoosluse AM seente osised (htufid,
spoorid), seega tootluses MYC saavutati loodusliku lahedane mikroobikooslus. Seejarel lisati
koikidesse pottidesse 60 ml vedelat inokulaati (mikroobilahust). Vedel inokulaat valmistati
1,06 kg vastava koosluse steriliseerimata elusmullast ning viiest liitrist veest, mida segati
pidevalt. Mullalahus kallati 1dbi sdelte, kdige vaiksema soela silma |abimo6t oli 32 um.
Protsessi kaigus filtreeriti valja ka vBimalikud vdikseimad AM seente osised ning lahusesse jaid
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jarele vaid 32 um vaiksemad mullamikroobid (bakterid, viirused jne). Seega mittemikoriisses
(noMYC) tootluses puudusid kill looduslikust kooslusest parit AM seente osised (huufid,
spoorid), kuid olid olemas Ulejadnud looduslikus koosluses esinevad 32 um vidiksemad
mullamikroobid. Miikoriisses (MYC) tootluses olid olemas kodik kooslusele omased

mullamikroobid, kaasaarvatud AM seened.

Taimedelt kogutud seemned kilvati 2015. aasta martsis liikide kaupa steriilsesse kvartsliiva.
Aprilli alguses istutati idandid Gmber kaheliitristesse plastikust pottidesse. Iga liigi kohta oli
molemast tootlusest seitse replikaati ehk seitse potti mikoriisata (hnoMYC) mullasegu ja seitse
potti mukoriisaga (MYC) mullasegu. Igas potis kasvatati koos kolm samast kooslusest parit
sama liigi isendit. Istutamisel paigutati taimed potis nii, et taim ei satuks poti servale [dhemale
kui 4 cm ja taimede kaugus Uksteisest oleks 5 cm. Istutamise lihtsustamiseks oli valmistatud
Sabloon. Istutamisele jargneva kahe nadala jooksul surnud isendid asendati. Taimed kasvasid
kasvuhoones lampide all kaks kuud (aprilli algusest mai I16puni). Iga kahe naddala tagant

juhuslikustati pottide asetust, et valtida mikroklimaatilisi kasvutingimuste erinevusi.
2.2.2 Katse Il faas — mulla ja taimede vaheline tagasiside

Katse teine faas keskendus mulla ja taimede vahelisele tagasisidele. Selles faasis kasutati
taimede kasvatamiseks esimesest katse faasist parit mulda. Iga liigi kohta, mida katse esimeses
faasis kasvatati, valiti nii MYC kui noMYC to6tlusest viis potti (eelnevalt kokku seitse), milles
olnud taimede kogubiomass oli suurim. Igas potis olnud muld vdeti valja ning pandi eraldi
kilekotti. Muld ja selles olnud juured tehti kasitsi katki, selle juures kanti Ghekordseid
kummikindaid, et mikroobe eri t66tluste vahel mitte segi ajada. Kilekotis olnud 1,5 kg mullale
lisati 1,5 kg steriliseeritud mullasegu (lUks osa loopealse mulda ning kaks osa liiva,
steriliseeritud gamma-kiirgusega, nagu ka | faasis) ning segati vGimalikult Ghtlaseks. Kotis
olnud mullast eraldati 30 g mullaproov toitainete anallilisi tarbeks. Seejarel jagati saadud

mullasegu viie uue poti vahel. Katse jaoks kasutati 0,5-liitriseid plastikust potte.

Katses teises faasis kasvatatud liikide hulka kuulusid viis liiki Laelatult (Briza media, Carex
flacca, Prunella vulgaris, Succisa pratensis, Leontodon hispidus) ning neli liiki Uisult (Festuca
rubra, Carlina vulgaris, Galium verum, Silene vulgaris). Pimpinella saxifraga seemnete
vahesuse tottu jai see liik katse Il faasist valja. Liigid kasvasid kas oma (MYC/noMYC) mullal voi

teiste samast kooslusest liikide (MYC/noMYC) muldadel. Uhe istutatud liigi kohta kasutati 50
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potti, seega oli katse Il faasis kokku 450 potti. Esmalt istutati liigid esimeses katse faasis olnud
noMYC mullaga pottidesse ning seejarel MYC to66tlusega mullaga pottidesse. Istutamisel
paigutati taimed poti keskele. Istutamisele jargnenud kahe nadala jooksul surnud isendid
asendati. Taimed kasvasid kasvuhoones lampide all kaks kuud (veebruari Idpust aprilli Idpuni).

Ka selles katse faasis juhuslikustati taimede asukohti kasvulavatsil iga kahe nadala tagant.

2.3 Mootmised

2.3.1 Katse | faas

Parast kaheksat nadalat kasvatamist, |Gigati taimede maapealsed osad, mis koguti poti kaupa
eraldi Umbrikutesse. Taimi kuivatati 48 tundi 75°C juures kuivatuskapis. Koikide pottide
maapealne biomass kaaluti 0,0001 g tapsusega. Katse mahavdtmise teiseks etapiks oli
mullaproovide votmine. Mullaproovid koguti proovitoruga (diameetriga 2,5 cm) iga poti
keskpunktist (kolme taime keskelt). Toru puhastati iga proovi votmise jarel ning steriliseeriti
valgendiga eri to6tluste vahel. Mullaproovist eraldati juured, mis pandi GUmbrikutesse ja

kuivatati 50°C juures 48 tundi. Juurte biomass kaaluti 0,0001 g tdpsusega.

