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Sissejuhatus

Herbivoorid tarbivad u 20% aastasest primaarproduktsiooni juurdekasvust (Agrawal 2011),
nii looduslikes kui ka inimmadjudega 6kosiisteemides (Cyr and Pace 1993). Taimed ja nende
putukatest herbivoorid moodustavad ligikaudu poole maailma makroskoopilisest
biodiversiteedist (Schoonhoven et al. 2005). Tegu on iihe domineerivama interaktsiooniga

Maal (Fornoni 2011). Erinevaid herbivoore tutvustatakse 1dhemalt lisas 1.

Herbivooria mdju taimedele on ulatuslik, esinedes nii isendi kui ka populatsiooni ja koosluse
tasemel (Pisanu 2012). Isendi tasemel mdjub herbivooria erinevatele taimeosadele —
vegetatiivsetele, generatiivsetele, maa-alustele ja maapealsetele. Herbivoorid eemaldavad
taimedelt biomassi ja voivad lisaks kontrollida taime elujoulisust ka fiitisilise keskkonna (nt
trampimisega mulda kokkusurudes), ressursside kéttesaadavuse voi konkurentsi-tasakaalu
(vahendades konkurentide biomassi) muutmise kaudu (Mulder 1999). On leitud, et maa-alune
biomass on suurem, kui maapealne (Schoonhoven et al. 2005). Juurekahjustuse tagajarjeks
voib olla ebapiisav vee, toitainete vOi mineraalide kéttesaadavus ja seeldbi védheneb
maapealsete taimeosade kasv (Maron 2001, Schoonhoven et al. 2005). Negatiivse moju
suurus oleneb muuhulgas sellest, milliseid taimeosi kahjustatakse. Generatiivsete organite
nagu Oierao, Oite, arenevate viljade ja seemnete eemaldamine voi kahjustamine on taimele
palju ohtlikum kui lehtede s6omine. Héiringule reageerimiseks olev aeg voib olla piiratud,
eriti liikidel, kellel on ainult iiks paljunemisperiood (iiheaastased taimed, monokarpsed
taimed, ainuviljalised taimed) (Lowenberg 1994). Oluline on ka mdju ulatus, ehk kui suur osa

biomassist eemaldatakse.

Herbivoorid mojutavad taime populatsioonidiinaamikat mdjutades oOite hulka, seemne
toodangut ja mikrokliimat ning takistades kasvamist ja vihendades ellujadmust (Kolb et al.
2007, Mulder 1999). Moju taimedele sdltub veel herbivooride toitumisviisist. Putukad, kes
toituvad erinevatest lehekudedest, mojutavad taimepopulatsiooni ulatuslikumalt kui
taimemahlast toituvad isendid (Schmitz 2008). Taim-herbivoor vastastikmdju soltub ka
sellest, kuidas herbivoorid mdjutavad mingit kindlat taime kohasuse komponenti ja kui
tundlik on populatsiooni kasv toimunud muutustele antud hetkel (Kolb et al. 2007). Samuti
mojuvad populatsiooni kohasusele tihedalt ja intensiivselt toimuvad herbivooridest tingitud

hdiringud.



Herbivooria olulisus elurikkuse séilitamisele seisneb selles, et nagu teisedki biootilised
interaktsioonid vOib herbivooria aidata sédilitada taimeliikide mitmekesisust kooslustes,
elimineerides dominantseid liike. See aitab iilejadnud liikidel eksisteerida. Koosluses, kus
herbivoorid puuduksid, kaoksid mitmed taimeliigid dominantide tdttu. Antud protsessi
mojutab ressursside hulk. Herbivooride suure hulga ja védheste ressursside korral kannatab
liikide mitmekesisus (Internet 1). Uhe variandina vdib herbivoor toituda proportsionaalselt nii
dominantsetest kui norgematest konkurentidest. Sel juhul on herbivooria moju viike ja

suuresti madratud isendite suhtelise vastupanuvoimega (Keddy 2007).

Arvestades eelnevalt kirjeldatud suureulatuslikku moju taimedele, ei ole iillatav, et taimedel
on koevolutsioonis herbivooridega vilja kujunenud hulganisti kaitsemehhanisme (Carmona et
al. 2011). Leidub nii fuisilisi kui ka keemilisi kaitsemehhanisme, mis nditeks vdhendavad
lehtede kvaliteeti toiduna (nt terpeenid) (Mithoéfer & Boland 2012), muudavad keeruliseks
lehtede tarbimise ja kéttesaadavuse (nt astlad, ogad, karvakesed) (Hanley et al. 2007), on
herbivooridele miirgised (nt alkaloidid, fenoolid jt) (Mithofer & Boland 2012) voi meelitavad

ligi herbivoore riindavaid putukaid (nt 6ievéilised nektarinddarmed) (Koptur 1992).

Enamasti kasutavad taimed herbivooride vastases kaitstes korraga mitut erinevat strateegiat st
neil esineb iiheageselt mitmeid kohastumuslikke tunnuseid, mis on seotud herbivooride
vastase kaitsega (Duffey & Stout 1996, Schoonhoven et al. 2005). Selliseid iihel liigil
esinevaid kaitsetunnuste komplekse nimetatakse kaitsesiindroomideks (Agrawal & Fishbein
2006, Kursar & Coley 2003) Arvatakse, et herbivooria vastaste tunnuste esinemine peegeldab
taimeliikide 6koloogilist erinevust (elupaiga tiilip ning kvaliteet ja/vdi taime suurus) (Feeny
1976, Janzen 1966). Empiirilised uurimused selliste siindroomide esinemise kohta looduses
on aga suhteliselt harvad (Agrawal & Fishbein 2006, da Silva & Batalha 2011, Travers-
Martin & Muller 2008).

Teisalt vdivad erinevad herbivooriavastase kaitsega seoutud tunnused olla omavahel hoopis
negatiivselt seotud, mis nditab 10ivsuhet vastavate tunnuste vahel ehk kaitse ’hinda’ (Twigg &
Socha 1996). Sellise I6ivsuhte nditeks on suure hulga sekundaarsete metaboliitide
stinteesimise asemel toimuv kiire lehepinna suurenemine, korgem limmastiku tase ja vihesem
hulk sekundaarseid metaboliite (Kursar & Coley 2003). Ka kaitsetunnuste vahelise 16ivsuhte
esinemise kohta on loodusest leitud vastukéivaid andmeid (Agrawal & Fishbein 2006, Duffey
& Stout 1996, Paul & Hay 1986). Arvatakse, et kaitsetiilibid on omavahel 16ivsuhtes, kuna
ressursid on piiratud ja neid tuleb erinevate fiiisiliste ja keemiliste kaitsetlilipide vahel jagada

(Aide & Londono 1989, Eck et al. 2001, Read et al. 2009). Ecldatakse, et 16ivsuhtes olevad
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taime kaitsemehhanismid on vdrdse kohasusega (Kursar & Coley 2003). Ehk ressursside
piiratuse korral jagatakse ressursid vordselt keemilise ja fiilisilise kaisetiilibi vahel. See aga ei

pruugi alati nii olla (Kursar & Coley 2003).

Kéesoleva 10putdd iiheks eesmérgiks on anda iilevaade erinevatest herbivooriavastastest
kaitsekohastumuste tiilipidest. Teiseks eesmérgiks on uurida, milliste kaitsetunnuste vahelisi
seoseid on tdnaseks uuritud ja mis tulemustele joutud. T66 koosneb Kkahes peatiikist ja
arutelust. Milles tutvustatakse erinevaid herbivooride vastase kaitsekohastumuse tiilipe ja

nende kaitsetunnuste vahelisi voimalikke seoseid.



2. Kaitsekohastumuste tiiiibid

Sessiilsete organismidena ei saa taimed pdgeneda, et end kaitsta, seega tuleb neil rakendada
teisi kaitsestrateegiaid (Maffei et al. 2007a). Taimede kaitsekohastumusi herbivooride vastu
vOib jaotada erinevatel viisidel. Esiteks morfoloogilised-struktuursed, takistused herbivoori
toitumisele (Keddy 2007). 2) keemilised (toksiinid, seedimist raskendavad ained) (Carmona et
al. 2011). 3) assotsiatiivsed (suhted teiste organismidega). 4) ajaline ja ruumiline véltimine ja
5) taime biomassi hulga ja muutustega seotud herbivooriavastased strateegiad. Viimasel juhul
on tegemist taime suuruse mojuga, tolereerimise ja iilekompenseerimisega. Jérgnevates

alapeatiikkides kirjeldan taimede kaitsekohastumuse tiiiipe selle jaotuse alusel (tabel 1).

