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Sissejuhatus

Erinevate taimeliikide tundmadppimine omab suurt tdhtsust bioloogilise mitmekesisuse
uurimisel ja sailitamisel. Liigilise, geneetilise ja 6kosilisteemide mitmekesisuse hoidmine on
oluline nii eetilistel kui ka 6konoomilistel pohjustel ning kuigi inimkonna teadmised antud
valdkonnas aina suurenevad, ootab valdav osa neist alles avastamist. Alusteadmised,
tegemaks efektiivseid otsuseid elurikkuse kaitseks ning loodusressursside saéstlikuks
kasutamiseks, annab taksonoomia, ehk organismide Kirjeldamise, nimetamise ja
klassifitseerimise, korrektne tundmine. Oluline on tdhelepanu poOodrata nii haruldastele kui
levinud liikide, et sdiliks looduskeskkonna terviklikkus ja stabiilsus.

Perekond Rhinanthus koosneb umbes 30-40 poolparasiitsest taimeliigist, kelle seas on nii laia
levikuga liike kui ka haruldasi endeeme. Perekonna taksonoomilised ja fiilogeneetilised
suhted on keerukad, kuna liikide morfoloogilised tunnused on varieeruvad ja osalt kattuvad
ning hiibridisatsioon perekonna liikide vahel on sage. Liikide piiritlemisel puudub iiksmeel,
seetdttu erineb perekonda kuuluvate liikide ja alamliikide arv suuresti ldhtuvalt allikast.

Antud valdkonnaga seoses tehakse hetkel aktiivseimat uurimistood Belgias ja Eesti. Viimastel
aastatel on ilmunud mitmeid publikatsioone, mis késitlevad perekonna liikide paljunemisviise,
hiibridiseerumist, geneetilist mitmekesisust ja liikidevahelisi taksonoomilisi suhteid. Siiski on
enamik perekonna liikidest leidnud tisna véhe késitlemist ja suurem osa toddest pohinevad
koige levinumatel liikidel.

Kéesoleva t60 eesmirk on anda iilevaade perekonna Rhinanthus liikide bioloogiast ja
okoloogiast, koondada seniseid teadmisi perekonna taksonoomilistest ja fiilogeneetilistest

suhetest ning kirjeldada liikide vahelist hiibridiseerumist.



1. Perkonna Rhinanthus iildiseloomustus

Rhinanthus ehk robirohi on soomukaliste (Orobanchaceae) sugukonda kuuluv perekond, mis
koosneb umbes 30-40 liigist.

Perekonda kuuluvad {iiheaastased, iihekojalised liigid, kes on oma ecluviisilt fakultatiivsed
juure-poolparasiidid. Kasutades haustoreid tungivad nad peremeestaime kudedesse, et
omastada vett ja mineraalaineid, kuid on peremeestaime puudumisel vdimelised elama ka
iseseisvalt (Von So6 & Webb 1972, Kask 1969, Ter Borg 2005).

Euroopa flooras (Von So6 & Webb 1972) on perekonda Rhinanthus kirjeldatud jargnevalt.
Vahetult varrele kinnituvad lehed asetsevad vastakuti ja on saagja- voi tdkilishambulise
servaga. Lisaks varrelehtedele eristatakse ka vahe- ehk interkalaarlehti, mis paiknevad
iilemise harudepaari ja disikualuse vahel. Tupest ja kroonist koosneva (kaheli) diekattega died
on mdlemasugulised ning moodustavad koos kandelehtedega kobardisiku. Oietupp on
poisjas, kiilgedelt lapik, nelja tipmega, peaaegu kilejas, paljas voi karvane, moningatel
juhtudel nddrmekarvane ning suureneb peale Oitsemist. Kollane diekroon on siigomorfne,
kahehuuleline, kannuseta. Ulahuul kiiverjas, kahe hambakesega, alahuul viimasest veidi
lithem ja kolmehdlmaline. Neli tolmukat esinevad paaridena, millest iiks paar on pikem kui

teine. Avanev kupar sisaldab lapikuid, tiivulise servaga seemneid.

Perekonnas Rhinanthus esinevad jargnevad perioodilised kotiiiibilised variandid:

1. Siigisrass. Harusid arvukalt, laiuv, varreliilid lithikesed ja palju, interkalaarlehti mitu.
Hiline ditsemine.

2. Suvirass. Harusid {iildiselt 2-4 paari, tavaliselt Gitega. Varreliilisid arvukalt, reeglina
liihikesed. Interkalaarlehti 0-2 paari. Oitsemine hooaja keskel.

3. Kevadrass. Harusid vdhe voi puuduvad, lihikesed, diteta. Varreliilisid véhe, pikad.
Interkalaarlehed puuduvad. Varane ditsemine.

4. Migirass. Kasv lisna kddbusjas, harusid vihe voi puuduvad. Varreliilisid vordlemisi
arvukalt, lithikesed. Interkalaarlehtede arv varieerub. Oitsemine hooaja keskel.

5. Alpirass. Kasv kédbusjas. Varreliillisid arvukalt, liihikesed. Interkalaarlehti mitu.

Oitsemine varieerub hooaja keskpaigast 15puni.



2. Liikide levik

Perekonna Rhinanthus pohileviala asub Euroopas, kuid moningaid liike voib leida ka Aasiast
ja Pohja-Ameerikast. Liigid on esindatud mitmes erinevas kliimavootmes, ulatudes
Pohjapolaarjoonest Vahemerealadele ning Atlandi ookeanist Kesk-Aasiasse (Von So6 &
Webb 1972, Vrancken et al. 2009, Ter Borg 2005).

Perekonna koige sagedasem liik Rhinanthus minor L. on levinud peaaegu kogu Euroopas,
olles harv vaid Vahemere piirkonnas (Von So6 & Webb 1972). Pdhja-Ameerika
populatsioone vdib leida Labradori poolsaarest Kanadas Ameerika Uhendriikide
kirdeosariikideni, Kaljuméestikus ning rannikupiirkondades Alaskast Oregoni osariigini.
Samuti on mirgitud tema esinemist Aasia lddneosas. On andmeid ka liigi levikust Uus-
Meremaal, kus teda aga pole aktsepteeritud naturaliseerunud liigina (Westbury 2004).
Tsirkumpolaarseks taksoniks nimetatakse liigi R. minor alamliiki R. borealis (Sterneck)
Druce (= R. minor subsp. borealis (Sterneck) P. D. Sell) (Ter Borg 2005).

Suure areaaliga on ka liik Rhinathus angustifolius C. C. Gmelin. Sarnaselt liigiga R. minor
voib teda leida iile Euroopa, kuid ta puudub Vahemere regioonist, Edela-Euroopast ja
enamikelt saartelt (Von So6 & Webb 1972). Erinevalt teistest perekonna liikidest levib R.
angustifolius laialdaselt ka Aasias: Ladne-Siberis, Tiirgis, Kaukaasias ja parasvodtme
rohtlates Edela-Venemaast Ladne-Kasahstanini.

Laiemat levikuala omavad perekonnas veel liigid Rhinanthus alectorolophus (Scop.) Pollich
ja Rhinanthus rumelicus Velen. Enamus liikidest on Euroopa piires laialt levinud, kuid umbes
10 liiki on endeemsed ning seega leitavad vaid teatud kindlatest piirkondadest (vt lisa 1).
Perekonna Rhinathus liigid on esindatud védga erinevatel korgustel merepinnast. Ter Borg
(2005) t66s tuuakse vilja, et R. minor ja R. alectorolophus véivad kasvada korgemal kui 2000
m merepinnast, R. antiquus (Sterneck) kasvab Sveitsi migedes korgustel 1800-2500 m ja R.

glacialis Personnat (= R. aristatus Celak.) Alpi miestikus kuni 2700 m korgusel.



2.1. Eestis esinevad perekonna Rhinanthus liigid

Eestis on levinud kolm perekonna Rhinanthus liiki, kokku kuue alamliigiga (Reier 2010):
1. Rhinanthus osiliensis (Ronniger et Saarsoo) Vassilcz. — saaremaa robirohi
[Rhinanthus rumelicus Velen. subsp. osiliensis (Ronniger et Saarsoo)]
2. Rhinanthus angustifolius C. C. Gmel. — suur robirohi
[Rhinanthus serotinus (Schonh.) Oborny; Rhinanthus major Ehrh.]
subsp. vernalis (N. W. Zinger) So6 — kevad-robirohi
subsp. aestivalis (N. W. Zinger) So6 — suvi-robirohi
subsp. apterus (Fr.) So6 — tiivutu-robirohi
subsp. angustifolius — mégi-robirohi
3. Rhinanthus minor L. — viike robirohi
subsp. minor — viike robirohi
subsp. stenophyllus (Schur) O. Sshwarz — ahtalehine robirohi
Eestis on Rhinanthus angustifolius tavaline (joonis 1), Rhinanthus minor sage (joonis 2) ning
Rhinanthus osiliensis vdaga haruldane (joonis 3).

Liik Rhinanthus osiliensis on Eesti endeem, kasvades vaid Saaremaa ldédne- ja loodeosas.
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Joonis 1 Rhinanthus angustifolius Eesti levikukaart. o — liiki on antud ruudus leitud aastatel

1921-1970; e — liiki on antud ruudus leitud aastatel 1971-2005 (Kukk & Kull 2005).
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Joonis 2 Rhinanthus minor Eesti levikukaart. o — liiki on antud ruudus leitud aastatel 1921-
1970; e — liiki on antud ruudus leitud aastatel 1971-2005 (Kukk & Kull 2005).

e o A :¢E47-’-3—"‘3
20 21 22 23 24 25 26 27 26 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 30 40 41 42 43 44 43

017 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22
02
03 3 E\B\ 7Y I
04 (A SUAYY Tt
R Tl —!
08 ! hﬁ?h% ) E\N_'_F _H_“_“’/Kﬁ
= @_Gf Y - .
o7 i J"‘_"k" - Y15 5 F
08 il Yk i | £
. 1 ,L-} '\.«5 -l '\,_,!H ,i} i T
; JNEED.S AL
of [ b 1T %?;b,f } J \P”n i |
12 L{;ﬁﬁm p 2 o ._,_{_ }:‘j I
j.,,.u\_,_,..ﬁ" T &1 ~df b
Inl _ el 2 i

Joonis 3 Rhinanthus osiliensis Eesti levikukaart. ® — liiki on antud ruudus leitud aastatel

1971-2005 (Kukk & Kull 2005).