Kogutud ja kuivatatud juuri kasutati juurtes oleva AM kolonisatsiooni hindamiseks. Kuivatatud
juured pandi eraldi margistatud katseklaasidesse ning lisati 2,5% kaaliumhidroksiidi lahust,
milles juuri hoiti ligikaudu 24 tundi. Seejarel vahetati lahus uue vastu ning katseklaasides
olevaid juuri kuumutati vesivannis 90°C juures 5-10 minutit. Selitamine eemaldab
juurerakkude tsUtoplasma, kuid jatab juure struktuuri ja seenerakud terveks. Selitamiseks
kuluv aeg soltub taimeliigist- heledad lihakad juured vajavad lihemat selitamist, kuid
tumedate juurte puhul vdis vajalik olla ka tdiendav pleegitamine 30% vesinikperoksiidiga
(toatemperatuuril). Parast selitamist loputati juured hoolikalt voolava veega. Seejarel toimus
juurte hapestamine, tagamaks varvi kinnitumist. Katseklaasis olevatele loputatud juurtele
lisati 4 % HCI ning lasti seista ligikaudu 30 min toatemperatuuril. Hapestatud juuri varviti 0,05%
tripaansinise lahusega (0,05 g tripaansinist + 100 ml happelise glitseriini lahust) ja
kuumutati vesivannis 90°C juures 10 minutit. Juurte varvimise viimaseks etapiks oli
varvitustamine, mille kadigus valati juurtele happelise glutseriini lahust ning lasti
toatemperatuuril seista paev voi kauem (Koske and Gemma 1989). Juurtest tehti preparaadid,
mida vaadati mikroskoobi all (400x suurendusega), et hinnata miikoriisaseente poolt

koloniseeritud juurte osakaalu (McGonigle et al. 1990).
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AM kolonisatsiooni hindamiseks kasutasin meetodit, mille puhul tuvastasin preparaadis
Uhtlaselt kaadrisse jaava ja keskjoont labiva arbuskulaarsele mikoriisale omase tunnuse: kui
juurega risti olev keskjoon labis kas mikoriisa hiitfi, arbuskulit voi vesiikulit siis markisin
vastavalt protokolli tabelisse tunnuse olemasolu. Kui vaatevaljas puudusid eelmainitud AM
omased tunnused, siis markisin selle vastavasse tabelilahtrisse (McGonigle et al. 1990).
Mikoriisa olemasolu hindamiseks valisin iga liigi MYC tootlusest 3 potti (1 kdige suurema
biomassiga ning 2 juhuslikult) ja iga liigi noMYC t66tlusest 1 poti (kdige suurema biomassiga).
Tulevikus on edaspidiste analiilside tarbeks plaanis hinnata kdikide llejaanud taimeisendite

AM kolonisatsioon.
2.3.2 Katse Il faas

Kahe kuu moodudes katse algusest koguti kdikide taimede maapealne biomass ning kuivatati
seejarel 48 tundi 75°C juures kuivatuskapis. Samuti koguti ja pesti kogu taime maa-alune
biomass. Maa-alune biomass pandi eraldi Umbrikutesse ning kuivatati 40°C juures 72 tundi.
Koikide isendite maapealne biomass kaaluti eraldi 0,0001 g tdpsusega. Taimede maa-alune
biomass on plaanis kaaluda edaspidiste analiilside tarbeks, samuti on plaanis hinnata AM

seente kolonisatsiooni taimejuurtes.

2.4 Andmeanaliiiis

2.4.1 Katse | faas

Algandmete statistiliseks analiilsiks kasutati andmetootlusprogrammi Statistica 13. Té6tluste
vaheliste biomasside erinevuse analliiisimiseks arvutasin kdikide liikide MYC ja noMYC
tootluste keskmised kogubiomassid (maa-alune ja maapealne biomass) potis kasvanud
taimeisendite kohta. Biomasside keskmised jagati ldbi katse I6puks potti jdanud isendite
arvuga, kuna moénedes pottides oli katse alguses istutatud kolme taime asemel jarele jaanud
Uks voi kaks isendit. Uurimistoos voeti sdltuvaks muutujaks potis kasvanud taimeisendi
keskmine kogubiomass ning soltumatute muutujatena kasutati taimeliiki ja mulla
mikroorganismide mdju (MYC ja noMYC to6tlused). SGltumatute muutujate méju leidmiseks
sOltuvale muutujale kasutati faktoriaale ANOVA (tliip 1) mudelit. Leidmaks sdltumatute
muutujate tasemete vahelisi erinevusi tehti Tukey post-hoc analiils. Tukey testiga saab teha

ANOVA tulemuste vordlemist labi kdikvdimalike tasemepaaride.
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MYC ja noMYC todtluste juureproovides oleva AM kolonisatsiooni hindamisel saadud
andmete pdhjal arvutasin AM kolonisatsiooni osakaalu. Et teada saada Uhe liigi kohta meid
huvitava AM tunnuse ehk arbuskulite (A), vesiikulite (V) v6i hutfide (H) osakaalu kdikidest
tehtud vaatlustest, jagati meid huvitava tunnuse fikseeritud vaatluste arv kdéikide liigi kohta

fikseeritud vaatluste arvuga.

Lisaks arvutasin to6tluste (MYC ja noMYC) vahel taime liikide kogu biomasside keskmiste
pohjal liigi suhtelise mukoriissusest soltuvuse indeksi (RMD — realtive mycorrhizal

dependency). Selleks kasutasin RMD arvutamiseks moeldud valemit (1).