Tabel 1. Kaitsekohastumuste tiiiibid, alatiiiibid ja ndited loodusest

Kaitsekohastumuse tiiiip

Alatiiiip

Niide loodusest

morfoloogiline-struktuurne tiiiip

astlad, ogad, karvakesed

lehekarvad itheksavigisel

vaha, kova struktuur

korreliste sitkus

keemiline kaitse

sekundaarsed metaboliidid

tsiianogeensed gliikosiidid
gliikosinolaadid
terpenoidid
alkaloidid
fenoolid
proteaasi inhibiitorid
lateks

assotsiatiivne tiiiip

paistetanud astlad,
00nused lehtedes

Acacia drepanolobiumil leiduvad
alusel paistetunud astlad

oienektar ja dievilised
nektarinddrmed

kressi Gienektar

endofiiiitsed seened

endofiiiitne seen Neotyphodium

ajalise ja ruumilise véltimise
tiitip

fenoloogiline nihe

tamm valdib kiilmavaksikut
(Operopthera brumata)

ruumiline véltimine

refuugiumid
taimesibulate siigavamale viimine

taime biomassi hulga ja
muutustega seotud
herbivooriavastased

kaitsekohastumustiiiip

taime suurus

puude ja pddsaste suuremaks
kasvamine

tolereerimine

poldrdigas suudab tolereerida
lehepinna kadu kuni 25%




kompenseerimine/iilekompe |  puuvillapddsa okste harunemise
nseerimine suurenemine v3i kdrvale harunemise
vihendamine

Kuid taimede kaitsestrateegiaid vOib jagada ka teisiti. Niikeks piisivaks ehk
konstitutsiooniliseks kaitseks ja esilekutsutavaks ehk indutseeritavaks kaitseks, mis
kutsutakse spetsiaalselt esile kindlate vaenlaste olemasolul. Mdlemat, nii pisivat kui ka
esilekutsuvat kaitsemehhanismi saab omakorda jagada otseseks ja kaudseks (Mithofer &
Boland 2012).

Otsesed kaitsemehhanismid toimivad agressori vastu vahetult. Tiipilised niited on
morfoloogilised tunnused nagu ogad, okkad, kdrgendatud ligniini tase (Duke et al. 2000) ja
toksiinid vOi eemale peletavad ained (van Poecke & Dicke 2004). Olulised on erinevates
kudedes leiduvad metaboliidid, mis voivad olla toksilised, s66damatud, voi vidhemasti
maitsetud (Mithofer & Boland 2012). Trihhoomid voivad osaleda nii keemilises kui
morfoloogilises kaitses. Nad on mehaaniliseks barjdériks, kuid ndarmekarvad voivad hoida ka
sekretsiooni struktuure, mis sisaldavad toitumise vOi munemise tdrjevahendeid ehk toksiine
(Duke et al. 2000). Kaudsete kaitsemehhanismidena kasutavad taimed suhteid teiste
organismidega, nt kiskjate ja parasiitidega (van Poecke & Dicke 2004). Lisaks voib taimedel
olla struktuure, mis on elupaigaks kiskjatest liilijalgsete jaoks, nt paistetanud astlad, donsused
lehtedes. Kaudseks kaitsemehhanismiks on veel liilijalgsetest mutualistidele toiduressursside
(nektar kas ditest v3i dievilistest nektarinddrmetest) pakkumine (Rudgers 2004, Schoonhoven
et al. 2005).

2.1 Morfoloogiline-struktuurne tiiiip

Morfoloogilise-struktuurse tiiiibi puhul on tegemist igasuguse morfoloogilise v3i anatoomilise
taimetunnusega. See annab kohasuse eelise taimele, peletades taimest toituda soovivaid
herbivoore (Boege & Marquis 2005). Tegu on kaitsemehhanismi tiiiibiga, kuhu kuuluvad
okkad, ogad ja karvakesed, taime suurusest tulenev kaitse ja erinevate taimeosade kaetus
kaitsva vahaga. Monda taime kaitseb kova struktuur, mis sisaldab ligniini ja tselluloosi

(Keddy 2007). Fiitisiline kaitse ei esine igas rakus ja koes.



Astlad, ogad ja karvakesed on evolutsiooniliselt esmased teimedel esinevad
kaitsemehhanismid herbviooride vastu (Grubb 1992). Astlaid saab jagada kaheks vastavalt
sellele, kas tegu on varre voi lehe tekisega. Leheastel on teravatipuline ja muundunud lehe
keskroost ja lisaks ka leht, millel on torkavad servad. Vdsuastla puhul on tegemist puitunud
teravatipulise varre/oksa muudendiga. Ogad on igasugused teravatipulised véljakasvud
epidermist vOi koorest, mis sageli paiknevad ebakorrapéraselt (Grubb 1992). On pakutud, et
eredaviarvilised ogad ja astlad niiteks alamsugukonnas agaavilised ja  sugukonnas
kaktuselised on ohu mirgiks imetajatest herbivooridele (Lev-Yadun 2001). Uldiselt peetakse
eelmainitud kaitsemehhanisme efektiivsemaks pigem selgroogsete kui selgrootute
herbivooride vastu, kuna siin méngib rolli taime ja herbivoori suuruse vahekord (Cooper &
Owensmith 1986). Seda toetab georgraafiline siinkroonsus suurte herbivooride ja antud
morfoloogiliste tunnustega taimede vahel (Hanley et al. 2007). Seal, kus eksisteerivad suured
herbivoorid, on taimedel vélja kujunenud just sellised kaitsemehhanismid — astlad ja ogad.
Selliste mehhanismide tohususe néiteks voib tuua teravalehise iileksi (Ilex aquifolium), mille
erakordselt teravad lehed kannatavad palju vihem herbivooria all kui naabruses olevad vihem

leheastlaid omavad liigikaaslastest taimeisendid (Obeso 1997).

Trihhoomid ehk taime karvakesed esinevad hulgaliselt erinevatel taimedel. Tegemist on iihe-
voi hulkrakuliste moodustistega, mis ulatuvad vélja epidermi rakkudest. Nad voivad olla kuju,
suuruse, asukoha ja funktsiooni poolest viga mitmekesised (Werker 2000). Eristatakse
nddrmeteta ja nddrmetega trihhoome. Taime vastupanuvoimet putuka kahjustustele
suurendavad enamasti nddrmeteta trihhoomid. Need loovad efektiivse barjddri, mis hoiab
eemale viikesi putukaid, raskendades nende litkumist ja takistades kokkupuudet taime
pinnaga. Tihe karvastik vGimaldab eemal hoida véikesi pistmis-, imemissuistega putukaid,
mis takistab neid epidermini joudmast (Southwood 1986). Naiiteks Pohja-Ameerika liigil
tiheksaviagine (Verbascum thapsus) on lehekarvad, mis kaitsevad rohutirtsude eest
struktuurselt (Hanley et al. 2007). Trihhoomide tihedus ei pruugi soltuda ainult abiootilistest
kasvutingimustest, vaid voib tuleneda herbivoori kahjustustest. Mitmete liikide puhul nagu
kaktused ja erinevad puud on leitud, et vastusena putuka toitumisele kasvab trihnhoomide hulk
(Dalin & Bjorkman 2003, Traw & Dawson 2002). Trihoomid vdivad takistada munemist
(Chiang & Norris 1983), kuid teistest kiiljest voib karvane pind anda parema haarduvuse ja
seetottu eelistatakse antud pinda (Robinson et al. 1980). Enamasti on siiski paljad
taimevormid marksa vastupanuvdimelisemad (Schoonhoven et al. 2005). Paljaste
taimevormide lisa eeliseks on kaitsev vahakiht, millel on lisaks libedusele veel mitmeid
keemilisi funktsioone (Dalin & Bjorkman 2003, Traw & Dawson 2002).



Vaha, ligniinsed ja tselluloossed kdovad moodustised on taime pinnal viga mitmekesised
mikrotekstuurid ning itihe- vdi mitmerakulised epidermaalset péritolu moodustised. Antud
struktuurid on inimese silma eest varjatud, kuid nende olemasolu on viga oluline viikeste

herbivooride ja looduslike vaenlaste vastu (Schoonhoven et al. 2005).

Enamus soontaimede kutiikulatel on ohuke kiht viga hiidrofoobseid koostisosi. Need vahast
katted omavad olulist rolli kaitstes kuivamise, putukatest herbivooride ja taime patogeenide
sissetungi vastu. Vahakihid varieeruvad paksuse poolest ja nende kogus varieerub taime
kuivkaalus murdosast kuni mitme protsendini. Vahakihid ei ole homogeensed struktuurid,
vaid koosnevad keemiliselt ja mehaaniliselt eraldiseisvatest kihtidest (Jetter et al. 2000). Vaha
kristallid, millel on viga suur vormiline varieeruvus, koosnevad siledast ja voimalikult
amorfsest vahakihist koikidel ohuga kokku puutuvatel pindadel (Barthlott et al. 1998).
Taimed, kelle kutiikula on kaetud libeda vahakihiga, pShjustavad putukatele mitmesuguseid
probleeme (Eigenbrode & Espelie 1995).