3. Elukiigu tunnused

3.1. Kasvukoht

Kuna perekonnas leidub nii vdga laia levikuga liike kui ka endeemseid liike, kelle
kasvupiirkond on kitsas, on klimaatilised ja topograafilised piirangud kasvukeskkonnale liigiti
erinevad. Niiteks liigi R. minor lai levik Euroopas ja Pohja-Ameerikas, andmed tema
leidudest ka nditeks Islandil, PGhja-Rootsis ja Uus-Meremaal ning omadus kasvada edukalt
nii mandrilise kui ka merelise kliimaga piirkondades viitab, et tugevaid regionaalseid
klimaatilisi piiranguid selle liigi puhul pole. Kiill aga v3ib seda niha alamliikide ja endeemide
puhul (Westbury 2004).

Perekonna Rhinanthus liike vdib enamasti leida avatud rohumaadelt, mis viitab sellele, et nad
pole varju suhtes tolerantsed. Esineb ka véga spetsialiseerunud kasvukohatiilipe, nditeks saare
endeem R. osiliensis kasvab vaid lubjarikastes allikasoodes (Eichwald 1960).

Perekonna liigid esinevad véga erinevatel pinnasetiiiipidel. Naiteks liigi R. minor taimi voib
leida nii savi- kui lilvmuldadel, samuti lubjarikastel muldadel ja isegi turbal, kuid mitte
pinnasel, mille pH on madalam kui 5,0 (Westbury 2004).

Niiskuseelistusi on uuritud liikide R. minor ja R. angustifolius niitel. Vee kéttesaadavus
keskkonnast mojutab ainete transporti ksiileemis ja seeldbi ka toitainete omastamist
peremeestaimest (Ter Borg 1985). Liikide parasiteeriv eluviis voib vidhendada nende
pouatundlikkust, véimaldades taimede ellujdamist ka tisna kuivades tingimustes, viga kuivade
perioodide ajal vOib peremeestaim nédrbuda enne parasiiti (Westbury 2004). Kuigi R. minor
voib kasvada aladel, mis on mdjutatud pinna- voi pdhjavee poolt ning mis periooditi
muutuvad liigniiskeks (Westbury 2004), avaldavad iileujutused taimedele negatiivset moju,
viahendades seemnete idanemist (Ter Borg 1972).

On tdheldatud, et R. angustifolius eelistab niiskemaid tingimusi kui R. minor. Ducarme &
Wesselingh (2010) néitasid, et mddduka mulla viljakuse korral on erinevatel niiskustasemetel
R. angustifolius alati kdrgema kohasusega kui R. minor. Selline tulemus niitab, et
keskkonnatingimused mdjutavad perekonna Rhinanthus segunenud populatsioonide

koosseisu.



3.2. Reageerimine biootilistele teguritele ja keskkonnatingimustele

3.2.1. Reageerimine kirpimisele

Voiks eeldada, et kuna Rhinanthus taimede toitainetega varustamine sdltub laiaulatuslikult
peremeestaimest, siis vihendab peremeestaime kdrpimine parasiidi joudlust. Seevastu ndidati
katses, kus kogu rohumaa taimkate peale R. minor taimede 13igati dra mulla piirilt, et
mérgatavat moju peremeestaime karpimine R. minor taimede elujdulisusele ei osutanud (Van
Hulst et al. 1987).

Huhta jt (2000) poolt ldbi viidud katse nditas, et R. minor taimede kérpimine 10% ulatuses ei
suurendanud taimedel lisaharude moodustumist, ei mdjutanud taimede 16plikku kdrgust,
varreliilide arvu, maapealse biomassi suurust ega viljade arvu, kuigi juurte biomass suurenes
veidi. Kérpimisel 50% ulatuses oli taimede 16plik korgus véiksem, nad tootsid vdhem harusid
ja vilju ning neil olid kergemad seemned ja vihem maapealset biomassi. Juurte biomass ei
muutunud. Juurdekasvu ei mirgitud, kui 16igati dra 75% taime maapealsest osast, jdid vaid

véheste juurtega lithikesed varred.

3.2.2. Reageerimine erinevatele pdllumajandusviisidele

Rhinanthus taimed on haavatavad erinevate pollumajanduslike tehnoloogiate poolt, mis
erinevad traditsioonilistest rohumaade kasutamise meetoditest, kus on vdimalik, et taimede
seemned levivad enne heina koristamist. Pikaajalise piisiva seemnepanga puudumine
tadhendab, et Rhinanthus populatsioonide séilimine soltub tugevalt eelneval aastal toodetud
seemnetest. Tédnapédevased rohumaade majandamisviisid, nditeks varajane heina niitmine silo
valmistamiseks v&i mineraalvéetiste kasutamine, on Rhinanthus liikide pikaajalisele

pusimisele kahjuliku mojuga (Westbury 2004).

3.2.3. Populatsioonide tihedust mojutavad tegurid

Tihti esinevad Rhinanthus populatsioonid rohumaadel laiguti, moodustades sageli
suurearvulisi populatsioone (Gibson 2000). Populatsioonid on tugevalt mojutatud kasvukoha
taimestiku koosseisust. Uldiselt on kdrge viljakusega rohumaadel perekonna Rhinanthus
isendite arvukus madal, mis viitab nende vidhesele vdimekusele voistlemaks korge
clujoulisusega naabertaimedega. Van Hulst jt (1987) niitasid, et rohumaa véetamisel esines

negatiivne suhe R. minor taimede ellujaamise ja taimestiku tiheduse vahel, kuid leidsid, et

10



elluyjaganud R. minor taimede suurus ning viljade hulk olid positiivses korrelatsioonis
iimbritseva taimestiku biomassiga.

Populatsioonide tihedust mojutavaid faktoreid on palju, kuid peamiseks mdjutajaks ongi
ilmselt  kasvukohtade omadused, mis mojutavad peremeestaimede tunnuseid.
Peremeestaimede omadused sdltuvad rohumaa vanusest ja taimestikulisest koosseisust,
kasvutingimustest (nditeks mulla viljakus) ja nende parasitismitundlikkusest. Samas vdivad
herbivooria ja granivooria (seemnetest toitumine) samuti mojutada taimede arvukust
(Westbury 2004).

3.2.4. S6ltumine peremeestaimest

Perekonna Rhinanthus liigid suudavad omastada toitaineid nii autotroofselt Kkui
heterotroofselt, kuid looduslikes tingimustes esineb autotroofset kasvu harva. Autotroofsus
voimaldab poolparasiidil aktiivselt peremeestaime otsida ning toota seemneid ka siis, kui
parasiteeritakse toitainetevaesel peremeestaimel voi taimel, kelle ressursid on piiratud, kuna
tema abil toitub mitu parasiiti. Harva esineb ka liigisisest parasiteerimist (Gibson &
Watkinson 1991). On niidatud, et R. minor voib parasiteerida samal ajal mitmel
peremeestaimel. Gibson & Watkinson (1989) poolt uuritud 65 R. minor taimest viis olid
kinnitunud vaid tihele peremehele ja kaks vdhemalt seitsmele erinevale peremehele. Kdige
sagedasemalt oli peremeestaimi neli.

Parasiteerimisest saadav kasu viljendub taime suuremas kasvus ja vOimaluses panustada
rohkem seemnete tootmisesse. Perekonna Rhinanthus liigid on suutelised parasiteerima
mitmetel erineval taimeliigil, vdimaldades neil kasvada erinevat tiiiipi kooslustes (Van Hulst
et al. 1987, Gibson & Watkinson 1989). Sobivaimad on keskmise kasvuga taimed,
voimaldades parasiteerimist, ilma peremeestaime liialt koormamata, nii et viimane suudaks
siiski parasiiti piisava koguse toitainetega varustada (Westbury 2004). Liigi R. minor
potentsiaalseteks peremeestaimedeks voib kokkuvdtvalt lugeda umbes 50 liiki 18 erinevast
sugukonnast. Nendest on laialdasimalt esindatud korrelised (Poaceae) 16 liigiga ja
liblikdielised (Fabaceae) 11 liigiga. Uheksa liiki on iiheaastased vdi liihiealised
mitmeaastased taimed, 36 rohtsed mitmeaastased taimed ja viis puittaimed (Gibson &
Watkinson 1989). Westbury (2004) jargi pole R. minor taimede poolt omastatav toitainete
kogus liigiti vordne, sdltuvalt peremestaime sobilikkusest ning mdond sugukonda (niiteks
kédpalised- Orchidaceae) vilditakse tdielikult. Peremeestaime kvaliteedi kodige méddravaks

teguriks on nimetatud lammastikuvarude suurust (Gibson & Watkinson 1991).
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Seel & Press nditasid oma 1996. aasta t60s, et nooremad peremeestaimed olid tundlikumad
parasitismile kui vanemad, samuti olid taimed millel parasiteeriti kahel jarjestikusel aastal
parasiitide poolt tugevamalt mdjutatud.

Westbury (2004) toob oma t66s vilja kaks taimede kaitsemehhanismi vastuseks Rhinanthus
liikkide parasitismile: rakkude surm infektsioonipiirkonna timber siistlehisel teelehel (Plantago
lanceolata) ning haustorite kapseldamine ligniiniga harilikul hérjasilmal (Leucanthemum
vulgare). Kirjeldatakse ka t66d, kus radioaktiivselt margistatud siisiniku abil ndidatakse, et
stistlehine teeleht (Plantago lanceolata), kiilmamailane (Veronica chamaedrys) ja

karjamaa-raihein (Lolium perenne) on voimelised omastama siisinikku hoopis parasiittaimest.

3.3. Kasutamine rohumaade taastamisel

Bullock & Pywell (2005) uurisid oma t66s liikide R. minor, R. angustifolius ja R.
alectorolophus kasutamist rohumaade liigilise mitmekesisuse suurendamiseks. Nende voime
vidhendada oma peremeestaimede kasvu, loob paremad tingimused madalama
konkurentsivoimega liikidele. Tegemist on kasuliku meetodiga, kuna perekonna Rhinanthus
puhul on tegemist looduslike rohumaaliikidega ning levinud liikide seemned on vordlemisi
madala hinnaga ja holpsasti kittesaadavad. Samuti on teatud perekonna Rhinanthus liikidel
omadus moodustada kiiresti suurearvulisi ulatuslikke populatsioone, mida on samas v3dimalik

lihtsate moodustega limiteerida.

3.4. Struktuur ja fiisioloogia

3.4.1. Morfoloogia

Kuna perekonna Rhinanthus liikide puhul on tegemist poolparasiitidega, sdltub taimede
morfoloogia sellest, kas taim kasvab auto- voi heterotroofselt. Autotroofsed isendid on sageli
kidurama kasvuga, madalama elujoulisusega, ei moodusta harusid ning moodustavad vihem
(voi iildse mitte) Oisi ja vilju. Heterotroofselt kasvades soltub morfoloogia tugevalt
peremeestaime liigist ja omadustest (Westbury 2004).