(Myyc — Mpomyc) * 100

RMD =
MMYC

Mwmvc — miikoriisses to6tluses kasvanud taime kuivmass (keskmine kogubiomass) (g)

Mhnomyc— mittemukoriisses to6tluses kasvanud taime kuivmass (keskmine kogubiomass) (g)

2.4.2 Katse Il faas

Andmed liikide valitud tunnuste kohta parinesid: antud katse m&&tmistulemused (maapealne
biomass), RMD katse | faasi tulemustest. Segamudeliga uuriti tootluste mdju
standardiseeritud maapealsele biomassile. Fikseeritud uuritavateks mojudeks olid 1)
mukoriisa to6tlus (MYC/noMYC) 2) Enda/v6dras_GR kombineeritud indeks, mis sisaldas
endas nii eelnevalt mulla konditsioneerimist enda vdi voora liigi poolt (enda/vGoras) ja
eelnevalt mulla konditsioneerinud liigi kasvuvormi sama voi erineva kasvuvormi (G/R) poolt.
Juhusliku faktorina oli mudelis pott, millest to6tluse muld parines. Selle juhusliku faktori sisse
on peidetud faktoritena kooslus, kus potis kasvanud taim parines ning taime liik. Andmete
statistiliseks  analllsiks  kasutati andmetootlusprogrammi  SAS.  Lisaks  uuriti
dispersioonanallilisiga erinevates miukoriisatootlustes kasvamise ja eelnevalt mulda
konditsioneerinud liigi omaduste moju graminoidide ja rohundite biomassidele. Andmeid

analtisiti andmetootlusprogrammiga Statistica 13.
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3. Tulemused
3.1 Katse | faasi to6tluse moju taimeliikide biomassile

Katse esimeses faasis toimus kahest kooslusest parit taimeliikide idandite kasvatamine oma
koosluse mullal, kas koos oma koosluse mikroobidega, vélja arvatud mukoriisaseened (t66tlus
noMYC) voi oma kooslusest parit kdikide mullamikroobidega (t66tlus MYC). Taimede
keskmisele kogubiomassile ilmnes oluline taimeliigi ning too6tluse koosmdju (Fo,118=12,1;

P<0,0001). Sellest ndhtub, et eri taimeliikidele m&jus AM seente olemasolu mullas erinevalt.

Tootluste (noMYC/MYC) méju katsesse valitud rohundite kogubiomassidele potis kasvanud
isendite kohta on illustreerivalt toodud tulpdiagrammina (Joonis 1). Rohundite (valja arvatud
Galium verum) biomassid olid suuremad MYC td6tluses. Katses kasvatatud rohunditest tulid
tootluste vahelised erinevused Tukey testi jargi statistiliselt oluliseks liikidel Carlina vulgaris,
Leontodon hispidus, Prunella vulgaris ja Silene vulgaris. Ulejadanud rohundite liikidel té6tluste

vahelist statistiliselt olulist erinevust ei leitud.

Tootluste (nNoMYC/MYC) moju katsesse valitud graminoidide kogubiomassidele potis
kasvanud isendite kohta on illustreerivalt toodud tulpdiagrammina (Joonis 2). K&igi kolme
katses kasvatatud graminoidi biomass oli suurem noMYC t66tluses. Vaid liigi Festuca rubra

keskmised kogubiomassid olid to6tluste vahel statistiliselt erinevad.
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Joonis 1. To6tluse (noMYC/MYC) mdju katse esimeses faasis kasvatatud rohundite
kogubiomassile. Tulpade kohal olevad tarnid tahistavad t66tluste vahelist olulist liigisisest
biomasside erinevust (P<0,05). Vearibadega on tahistatud standard viga. Tabelis kasutatud
lihendid: Carl vulg — Carlina vulgaris; Gali veru — Galium verum; Leon hisp — Leontodon
hispidus; Pimp saxi — Pimpinella saxifraga; Prun vulg — Prunella vulgaris; Sile vulg — Silene
vulgaris; Succ prat — Succisa pratensis.
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Joonis 2. To6tluse (noMYC/MYC) moju katses kasvatatud graminoidide kogubiomassile.
Tulpade kohal olevad tarnid viitavad liigisisesele to6tluste vahelisele olulisele erinevusele
(P<0,05). Vearibadega on tahistatud standard viga. Tabelis kasutatud lihendid: Briz medi —
Briza media; Care flac — Carex flacca; Fest rubr — Festuca rubra.
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3.2 Katse | faasi tootluste moju taimede AM kolonisatsioonile

Katse | faasis kasvasid liigid kas koos voi ilma AM seenteta. Selleks, et teada kas to6tlus omas
moju AM seente kolonisatsioonile juurtes, arvutati erinevate liikide AM seentega
koloniseerituse osakaal MYC tootluses (Tabel 1). Kdikide hindamiseks valitud taimede juurtes
oli MYC t6otluse puhul olemas AM seente kolonisatsioon. Graminoidide juurtes oli AM
kolonisatsioon vorreldes rohunditega Uldiselt vaiksem. Kdige vahem koloniseeritud oli Carex
flacca, kus kolmest preparaadist Uhes leiti seenehiliiifide olemasolu. Suurimad AM
kolonisatsioonid olid rohundite hulka kuuluvatel liikidel Succisa pratensis ja Pimpinella
saxifraga.

Tabel 1. Katse | faasis kasvatatud liikide MYC t66tlusest valitud kolme poti juure preparaatide
pohjal maaratud liigi AM seente kolonisatsiooni osakaal. Tabelis kasutatud lihendid: AC —

arbuskulite osakaal koikidest vaatlustest; VC — vesiikulite osakaal koikidest vaatlusest; HC —
hiifide osakaal koikidest vaatlustest.

Rohundid (R) Graminoidid (G)
Laelatu Prunella Succisa Leontodon Briza Carex
vulgaris pratensis hispidus media Flacca
AC 0,047 0,152 0,086 0,089 0
VC 0,095 0,066 0,047 0,003 0
HC 0,409 0,605 0,547 0,226 0,016
Rohundid (R) Graminoidid (G)
Uisu Carlina Galium Pimpinella Silene Festuca
vulgaris verum saxifraga vulgaris Rubra
AC 0,095 0,096 0,162 0,059 0,034
VC 0,053 0,017 0,039 0,024 0,012
HC 0,557 0,395 0,606 0,261 0,118

Vordlemaks to6tlusi omavahel, loendati (ile ka noMYC to6tluses olnud igast liigist suurima
taime kogubiomassiga potist parit juureproovi AM seente kolonisatsioon (Tabel 2). Kolmest
preparaadist leiti vdiga minimaalne AM seente kolonisatsioon. lImselt on saastus tekkinud
pottide juhuslikustamise kaigus voi parineb dhust. Siiski voib 6elda, et tootluste vaheline

biomasside erinevus on seotud AM seente olemasolu voi puudumisega tootluses.
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Tabel 2. Katse | faasis kasvatatud liikide noMYC tootlusest valitud kolme poti juure
preparaatide pohjal maaratud liigi AM seente kolonisatsiooni osakaal. Tabelis kasutatud
[ihendid: AC — arbuskulite osakaal koikidest vaatlustest; VC — vesiikulite osakaal koikidest
vaatlusest; HC — hiilfide osakaal koikidest vaatlustest.