Lisaks vahale kaitseb taime tema kdva kude. Taime rakuseinad on tugevad makromolekulide
nagu tselluloosi, ligniini, suberiini ja kalluse tottu. Antud makromolekulid koos
sklerenhiilimse koega kaitsevad taime mehaaniliste vigastuste ja suiste poolt ldbildikamise,
rebimise vO1 imemise eest. Jarelikult on lehe kovadus efektiivne tegur vidhendamaks
herbivooriat, kuna lehe sitkus ennustab kdige paremini, kui korge on herbivooria tase teatud
liigil (Coley 1983). Taime lehed varieceruvad suuresti sitkuse ja kdvaduse poolest. Niiteks
korrelised on kolm korda sitkemad kui keskpéarane rohund (Bernays 1991). Lehe sitkus erineb
ka kliimavootmeti. Naiteks troopilises metsas on lehe sitkus kolm korda suurem Kkui
parasvootmelises metsas. Selline erinevus voib osaliselt tuleneda troopikas olevast suuremast
putukherbivooria survest, kus kesmine folivooria hulk on kuni 16,6% vorreldes 7%
parasvootmelises kliimas (Dyer & Coley 2002). Korrelised, 1dikheinalised ja palmilised
sisaldavad rdni kuni 16% oma kuivkaalust. Amorfse rdni (SiO, * nH,0) osakesed
hoiustatakse rakuseintes ja —luumenis (Epstein et al. 1999), mis vGivad pohjustada toitumise
kéigus putuka suistelt hammaste kaotust (Schoonhoven et al. 2005). Naiteks C, taimedel on
putukate herbivooria vastu sdddavate rakkude kestad kindlustatud hemitselluloosiga, mis on

mitmetele putukatele seedimatu (Scheirs et al. 2001)



2.2 Kemiline kaitse

Lugematul arvul herbivooride vastaseid kaitsestrateegiaid pohinevad suurel mitmekesisusel
taimekeemias. Taimed voivad siinteesida hinnanguliselt rohkem kui 200 000 iihendi, millele
viidatakse kui spetsialiseerunud metaboliitidele, mis tekivad vastusena konkreetsetele

okoloogilistele viljakutsele (Pichersky & Lewinsohn 2011).

Taimed, tundes &ra herbivoori, peavad olema vdimelised herbivooride saadud signaale
konverteerima sobivaks biokeemiliseks voi fiisioloogiliseks rakuvastuseks (Maffei et al.
2007a, b). Selleks on taimed arendanud hulgaliselt erinevaid keemilisi kaitsemehhanisme.
Tegu on ainetega, millel otsene roll ainevahetuses puudub vdi pole teada (Keddy 2007).
Seepdrast kutsutakse neid sekundaarseteks metaboliitideks. Sekundaarsete metaboliitide
voimalik mdju herbivooridele on toksiline, peletav, arengut ja kasvu inhibeeriv, viljakust ja
toidu seeditavust vdhendav. Need on suureks barjdériks herbivooridele. Moned neist on
pusivalt siinteesitavad, teised indutseeritakse pirast rilnnakut. Moned komponendid mojuvad
vahetult herbivoorile, teised ained toimivad kaudselt, mGjutades teistel troofilistel tasemetel
olevaid organisme, kes kaitsevad taime herbivoori eest (Mithofer & Boland 2012). Pole leitud
seost sekundaarsete metaboliitide kontsentratsiooni ja herbivooride tundlikkuse vahel. Selleks

on mitmeid erinevaid pdhjuseid (Carmona et al. 2011).

Uheks voimaluseks on see, et taim-herbivoor vdidurelvastumine muudab enamiku
sekundaarseid metaboliite bioloogiliselt ebafunktsionaalseks. Kiire koevolutsiooni tagajargel
tekib palju jadnukeid, mille alleshoidmine ei ole kulukas. Kui selline kuhjumisprotsess on
tavaline, siis voivad enamik sekundaarseid metaboliite olla mineviku koevolutsiooni jddnukid.
Neist on véga keeruline eraldada hetkel herbivooride vastu kasutatavaid. Teiseks voimaluseks

on morfoloogiliste ja fliiisiliste tunnuste suurem moju (Carmona et al. 2011).

Veel iiheks voimaluseks on taimede sekundaarsete metaboliitide suur rohkus, mis vois olla
arenenud spetsiifilise herbivoori voi herbivooride grupi vastu. Osad kemikaalid omavad moju
suuremale hulgale herbivooridele, teised ainult spetsiifilistele ja kolmandad mdjutavad ainult
segunenud juhul herbivoore. Spetsialiseerunud herbivoorid arendavad sageli vastuadaptsioone
sekundaarsetele metaboliitidele, saavad sellele keemilisele kaitsele vastu ja vdivad neist

koguni kasu saada (Carmona jt 2011).
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Paljud piisivad kaitsemehhanismid on taimele kahjulikud v6i koguni miirgised (Jones & Vogt
2001). Minimaliseerimaks taime enda voimalikku miirgistamist, on paljud iihendid tavaliselt
talletatud osadesse, kus on piiratud metaboolne aktiivsus nagu vakuoolid vdi apoplast. See on
ilmne alkaloididele ja lisaks ka fenoolsetele ainetele (Mithofer & Boland 2012). Koige
tavalisemalt varutakse neid konjugeeritult inaktiivsena, enamasti gliikosiididena (Jones and
Vogt 2001), et hoida neid eraldatuna aktiveerimast hiidrolaase (Mithofer & Boland 2012).

Sekundaarsed metaboliidid kuuluvad mitmetesse keemilistesse klassidesse nagu nditeks
terpeenid, steroidid, ldmmastikku sisaldavad alkaloidid, fenoolid jne. Koik need iihendid
erinevad struktuuri poolest, viidates vastupanuvdimet erineva struktuuridega vaenlastele.
Lisaks toimivad moned komponendid kdigi drritajate vastu, kui teised piirduvad kindlate
taksonitega (Mithofer & Boland 2012). Erinevaid sekundaarseid metaboliite tutvustatakse

ldhemalt lisas 2.

2.3 Assotsiatiivne kaitsetiiiip (suhted teiste organismidega)

Paljudel taimeliikidel esineb tunnuseid, mis meelitavad ligi herbivooride vaenlasi. Sel viisil
kaitsevad need liigid end kaudseid kaitsemehhanisme kasutades. Monedel taimeliikidel esineb
struktuure, mis on elupaigaks kiskjatest liilijalgsete jaoks, nt paistetanud astlad, Gonsused
(domatium inglise keeles) lehtedes. Teised liigid tagavad liilijalgsetest mutualistidele
toiduressursse nagu dienektar ja dievilised nektarinddrmed (Rudgers 2004, Schoonhoven et
al. 2005). Viimaseid leidub enam kui iiheksakiimnes taimesugukonnas (Koptur 1992). Seda
taime ja kiskjatest vOi parasiitsete putukate vastastiktmdju nimetatakse kaitsvaks
mutualismiks. Liilijalgsete iilesanne selles on kaitsta taime ja vastutasuks saavad nad taime
ressursse (Rudgers 2004). Lisaks liilijalgsetele on taimedel mutualistlikud suhted ka

endofiiiitsete seentega. Késitlen antud alapeatiikis ldhemalt koiki.

Odnsused on katteseemnetaimedes laialt levinud ja need on oluliseks seoseks taime ja putuka
vahel. Odnsusi leidub enam kui {iheksakiimnes erinevas taimesugukonnas. Sageli esinevad
need védikeste karvatupsudena, taskutena lehe sees vdi pearoo liitumiskohas lehe alumisel
poolel. Odnsusi leidub ka tiivedes ja asteldes, mida leidub tuhandetel troopilistel taimeliikidel
(Schoonhoven et al. 2005). Nendes struktuurides elutsevad asukad on sageli olulised
herbivoorsete lestade ja seenparasiitide populatsioonide vdhendamisel (Odowd & Willson
1991). Naiteks on leitud, et puuvillataime lehtedele Gonsusi imiteerivate struktuuride lisamise
jarel suurenesid neil taimedel elavate kahjutute lestade populatsioonid ja véhenesid

herbivoorsete lestade populatsioonid (vorreldes kontrolltaimedega). Lisaks suurenes
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Oonustega taimede seemnetoodang 30% (Agrawal & Karban 1997). Troopilistelliikidel
esinevad 00nsused pakuvad sageli sipelgatele varju- ja pesapaika. Karnivoorsed sipelgad
kaitsevad taime putukakahjustuste eest (Huxley & Cutler 1991). Lisaks ’aitavad’ need
sipelgad taimedel ressursse séddsta. Taimed, kes on sipelgate poolt kaitstud, ei pea
investeerima kulukasse keemilisse Kkaitsesse, vastupidiselt sugulasliikidele, kes ei taga

sipelgatele elupaiku (Schoonhoven et al. 2005).