Westbury (2004) jargi tugineb R. minor peamiselt oma peremeestaime juuresiisteemile ning
taime enda poolt moodustatud juurte maht on kesine. Haustorite moodustumine on algselt

juhuslik ning ei vaja mingit spetsiifilist tduget viliskeskkonnast. Haustorite diameeter on
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tavaliselt umbes 1 mm, kuid varieerub soltuvalt peremeestaime liigist. Kui parasiit on
moodustanud iihendused kahe erineva liigiga, vOib tal esineda ka erineva suurusega

haustoreid.

3.4.2. Fiisioloogilised iseirasused

Hemiparasiidid ehk poolparasiidid on rohelised taimed, nad on vdimelised fotosiinteesima
ning enamasti hangivad koik vOi suure osa eluks vajalikust veest ja toitainetest oma
peremeestaimelt (T¢&sitel & Tesafova 2013). Haustorite moodustamise teel luuakse ksiileem-
ksiileem tihendus poolparasiittaime ja peremeestaime vahel, transportimaks orgaanilist
stisinikku voi redutseeritud ldmmastikku aminohapete kujul. Floeemi kaudu liikuvate
fotostinteesiproduktide iilekande kohta tdendeid pole (Jiang et al. 2004). Et omastada edukalt
toitaineid, peab  poolparasiit  konkureerima  peremehe  transpiratsioonivooluga.
Suhkuralkoholide (nditeks mannitooli) korge kontsentratsioon voib aidata poolparasiidil hoida
osmootset potentsiaali peremeestaime omast madalamal. Veepotentsiaal poolparasiidi juurtes
peab olema madalam kui peremeestaimel.

Press jt (1988) niitasid oma uurimustdos, et R. minor taimede transpiratsioonitase on {isna
korge nii pdeval kui 60sel. See vdimaldab neil edukamalt peremeestaimedest toitaineid
ammutada. Samuti jddvad ebasoodsates kasvutingimustes (nditeks kuumus ja pdud) pikalt
avatuks ka R. minor taimede ohuldohed. Fotosiintees jatkub ning toodetakse rohkem
suhkuralkohole, mis aitab siilitada peremeestaime ja poolparasiidi vahelist osmootset

gradienti.

3.4.3. Biokeemilised omadused

Jargnev kokkuvdte perekonna Rhinanthus biokeemilistest omadustest pohineb Westbury
(2004) tool.

Prekonna Rhinanthus liigid on suure tdendosusega miirgised, kuna taimed sisaldavad
gliikosiidi aukubiin (inglise keeles tuntud ka kui rhinanthin), kuid pole selge, kui kahjulik on
see kariloomadele (Long 1924). Long (1924) t66s kirjeldatakse, kuidas Lehmann toitis
kiitilikut nelja paeva viltel 1238 g virskete R. minor taimedega, mis kandsid poolvalminud
seemneid, ning ei tuvastanud mingisuguseid selgeid kahjustusi. Lehmann soi ka ise 35 g R.
minor seemneid, millest oli kiipsetatud kook. Taimede miirgisus vdib avalduda peale
pikaajalist (Long 1924) vo6i suuremahulist tarbimist (Cooper & Johnson 1998). On maérgitud,

et kui R. minor seemned jahvatada koos teraviljaga, annab see jahule ja leivale punaka voi
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lillakas-pruuni vérvuse ja ebameeldiva maitse (Long 1924). Samuti, et v3i, mis on toodetud
lehmade piimast, kes toitusid karjamaal, millel kasvasid R. minor taimed, oli halva maitsega
(Long 1924). Rhinanthus taimedes on ka kdrge mannitooli kontsentratsioon (Hodgson 1973).

On teada, et R. minor taimi kasutatakse ka meditsiinilistel eesmarkidel, leevendamaks astma,
kuiva koha, limaskestade poletiku ja erinevate silmavaevuste siimptomeid (Johannsdottir

1992). Liiki R. crista-galli L. on kasutatud epilepsia raviks (Lacey 1993).

3.5. Fenoloogia

Perekonna Rhinanthus liigid vajavad idanemiseks moned kuud kestvat puhkeaega piisivalt
madalal voi vihesel médral kdikuval madalal temperatuuril, tavaliselt 0-5°C v&i kuni 10°C
juures (Ter Borg 1972, 1985, 2005).

Rhinanthus taimede kevadine idanemine, peale talvist puhkeaega, langeb kokku ajaga, mil
kasvavad potentsiaalsete peremeestaimede juured. Onnestunud iihendumine ajal, kui
peremeestaime juured alustavad kasvu, v3ib juba varajaselt parssida peremehe produktiivsus,
kuid seejuures suurendada poolparasiidi ellujddmistdendosust. Svensson & Carlsson (2005)
on ndidanud, et populatsioonide sdilimise tdhtsaks eelduseks on taimede arengu varajane
algus kevadel.

Oitsemise algus ei sdltu peremeestaimest ega keskkonnatingimustest, jiddes muutumatuks ka
siis kui taimed kasvavad autotroofselt. Jéarelikult voib Gitsemise algust pidada iseseisvaks
omaduseks, millel on tugev geneetiline aluspdhi ning mis on vaid vihesel méiral seotud
kasvukohaga. Ka on oitsemise induktsioon Rhinanthus taimedel korrelatsioonis oisikust
allapoole jadvate varreliilide arvuga, mis vdib sdltuda kasvuhooaja pikkusest (Ter Borg 1985).
Rhinanthus liikide kobardisikul avanevad &ied jérk-jargult, mis vdimaldab samaaegselt
jélgida erinevaid oOitsemisetappe. Populatsioonisisene Gitsemine leiab aset mai algusest juuli
ning augustini, kuid voib kesta ka kuni septembrini.

Peale kiipsemist voivad seemned jddda mitmeks nddalaks kuprasse (Westbury 2004).

3.6. Tolmeldamine ja seemnete areng
3.6.1. Oite tolmeldamine

Perekonna Rhinanthus liigid on kas iseviljastuvad voi tolmeldatud putukate poolt. Peamisteks
tolmeldajateks on nimetatud kimalasi (Bombus spp.) (Kwak 1980), kuid on ka andmeid
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meemesilase (Apis mellifera), roovikuhundi (Ammophila sabulosa) ja lehemesilase
(Megachile sp.) kiilastustest.

Kwak (1979a) t606s kirjeldatakse kimalaste tolmeldamiskditumise erinevaid viise. Tdheldati ka
primaarset nektari vargust liigi Bombus lucorum isendite poolt, kes narisid dieputke augu, et
nii holpsamini nektarini jouda. Liikide B. pratorum ja B. lapidarius puhul on margitud, et nad
kéituva aeg-ajalt kui sekundaarsed nektari vargad, kasutades auke, mis on loodud primaarsete
nektari varaste poolt. Nektari vargad ei panusta voortolmlemisse, kuna nad ei puutu kokku

tolmukapeadega, kiill aga vdivad nad oma kditumisega esile kutsuda isetolmlemist.

3.6.2. Seemnete moodustamine ja levik

Peremeestaime puudumisel ning vdheviljakal pinnasel moodustatakse seemneid véhe: vaid 1-
2 kupart taime kohta. Soodsates tingimustes vOib see arv aga olla mitmeid kordi suurem.
Karjamaal kasvanud 171 R. minor taime uurimisel saadi tulemuseks keskmiselt 17,3 + 0,96
kupart taime kohta, mis sisaldasid keskmiselt 9,7 = 0,1 seemet (Coulson et al. 2001). Kelly
(1989) leidis lubjarikka pinnasega rohumaal kasvanud taimedel olevat sarnaselt eelnevale
keskmiselt 9,63 + 1,71 seemet kupra kohta, kuid vaid keskmiselt 3,14 kupart taime kohta, mis
nditab, et kasvutingimused omavad moju viljade ning seemnete moodustamisele. On leitud
positiivne suhe harude arvu ja viljade produktsiooni vahel (Huhta et al. 2000).

Rhinanthus seemnete levik on piiratud nende suuruse ning aktiivset levimist voimaldavate
mehhanismide puudumise tottu. Kuna valminud viljad avanevad tipmiselt, voivad seemned
kuprast vdljuda, kui taime varred liiguvad tuule voi moédduvate loomade abil. Kuna seemned
on tiivulised on need sobilikud tuulleviks. Samuti v3ivad seemned ujuda veepinnal mitmeid
kuid, soodustades nii ka vesilevi (Ter Borg 1972). Uldiselt on Rhinanthus liikide seemnete
levik lisna kehv, kuid inimese kaasabil, niiteks niidumasinatega, voivad need efektiivselt

levida algsest kasvukohast {isna kaugele (Van Hulst et al. 1987).

3.6.3. Seemnete idanemine

Rhinanthus liikidel on liihiajaline seemnepank ning enamik seemnetest idaneb esimesel
seemnete moodustumisele jargneval kevadel (Ter Borg 1972, 2005). Seemned vajavad
idanemiseks moni kuu kestvat puhkeaega jahedal temperatuuril, mis looduslikes tingimustes
ei kesta reeglina iile kuue kuu (Westbury 2004). Hoolimata erinevatest katsetest (Gibson &
Watkinson 1991), pole suudetud seemneid mojutada nii, et nad ei vajaks idanemiseks

puhkeperioodi. Ter Borg (2005) uuris kuue perekonna Rhinanthus liigi idanemist ning leidis,
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et R. minor ja R. angustifolius vajavad pikka puhkeperioodi ning R. alectorolophus, R.
glacialis, R. mediterraneus (Sterneck) Sennen ja R. antiquus vajavad lithikest puhkeperioodi.
Oma 2011. aasta to0s néitasid Talve jt, et endeemne R. osiliensis kuulub eelnevalt toodud
esimesse gruppi ning vajab pikka puhkeaega ja tema lahim sugulasliik R. rumelicus riihmitub
teise gruppi ning vajab lithikest puhkeaega. Puhkeaja katkestamiseks ning idanemise
alustamiseks vajalik temperatuur soltub nii liigist kui seemnete péritolust (nditeks kas
seemned on pdrit alpi voi arktilise kliimaga aladelt) (Westbury 2004). Seemned idanevad
iseseisvalt, ilma, et vajaks stiimulit peremeestaimelt (Ter Borg 2005). Idanemine vdib
toimuda nii mulla pinnal, kui ka 5-10 cm siigavusel ning seni pole teateid valguse

vajalikkusest idanemiseks (Ter Borg 1972).

3.7. Herbivooria ja haigused

Kariloomad enamasti vildivad perekonna Rhinanthus liikide tarvitamist s66giks. Liblikaliste
(Lepidoptera), mardikaliste (Coleoptera), kahetiivaliste (Diptera) ja nokaliste (Hemiptera)
monede liikide vastsed ja valmikud toituvad perekonna Rhinanthus taimede vorsetest, ditest,
kupardest ning seemnetest. Kahjustusi tekitavad ndlkjad ning on andmeid ka seemnetest
toituvate nériliste kohta (Van Hulst et al. 1987).