Rohundid (R) Graminoidid (G)
Laelatu Prunella Succisa Leontodon Briza Carex
vulgaris pratensis hispidus media Flacca
AC 0,029 0 0 0 0
VC 0 0 0 0 0
HC 0,097 0 0 0 0
Rohundid (R) Graminoidid (G)
Uisu Carlina Galium Pimpinella Silene Festuca
vulgaris verum saxifraga vulgaris Rubra
AC 0 0 0 0,019 0
VC 0,009 0 0 0 0
HC 0,237 0 0 0,038 0

3.4 Katses kasutatud liikide RMD

Kuna katse MYC tootluses leidsime, et taimedel on olemas AM seente kolonisatsioon ja
noMYC tootluses kolonisatsioon puudub, siis on alust arvata, et to66tluste vaheline erinevus
tuleneb AM seente olemasolust mullas. Arvutati taimeliikide suhteline mikoriissusest
soltuvuse indeks (Tabel 3), millest selgus, et liigid s6ltuvad miikoriisse suhte olemasolust voi
puudumisest erineva tugevusega. Kdige tugevamalt mikoriissed liigid on rohundite hulka
kuuluvad Carlina vulgaris ja Pimpinella saxifraga, kéige vahem mikoriisseks osutus liik Galium

verum, kuid ka koik graminoidid naitasid negatiivset seost AM seentega koos kasvades.

Tabel 3. Liikide suhteline miikoriissusest sdltuvus (RMD).

Rohundid (R) Graminoidid (G)
Prunella Succisa Leontodon Briza Carex
Laelatu . ) e .
vulgaris pratensis hispidus media flacca
RMD 65,72 3,01 33,41 -25,39 -29,75
Rohundid (R) Graminoidid (G)
Uisu Carlina Galium Pimpinella Silene Festuca
vulgaris verum saxifraga vulgaris rubra
RMD 94,28 -62,01 78,27 64,21 -45,21
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3.5 Katse Il faasi t66tluste moju maapealsele biomassile

Katse Il faasis omasid fikseeritud faktoritest taimede maapealsele biomassile olulist mdju
MYC/noMYC too6tlus (F1,388=23,1; P<0,0001), taimede kasvamine kas enda vdi vodra liigi poolt
katse esimeses faasis konditsioneerinud mullal (enda/vG6ras) ja liigi kuuluvus samasse voi
erinevasse kasvuvormi (G/R) (F238s=10,27; P<0,0001). Oluliseks tuli ka eelneva kahe

fikseeritud tunnuse koosmdju taimede maapealsele biomassile (F2,33s=4,04; P=0,0184).

Erinevate tootluskombinatsioonide puhul leiti oluline erinevus biomasside vahel kui taimed
kasvasid noMYC tdotluses teisest kasvuvormist parit liigi mullal vorreldes kasvuga enda liigi
mullal (P=0,0003). Samuti erines oluliselt noMYC to6tluses taimede kasv samast kasvuvormist
parit teise liigi ja enda liigi mulla vahel (P=0,0124). Statistiliselt oluline erinevus taimede
biomasside vahel tekkis ka MYC tootluses, kui taimed kasvasid kas samast kasvuvormist liigi
vOi enda liigi mullal (P=0,0452). Kasv enda liigi mullal erines oluliselt mikoriisato6tluste vahel
(P=0,0118). Analuisi erinevate kombinatsioonide tulemused on toodud tabelina t66 I6pus

(Lisa 1).

Et teada saada, milline oli mulla konditsioneerinud liikidel mdju tagasisides osalenud liikidele
ja kas biomasside vahel oli oluline erinevus, tehti Ghesuunaline-ANOVA test. Gruppide
paremaks vordluseks standardiseeriti eelnevalt kdikide liikide logaritmitud biomassid (Lisa 2).
Tukey post-hoc testiga leiti, et MYC t66tluses kasvasid rohundid kdige paremini véora samast
kasvuvormist liigi mullal, oluliselt ei erinenud rohundite kasv tagasisides enda liigi mullaga.
AM seente olemasolul oli rohundite tagasiside negatiivsem teisest kasvuvormist parit liikide
mullal (Joonis 3). MYC t66tluses oli graminoidide kasv suurim tagasisides sama kasvuvormiga
teiste liikide mullal, oluliselt ei erinenud ka graminoidide kasv rohundite mullal. AM seente
olemasolul kasvasid graminoidid koige vaiksema biomassiga enda liigi poolt varasemalt
konditsioneeritud mullal (Joonis 4). Kui mullas puudus AM seen, siis kasvasid rohundid kdige
paremini mullas, kus olid varem kasvanud teised rohundid. Oluliselt negatiivsem oli rohundite
tagasiside kasvades graminoidide v&i enda liigi poolt varem konditsioneeritud mullal (Joonis
5). Graminoidid kasvatasid AM seente puudumisel kdige suurema biomassi tagasisides
rohundite mullaga, oluliselt vdiksem ei olnud ka graminoidide biomass kasvades teiste
graminoidide mullal. Kdige vaiksem biomass oli graminoididel kasvades enda liigi poolt
konditsioneeritud mullal (Joonis 6). Joonistel on statistikutena margitud keskvaartus ja 95%