Lisaks elupaika pakkuvatele struktuuridele toodavad taimed oma dites nektarit, et
tolmeldajaid ligi meelitada. Oienektarit tarbivad ka karnivoorid ja herbivoorid. Seetdttu
kiilastavadki karnivoorsed putukad, nt sipelgad, regulaarselt oisi, et koguda nektarit
(Schoonhoven et al. 2005). Naiteks kressil (Rorippa indica) patrullivad sipelgad herbivoorset
putukat kohates tapavad ta ja viivad pessa (Yano 1994). Sipelgad ei mdjuta taime
tolmeldamisprotsessi: sipelgatega taimed ja sipelgateta taimedel on umbes sama suur
seemneproduktsioon (Schoonhoven et al. 2005). Seega kaitseb dienektari tootmine taimi

kaudselt herbivoorsete putukate eest.

Lisaks oienektarile omavad taimed ka Oievilist nektarit, mis toodetakse nektarites, mis asuvad
lehtedel vdi leherootsul (Koptur 1992). Oievilised nektarid on suhkrut tootvad niirmed, mis
asuvad véljaspool 0it. Kdige tavalisemalt leidub neid lehelabal, -roodudel, -rootsul, tiivel voi
taime reproduktiivsete osade ldheduses, kuid neid voib leida ka abi- ja idulehtedel (Bentley
1977). Oievilised nektarid vdivad olla struktuurilt viiga erinevad: lihtsatest niirmepindadest
kuni detailsete karikate ja klappideni koos karvade ja selgelt eristuva pigmentatsiooniga. Kuid
oOievilised nektarinddrmed vodivad olla kulukad, kui puuduvad ligimeelitatavad sipelgad.
Herbivoore meelitab antud nektar endiselt ligi, kuid puuduvad taime kaitsvad sipelgad
(Rudgers 2004).

Lisaks eelnenud Kaitsestruktuuridele kaitsevad taime mutualistlikud suhted seentega,
tdpsemalt endofiilitidega. Endofiilitsed seened, kes paiknevad kas raku sees voi
rakuvaheruumides ja on levinud taimede kdigis tdhtsamates kudedes, ja ei kahjusta oma
elutegevusega taime. Endofiiiit erineb miikoriisast puuduva seeneniidistiku tdttu. Endofiitidid
elavad kas kogu voi vihemasti suurema osa oma elutsiiklist taime osade sees (Saikkonen et al.
1998) ning pohjustavad suuri muutusi taime kasvus ja keemilises koostises. Seeldbi omavad
nad suurt moju testele organismidele, kes toituvad antud taimedest (Hartley & Gange 2009).
Uldtuntud riihm endofiiiite on perekonnast Epichloé (kottseened ja tungalteralised), samuti
endofiitidid perekonnast Neotyphodium (Brem & Leuchtmann 2001), mis on 6koloogiliselt ja

majanduslikult oluline perekond (Hartley & Gange 2009). arvatakse, et endofiiiidid tdstavad
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otseselt peremeestaimede vastupanuvoimet herbivooride vastu, tagades nakatunud taimedele
tdiendava keemilise kaitse (Hartley & Gange 2009). Naiteks voivad nad toota alkaloide, mis
peletavad herbivoore eemale (Faeth 2002). Seeldbi tduseb peremeestaime kohasus: paraneb
taime kasv ja suureneb seemnetoodang, suureneb vastupanu pduale ja tekib kaitse

taimepatogeenide ja herbivooride vastu (Brem & Leuchtmann 2001).

Taimedel on mitmeid vOimalusi kaitsta end teiste organismide abil, muidugi on tegu
mutualistliku suhtega, kus taim peab kaitsekohastumuse eest kas nektarit tootma, vastavaid

struktuure kasvatama voi loovutama ’vastutasuks’ orgaanilisi aineid.

2.4 Ajaline ja ruumiline viltimine

Viltimine on oluline mehhanism, tinu millele tulevad taimed toime herbivooride kahjuliku
mojuga. Ajalise ja ruumilise véltimise puhul on tegemist taime viéliste kaitsetunnustega, mis
sisaldavad erinevaid bioloogilisi ja fiiiisilisi keskkonna komponente (Milchunas & Noy-Meir
2002).

Ajalise véltimise puhul on peamiseks kaitsetunnuseks fenoloogiline nihe, millega vélditakse
nditeks putukherbivoore. Taimed véldivad intensiivset herbivooriat muutes siinkroonsust
taime fenoloogia ja putukate ilmumise voi elustaadiumi vahel. Niiteks enamik lehtedest
toituvaid liblikalisi, nt kiilmavaksiku (Operopthera brumata) vastsed, on vdimelised tamme
riindama koheselt pdrast punga puhkemist kuni esimeste lehtedeni. Suur osa vastsetest nalgib,
kui pungad puhkevad mitmeid pdevi enne munade koorumist voi vastupidi (Feeny 1970,
1976). Taime seisukohast on selline fenoloogiline nihe kasulik, kuna kiilmavaksiku vastsete
poolt tehtavad kahjustused jddvad seetdttu oluliselt vdiksemaks Sarnane ajaline véltimine voib
ilmneda suurte maapealsete rohusddjate puhul, kui nende migratsioonimustrid on
ennustatavad (Milchunas & Noy-Meir 2002). Lisaks ka merekeskkonnas, kus vetikaliikide
pikad kasvuvormid on head konkurendid, kuid atraktiivsed herbivooridele. Seega ilmuvad
need pikad kasvuvormid hooajal, kui herbivooride aktiivsus on madal (Lubchenco & Cubit
1980).

Ruumiliseks viltimiseks peetakse refuugiume. Refuugiumid omavad struktuurset komponenti,
mis voimaldab otsest fliiisilist kaitset antud kohaga seonduvale individuaalsele potentsiaalselt
ohu all olevale taimele. Kaitse tdielik tagamine refuugiumis oleneb spetsiifilisest refuugiumi
iseloomust ja herbivoorist. Tegemist on ainsa valtimistiilibiga, mis mojutab taimede

bioloogilist mitmekesisust (Milchunas & Noy-Meir 2002).
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On olemas looduslikke refuugiume ja inimtekkelisi refuugiume. Looduslikud refuugiumid
erinevad eksperimentaalsetest aladest voi parkidest ja kaitsealadest selle poolest, et nad olid
enamasti olemas sama kaua voi enne, kui praeguse aja herbivoorid. Eksperimentaalsed alad,
pargid ja Kkaitsealad rajati kohtadesse, mis olid varasemalt herbivooride poolt héiritud, kus
koosluste vaheldumine herbivooride tottu vois juba toimuda (Milchunas & Noy-Meir 2002).
Taimestiku vaheldumine on eriti tavaline steppides, kus inimene kontrollib herbivooria taset
voi kus herbivooride hulk soltub otseselt taimestikust (van de Koppel & Rietkerk 2000).

Refuugiume jagatakse ka Dbioloogilsteks ja geoloogilisteks. Vaiikesed geoloogilised
refuugiumid (kivipaljandid, kaljud jne) m&jutavad palju enam kas positiivselt v3i negatiivselt
taime mikrokeskkondi, kui suured geoloogilised refuugiumid (tasandikud, saared) (Milchunas
& Noy-Meir 2002), kuna mirksa lihtsam on hiirida viikese pindalaga keskkonda.
Bioloogilise refuugiumi puhul on tegemist teise taimega, mis kaitseb sihtmérk taime. Seetdttu
loetakse antud ruumilist véltimist vahel assotsiatiivseks kaitseks. Antud refuugium aitab
kaitsta pigem suurte generalistidest herbivooride vastu, kuna pisikesed selektiivsed imetajad
on voimelised kétte saama soddavad osad bioloogilisest refuugiumist (Milchunas & Noy-Meir
2002).

Taimed suudavad herbivoore viltida ka taimesibulaid siigavamale viies. Uheks huvitavaks
ruumiliseks véltimiseks on seos gasellide ja liiliate vahe. Gasellid on siigavusest tulenevalt
liilia sibulate selektiivsed sd6jad, millest tulenevalt jddvad alles liiliad, kelle sibulad on

stigavamal (Ward & Saltz 1994).