Parasiitsetest seentest voib Rhinanthus liikidelt leida niiteks sugukondade ebajahukastelised
(Peronosporaceae), jahukastelised (Erysiphaceae) ja poisroostelised (Coleosporiaceae) liike,
kuid ka mitmeid teisi parasiitseid seeni ja taimehaiguste tekitajaid erinevatest sugukondadest
(Westbury 2004).

3.8. Ajalugu

Westbury (2004) t66 jérgi on perekonna Rhinanthus liikide seemnete ja dietolmu leidude

pohjal Skye saarelt Sotimaalt, niidatud nende esinemist juba Weichseli jastumise ajal 68 000-

19 000 aastat eKr.
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3.9. Liikide kaitse

Perekonna Rhinanthus liikide parasiteerivast eluviisist tuleneva negatiivse moju tottu
timbritsevale taimestikule, on neisse suhtutud kui kahjulikesse liikidesse ning tegeletud nende
eemaldamisega rohumaadelt. Kuna aga liigid on tundlikud tidnapdevaste rohumaade
majadamisviiside suhtes, on nende levik paljudes piirkondades tugevalt vidhenenud ning neid
ei peeta enam rohumaade taimestikule ohtlikuks. Levinud perekonna Rhinanthus liikide,
nditeks liigi R. minor, otsest kaitset paljudes piirkondades ei teostata, kiill aga on antud liik
kaudselt kaitstud, 1dbi erinevate looduslike ja pool-looduslike koosluste kaitsmise (Westbury
2004). Kitsa levikuga endeemsete liikide kaitse on seevastu intensiivne. Néiteks Eesti endeem
R. osiliensis, keda eelkdige ohustavad tema spetsiifilist kasvukeskkonda kahjustavad tegurid,
kuulub Eesti punase raamatu haruldaste liikide kaitsekategooriasse (Kuusk 1998).
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4. Fiilogeneetiline siistemaatika

Viimaste kiimnendite jooksul on perekonna Rhinanthus taksonoomiliste ja fiilogeneetiliste
suhete selgitamiseks viidud 1dabi mitmeid uuringuid. Varasemalt mailaseliste
(Scrophulariaceae) sugukonda kuulunud perekond Rhinanthus on niiiid paigutatud sugukonda
soomukalised (Orobanchaceae) (Olmstead et al. 2001). Perekonnasisene taksonoomia on
keerukas liikide vahel toimuva hiibridisatsiooni, morfoloogiliste tunnuste suure varieeruvuse
ja kasvukeskkonnast sdltuva fenotiiiibilise plastilisuse tdttu. Liigipiiride keeruline
madratlemine on pohjuseks, miks eristavad erinevad uurijad erineval hulgal liike, alamliike ja
okoloogilisi rasse (Von So6 & Webb 1972).

Perekonna Rhinanthus liikide nimedele, eriti laialt levinud liikide nimedele, leidub suurel
hulgal siinoniitime, mis samuti lisab segadust perekonnasisesesse taksonoomiasse. Erinevusi
leidub ka liiginimede Kirjapildis. Liike on erinevates teostes ning eri aregadel nimetatud
erinevate nimedega. Samuti ei ole perekonna iildine nimetus olnud alati Rhinanthus,
varasemalt késitleti perekonda nimega Alectorolophus Zinn. Liike R. minor ja R. angustifolius
on tihtselt kasitletud kui Rhinanthus crista-galli (Parker & Riches 1993).

Kuigi DNA-pohine pdlvnemiskdik on avaldatud nii sugukonna (Orobanchaceae) (Bennett &
Mathews 2006) kui sugukonnasisese klaadi (Rhinanthoid clade) (Té&Sitel et al. 2010) kohta,
kuhu perekond Rhinanthus kuulub, pole tdielikku molekulaarset fiilogeneetilist jaotust
perekonna Rhinanthus siseselt koostatud.

Perekond Rhinanthus on Gie omaduste alusel jagatud viide sektsiooni (Von So6 & Webb
1972) ja koosneb umbes 30-40 liigist. Euroopa flooras Kirjeldatud 36 liigist 11 taksonil on
ebaselge staatus (Von So6 & Webb 1972).

Liikide fiilogeneetilise ajaloo uurimisel molekulaarsel tasandil on suurimaks véljakutseks
sobivate geneetiliste markerite leidmine. Fiilogeneetika seisukohast on huviorbiidis sellised
genoomsed jérjestused, mille homoloogid on laialt levinud, kuid mis sisaldavad homoloogide
piires piisavalt variatsioone sugulussuhete kohta oletuste tegemiseks (Schaal et al. 1998).
Mitmed autorid (nditeks Ducarme et al. 2008, Houston & Wolff 2009, Talve et al. 2013) on
viélja tootanud erinevaid mikrosatelliitmarkereid erinevatele perekonna Rhinanthus liikidele,

mis oluliselt hdlbustavad perekonnasiseste probleemide uurimist ja lahtimdtestamist.
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4.1. Sugukonna Orobanchaceae Rhinanthoid klaadi fiilogenees

Seni koige tdielikuma ja detailsema sugukonna Orobanchaceae Rhinanthoid klaadi
fillogeneetilise rekonstruktsiooni koostasid TéSitel jt (2010) analiiiisisides tuuma ITS regiooni
ja kaht kloroplasti lookust.

Perekonna Rhinanthus siseselt néitab koostatud fiilogeneesipuu, et varaseim lahknenud liik
perekonnas on R. alectorolophus. Lisaks koostatud geenipdhisele fiilogeneetilisele
rekonstruktsioonile (Joonis 4) jilgitakse nende t60s fiilogeneesipuul ka klaadi elukdigu
tunnuste (seemnete suurus, iihe-/mitmeaastalisus) evolutsioneerumist ning perekondade ja
liikide biogeograafilist jaotust. Kuna elukdigu tunnused on tihedalt seotud taimeliikide
geneetilise struktuuriga ja mojutavad seda tugevalt, siis toetab selline tunnuste vordlus ka

koostatud geenipdhise fiillogeneesipuu digsust.
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4.2. Perekonna Rhinanthus fiilogeograafilised uuringud

Vrancken jt (2009) uurisid kloroplasti DNA jérjestuste ja tuumagenoomi DNA (AFLP) abil
viimase Euroopa mandrijadtumise jargset ajalugu liigil R. angustifolius.

To6s nédidati AFLP andmete pdhjal, et kuigi iheaastane R. angustifolius omab teistsuguseid
elukdigu tunnuseid, on tema fiilogeograafiline ajalugu sarnane paljudele nii rohtsetele kui
puitunud mitmeaastastele taimeliikidele.

Identifitseeritud AFLP gruppide geograafilise jaotuse alusel tuvastati kaks refuugiumi: iiks
Edela-Euroopas, Pilirenee maestikus ja selle imber ning teine suurem refuugium, millest parit
populatsioonid méngisid peamist rolli kogu Euroopa taasasustamisel, Euroopa kaguosas
Balkani/Kaukaasia piirkonnas.

Rohutatakse erinevate geneetilise varieeruvuse allikate kasutamise olulisust. T66s kasutatud
kloroplasti DNA uuringute andmed ei nididanud mingit fiilogeograafilist mustrit, seega vaid
cpDNA markerite alusel teostatud uuring antud liigi fillogeograafiast oleks ebadnnestunud.
Seletuseks geograafilise struktuuri puudumisele cpDNA variatsioonide uurimisel pakutakse
esivanemlike poliimorfismide olemasolu voi hiibridiseerumist ja introgressiooni ldhedaste

liikidega.

Oma 2012. aasta t66s uurisid Vrancken jt kloroplasti- ja tuumamarkerite (AFLP) abil liigi R.
minor fiilogeograafiat vordluses liigiga R. angustifolius. Liigil R. minor Kkirjeldati tugevat
geograafilist geneetilist struktuuri ning tuvastati ootamatu lahknemine liigi R. minor Euroopa
populatsioonides.

Leiti, et Itaalia, Kreeka ja Edela-Venemaa (Kaukaasia) populatsioonid, mis algselt olid
tuvastatud kui R. minor, olid tugevalt geneetiliselt erinevad teistest liigi R. minor Kesk-,
Lééne- ja Pohja-Euroopa populatsioonidest. Kuigi morfoloogiliselt sarnased liigiga R. minor,
osutusid antud populatsioonid geneetiliselt sarnasemaks liigiga R. angustifolius (Joonis 5).
Kuna populatsioonide geneetika ja morfoloogia uurimisel saadud tulemuste pdhjal ei saa neid
selgelt liigitada ei liigiks R. minor ega R. angustifolius, tuleks antud populatsioone (t66s
nimetatud kui Rhinanthus sp.) kisitleda eraldiseisva liigilise taksonina.

Uurides liigi R. minor fiilogeograafiat niitasid Vrancken jt (2012) oma uurimustdds, et kuigi
moned liigi R. minor populatsioonid Louna-Euroopas omasid kdrgemat geneetilist
mitmekesisust, ei tdheldatud uuritud markerite seas markimisvaérset geneetilise variatsiooni
langust korgematel laiuskraadidel. Vordsed geneetilise mitmekesisuse tasemed erinevatel

laiuskraadidel on vastuolus iildise seaduspéraga, mille korral parasvootme taimeliikide puhul
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1dunapoolsed populatsioonid omavad korgemat geneetilist mitmekesisust kui pohjapoolsed,
minevikus korduvalt toimunud populatsiooni pudelikaela efekti ja asutajacfekti tottu liustike
taandumise jirgsel alade taasasustamisel. Pdhja-Euroopas esinevat korget geneetilist
variatsiooni voivad seletada nditeks hilisem kontakt Skandinaavias voi hiibridiseerumine

teiste litkidega, eelkdige liigiga R. groenlandicus (Chabert) (Vrancken et al. 2012).

Rhinanthus minor s.s.

G1

Rhinanthus

o ;‘ |\ \ Q,  angustifolius

Joonis 5 Naabrite iihendamise (neighbour-joining) meetodil koostatud juurimata
fillogeneesipuu liikide Rhinanthus minor, Rhinanthus sp. ja Rhinanthus angustifolius kohta.
Virvilistes kastides on toodud t60s analiilisitud kaheksa AFLP riihma nimed {iheksast.
Uheksanda riihma (South) harud on esitatud helerohelises. AFLP rithmad (G1-G5) Vrancken
jt 2009. aasta tddst on alla joonitud ning paksus kirjas. Ulejdianud harud osutavad hiibriididele

(punases) ja erandlikele populatsioonidele voi isenditele (Vrancken et al. 2012).
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4.3. Geneetiline mitmekesisus ja taksonoomia

Taimepopulatsioonide geneetilist variatsiooni mojutavad paljud faktorid nagu néiteks
ajaloolised tegurid (mineviku klimaatilised variatsioonid), hiljutised liigitekkesiindmused,
populatsioonide killustumine voi nende suuruse vdahenemine, kasvukeskkond (Magda et al.
2004) ning taimede erinevad elukdigutunnused (nditeks Oictolmu ja seemnete levimisviis)
(Hamrick & Godt 1996).