usalduspiirid.
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Joonis 3. MYC t66tluse mdju rohundite standardiseeritud logaritmitud maapealsele biomassi
keskmistele kasvades enda, teiste rohundite vdi graminoidide mullas. Erineva tahega margitud
keskmiste erinevus Uksteisest on statistiliselt oluline (P < 0,05; Tukey test).
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Joonis 4. MYC tootluse mdoju graminoidide standardiseeritud logaritmitud maapealsele

biomassi keskmistele kasvades enda, teiste graminoidide vdi rohundite mullas. Erineva tahega
margitud keskmiste erinevus liksteisest on statistiliselt oluline (P < 0,05; Tukey test).
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Joonis 5. noMYC tootluse mdju rohundite standardiseeritud logaritmitud maapealsele
biomassi keskmistele kasvades enda, teiste rohundite v&i graminodide poolt
konditsioneeritud mullas. Erineva tdhega margitud keskmiste erinevus Uksteisest on
statistiliselt oluline (P < 0,05; Tukey test).
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Joonis 6. noMYC t66tluse mdju graminoidide standardiseeritud logaritmitud maapealsele
biomassi keskmistele kasvades enda, teiste graminoidide vdi rohundite poolt
konditsioneeritud mullas. Erineva tdhega margitud keskmiste erinevus Uksteisest on
statistiliselt oluline (P < 0,05; Tukey test).
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4. Arutelu

Kaesoleva t66 eesmark oli uurida AM seente rolli taimede ja mullamikroobide vahelises
tagasisides. Looduslikus koosluses on potentsiaalselt olemas kdik kooslusele omased
mikroorganismid, nende ajaline ja ruumiline heterogeensus on seotud taimeliikide
varieeruvusega, kuna taimed mojutavad oma risosfaari mikroobikooslust (Bever et al. 1997).
Samas avaldavad mullamikroobid erinevate taimeliikide kasvule erinevat mdju (Kardol et al.
2007). Koosluses kasvavate taimede ja mullamikroobide vahelise tagasiside erinevuse t&ttu
vOib muutuda isendite vaheline konkurents. Seega on pdhjust arvata, et taimede ja
mullamikroobide vahelisel tagasisidel on mdju taimekoosluse funktsioneerimisele (Brandt et

al. 2013; Hartnett et al. 1993; Reynolds et al. 2003).

Uurimistods plldsime selgitada, kuidas mojutab eelkdige AM seente olemasolu voi
puudumine looduslikus mikroobikoosluses vastavast kooslusest parinevate erinevate
taimeliikide tagasisidevastuseid. Taimede tagasiside on liigiti vaga varieeruv ja seega oli katses
oluline kasutada erineva kasvuvormiga liike. On leitud, et kui voOrrelda tagasisidet
mullamikroobidega kasvuvormide voi funktsionaalsete riihmade kaupa, on seos tugevam, kui
vorrelda tagasiside erinevust konkreetsete liikide pdhjal (Bezemer et al. 2006). Katse esimeses
faasis uuriti, kuidas mdjutab AM seente olemasolu mullas erinevaid taimeliike ja nende
biomasse. Vordlusena kasvatasime liike samast kooslusest parit mikroobidega, kas ilma voi

koos AM seentega (noMYC/MYC t66tlused).

Juurte AM kolonisatsiooni anallilisi tulemustest selgus, et MYC tdotluses oli AM seente
kolonisatsioon olemas kdikidel taimeliikidel. Graminoidide Briza media ja Festuca rubra puhul
on ka varasemalt ndidatud AM seente kolonisatsiooni (Tawaraya 2003). Carex flacca puhul on
kolonisatsioon kaheldav, kuigi leiti vahene hilfide olemasolu (ihes juurepreparaadis. Tegu
vOis siiski olla mone teise endofiilitse seene poolt tekitatud struktuuriga, mis sarnanesid AM
hitfidele. Samuti pole teadaolevatele andmetele tuginedes ka varasemalt liigil C. flacca AM
kolonisatsiooni leitud ning liiki peetakse mittemikoriisseks. Siiski on perekonna Carex teistel
esindajatel AM kolonisatsiooni tuvastatud (Miller et al. 1999). Kuna katse noMYC t66tlustes
puudus AM kolonisatsioon, siis vOib antud andmete pdhjal vidita, et to6tluste vaheline
biomasside erinevus on seotud AM seente olemasoluga mullas. Taimede koloniseeritus AM

seentega ei tdhenda aga, et taime kasv mikoriissest suhtest paraneks.
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Esimese katse faasi tulemuste pdhjal saame vdita, et on olemas seos taimede kasvuvormi ja
taimede miukoriissuse vahel — rohundid saavad Uldiselt AM suhtest rohkem kasu, seevastu
kasvavad graminoidid paremini ilma AM kolonisatsioonita. Rohundite kasu suhtest AM
seentega vOib tuleneda sellest, et AM parandab taimede eluks vajalike toitainete omastamist,
samuti kaitseb AM taimi patogeenide eest (Newsham et al. 1995). To6tluse noMYC mulla
negatiivne mdju rohundite biomassile viitab negatiivsele taim-muld tagasisidele, mis vdib olla
tekitatud noMYC mullas olnud patogeenide poolt (Klironomos 2002; van der Putten 2003).
Samuti polnud noMYC to6tluses kasvanud rohunditel toitainete omastamiseks vajalikku tuge
AM seente poolt. Kuna graminoidid on vdimelised ka keskkonnast miukoriisa abita endale
vajalike toitaineid ammutama, vdib AM kolonisatsioon juurtes tekitada taimele biootilist
stressi. Kasvades koos ulejaanud vaiksemate mikroorganismidega, on graminoid vdimeline
kasvatama suuremat biomassi, kui kasvades lisaks tlejdanud mikroorganismidele ka koos AM

seentega.