2.5 Taime biomassi hulga ja muutustega seotud herbivooriavastased
kaitsestrateegiad

Taimedel on lisaks vastuhakkamisele ja véltimisele veel strateegiaid véltimaks voi peletamaks
herbivoore. Taim voib herbivoorile mdjuda oma suurusega. Lisaks sellele voib taim
ressursside olemasolu korral herbivoori kas tolereerida voi kompenseerida tehtud kahju. Nii
tolereerimine kui ka iilekompenseerimine néitavad seda, et taimedel vdib puududa vdime
produtseerida kohandatud fenotiitipe individuaalsetele véljakutsele (Haukioja & Koricheva
2000). Taimel on tiildisemad kaitsemehhanismid ja iihele spetsiifilisele kahjutegijale on

keeruline vastust anda, mille tdttu taim tolereerib voi kompenseerib.
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Taime suurus on oluline faktor vastupanus herbivooridele. Niiteks noortele seemikutele
mojub herbivooria mirksa tugevamalt nende vdikeste mddtmete ja vdheste ressursside tottu
(Horvitz & Schemske 2002). Sarnane selektsioon voib ilmneda kiiresti kasvavate pdosaste

liikide ja puude puhul, kus herbivoor ei suuda taime tema suuruse tottu jaddavalt kahjustada

(Milchunas & Noy-Meir 2002).

Otseselt herbivooria ja taime suuruse vastastikusest mojust artikleid antud web of knowledge
andmebaasis ei leidunud. Puudusid vasted mérksonadele ,,plants (big) size as defence against
herbivory/herbivores* voi ,,how plant size affects herbivory”. Leidus artikleid (nt Boege &
Marquis 2005) pigem selle kohta, kuidas suure hulga ressursside omamine védhendab
herbivooria moju taimele. Sellest voib teha jarelduse, et mida enam omab taim ressursse, seda
suuremad modtmed on tal vdimalik saavutada. Selletdttu on herbivooria mdju taimele

vaiksem.

Puude ja pdosaste suureks kasvamise faktorit loetakse ruumiliseks véltimiseks. Podsad, mis
kasvavad kiiresti suureks véldivad kiiremini herbivooride kahjustavat moju. Sarnaselt on

puude seemnetel suurem suremus kui suurtel puudel (Milchunas & Noy-Meir 2002)

Tolerants on taime vastupanu iiks vorme, milles taim saab hakkama védhenenud biomassiga
ehk kasvab, paljuneb vdi parandab vigastusi kindla médrani (Haukioja & Koricheva 2000)
(Eigenbrode & Clement 1999). Tegemist on médraga, kus herbivoor mojutab taime kohasust,
kuid kohasus jaab tinu tolerantsile sarnaseks kahjustamata seisundis olevale kohasusele
(Strauss & Agrawal 1999). Tolerants ei pohjusta valikulist survet herbivooride
populatsioonile (Eigenbrode & Clement 1999) ja seetdttu voivad herbivoorid vastata
tolerantsile véga erinevalt (Tiffin 2000). Maapealsed taimed taluvad looduslikes kooslustes
lehepinna kadu keskmiselt 18%. Individuaalselt on see taimedel védga erinev. Niiteks
ristdieliste hulka kuuluv podldroigas suudab taluda lehepinna kadu kuni 25% ilma, et
seemnetoodang viheneks. Noored taimed ja seemned vdivad olla vihese tolerantsivoimega,
kuna tirkamisfaas on ellujddmiseks kriitiline. Tolerantsi saab hinnata ainult taime gruppide
pohjal, kes on suguluses voi kloonitud, kuna taime individuaalset kohasust ei saa uurida

kahjusatud ja kahjustamata staadiumis (Strauss & Agrawal 1999).

Enamus uurimusi tolerantsist keskendub rohttaimedele, et hinnata majanduslikku kahju
saagile ja soodataimedele. Uurimusi puittaimedest on vidhem, kuna vastupidavatel
puittaimedel on keeruline modta eluaegse kohasuse tagajarge (Haukioja & Koricheva 2000).

Lisaks tuleneb uurimuste vdhesus kaudsest jdreldusest, et rohttaimed suudavad paremini
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herbivooriat tolereerida kui puittaimed. See arvamus voib olla osaliselt vastav
tahelepanekutele, et putukate puhangud pdohjustavad vahel metsapuude kérbumist, eriti
okaspuudel (Bejer 1988, Mattson et al. 1988). Kuigi puu kdrbumine antud juhtumites ei ole
pOhjustatud esmaste herbivooride tdttu vaid sckundaarsete kahjurite poolt nagu

kooremardikad ja seondunud seened (Haukioja & Koricheva 2000).

Uldiselt on tolerants kdige vihem ettetulev kaitsemehhanismi tiiiip. Niiteks uurides 200
ilevaadet liilijalgsetest kahjurite suhtes, oli tolerantsist kirjutatud ainult 10%. Tolerantsi on
dokumenteeritud vdhemalt 13 taimeliigi puhul (Eigenbrode & Clement 1999) ja selle madal
uurimise tase vOib peegeldada antud kaitsemehhanismile po6oratud vihest tdhelepanu

(Schoonhoven et al. 2005).

Tolerants herbivooria vastu erineb suuresti taime liigiti. Néiteks lehekoe eemaldamine
herbivooride poolt vihendab lehe pinda, mis on vajalik fotosiinteesi jaoks. Samas suurendab
see valguse ligipddsu lehtedele vorastikus, mis olid varem varjus. Seeldbi suureneb
fotostinteesi tootlikkus jérele jddnud lehtedes. Tolereerimiseks paigutatakse voOimalikud

korged siisinikuvarud juurtest limber idudesse ja maapealsetesse osadesse paljunemiseks

(Strauss & Agrawal 1999).

On leitud, et toitainete kittesaadavus on negatiivses seoses tolerantsiga mitmete litkide puhul,
eriti kui toitainete tase on kdrge. Uks seletus sellele vdib olla, et toitained iildiselt viihendavad
juurte ja idude suhtarvu, mis on omakorda seotud vdhenenud tolerantsiga. Vee ja valguse

kéttesaadavus on oletatavalt positiivses seoses tolerantsiga (Strauss & Agrawal 1999).

Kompensatsioon on termin, mida kasutatakse, et hinnata taimede tolerantsi maéra. Kui
suguluses olevate kahjustatud ja kahjustamata taimede kohasus on sama suur, siis esineb neil
taimedel vOime tdielikult kompenseerida herbivooriat. Kui kahjustatud taimedel on suurem
kohasus, kui nende kahjustamata sugulasisenditel, siis need taimed iilekompenseerivad

herbivoore (Strauss & Agrawal 1999).

Taimed koosnevad korduvatest hulgirakulistest {ihikutest, milles igaiihes on oma meristeem.
Taime eluks tervikuna ei ole iiksik iihik vajalik. Antud iihikud védhendavad suuresti
herbivooride kahju tekitavat moju ja aitavad taimel koe eemaldamisest kiiresti taastuda.
Vastupidi on lugu enamiku loomadega, kes ei koosne sellistest moodulitest ja kes mone
kehaosa eemaldamisel hukkuvad voi on tosiselt vigastatud. Kerge taastumine taimedel tuleb
meristeemide olemasolust ja varude iimberjuhtimisest kasvavatesse kudedesse. Samuti mdjub

herbivooria ajastus, varude olemasolu, vee kéttesaadavus, toitained ja valguse olemasolu
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(Schoonhoven et al. 2005). Kompenseerimise ja iilekompenseerimise diinaamika seisneb
selles, et kui apikaalne meristeem hévitatakse herbivooride poolt, vabaneb alumine meristeem
apikaalsest kontrollist, ning antud meristeemi aktiveerimine vdimaldab taime kasvamisel
jatkuda. Kui mitmed vérskelt aktiveeritud meristeemid jddvad pikaajaliselt aktiivseks,
kasvavad nad rohkem, kui kasvanuks siis, kui nad olid maha surutud apikaalse dominantsi
poolt. Nende meristeemide kasv koos voib pdhjustada kahjustatud taime kasvu vordseks voi
koguni tletab terve taime kasvu (Haukioja & Koricheva 2000). Niiteks suurenes
puuvillapddsa (Gossypium hirsutum) okste harunemine vastusena pungade eemaldamisele
(Sadras 1996) ja vidhenes okste korvale harunemine vastusena lehetdide riinnakule
(Rosenheim et al. 1997). Tagati tdielik kompenseerimine mdlemale kahjutiiiibile (Strauss &

Agrawal 1999) ehk tagati vordne seisund terve taimega.
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3. Erinevate herbivooriavastaste kaitsetunnuste vahelised seosed

Eelmises peatiikis kirjeldatud herbivooriavastastest kaitsetunnustest on otsitud seoseid
jargmiste tunnuste vahel: fiitisiliste ja keemiliste tunnuste (Cornelissen et al. 2009, Moles et
al. 2013, Read et al. 2009, Steward & Keeler 1988, Twigg & Socha 1996), tolerantsi ja kaitse
(Leimu & Koricheva 2006) ning biootiliste interaktsioonide vahendusel toimuva kaitse ja
otsese keemilise ja/vai fliiisilise kaitse vahel (Janzen 1966, Koricheva & Romero 2012, Rehr
etal. 1973).