Varasemalt on molekulaarsete uuringute pdhjal ndidatud, et perekonna Rhinanthus liikide ja
sektsioonide vahel on madal geneetiline erinevus (Bohme 2001). Jargnevalt kisitletud t66d
annavad pogusa lilevaate viimastel aastatel perekonna Rhinanthus liikide geneetiliste ja

taksonoomiliste suhete selgitamiseks teostatud uuringutest.

Kuigi on leitud ka teistsuguseid tulemusi, on iildiselt laialt levinud, pikaecalised, voor- ja
tuultolmlevad liigid palju suurema geneetilise varieeruvusega kui haruldased, iiheaastased ja
isetolmlevad liigid. Talve jt (2011) wviisid geneetilise varieeruvuse ja seemnete
idanemisedukuse valjaselgitamiseks 1dbi vordleva uuringu haruldase endeemi Rhinanthus
osiliensis ja temaga suguluses oleva laialt levinud liigi R. rumelicus taimedega. Mdlemad
liigid on {iiheaastased poolparasiitsed rohttaimed, kuid neil on mitmeid morfoloogilisi
erinevusi, nad oitsevad erinevatel aegadel, nende vahel on geograafiline isolatsioon ja neil on
erinevad Okoloogilised noudmised (R. osiliensis kasvab lubjarikastes allikasoodes, R.
rumelicus on aga niidutaim).

Viikeste populatsioonidega, haruldastel ja endeemsetel liikidel on tavaliselt vdhenenud
geneetiline varieeruvus pudelikaela efekti, geenitriivi ja inbriidingu tulemusel. Inbriiding
tostab homosiigootsuse osa populatsioonis, seelédbi suurendab kahjulike alleelide avaldumist,
viies inbriidingu depressioonini. Talve jt (2011) t66s leitud oluliselt vdiksem seemnete
idanevus, vaadeldud heterosiigootsus ja korgem inbriidingu koefitsent liigil R. osiliensis
vorrelduna liigiga R. rumelicus viitab tugevale inbriidingule, mis vo0ib tuleneda
tolmeldamisviisist, seemnete leviku isedrasustest voi liigitekkel toimuvast tileminekust
vodrtolmlemiselt iseviljastumisele.

Talve jt (2011) tulemused néitasid (ning on kooskolas iildise seaduspidraga), et haruldasel
endeemsel liigil R. osiliensis on madalam geneetiline varieeruvus kui laialt levinud liigil R.
rumelicus, mis voib tuleneda hiljutisest kiirest liigitekkest. Néidati, et kahe liigi vaheline

geneetiline erinevus on madal, mis viitab nende ldhedasele taksonoomilisele sugulusele. R.
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osiliensis on ilmselt arenenud liigist R. rumelicus mandrijad taandumise jargsel alade

taasasustamisel.

2012. aastal avaldasid Oja & Talve t60, mis Kkésitles kuue perekonna Rhinanthus liigi
geneetilist mitmekesisust. Vorreldud liikidest viis (R. rumelicus, R. osiliensis, R. wagneri
(Degen) R. angustifolius ja R. alectorolophus) on liigitatud 6ie omaduste pdhjal sektsiooni
Cleistolemus ja iiks (R. minor) sektsiooni Rhinanthus.

To0s kasutatud isoenstiimianaliitiside tulemused niitasid, et sektsioon Cleistolemus ei ole
monofiileetiline riihm. Tuvastati, et R. alectorolophus ja R. minor erinevad tugevalt teistest
uuritud liikidest. Tulemused, mis niitasid, et R. minor erineb geneetiliselt teistest uuritud
litkidest, olid kooskdlas morfoloogiapdhise maiédratlusega, mis kassifitseeris antud liigi
oieomaduste alusel sektsiooni Rhinanthus. Kiill aga oli tdhelepanuvéérne tulemus, mis saadi
liigi R. alectorolophus geneetilise variatsiooni vordlemisel teiste uuritud liikidega. Leiti, et
molekulaarsete andmete vordluse pdhjal on liigi R. alectorolophus taksonoomiline asukoht
kaugel teistest sektsiooni Cleistolemus liikidest. Saadud tulemusi toetavad ka varasemad leiud
(Bohme 2001), mistdttu tuleks kaaluda liigi R. alectorolophus taksonoomilise positsiooni

timberpaigutamist.

Talve jt (2013) veel avaldamisjargus olev artikkel kasitleb mikrosatelliitmarkerite (SSR) abil
teostatud uuringut perekonna Rhinanthus liikide geneetilise variatsiooni ja liikidevaheliste
suhete selgitamiseks. Uuriti kuut erinevat perekonna Rhinanthus liiki kolmest erinevast
sektsioonist.

Too ldbiviimiseks disainiti mikrosatelliitpraimerid endeemse liigi R. osiliensis jaoks.
Geneetilise variatsiooni uurimisel leiti, et endeemsed R. osiliensis ja R. javorkae So6 omavad
maérgatavalt madalamat geneetilist variatsiooni kui laialt levinud R. rumelicus, R. wagneri ja
R. angustifolius. Bulgaaria endeemne liik R. javorkae leiti olevat madalaima geneetilise
varieeruvusega, talle jargnesid laialt levinud liik R. minor ning Eesti endeem R. osiliensis.
Ullatavalt madala geneetilise varieeruvuse tulemused levinud liigil R. minor vdivad tuleneda
antud liigi korgest isetolmlemistasemest (Oja & Talve 2012, Ducarme & Wesselingh 2012).
Mikrosatelliitlookuste pohjal tehti vahet endeemsel liigil R. javorkae sektsioonist Anoectolemi
ja levinud liigil R. minor sektsioonist Rhinanthus, mis erinesid selgelt teistest sektsiooni
Cleistolemus liikidest. Sektsioon Cleistolemus omab vaid norka geneetilist struktureeritust,
mis viitab sinna kuuluvate liikide R. osiliensis, R. rumelicus, R. wagneri ja R. angustifolius

lahedasele sugulusele.
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5. Hiibridisatsioon

Uheaastaste taimede seas on hiibridisatsioon nii geograafiliselt kui ka fiilogeneetiliselt laialt
levinud ning nende lithike eluiga annab suurepdrase vOimaluse hiibridisatsiooni toimumise
tundmadppimiseks. Hiibridisatsioon voib aset leida, kui segunenud populatsioonides
geneetiliselt erinevad isendirihmad kohtuvad ja ristuvad (Ducarme et al. 2010).
Hiibridiseerumine voib anda erinevaid tulemusi: hiibriididel voib olla viga madal elujoulisus
ja hiibridisatsioon piirdub vaid esimese pdlvkonna (F1) hiibriididega, hiibriidtsoonid véivad
stabiliseeruda ja piisida, tekkida voivad uued liigid, voib ilmneda geneetilise materjali
introgressioon iihest liigist teise, iiks liikidest v3ib lokaalselt vélja surra voi ulatusliku
geenivoolu tottu lakata olemast eraldi iiksusena (Rieseberg & Wendel 1993). Seega, kuigi
hiibridisatsiooni vaadeldakse sageli kui liigitekke liikumapanevat joudu, voib selle tegelik
mdju liigilisele mitmekesisusele olla nii soodne kui kahjulik. Stabiilsed hiibriidtsoonid vdivad
vilja areneda aladel, kus kahe liigi geograafilised levilad kohtuvad (Barton & Hewitt 1985),
sest geneetiliselt puhaste isendite sissevool véljastpoolt hiibriidtsooni jadb voimalikuks. See
vOib kompenseerida hiibriidide madala fitnessi ja iihe liigi kadumise kahest geenivoolu ja
introgressiooni tottu hiibriidtsoonis (Harrison 1990). Kui kahe liigi areaalid suuresti kattuvad,
voivad hiibriidpopulatsioonid moodustuda seal, kus antud liigid koos esinevad. Sellise
populatsiooni saatus sdltub nii populatsiooni enda arengust kui ka sellest, kui tihedalt
puutuvad need kaks litki kokku teiste populatsioonidega, mis omakorda soltub liikide
levimisedukusest (Harrison 1993).

Uute  homoploidsete  (iihekordse = kromosoomikomplektiga, = kromosoomide  arv
hiibridiseerumisel ei ole muutunud) litkide teke on véimalik, kuid harv (nditeks mitmed liigid
perekonnas Helianthus, Rieseberg 1991). Introgressioon, ehk alleelide liikumine {ihest
taksonist teise taksoni geenifondi tagasiristumise teel, on seevastu taimede seas mairksa
levinum nidhtus (Rieseberg & Wendel 1993). Koos hiibriidtsooni moodustumises osalenud
teise liigi viljasuremisega voib tekkida populatsioone, mis kiill ndevad vélja kui geneetiliselt
puhtad populatsioonid, kuid millesse kuuluvad isendid kannavad geneetilist informatsiooni,
mis on pdérit teisest liigist, mis enam ldhilimbruses ei esine. Introgressiooni detailsemaks
uurimiseks ei piisa vaid morfoloogilistest tunnustest, siinkohal on vajalik ka geneetiliste
markerite kasutamine. Isegi kasutades geneetilisi vahendeid, ei tunta kasvu geneetilises
mitmekesisuses dra introgressioonina juhul, kui uuritakse vaid iiht liiki (Rieseberg & Wendel

1993). Laialt kattuvate areaalidega liikide puhul vdib korduv kattuva tsooni sisene hiibriidide
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moodustumine, sellele jargnev introgressioon iihte liiki ja teise liigi védljasuremine, viia
introgressioonini  kogu liigi tasandil, kui muutunud genofondiga grupp levib teistesse
populatsioonidesse. Hiibriidpopulatsiooni teke ning hilisem iihe liigi kadumine kahest voib
olla iisna kiire, eriti iiheaastaste liikide puhul, kellel puudub seemnepank. Enamus
hiibriidpopulatsioone uurivatest toddest on tehtud iihe aasta jooksul, andes seega olukorrast

vaid pdgusa lébildike.