Katse teine faas keskendus mulla ja taimede vahelisele tagasisidele. Sooviti teada saada, kas
taimede kasvus tekib erinevus kui taimed kasvavad mullal, kus liik on ise varasemalt kasvanud
ja seega mulda konditsioneerinud, vorreldes mullaga, mida on konditsioneerinud teine
kooslusest parit taimeliik. Samuti uuriti mulda konditsioneerinud liigi kasvuvormi seost
tagasisidega. Looduslikus olukorras kasvavad katsesse valitud liigid suure tdendosusega
labisegi nii enda, kui ka teiste samast kooslusest parit taimeliikide mullal. Selle tottu eeldame,
et tagasiside erinevate taimeliikide poolt kujundatud mullal on erinev ning on seotud liikide

mikoriissusega.

Katse Il faasi MYC to6tlusega mullas, kus olid olemas kooslusele omased AM seened, kasvasid
suurima biomassiga rohundid mullal, kus katse | faasis olid kasvanud teist liiki rohundid (Joonis
3). Mitte oluliselt vaiksem oli rohundite biomass kasvades enda liigi mullal, kuid see varieerus
liigiti rohkem. Rohunditel on positiivsem tagasiside kasvades rohundite mullal, arvatavasti
seetOttu, et tagasisides osalevad taimed on tugevamalt mikoriissed. Rohundite poolt
konditsioneeritud mulda jadab suuremal hulgal sobilikke AM seente osiseid, mis tagasisidena

suurendavad AM suhtest positiivselt séltuvate rohundite edukust.

Graminoidide biomass kasvades koos AM seentega (MYC) to6tluses ja oli suurim sama
kasvuvormiga voora liigi mullal, ehk mullal, kus olid varem kasvanud teised graminoidid

(Joonis 4). Graminoidide biomassid MYC too6tluses ei olnud oluliselt erinevad kasvades teiste
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graminoidide vdi rohundite mullas. Tulemused vastavad t66s pustitatud hilipoteesile, kus
oletasime, et vahemiikoriissed liigid kasvavad AM seente olemasolul kdige paremini mullas,
kus on varem kasvanud teised vahemiikoriissed liigid. Samas oletasime, et vahemikoriissed
liigid kasvavad kdige halvemini tugevalt mukoriissete liikide mullal, kuid katse tulemustes
selgus, et graminoididel oli negatiivne tagasiside enda mullaga. Vahemiikoriissete liikide
negatiivne tagasiside enda mullaga voib olla seotud liigispetsiifiliste patogeenide ning AM
seente poolt tekitatud biootilise stressi koosmdjuga. Ka varasemalt on ndidatud tulemusi, kus
vahemukoriissed korrelised kasvatasid suuremat biomassi tagasisides rohundite poolt
konditsioneeritud mullal, kuid samas kasvasid korrelised halvemini teiste korreliste poolt

konditsioneeritud mullal (Bezemer et al. 2006).

Mikoriisata (noMYC) tootluses olid nii rohundid (Joonis 5) kui graminoidid (Joonis 6) vaikseima
biomassiga kasvades enda liigi poolt konditsioneeritud mullal. Graminoidide biomass
kasvades AM seenteta enda mullal oli vorreldes teiste tootlustega oluliselt vaiksem, samas kui
rohundite kasv enda mullal kasvades ilma AM seenteta oli oluliselt vaiksem, kui kasv teiste
rohundite mullal. T66 alguses pustitatud hiipotees sai seega kinnitust. AM seente puudumisel
mullas kasvavad koik liigid paremini teiste liikide muldadel, vérreldes kasvuga enda liigi mullal.
Negatiivne tagasiside enda mullal kasvades voib tuleneda liigispetsiifiliste patogeenide
akumuleerumisest ja tugevalt mukoriissete liikide puhul patogeenidega vditlemiseks AM
seente toetava moju puudumisest (Newsham et al. 1995). AM seentel on seega toetav moju

eelkdijate patogeenide mahasurumisel.

Biomasside suurused ja tagasiside seosed erinevate tootlustega olid kill selgelt erinevad
kasvuvormide |8ikes, kuid varieerusid ka liigiti kasvuvormide sees (Lisa 3, Lisa 4). Liike eraldi
vaadates ilmneb, et katse | faasis osutusid kdige tugevamalt AM soltuvaks liikideks rohundite
seast Carlina vulgaris ja Pimpinella saxifraga (Tabel 3). Katse Il faasi tulemustes oli samuti
naha, et liigi C. vulgaris biomass MYC to6tluses oli suurim kasvades mullas, kus oli varem
kasvanud tugevalt mikoriisne liik P. saxifraga. Samas vois liigi C. vulgaris tagasiside P.
saxifraga mullaga olla seotud P. saxifraga suhteliselt vaikestest taimeisenditest ja ilmselt
seega kasvades ei votnud mullast dra ka palju toitaineid. Samuti osutusid C. vulgaris biomassid
suureks kasvades enda liigi mullas. See kinnitab esimest hiipoteesi, mille kohaselt tugevalt
mukoriissed liigid kasvavad AM seente olemasolul kdige paremini varem teiste tugevalt

mikoriissete liikide poolt konditsioneeritud mullas. Samas taime kasvu mdjutav suhe AM
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seenpartneriga soltub tihti spetsiifilise sobivusega taime ja AM seente liikidest (Bezemer et al.
2006). Seega voivad tugevalt mikoriissed liigid C. vulgaris ja P. saxifraga olla simbioosis

sarnaste AM seenpartneritega.

Tugevalt miukoriisse liigi Carlina vulgaris MYC t66tluse biomassid olid vaiksemad kasvades
liikide Silene vulgaris ja Festuca rubra mullal, samas kui tegelikkuses oli Galium verum katse |
faasi tulemuste pdohjal katses olnud liikidest AM seente olemasolust mullas kdige rohkem
kannatav liik (Tabel 1). Taimeliikide tagasiside Silene vulgaris’e mullal ei pruugi olla seotud
mukoriisa olemasoluga, kuigi liigil S. vulgaris esines katse | faasis AM seente kolonisatsioon
(Tabel 1) ning liik kasvas AM seentega suuremaks, kui ilma AM abita (Tabel 3). Silene spp.
puhul on naidatud juureeritiste inhibeerivat mdju teiste taimede kasvule (Murad et al. 2016),
seega vOib negatiivne tagasiside liigi Silene vulgaris mullal kasvades tuleneda hoopis
juureeritiste parssivast mojust taimekasvule. Eraldi markimist ja analliisimist vaariksid koik
katses kasvatatud liigid, kuna kdikidel liikidel oli katse | faasi tulemuste pdhjal ndha veidi erinev

mikoriissusest s6ltuvus ning samuti ka tagasiside katse Il faasis varieerus liigiti (Lisa 1, Lisa 2).