Laiaulatuslik (80-sse sugukonda kuuluvat 261 taimeliiki ja koiki kontinende, va Antarktika,
hdlmav) uuring nditas, et enamsti (40-1 juhul 45-st paarikaupa tunnuste vahelisest
korrelatsioonist) seosed fiiiisikaliste ja keemiliste herbivooridevastaste tunnuste Vvahel
puuduvad (Moles et al. 2013). Seejuures ei leidnud kinnitust ei tunnustevaheliste 16ivsuhete
(negatiivne korrelatsioon uuritud tunnuste vahel) ega ka mitte kaitsesiindroomide (positiivne

korrelatsioon uuritud tunnuste vahel) olemasolu. Erandiks olid kaks leitud 16ivsuhet (tabel 2).

Negatiivne seos ehk 106ivsuhe leiti taime lipiidide ja tuha sisalduse vahel (tabel 2)(Moles et al.
2013). Lipiidide sisaldus lehes néitab lehes esinevate dlide (nt terpeenide), kutikulaarse vaha
ja resiinide hulka. Tuha sisaldus lehes aga peegeldab kaltsiumoksalaatide ja ranil pohinevate
fuitoliitide hulka. Kdigil neil ainetel on herbivooriavastane toime. Negatiivne seos on leitud ka
tuha sisalduse ja poliietiileengliikooli sidumise voime (nditab tanniinide hulka taimes) vahel.
Olgugi, et tunnuseid paarikaupa analiilisides leiti positiivne seos tugeva (raskesti purustatava)
lehepinna ja tuha sisalduse, tuha sisalduse ja karvade esinemise, ning dieviliste nektarite ja
leheastelde esinemise vahel, ei kinnitanud tdpsemad analiiiisid kaitsestindroomide olemasolu

uuritavatel liikidel (Moles et al. 2013).

Samas on leitud kaitsesindroome mones teises uurimuses. SeetOttu arvatakse, et
kaitsestindroomid on kujunenud nii, et taime kulutused antud silindroomile oleksid
minimaalsed ja saadav kaitse maksimaalne. Seda arvamust toetab uuring, kus leiti positiivne
seos taime lateksi produktsiooni ja trihhoomide vahel (Agrawal & Fishbein 2006). Antud t66s
eristati kolme erinevat kaitsestindroomi (tabel 2): madal siisiniku ja ldmmastiku tase koos
korge lateksi taseme ja trihhoomide tihedusega; madal siisiniku ja ldmmastiku tase ja palju
tugeva lehepinnaga lehti koos korge kardenoliidide (ingl. k. cardenolides) tasemega (Agrawal
& Fishbein 2006).
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On piiiitud leida l6ivsuhet ka tolerantsi ja kaitse vahel. Selgus, et seda ei esine: looduslik valik
tagab molema herbivooride vastase strateegia sdilimise Arabidopsis thaliana’l (Mauricio et al.
1997). Kuid 1divsuhe nende strateegiate vahel on leitud tihes uurimuses (tabel 2): leiti, et
akaatsia (Acacia) liikidel ei esine samaaegselt tsiianogeenseid gliikosiide ja assotsiatiivseid

(sipelgatega) kaitsetunnuseid (Rehr et al. 1973).

Oitsemisfenoloogia ja lateksi tootmise vahel on leitud negatiivne korrelatsioon
(Parachnowitsch et al. 2012). Lobelia siphilitica taimed kes ditsesid hiljem, tootsid tunduvalt
vihem lateksit. Lisaks esines negatiivne seos hilise ditsemise ja kohasuse vahel. Varem
oitsema hakanud taimed tootsid suuremaid disi, suuremaid Gisikuid ja tootsid enam biomassi
kui hiliselt ditsedes (Parachnowitsch et al. 2012). Veidi on uuritud otsese kaitsetunnuse
seotust kaudse kaitsetunnusega. Seejuures leiti, et nende vahel puudus seos: nddrmete ja
trihhoomide esinemise ning dievéliste nektaariumide esinemise vahel korrelatsioon puudus

(Rudgers et al. 2004).

Tabel 2. Taime herbivooriavastaste kaitsetunnuste vahel leitud positiivsed ja negatiivsed
korrelatsioonid. ’-’ tdhistab negatiivset korrelatsiooni, *+’ tdhistab positiivset korrelatsiooni.

morfoloogiline-struktuurne keemiline kaitse
tuup

taime lipiidid ja tuha sisaldus®
tuha sisaldus ja

. poliietiileengliikooli sidumise
morfoloogiline-struktuurne v&imet

tutp +
palju tugeva lehepinnaga lehti
ja korge kardenoliidide tase?

+
+ madal C ja N tase ja korge
madal C ja N tase, kdrge kardenoliidide tase®
. ) lateksi tase ja trihhoomide
keemiline kaitse tihedus?
tstianogeensed gliikosiidid ja
assotsiatiivne tiilip mutualistlik seos sipelgatega®

Tabelis on kasutatud andmeid artiklitest: *(Moles et al. 2013), (Agrawal & Fishbein
2006),3(Rehr et al. 1973).
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Eelmises peatiikis kirjeldatud herbivooriavastastest kaitsetunnustest pole minule teadaolevalt
otsitud seoseid jargmiste tunnuste vahel: kaudsete kaitsetunnuste (endofiilitsete seente,
Oieviliste nektaariumite, paistetanud astelde ja OOnsuste lehtedes) seost keemiliste
kaitsetunnusega, taime suuruse seost keemilise, fiiiisilise ja assotsatiivse kaitsetunnuse vahel,
kompenseerimise seost keemilise, fiilisilise ja assotsatiivse kaitsetunnuse vahel ja

fenoloogilise nihke kaitsetunnuse seost assotsiatiivse kaitsetunnuse vahel.
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4. Arutelu

Taimed kasutavad herbivooride tdrjumiseks ja nende tekitatud kahjustuste vdhendamiseks
viga erinevaid strateegiaid. Vastupanu herbivoori riinnakule on enamasti kombinatsioon
kahest vOi enamast kaitsemehhanismist (Moles et al. 2013, Schoonhoven et al. 2005). On
voimalik, et selgelt eristunud kaitsesiindroomide puudumine taimedel on kohastumusliku
iseloomuga ja oleneb kooselavatest liikidest. Erinevates kooslustes viib looduslik valik
erinevate vOimalikest kaitsemehhanismidest moodustunud kombinatsioonide kujunemisele,
mis vOimaldab optimaalsemat kaitset (Moles et al. 2013). Taime kaitsemehhanismide

moistmiseks tuleb suure liikide hulga pdhjal hinnata samaaegselt arvukaid tunnuseid.

Uuringud néitavad, et herbivooride vastaste kaitsetunnuste/-strateegiate vahelisi 1divsuhteid
looduses iildiselt ei esine. Vihene 10ivsuhete esinemine vOib tuleneda sellest, et on keeruline
tiksikut iseseisvat kaitsetunnust negatiivselt seostada koikide teiste kaitsetunnustega (Moles et
al. 2013). Naiteks kui tunnused a ja b on negatiivselt seotud tunnusega c, siis tunnused a ja b
on positiivselt seotud. See voib tuleneda sellest, et erinevad kaitsetunnused vdivad
samaaegselt toimida ja vihendada herbivooriast tingitud kahjusid, ja seetdttu vajavad taimed

mitmeid erinevaid kaitsetunnuseid, et omada efektiivset kaitset (Futuyma 2000).

Tundub, et 16ivsuhe ei ole taimel ressursside jagamisel esimene eesmark. Taimel on mitmeid
voimalusi enda kaitsmiseks herbivooride vastu ja kuigi koik taimed ei investeeri samadesse
kaitsetunnustesse, siis investeerivad enamik liikidest vahemalt mingisugusesse kaitse tiilipi
(Moles et al. 2013). Loivsuhe ei pruugi eksisteerida kindlate kaitsetunnuste vahel, vaid
hoopiski iildise kaitsetunnuste (nii keemiline kui fiiiisiline) ja muude tunnuste vahel nagu
nditeks kasv ja paljunemine (Koricheva 2002). Seetdttu nditeks samaaegne keemiliste
kaitsetunnuste kasutamine mikroobide vastu ja fiilisiliste kaitsetunnuste kasutamine suurte
herbivooride vastu, peegeldab pigem herbivooride ja mikroobide koosluste koosseisu, mitte ei

ilmne 16ivsuhtena (Moles et al. 2013).