5.1. Hiibridiseerumine perekonnas Rhinanthus liikide R. angustifolius ja R. minor niitel

Perekond Rhinanthus on hea mudelsiisteem uurimaks ldahedaselt suguluses olevate liikide
vahelisi geneetilisi interaktsioone — hiibridisatsioon perekonna liikide vahel on sage
(Vrancken et al. 2012). Rhinanthus minor ja R. angustifolius on perekonna koige laiemalt
levinud liigid ja moodustavad hiibridiseerumise teel fertiilse hiibriidi Rhinanthusx fallax
(Wimm. & Grab.) Chabert ja viljakaid F2 ja tagasiristumise teel saadud Bl taimi (Kwak
1980).

Liikidel R. minor ja R. angusifolius on kattuvad ditsemisperioodid maist juunini ning mélemal
on kollased siigomorfsed oied. Taimed on diploidse kromosoomistikuga (2n = 22, Hambler
1954), isesobivad (neil ei ole kujunenud mehhanisme véltimaks taime viljastumist omaenda
oietolmuga) (Ducarme et al. 2010), neid tolmeldavad nektari (Kwak et al. 1985) voi dietolmu
korjel mitu liiki kimalasi. Késitsi tolmeldades voib hiibriidseid seemneid saada mdlemal liigil,
kuid idanevus on palju madalam seemnetel, mille emasvanem on R. angustifolius (Kwak
1979b). Kuigi mdlemad liigid on isesobivad, on ainult R. minor vdimeline autonoomseks
isetolmlemiseks, R. angustifolius vajab tolmeldamiseks kimalaste védisamist (Kwak 1979a,
Kwak 1980).

Tavaliselt ei esine pdlvkondade kattumist, sest mullas puudub piisiv seemnepank — taimede
rasked seemned ei levi viga kaugele ning neil on lithike eluiga (Ter Borg 1972), samuti ei
paljune liigid vegetatiivselt (Parker & Riches 1993). Uldiselt on seemnete levimisvdime viga
madal, kuid monel juhul voivad seemned sattuda niidetud heina transportimisel kasvukohast
tunduvalt kaugemale (Ter Borg 1972). Seega geenide vahetus seemnete leviku kaudu teistesse

populatsioonidesse toimub, kuid selle esinemissagedus on {isna piiratud.
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5.2. Hiibriidpopulatsioonide teket méjutavad tegurid

Segunenud populatsioonide arengut vdivad mdjutada mitmed tegurid: ristumiste suund,
liikide esinemissagedus populatsioonis, kasvukeskkonna omadused (niiskus, pinnase
isedrasused, temperatuur jm). Seega on tdendoline, et kdik looduslikud segatud populatsioonid
el arene samas suunas, kui neid mojutavad tingimused on erinevad (Ducarme & Wesselingh
2005).

Hiibriidpopulatsiooni koosseis sdltub vanemliikide esinemissagedusest, see omakorda aga on
tugevalt mojutatud Okoloogiliste tingimuste poolt. Liikidel R. minor ja R. angustifolius on
sarnane Okoloogia — molemad esinevad modduka niiskusega rohumaadel, mida niidetakse
hilja vai karjatatakse madala koormusega, siiski on tdheldatud, et R. minor esineb kuivematel
ja viahem viljakatel aladel kui R. angustifolius (Weeda 1988).

Mitmed varasemad taimede morfoloogial ja fiisioloogial ning tolmeldajate etoloogial
pShinevad uuringud on niidanud, et liikidevahelised ristumisbarjddrid on madalad (Kwak
1978, 1979a,b, 1980, 1986, Kwak et al. 1985).

5.2.1. Liikidevaheline dietolmu iilekanne

Stimpatrilistes populatsioonides, kus liikide ditsemisperioodid kattuvad, soltub liigisisene ja
litkidevaheline geenivool suuresti dietolmu litkumise kvaliteedist ja kvantiteedist (Campbell
1991). Enamikul juhtudest tegutsevad loomad oietolmuvektoritena ning nende kiitumine
mojutab oluliselt litkidevahelist geeniiilekannet (Campbell 1985). Teatavatel tingimustel
voivad tolmeldajate kéitumisisedrasused, mis mojutavad Oietolmu transpordi kvaliteeti ja
kvantiteeti, viia reproduktiivse barjdéri, tipsemalt etoloogilise isolatsiooni, tekkimiseni (Grant
1994). Etoloogilist isolatsiooni on sageli tiheldatud taimeliikide vahel, kelle Giechitus on
erinev ning keda seega tolmeldavad erinevad putukaliigid, kuid isegi kui erinevaid taimeliike
tolmeldab sama putukaliik, vOib etoloogiline isolatsioon toimuda, kui tolmeldajal on vélja
kujunenud eelistused ja/voi jarjepidevus mingi kindla Gietiiiibi suhtes (Grant 1994). Kuna
tildiselt on koigi perekonna Rhinanthus liikide tolmeldajateks kimalased, kellel ei ole vilja
kujunenud eelistusi mdne liigi suhtes, voib tolmeldamiskonkurentsi kujunemine ja tekkivad
hiibridiseerumisndhtused olla ohuks taimede fitnessile, samuti vdivad need esile kutsuda
muutusi Oieehituses, et viltida tolmeldamiskonkurentsi ja/voi tugevdada reproduktiivset

barjaari (Natalis & Wesselingh 2012).

27



Kui erinevaid taimeliike kiilastavad samad tolmeldajad, voib liikidevahelist dietolmu
iilekannet piirata ka mehhaaniline isolatsioon — kui tolmeldava putuka asend {iihe liigi
kiilastamisel erineb asendist teise liigi kiilastamisel, vdib dietolm iihe liigi tolmeldamisel
sattuda néiteks vaid putuka dorsaalsele poolele ja teise liigi puhul ventraalsele poolele (Kwak
1978). Kuigi varasemalt on perekonna Rhinanthus liikidel mérgitud mehhaanilist isolatsiooni
tulenevalt kimalaste kditumisest ning emaka ja tolmukate paigutusest, siis Natalis &
Wesselingh (2012) ei leidnud mingit tdestust tGhusale mehhaanilisele reproduktiivsele
isolatsioonile.

Liikide R. minor ja R. angustifolius tolmeldamisniSid kattuvad laiaulatuslikult, kuna nad
oitsevad samal ajal ja neid tolmeldavad samad putukaliigid. On teada, et R. angustifolius on
tolmeldajatele atraktiivsem kui R. minor. (Kwak 1980; Kwak et al. 1985). Natalis &
Wesselingh (2012) tdheldasid liigi R. angustifolius populatsioonides kuni kaks korda
korgemat visiteerivate kimalaste arvu kui R.minor populatsioonides, mida voib seletada R.
angustifolius taimede korgus, suuremad Oied, parem néhtavus ning kdrgem dietolmu ja
nektari tootlikkus.

Natalis & Wesselingh (2012) mirgivad oma td0s, et kuigi arvesse vottes litkide R.
angustifolius ja R. minor erinevusi Oieehituses, voiks oodata, et liigi R. minor puhul jouab
emakani vdhem Oietolmu, leiti, et molemad liigid omastasid vordses koguses dietolmu iihe
kiilastuse jooksul. Siiski ilmnesid erinevused selles, mil mééral soodustati dietolmu tilekannet
oma liigikaaslastelt: R. minor vottis vastu sama koguse dietolmu, sdltumata taimeliigist, mida
kimalane oli eelnevalt kiilastanud, R. angustifolius aga omastas rohkem &ietolmu, kui
kimalane oli eelnevalt kiilastanud tema liigikaaslast. Sellisest dietolmu levimise mustrist voiks
eeldada, et geenivool toimub viiksema tdendosusega liigist R. minor liiki R. angustifolius,
kuid ilmselt jddb selle efekt norgaks ja ei mdjuta kuigi tugevalt ristumisprotsesse. Leiti ka
toendeid, kus olukord oli vastupidine kimalaste tottu, kes eelistasid pigem liikuda R. minor
taimede Oitelt R. angustifolius taimede ditele, soodustades geenivoolu liigist R. minor liiki R.

angustifolius ja luues nii tingimused osaliseks asiimmeetriliseks etoloogiliseks isolatsiooniks.

5.3. Tagasiristumine vanemliikidega

Kuna hiibriidid moodustavad populatsioonist vaid 13-26%, siis juhusliku viljastumise korral
on hiibriidi ristumine iihe vanemliigiga palju tdendolisem kui teise hiibriidiga (Ducarme et al.

2010). Maérgid geneetiliste markerite olemasolust voi puudumisest niditavad, et peale F1
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polvkonda on hiibriidid tavaliselt moodustatud tlihe vanemliigiga tagasiristumise teel,
tilekaalukalt liigiga R. angustifolius, kui selle esinemissagedus populatsioonis on kdrgem kui
15% (Ducarme et al. 2010). Morfoloogilised ja geneetilised analiiisid on nididanud, et
looduslikes segatud populatsioonides on enamus hiibriide morfoloogiliselt ja geneetiliselt
lahedased liigile R. angustifolius (Kwak 1980; Ducarme et al. 2010), mis on ilmselt tingitud
kahe ndhtuse koosmdjust — liigi R. minor korgem isetolmlemistase (Ducarme 2008) ja R.
angustifolius taimede eelistamine tolmeldavate kimalaste poolt (Natalis & Wesselingh 2012).
See peaks aitama kaasa introgressioonile liigist R. minor liiki R. angustifolius ja kuna F1
hiibriidid omavad valdavalt liigi R. minor tsiitoplasmat, madala idanemistaseme tdttu
seemnetel, mille maternaalseks pooleks on R. angustifolius (Kwak 1979), vdib see viia
cpDNA introgressioonile samas suunas (Vrancken et al. 2012).

On tdheldatud ka liigi R. minor kadumist populatsioonist (Ducarme & Wesselingh 2005),
mille pohjuseks voib olla asjaolu, et kahe liigi 6koloogilised nduded ei pruugi olla tipselt
samad. On vdimalik, et R. minor taimede finess oli juba varem voi kujunes konkreetse
kasvupaiga niiskuse, viljakuse vOi teiste isedrasuste tottu madalamaks kui R. angustifolius
taimede finess. Eksperimentaalne uuring (Ducarme & Wesselingh 2010) on nididanud, et
modduka mulla viljakuse korral, eraldi kasvatades, omab R. angustifolius alati kdrgemat
kohasust kui R. minor. Otsest konkurentsi kdnealuste liikide vahel eksperimentaalselt uuritud
pole, kuid on tdendoline, et viljakatel muldadel on suurem ja joulisem R. angustifolius
edukam ning vaid véheviljakatel muldadel suudab R. minor konkurentsis piisida (Weeda
1988). Viljakatel muldadel saavutab R. angustifolius Kiiresti kdrge joudluse ning R. minor
temaga voistelda ei suuda, kui ta just ei leia heterogeensetes elupaikades asukohti, kus
tingimused on vdhem optimaalsed R. angustifolius taimede jaoks. Muldade viljakuse
vihenedes voivad kujuneda tingimused stabiilsemaks kooseksisteerimiseks (Ducarme et al.
2010).