Antud uurimist6d naitab, et AM seente olemasolu muudab erineva miikoriissusega
taimeliikide ja mulla vahelist tagasisidet. T60s saadud tulemused annavad kinnitust, et AM
seentel on oluline roll taimede ja mulla vahelises tagasisides. Véime jareldada, et AM seentel
on seega ka oluline roll taimekoosluste funktsioneerimises, muutes taimede vahelist
konkurentsi tagasiside kaudu. Saadud tulemused naditavad AM seente Uldist mdju tagasisides,
kuid selle pdhjal ei ole vdimalik mikroobse tagasiside mehhanismide kohta midagi tapsemat
jareldada. Tapsemate jarelduste tegemiseks on vajalikud edasised uuringud, kus tehakse
mulla koostise anallilisid nii katse | kui ka Il faasi mullaproovide pdhjal, et vilja selgitada
tdpsemad mulla mikroobikooslused ja abiootilised mullaomadused. Lisaks oleks vajalik

juureeritiste anallils, mis annaks parema Ulevaate taimedepoolsest rollist tagasisides.
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Kokkuvote

Looduslikus olukorras toimub taimede ja mullamikroobide vahel tagasiside, mis mdjutab
omakorda koosluste funktsioneerimist. To6 peamiseks eesmargiks oli uurida
arbuskulaarmikoriissete (AM) seente rolli taimede ja mulla vahelise tagasiside kujundamises.
Oletati, et AM seente olemasolul kasvavad miikoriisast tugevamalt sdltuvad liigid paremini
teiste tugevalt mukoriissete liikide mullal, samas kui vahemukoriissed liigid kasvavad paremini
vahemikoriissete liikide mullal. AM seente puudumisel kasvavad koik liigid paremini teiste
liikide mullal, vodrreldes tagasisidega enda liigi mullal. T6ds pustitatud hiipoteeside
tdestamiseks viidi labi kaheosaline taime ja mulla vahelise tagasiside katse. Katses kasutati
Uisu loopealset ja Laelatu puisniidult korjatud taimeseemneid, katseks valiti taimeliike nii

rohundite kui graminoide seast.

Katse | faasis uuriti katsesse valitud liikide mikoriissust, samuti oli katse | faas mulla
ettevalmistus katse Il faasi jaoks. Taimi kasvatati kooslusele omaste mikroobidega, koos voi
ilma vastavale kooslusele omaste AM seenteta. Katse esimeses faasis oli tootlusel oluline moju
taimede biomassile. Tulemuste pohjal voib jareldada, et rohundid on Uldiselt AM seentest
rohkem soltuvad kui graminoidid. Katse Il faasis uuriti AM seente olemasolu voi puudumise
moju liikide tagasisides, kasvatades liike koos enda ja teiste samast kooslusest parit liikide

poolt konditsioneeritud mulla inokulaadiga.

Katses tulemustes selgus, et: 1) tugevalt mikoriisast s6ltuvad taimeliikidel on miikoriisaseente
olemasolul mullas kdige positiivsem tagasiside teiste tugevalt miikoriissete liikide mullal,
seejarel oma mullal ja kdige negatiivsem vahemikoriissete liikide mullal; 2) mikoriisast vahem
soltuvatel liikidel on tagasiside miikoriisaseente olemasolul mullas kdige positiivsem teiste
vahemukoriissete liikide mullal, seejdrel tugevalt mikoriissete liikide mullal, ning kdige
negatiivsem enda mullal; 3) kui mullas puudub mikoriisaseen, siis kasvavad koik liigid
paremini teiste liikide mullal, olenemata nende miikoriissest sdltuvusest. T66 tulemued
kinnitavad, et AM seentel on oluline roll taimede ja mulla vahelises tagasisides, muutes

miukoriisast erineval maaral séltuvate liikide tagasisidet erinevalt.
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Summary

The role of arbuscular mycorrhizal fungi in plant-soil feedback

The aim of the current study was to determine the role of arbuscular mycorrhizal (AM) fungi
in plant-soil feedback. To determine that, greenhouse experiment was made. Seeds of 10
different graminoids and forbs from Western Estonia from Uisu alvar and Laelatu meadow
were used. We suggested three hypotheses: in the presence of AM fungi in soil microbial
community, 1) highly mycorrhizal plants have the most positive feedback in soil of other highly
mycorrhizal plants, while 2) plants less dependent on mycorrhizal have the most positive
feedback in soil of other less mycorrhizal plants; 3) in the absence of AM fungi in soil microbial

community all plants show the most negative feedback in their own soil.

Experiment consisted of two parts. In the first part, we investigated mycorrhizal status of all
the plant species. Seedlings were planted in two different treatments. At first, sterilised soil
was inoculated with soil microbes that were harvested from original plant communities. The
role of arbuscular mycorrhiza was studied by inoculating plant pots with sterilized (noMYC
treatment) or non-sterilized (MYC treatment) soil. Plant pots were placed in a random position
on the greenhouse benches. Plants were grown for 8 weeks, and after that the plants were
harvested. Plants’ biomass was determined after drying. The AM fungal colonization was
determined in both treatments. The degree of plant growth change associated with AM
colonization was expressed as relative mycorrhizal dependency (RMD). We detected that
forbs and graminoids reacted differently to MYC and noMYC treatments. The results of the
study showed that forbs rely heavily on arbuscular mycorrhizal symbiosis, while graminoids

are less dependent on the AM symbiosis.