Seniuurimata kaitsetunnuste esinemise vahelistest seostest voiks uurida veel kompenseerimise
seost teiste Kaitsetunnustega, taime suuruse seost fliiisilise, keemilise ja assotsiatiivse
kaitsetunnusega. Huvitav oleks uurida otsese ja kaudse kaitse samaaegset kasutamist
taimedel. PShjuseks miks ei ole 16ivsuhet kaudsete ja otseste kaitsetunnuste vahel, voib olla
asjaolu, et kaitsetunnused ei ole taimedele kulukad, kuigi kohasuse uurimused vdidavad teisiti

(Koricheva 2002, Strauss et al. 2002).
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Kompenseerimise seost teiste taime kaitsetunnustega tuleks uurida, kuna taim kasutab
kompenseerimisel suurt hulka ressursse (Schoonhoven et al. 2005). Seega suure hulga
ressursside tarbimisel voib tekkida 1divsuhe teiste kaitsetunnustega nagu keemiline, fiiiisiline
ja assotsiatiivne. Samuti v0ib oodata 16ivsuhte esinemist taime suuruse ja teiste kaitsetunnuste
vahel, kuna taime suuruse mdju kohta on védga vdhe uurimusi, mille tottu voib siit tulla
huvitavaid tulemusi. Kill aga on alust arvata, et nt fenoloogilise kaitsetunnuse ja
assotsiatiivse kaitsetunnuse vahel pole oodata mingisugust seost. Seda seetottu, et antud
seoste uurimine oleks keerukas, kuna assotsiatiivses kaitses osaleb taimeviline isend (nt
sipelgas, endofiiiitne seen) (Huxley and Cutler 1991, Saikkonen et al. 1998), keda mdjutavad
omakorda mitmed tegurid (kliima, inimtegur jne). Lisaks on mdlemad kaitsetunnused taime
poolt vdhe kontrollitavad. Néiteks 1) voib juhtuda, et sipelgad puuduvad modnel aastal
(Rudgers 2004), kuid fenoloogiline kaitse on taimel siiski, voi 2) temperatuur voib sipelgate
hulka soodustada ja samas on taimel ka fenoloogiline kaitse. Konkreetse seose leidmine oleks

viga keeruline, kuna tiksteist mdjutavaid tegureid on mitmeid.

Taimede Kkaitsesiindroome on keeruline iiheselt médrata, kuna taimeliigid on erinevad.
Taimedel on vdga palju erinevaid kaitsetunnuste kombinatsioone ja nende vahelisi
positiivseid seoseid on kaitsetunnuste hulga tottu keeruline kindlaks teha. Praeguseks on

leitud viheseid néiteid kaitsestindroomidest (Agrawal & Fishbein 2006).

Taimed kaitsevad end herbivooride vastu véga erinevate kaitsemehhanismidega (Carmona et
al. 2011). Morfoloogilised kaitsetunnused on histi uuritavad, kuna need on silmnéhtavad.
Keemilist kaitset voib pidada kdige mitmekesisemaks, kuna see koosneb suurest hulgast
sekundaarsetest metaboliitidest (Pichersky & Lewinsohn 2011). Mitmete keemiliste iihendite
tdpne funktsioon on senini teadmata (Keddy 2007), palju on avastada (ka iihendeid ise).
Assotsiatiivne kaitsetunnus on ainus kaitsestrateegia, kus taime kaitse efektiivsus soltub
teistest mutualistlikest organismidest (nt sipelgad, seened). Ajalistest ja ruumilistest
kaitsetunnustest ei ole taime poolt mojutatav ruumiline valtimine (Milchunas & Noy-Meir
2002), seda voOib nimetada taime kaitsvaks ’Onneks’, et ta on sattunud kasvama antud
elupaika. On ka erandeid nagu taime lillesibula sligavamale liigutamine, mida kontrollib taim,
mitte taimevilised tegurid (Ward & Saltz 1994). Fenoloogilise kaitsetunnuse puhul on viga
mojutavaks teguriks kliima muutumine, mis voib antud kaitsetunnuse kasulikkust vdhendada.
Taime biomassi hulga ja muutustega seotud herbivooriavastaseid kaitsestrateegiaid on
keeruline kindlaks teha, kuna tolerants, kompenseerimine ja taime kasvamine ei ole otseselt

ndhtavad kaitsemehhanismid.
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Kokkuvote

Taimedel on vilja kujunenud hulgaliselt kaitsekohastumusi herbivooria viltimiseks voi selle
mdju viahendamiseks. Kédesolevas kirjanduse pdhjal tehtud to0s kirjeldasin pShilisi taimedel
esinevaid kaitsekohastumuse tiilipe. Lisaks uurisin, milliseid erinevate kaitsetunnuste
esinemise vahelisi seoseid (negatiivset vOi positiivset korrelatsiooni) on seni leitud. Pohilised
taimedel leiduvad kaitsetunnused on 1) morfoloogilised-struktuursed 2) keemilised 3)
assotsiatiivsed 4) ajaline ja ruumiline véltimine ja 5) taime biomassi hulga ja muutustega
seotud herbivooriavastased strateegiad. Vastupidiselt oodatule, erinevate kaitsetunnuste vahel
negatiivset korrelatsiooni iildiselt ei esine. Seega voib Oelda, et erinevate kaitsestrateegiate
vahel 10ivsuhe enamasti puudub. Samuti ei ole enamasti leitud positiivset korrelatsiooni
erinevate herbivooriavastaste kaitsetunnuste vahel, mistottu kaitsesiindroome taimedel
enamasti ei esine. Moned ndited selliste 15ivsuhete ja siindroomide esinemise kohta looduses
on erandina siiski leitud. Samas on empiirilisi andmeid veel suhteliselt vdhe. Tdin vélja
mdned herbviooriavastased Kkaitsetunnused, mille vahel seni seoseid pole otsitud. Uldine
jareldus senitehtud uurimustest on, et taimede vastupanu herbivoori riinnakule on enamasti

kombinatsioon kahest voi enamast kaitsekohastumusest.
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Summary

Plants have evolved an arsenal of adaptive defensive traits that reduce the amount and impact
of herbivory. In literature-based work | described the main defense traits found in plants. In
addition, | reviewed the nature of the correlations (positive or negative) found between
different defense traits. The main characteristics of the plant defense mechanisms are 1)
morphological-structural, 2) chemical, 3) associative, 4) temporal and spatial controls, and 5)
strategies against herbivory associated with changes in plant biomass, amount and variation.
Contrary to expectations, negative correlations between various defense mechanisms are
generally rare. Thus, we can say that trade-offs are mostly absent between various defense
strategies. Also it appears that there are usually no positive correlations between different
defense mechanisms, providing therefore little evidence for the existence of plant defense
syndromes. Still, a few examples of trade-offs and defense syndromes have been discovered
to appear in nature. However, there is still relatively little empirical data. | brought out some
defense traits against herbivory, in which correlations between them are not yet studied. The
overall conclusion from the studies carried out so far, however, suggests that plant resistance

is usually a combination of two or more defenses strategies against herbivores.
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Tanuavaldus

Olen vidga tdnulik Virve Sobrale, oma juhendajale, kes oli suureks abiks minu

bakalaureusetdd valmimisel.
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Lisad

Lisa 1. Pohilised herbivooride rithmad

Herbivoore voib jaotada rithmadesse taksonoomilise kuuluvuse ja kehasuuruse jirgi, aga ka
selle pohjal, milliseid taimeosi nad s6dvad. Taksonoomiliselt kuuluvuselt leidub herbivooride
hulgas baktereid, seeni (sh miikoriisa), nematoode (taimeparasiidid), limuseid (teod, karbid),
putukaid (nii vastsed kui valmikud), roomajaid, kalu, linde, imetajaid (janeselised, sdralised,
kabjalised, nérilised) (White 1985). Kehasuuruse pohjal herbivoore jagades on neid véga
erinevaid, koik ei ole vOrdse suurusega. Maal olevad herbivoorid ulatuvad véiikestest
termiitidest, kes kaaluvad vdhem kui 1g, kuni 5000kg kaaluvate elevantideni. Suurimatel
herbivooridel, nagu ninasarvikud ja elevandid Aafrikas on vdga oluline moju 6kosiisteemidele
(Internet 1). Soddavate taimeosade pohjal jaotatakse herbivoore florivoorideks,

frugivoorideks jne.