5.4 Hiibriidide tuvastamine

Esimese podlvkonna hiibriidide fenotiilipide puhul oodatakse tavaliselt kahe vanemliigi
vahepealseid tunnuseid, siiski on mitmete liigipaaridega teostatud uuringud (nditeks
Rieseberg & Ellstrand 1993) ndidanud, et hiibriidid on mosaiiksed — koosnevad nii
vanemlikest kui vahepealsetest tunnustest ning mdnel juhul omavad ka ekstreemseid

karakteristikuid. Liikide R. minor ja R. angustifolius esimese pdlvkonna hiibriididel on
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ndidatud vahepealset Gie morfoloogiat, kusjuures hiibridiseerumise suund markimisvéaarset
moju ei avaldanud (Ducarme & Wesselingh 2005). Kuigi F1 taimede diemorfoloogia voib
olla kahe liigi vahepealne, leidub nende seas palju erinevad hiibriidfenotiitipe (Kwak 1980).

Ducarme & Wesselingh (2005) tuvastasid populatsioonist, kus kdik taimed nédgid vilja nagu
R. angustifolius isendid, molekulaarsete markerite abiga mitmeid hiibriide. Sellised asjaolud
nditavad véga ilmekalt, kui keeruline on kdigest morfoloogiliste tunnuste pdhjal kindlaks teha
minevikus toimunud hiibridiseerumissiindmusi, mis aga molekulaarsete meetodite abil on
lihtsalt madratavad. Hibriidide kirjeldamiseks tavaliselt kasutatavad morfoloogilised
tunnused ja Okoloogiline jaotus alluvad looduslikule valikule, mistottu voivad need olla
eksitavad. Molekulaarsed markerid on enamasti neutraalsed ning head vahendid oma rohkuse,
korge reprodutseeritavuse ja laiaulatusliku leviku tottu taimegenoomis. Lihedaselt suguluses
olevate genotiiiipide eristamiseks, hiibriidide ja hiibriidtaksonite tuvastamiseks ja tdpsemaks
analiilisiks kasutatakse erinevaid molekulaarseid markereid: tuumagenoomi DNA fragmentide
PCR amplifikatsioonil pdhinevad markerid (nditeks RAPD, ISSR, SSR), DNA-DNA
hiibridisatsioonil pdhinevad markerid (nditeks RFLP), kloroplasti DNA markerid ja

biokeemilised markerid (néiteks isoensiitimid) (Nageswara-Rao & Soneji).
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Kokkuvote

Antud t66 koondab seniseid teadmisi perekonna Rhinanthus liikide levikust, elukdigu
tunnustest, taksonoomilistest ja fiilogeneetilistest suhetest ja  perekonnasisesest
hiibridiseerumisest.

Kuigi perekonnaga Rhinanthus seotud uurimustdid on avaldatud mitmeid, pole kokkuvotvat,
perekonna kohta iilevaadet andvat t66d seni koostatud. Kéesolev t66 votab arvesse suurel
hulgal erinevates piirkondades teostatud uurimustoid, mitmete erinevate perekonna
Rhinanthus liikide ja populatsioonidega.

T60s kirjeldatakse perekonna liikide morfoloogilisi ja fiisioloogilisi tunnuseid, samuti tuuakse
vélja levikulised ning kasvukoha ja paljunemisega seotud isedrasused, mis mojutavad liikide
elukdiku ja Okoloogiat. Kasitletakse uudset ldhenemisviis rohumaade mitmekesisuse
taastamiseks perekonna Rhinanthus liikide abil. Antakse iilevaade liike mojutavatest
biootilistest teguritest ja keskkonnatingimustest ning sellest, kuidas taimed nendele
reageerivad — teave, mis on vajalik liikide ja nende kasvukohtade kaitse seisukohast.
Perekonna Rhinanthus taksonoomilised ja fiilogeneetilised suhted ei ole kaugeltki selged.
Kuigi tdnapdevaste molekulaarsete vahendite kasutamine on heitnud valgust
perekonnasisestesse suhetesse, vajab valdkond sellegipoolest tidiendavat uurimist. Antud t66
nditab, mis tasemel on hetkel perekonna taksonoomia ning kirjeldab viimaste aastate avastusi
litkkide fiilogeograafia ja geneetiliste suhete valdkonnas.

Liikide méidramise raskendavaks asjaoluks on ka sage hiibridiseerumine perekonna liikide
vahel. Toos kirjeldatakse hiibridiseerumist perekonna Rhinanthus kdige levinumate liikide
vahel, késitledes hiibridiseerumist mojutavaid tegureid, hiibriidpopulatsioonide arengut ja

isedrasusi ning hiibriidide tuvastamist.
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Summary

Distribution, life history traits, phylogeny and hybridization in the genus Rhinanthus.

This study draws together current knowledge about the distribution, life history
characteristics, taxonomic and phylogenetic relationships and hybridization between species
of the genus Rhinanthus.

Although several papers have been published concerning the genus Rhinanthus, there is no
complete work providing an overview of this topic. Current work uses data from many
different studies which have been carried out in various regions with a number of different
populations and species of the genus.

The work describes the morphological and physiological characteristics, as well as features
related to distribution, habitat and reproduction of the species, which affect the life-cycle and
ecology of the species. It is pointed out that the species of the genus Rhinanthus have been
discovered to be useful tools for restoring diverse grasslands. Current work provides an
overview of biotic factors and environmental conditions affecting the species of Rhinanthus,
and how plants respond to them — information that is essential for preserving species and their
habitats.

The taxonomic and phylogenetic relationships of the genus Rhinanthus are far from clear.
Although the use of modern molecular tools has shed light on relationships between the
species of the genus, the subject needs further investigation. This work reflects the current
state of knowledge in the taxonomy of Rhinanthus and describes the discoveries of recent
years about the phylogeography and genetic relations of the species.

Hybridization between species is common, which makes the identification of the species
difficult. This work describes hybridization between the two most widespread species of the
genus and elucidates the factors influencing hybridization, the development of hybrid

populations and the detection of hybrids.

32



Tanuavaldused

Tadnan oma juhendajat Tatjana Oja, kes aitas leida kasulikke materjale ning kelle vairt

noduanded ja toetav suhtumine olid abiks t66 valmimisel.

33



Kasutatud kirjandus

Barton, N. H., Hewitt, G. M., 1985. Analysis of hybrid zones. Annual Review of Ecology and
Systematics 16: 113-148.

Bennett, J. R., Mathews, S., 2006. Phylogeny of the parasitic plant family Orobanchaceae
inferred from phytochrome A. American Journal of Botany 93:1039-1051.

Bullock, J. M., Pywell, R. F., 2005. Rhinanthus: a Tool for Restoring Diverse Grassland?
Folia Geobotanica 40: 273-288.

Bohme, B., 2001. Neues lber das isolierte Vorkommen von Rhinanthus rumelicus Velen.
(Driisiger Klappertopf) bei Jena. Haussknechtia 8: 85-92.

Campbell, D. R., 1985. Pollen and gene dispersal: the influences of competition for
pollination. Evolution 39: 418-431.

Campbell, D. R., 1991. Comparing pollen dispersal and gene flow in a natural population.
Evolution 45: 1965-1968.

Coulson, S. J., Bullock, J. M., Stevenson, M. J., Pywell, R. F., 2001. Colonization of
grassland by sown species: dispersal versus microsite limitation in responses to
management. Journal of Applied Ecology 38: 204-216.

Ducarme, V., 2008. Ecological and genetical aspects of natural hybridization in Rhinanthus L.
PhD viitekiri. Université catholique de Louvain, Louvain-la-Neuve.

Ducarme, V., Risterucci, A. M., Wesselingh, R. A., 2008. Development of microsatellite
markers in Rhinanthus angustifolius and cross-species amplification. Molecular
Ecology Resources 8: 384-386.

Ducarme, V., Vrancken, J., Wesselingh, R. A., 2010. Hybridization in annual plants: patterns
and dynamics during a four-year study in mixed Rhinanthus populations. Folia
Geobotanica 45: 387-405.

Ducarme, V., Wesselingh, R. A., 2005. Detecting hybridization in mixed populations of
Rhinanthus minor and Rhinanthus angustifolius. Folia Geobotanica 40: 151-161.

Ducarme, V., Wesselingh, R. A., 2010. Performance of two Rhinanthus species under
different hydric conditions. Plant Ecology 206: 263-277.

Ducarme V., Wesselingh, R. A., 2012. Outcrossing rates in two self-compatible, hybridizing
Rhinanthus species: implications for hybrid formation. Plant Biology 15: 541-547.

Eichwald, K., 1960. Saaremaa robirohi (Rhinanthus osiliensis). Raamatus: Trass, H. (Toim.),
Botaanika-alased t66d 4. Tartu Riiklik Ulikool, Tartu. 22—30.

34



Gibson, C. C., 2000. Use of hay rattle. Enact 8: 14.

Gibson, C. C., Watkinson, A. R., 1989. The host range and selectivity of a parasite plant:
Rhinanthus minor L. Oecologia 78: 401-406.

Gibson, C. C., Watkinson, A. R., 1991. Host selectivity and the mediation of competition by
the root hemiparasite Rhinanthus minor. Oecologia 86: 81-87.

Grant, V., 1994. Modes and origins of mechanical and ethological isolation in angiosperms.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America 91:
3-10.

Hambler, D. J., 1954. Cytology of the Scrophulariaceae and Orobanchaceae. Nature 174:
838.

Hamrick, J. L., Godt, M. J. W., 1996. Effects of life history traits on genetic diversity in plant
species. Philosophical Transactions: Biological Sciences 351: 1291-1298.

Harrison, R. G., 1990. Hybrid zones: windows on evolutionary process. Raamatus: Futuyma,
D., Antonovics, J. (Toim.), Oxford Surveys in Evolutionary Biology 7. Oxford
University Press, New York: 69-128.

Harrison, R. G., 1993. Hybrids and hybrid zones: historical perspective. Raamatus: Harrison,
R. G. (Toim.), Hybrid zones and the evolutionary process. Oxford University Press,
New York: 3-12.

Houston, K., Wolff, K., 2009. Eight polymorphic microsatellite markers for Rhinanthus
minor. Molecular Ecology Resources 9: 174-176.

Huhta, A. P., Tuomi, J., Rautio, P., 2000. Cost of apical dominance in two monocarpic herbs,
Erysimum strictum and Rhinanthus minor. Canadian Journal of Botany 78: 591-599.

Jiang, F., Jeschke, W. D., Hartung, W., 2004. Solute flows from Hordeum vulgare to the
hemiparasite Rhinanthus minor and the influence of infection on host and parasite
nutrient relations. Functional Plant Biology 31: 633-643.