The soil from the first experiment was used in the second experiment to assess the plant-soil
feedback effects on different plant species. All the plants were grown in their own soil and
soils of four other plant species in MYC and noMYC treatments. Plants were grown for 8 weeks
as in the first experiment, and then harvested. Plant shoot weight was determined after
drying. We determined feedback effects of these soils to plants of the same or different
species. Feedback effects were analysed at the level of plant taxonomic groups (graminoids

and forbs).
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The effect of AM fungi on species’ soil feedback varied, depending on the species’ mycorrhizal
status. The addition of AM fungi had a supportive effect on forbs, which had to cope with
predecessors’ pathogens. Forb species had the most positive feedback growing in the soil of
other forb species. In this matter, predecessors had positive effect towards the AM fungi in
soil and forbs benefitted from it. Graminoids soil caused the most negative feedback on forbs.
On the other hand, graminoids had the most positive feedback with other graminoid species’
soil and the most negative feedback while growing on their own soil. Negative feedback of
graminoids in their own soil can exist due to the biotic stress combined by species-specific

pathogens and presence of AM fungi.

In the absence of AM fungi from the soil, both forbs and graminoids experienced the most
negative feedback on their own soil. As there was no AM fungi in the noMYC treatment, it
could mean that highly mycorrhizal plants experienced more stress. Feedback with their own

soil was the most negative due to the accumulation of species-specific pathogens.

Based on results of the study we can conclude that AM fungi play an important role in
interactions between plants and soil. The presence of AM fungi can make a difference in plant
and soil microbial feedback as it confers protection against root pathogens to highly

mycorrhizal dependent host plants.
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LISAD

Lisa 1. — Tabel katse Il faas, erinevate tootluskombinatsioonide vahelised erinevused.

Lisa 2. — Tabel katse Il faas, noMYC ja MYC tootluste moju rohundite ja graminoidide
maapealsetele biomassidele.

Lisa 3. — Tulpdiagrammid katse Il faasi graminoidide maapealse biomassi kohta.

Lisa 4. — Tulpdiagrammid katse Il faasi rohundite maapealse biomassi kohta.
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LISA 1. Tabel katse Il faasi erinevate to66tluspaaride vaheliste biomasside erinevuse kohta,
ANOVA segamudel.

Effect Tootlus Liik_k.vorm Tootlus Liik_k.vorm | P
(MYC/noMYC) (MYC/noMYC)

MYC/noMYC MYC noMYC <0,0001

Liik_kasvuvorm vOOra_ voora_ 0,6912
erinev sama

Liik_kasvuvorm vOora_ vOora_ 0,0004
erinev sama

Liik_kasvuvorm vOora_ enda <0,0001
sama

MYC/noMYC MYC vOOra_ MYC voora_ 0,2274

* Liik_kasvuvorm erinev sama

MYC/noMYC MYC vOora_ MYC enda 0,8734

* Liik_kasvuvorm erinev

MYC/noMYC MYC vOOra_ noMYC vOOra_ 0,9629

* Liik_kasvuvorm erinev erinev

MYC/noMYC MYC vGora_ noMYC vO0Ora_ 0,4576

* Liik_kasvuvorm erinev sama

MYC/noMYC MYC vOOra_ noMYC enda <0,0001

* Liik_kasvuvorm erinev

MYC/noMYC MYC voora_ MYC enda 0,0452

* Liik_kasvuvorm sama

MYC/noMYC MYC voora_ noMYC vG0Ora_ 0,0371

* Liik_kasvuvorm sama erinev

MYC/noMYC MYC vGora_ noMYC voora_ 0,0010

* Liik_kasvuvorm sama sama

MYC/noMYC MYC vGora_ noMYC enda <0,0001

* Liik_kasvuvorm sama

MYC/noMYC MYC enda noMYC vG0Ora_ 0,9975

* Liik_kasvuvorm erinev

MYC/noMYC MYC enda noMYC vOOra_ 0,9986

* Liik_kasvuvorm sama

MYC/noMYC MYC enda noMYC enda 0,0118

* Liik_kasvuvorm

MYC/noMYC noMYC vBora_ noMYC voora_ 0,9067

* Liik_kasvuvorm erinev erinev

MYC/noMYC noMYC vOOra_ noMYC enda 0,0003

* Liik_kasvuvorm erinev

MYC/noMYC noMYC vOOra_ noMYC enda 0,0124

* Liik_kasvuvorm erinev
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LISA 2. MYC ja noMYC t6otluste mdju rohundite ja graminoidide maapealsele biomassile kasvades enda, teise sama kasvuvormiga vdi teise
kasvuvormiga liigi poolt konditsioneeritud mullas. Tabelis on naidatud dispersioonanaliilisiga saadud vabadusastmete arv (Df), F statistikud ja
nende statistiline olulisus (P).

ROHUNDID GRAMINOIDID
MYC noMYC MYC noMYC
Df F P Df F P Df F P Df F P
Intercept 1 11,72 0,0008 1 43,74 <0,0001 1 3,16 0,0799 1 1,06  0,3076
Enda/védras_G/R 2 5,76 0,0040 2 10,82 <0,0001 2 15,89 <0,0001 2 12,95 <0,0001
Jaak 130 122 70 70
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LISA 3. Tulpdiagrammidena on toodud katse Il faasis kasvatatud graminoidide maapealne
biomass, kasvades tagasisides erinevates t66tlustes (MYC/noMYC) enda ja Ulejaanud nelja
samast kooslusest parit liigi mullal. Vearibadega on tahistatud standard halve.
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LISA 4. Tulpdiagrammidena on toodud katse Il faasis kasvatatud rohundite maapealne
biomass, kasvades tagasisides erinevates t66tlustes (MYC/noMYC) enda ja Ulejaanud nelja
samast kooslusest parit liigi mullal. Vearibadega on tahistatud standard halve.
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