Kask, M., 1969. Perekond robirohi — Rhinanthus L. Raamatus: Eichwald, K., Eilart, J., Kalda,
A., Kask, M., Paivel, A., Talts, S., Viljasoo, V. (Toim.), Eesti NSV floora. Kirjastus
Valgus, Tallinn. 4: 684-694.

Kelly, D., 1989. Demography of short-lived plants in chalk grassland. I. Life cycle variation
in annuals and strict biennials. Journal of Ecology 77: 747—769.

Kukk, T., Kull, T., 2005. Eesti taimede levikuatlas. Eesti Maaiilikool, Tartu.

Kuusk, V., 1998. Soontaimed. Raamatus: Lilleleht, V., Eesti punane raamat. Eesti Teaduste

Akadeemia Looduskaitse Komisjon. 60.

35



Kwak, M. M., 1978. Pollination, hybridization and ethological isolation of Rhinanthus minor
and R. serotinus (Rhinanthoideae: Scrophulariaceae) by bumblebees (Bombus
LATR.). Taxon 27: 145-158.

Kwak, M. M., 1979a. Effects of bumblebee visits on the seed set of Pedicularis, Rhinanthus
and Melampyrum (Scrophulariaceae) in the Netherlands. Acta Botanica Neerlandica
28: 177-195.

Kwak, M. M., 1979b. Maintenance of species integrity in sympatrically occurring Rhinanthus
minor and Rhinanthus serotinus in the Netherlands. Oecologia 41: 1-9.

Kwak, M. M., 1980. Artificial and natural hybridization and introgression in Rhinanthus
(Scrophulariaceae) in relation to bumblebee pollination. Taxon 29: 613-628.

Kwak, M. M., 1986. Bumblebees and constancy. Acta Botanica Neerlandica 35: 39.

Kwak, M. M., Holthuijzen, Y.A., Prins, H. H. T., 1985. A comparison of nectar
characteristics of the bumblebee-pollinated Rhinanthus minor and Rhinanthus
serotinus. Oikos 44: 123-126.

Magda, D., Duru, M., Theau, J. P., 2004. Defining management rules for grasslands using
weed demographic characteristics. Weed Science 52: 339-345.

Natalis, L. C., Wesselingh, R. A., 2012. Shared pollinators and pollen transfer dynamics in
two hybridizing species, Rhinanthus minor and R. angustifolius. Oecologia 170: 709—
721.

Oja, T., Talve, T., 2012. Genetic diversity and differentiation in six species of the genus
Rhinanthus (Orobanchaceae). Plant Systematics and Evolution 298: 901-911.

Olmstead, R. G., DePamphilis, C. W., Wolfe, A. D., Young, N. D., Elisons, W. J., Reeves, P.
A., 2001. Disintegration of the Scrophulariaceae. American Journal of Botany 88:
348-361.

Parker, C. & Riches, C. R., 1993. Parasitic weeds of the world: biology and control. CAB
international, Wallingford, Oxford.

Press, M. C., Graves, J. D., Stewart, G. R., 1988. Transpiration and carbon acquisition in root
hemiparasitic angiosperms. Journal of Experimental Botany 39: 1009-1014.

Reier, U., 2010. Perekond robirohi — Rhinanthus L. Raamatus: Krall, H., Kukk, T., Kull, T.,
Kuusk, V., Leht, M., Oja, T., Pihu, S., Reier, U., Zingel, H., Tuulik, T., Eesti taimede
madraja. Eesti loodusfoto, Tartu. 251-252.

Rieseberg, L. H., 1991. Homoploid reticulate evolution in Helianthus (Asteraceae): evidence

from ribosomal genes. American Journal of Botany 78: 1218-1237.

36



Rieseberg, L. H., Ellstrand, N. C., 1993. What can molecular and morphological markers tell
us about plant hybridization? Critical Reviews in Plant Science 12: 213-241.

Rieseberg, L. H., Wendel. J. F. 1993. Introgression and its consequences in plants. Raamatus:
Harrison, R. G. (toimetaja), Hybrid zones and the evolutionary process. Oxford
University Press, New York: 70—109.

Schaal, B. A., Hayworth, D. A., Olsen, K. M., Rauscher, J. T., Smith, W. A., 1998.
Phylogeographic studies in plants: problems and prospects. Molecular Ecology 7:
465-474.

Svensson, B. M., Carlsson, B. A., 2005. How can we protect rare hemiparasitic plants? Early-
flowering taxa of Euphrasia and Rhinanthus on the Baltic island of Gotland. Folia
Geobotanica 40: 261-272.

Talve, T., Orav, K., Angelov, G., Pihu, S., Reier, U., Oja, T., 2011. Comparative study of seed
germination and genetic variation of rare endemic Rhinanthus osiliensis and related
widespread congener R. rumelcius (Orobanchaseae). Folia Geobotanica 47: 1-15.

Talve, T., McGlaughlin, M. E., Helenurm, K., Wallace, L. E., Oja, T., 2013. Population
genetic diversity and species relationships in the genus Rhinanthus L. based on
microsatellite markers. Plant Biology. Kirjastamisel.

Ter Borg, S. J., 1972. Variability of Rhinanthus serotinus(Schonh.) Oborny in relation to the
environment. PhD viitekiri. University of Groningen, Groningen, The Netherlands.

Ter Borg, S. J., 1985. Population biology and habitat relations of some hemiparasitic
Scrophulariaceae. Raamatus: White, J. (Toim.), The Population Structure of
Vegetation. Dr W. Junk Publishers, Dordrecht.

Ter Borg, S. J., 2005. Dormancy and germination of six Rhinanthus species in relation to
climate. Folia Geobotanica 40: 243-260.

T&sitel, J., Riha, P., Svobodova, S., Malinova, T., Stech, M.. 2010. Phylogeny, life history
evolution and biogeography of the Rhinanthoid Orobanchaceae. Folia Geobotanica
45: 347-367.

Tesitel, J., Tesafova, M., 2013. Ultrastructure of hydathode trichomes of hemiparasitic
Rhinanthus alectorolophus and Odontites vernus: how important is their role in
physiology and evolution of parasitism in Orobanchaceae? Plant Biology 15: 119-
125.

Van Hulst, R., Shipley, B., Theriault, A., 1987. Why is Rhinanthus minor (Scrophulariaceae)
such a good invader? Canadian Journal of Botany 65: 2373-2379.

37



Von So0d, R., Webb, D. A., 1972. Rhinanthus L. Raamatus: Tutin, T. G., Heywood, V. H.,
Burges, N. A., Moore, D. M., Valentine, D. H., Walters, S. M., Webb, D. A. (Toim.),
Flora Europaea 3, Diapensiaceae to Myoporaceae. Cambridge University Press,
Cambridge: 276-280.

Vrancken, J., Brochmann, C., Wesselingh, R. A., 2009. How did an annual plant react to
Pleistocene glaciations? Postglacial history of Rhinanthus angustifolius in Europe.
Biological Journal of the Linnean Society 98: 1-13.

Vrancken, J., Brochmann, C., Wesselingh, R. A., 2012. A European phylogeography of
Rhinanthus minor compared to Rhinanthus angustifolius: unexpected splits and signs
of hybridization. Ecology and Evolution 2: 1531-1548.

Weeda, E. J., 1988. Ratelaar/Rhinanthus. Raamatus: Weeda, E. J., Westra. R., Westra, C.,
Westra, T. (Toim.), Nederlandse oecologische flora: wilde planten en hun relaties 3.
IVN, Amsterdam: 234-237.

Westbury, D. B., 2004. Rhinanthus minor L. Journal of Ecology 92: 906-927.

Kasutatud veebilehekiiljed

Nageswara-Rao, M., Soneji, J. R. Molecular Genetic Markers: What? Why? Which one for
Exploring Genetic Diversity?
[http://www.scienceboard.net/community/perspectives.210.html] 8. aprill 2013.

Wesselingh, R. A. 2010. The genus Rhinanthus.
[https://www.uclouvain.be/cps/ucl/doc/bdiv/documents/Rhinanthus_distribution.pdf]
12. mai 2013.

38



Lisad

o - =
) = b= EimiB | 2ig
. Bl 3 s L. - ZlaiZ &g
8 g/ 8lcizl8 2858 &8zl els 28 si2igyaleE s
TElTE8imimimie l mi Gl 2| gim |2 oib | Ni=ig| @ RS el Ziwigle [
_ tiz2ls 5 £i8i8igig 85552 = sig 31585/ EIS 28/ 5/3/815 5i%!
"territery” &£ i Oi@l Sl ll8lioi=zlo|ali=|0iic @l Jig|lai2i2lT glal =si0igig =i0|l=18!
! P Rs! ! ’ Rs|Rs!Rs|RsiRs!
Rhinanthus species [Lu [Hs [{Ga{Co{BriHbi{Fa{ls (Be{Ho{Ge Da No|Su Fe| B iPoiCz Au|Hei Tt iJujHUIRmM Bu| Al |Gr i Tul K {WIiC | NIiE
groenlandicus Wi Wl wiw W
LA Ll OSSO .00 .0 SECO U9 W0 O 90 LS TR S T O 0 OO RS 0 0 O OO 0 O 0 . L L L S
personatius *
asperufus. T . TN SO N . N % A% NN T S
wettsteinii X
pubescens
Wi oR
: = SRR ISR T S NSO A S
. IR SN NS0 0. SO0 S % VN RN VRSO AUNVNON NNV AUUE SUVUN NN SN N N
\javorkae X
pampaninii ) S SR S . S T B T SIS ISROURUNS ST IO RSO, SIS SO .
alpinus Wl WK WM i
gracilis ¥ X
e S R T S SUVUNE RS SN WUV NN NSRS SRR NSRS VU NN N - R T . SN TR UV SN SO N _—
burnatii 1X o . i B N B L .. SRR SRR WUV AU NORU N S .
® iR iR I x|[®IG ®
; .. ) . S U I TOTU UV U 0.0 0.0 U000 301 NUNIONS VTR NOVROR VRN OO SO N
mediterraneus X | % ¥ i X X ?
melampyroides ? ®
songeonii w " x
e e s e SN NN VSN NN SRR AU SO NN SO NN SO S I T R e e
subulatus x
P R SN S o i SN S i e T B e e e e e T . .
borbasii songaricus | 1L b b oo K
halophilus W
angustifolius ® ® HiMiK | Kl | wiw{®wiwiw iw|wi?iininix R ERERERES
Fragp L T o i JEAT L N i LR LR R Al LRI X LR LR . -
alectorolophus X K ¥ i Pixiuix|Ixiwix XX
®, 7 @ won Soo & Web 1972 B Bohme 2001 G : GBIF Portal
C Clement 2001 K : Kerguglen 1999
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