Putukad on suurimad herbivoorid oma biomassi, liikide hulga ja reproduktiivsuse poolest
(Keddy 2007). Putukherbivoore eristatakse toitumistiiiibi pdhjal. Monofaagid on putukad, kes
toituvad ainult tihest kindlast taksonist périt liigist voi ldhisuguluses olevast (Ali 2012).
Putukherbivoorid, kelle toiduks on mitmed taimeliigid, samuti iihest taimeperekonnast,
nimetatakse oligofaagideks. Ulejisinud hulka putukaid nimetatakse poliifaagideks (Ali 2012).
Nad toituvad liikidest, mille péritolu jaguneb mitmete liigirihmade vahel. Moned
herbivooride grupid nagu niiteks lehetdid, sugukond Cicadellidae on enam kui 75%
monofaagid. Hinnanguliselt kdigist herbivoorsetest putukatest <10% toituvad taimedest, mis

on périt enam kui kolmest erinevast taimeperekonnast (Ali 2012).

Soodavate taimeosade pohjal jaotatakse herbivoore granivoorideks (seemnetest toitujad),
folivoorideks (lehtedest toitumine), nektarivoorideks (nektarist toitumine), ksiilofaagideks
(puidust toitumine), taimemahlast toituvateks. Eriti olulist mdju taimele omavad
reproduktiivsetest taimeosadest toitujad nagu florivoorid ja frugivoorid. Florivooria on
mistahes konsumendi pdhjustatud kahju arenevatele dienuppudele voi valminud Gitele enne
seemnekesta arengut. Lisaks kaasneb kahjustus kandelehtedele, tupplehtedele, kroonlehtedele,
tolmukatele, emakale ja seeldbi ka dietolmule ja seemnealgele (Burgess 1991). Florivooride
moju taime paljunemise edukusele varieerub negatiivsest (Mothershead & Marquis 2000)
neutraalseni (Malo et al. 2001). Koik soltub tegurite mitmekesisusest: 1) kui suur on Gie

kahjustus suurus ja millist tiilipi see on 2) kuidas taim ristub ja millised on arengukiigu
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tunnused 3) milline on o&ite sugulise paljunemise tiilip (kas tegemist on kahekojalise voi
tihekojalise taimega) 4) missugused on interaktsioonid konkurentide ja mutualistidega
(McCall & Irwin 2006).

Frugivooria puhul on tegemist viljade tarbimisega. Selle kdigus loomad kas oksendavad,
roojavad, stilitavad vélja voi viskavad kahjustamata seemned eemale peremeestaimest — nad
on seemnete levitajaks looduslikes kooslustes. Seetdttu on frugivooridel keskne iilesanne
taimepopulatsioonides, kus looduslik uuenemine on tugevalt mdjutatud seemnelevist 14bi
loomade. Ainult viljatoidulisi loomi on véhe, kuid enamus on osaliselt frugivoorid, kes

tarbivad koos muu saagiga erinevas koguses vilju (Jordano 1992).

Lisa 2. Sekundaarsed metaboliidid, lateks ja proteaasi inhibiitorid

Terpenoidid ehk terpeenid on sekundaarsete metaboliitide suurim rithm. Praeguseks on neid
Kirjeldatud umbes 30 000 (Schoonhoven et al. 2005). Terpenoidid on taimedes tavaliselt
kompleksse seguna. Niiteks porgandi lehes leiduvad eeterlikud 6lid véivad koosneda kuni
kolmekiimnest erinevast terpenoidist (Kainulainen et al. 2002). Terpenoidid ehk isoprenoidid
aitavad kaasa taime otsesele ja kaudsele kaitsele (Gershenzon & Croteau 1991, Sharkey &
Yeh 2001). Lenduvates segudes on olulised mono-, seskvi ja homoterpenoidid. Tépseid
mehanisme, kuidas terpenoidid vahetult putukatest kahjurite vastu tegutsevad, pole teada
(Gershenzon & Croteau 1991, Langenheim 1994).

Kuna terpenoidide hulka kuulub palju erinevaid iihendeid, tdin antud t60s vélja olulisemad.
Mittelenduvad diterpenoidid on peamiseks koostisosaks taime vaigus, mida leidub
okaspuudes (Phillips & Croteau 1999, Schoonhoven et al. 2005). See kajastub otsese
taimekaitse strateegiana. Tédrpentin, mis moodustab vaigust imevéikese osa ja koosneb mono-
ja seskviterpeenidest, on eemalepeletava toimega. Lisaks toimib tirpentin lahusena, mis
mobiliseerib vaikhapped haavatud kohale. Kui tdrpentin aurustub jddvad alles vaikhapped,
mis teevad ldbi oksiidatiivse poliimerisatsiooni ja seeldbi piiliavad 10ksu ja tapavad

sissetungivad putukad (Phillips & Croteau 1999, Raffa & Berryman 1983).

Enamus monoterpenoide on lenduvad tihendid. Peamiselt on nad komponentideks eeterlikes
olides. Neid leidub laialdaselt katte- ja paljasseemnetaimedes, kus nad eritavad iseloomulikku
maitset ja 10hna koes, kus neid leidub. Suurimaks terpenoidide klassiks on seskviterpenoidid,
mida leidub samuti eeterlikes olides. Eelkodige leidub neid nddrmekarvades ja taimemahlas
korvoieliste sugukonnas (Schoonhoven et al. 2005). Triterpenoidid on laialdaselt levinud ja

mitmekiilgsed, neid leidub vaigus, kutiikulas ja koores. Nende iiheks olulisemalt koostisosaks
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on limoneenid, mis on teadaolevalt putukate eemale peletamises lihed efektiivsemad (Tallamy
et al. 1997).

Tsiianogeenseid gliikosiide suudavad tdendoliselt silinteesida koik taimed. Neid leidub
peamiselt lehtedes ja viljades (Schoonhoven et al. 2005). Enamik liikides neid ei kuhjata vaid
metaboliseeritakse. Tstianogeensed gliikosiidid ei ole taimele toksilised ja on talletatud
vakuooli (Mithofer & Boland 2012). Taimekoe kahjustamisel tstianogeensed komponendid
hiidroliiiisitakse enstimaatiliselt ja moodustub véga toksiline vesiniktsiianiid (Gleadow &
Woodrow 2002), mis mdjutab rakuhingamist. Loomade puhul on surmavaks doosiks 100
umol kg™ (Yazaki et al. 2008). Seetdttu on vesiniktsiianiid iiks efektiivsemaid taimetoksiine.
Hinnanguliselt koikidest taimedest 11% sisaldab mdddetavas koguses tsiianogeene
(Schoonhoven et al. 2005). Naiteks Eucalyptus cladocalyx lehed vodivad eraldada 15%

lammastikust tsiianogeense gliikosiidi, prunasiini tarbeks (Chapman & Bernays 1989).

Gliikosinolaadid on tsiianogeensete gliikosiidide korval tuntuim kahesidemeliste
kaitseithendite grupp nditeks ristdieliste sugukonnas (Mithofer & Boland 2012), kus nad
stimuleerivad putukate toitumist ja munemist (Chew & Renwick 1995). Antud iihendite
grupis on teada tile 120 erineva gliikosinolaadi (Fahey et al. 2001, Hopkins et al. 2009). Kaik
gliikkosinolaadid sisaldavad véddvli ja lisaks ka ldmmastiku aatomeid (Dale 1988).
Gliikosinolaadid on paljudele generalistidele ja mitmetele spetsialistidele seedimatud ja
miirgised ained. Taimekoe kahjustamisel glilkosinolaadid vabanevad vakuoolist reageerivad
miirosinaasiga ja vabanevad mitmed herbivooridele toksilised ained (Bones & Rossiter 1996,
Hopkins et al. 2009). Huvitaval kombel kasutavad teatud parasiidid gliikkosinolaate, mis
vabanevad herbivooride toimel, enda ja taime kaitseks (Hopkins et al. 2009). Sellisel juhul on
glitkosinolaadid nii otseseks kui kaudseks kaitseks kahjustatavale taimele (Schoonhoven et al.
2005). Gliikosinolaadid ja nende hiidroliitisi produktid mojuvad lisaks putukatele negatiivselt
suurele hulgale herbivooridele nagu imetajad, linnud, molluskid ja nematoodid (Textor &
Gershenzon 2009).

Alkaloidid on looduses esinevad mitmekesise struktuuriga lammastikku sisaldavad
algiihendid (Facchini 2001). Katteseemnetaimedest 20% toodavad alkaloide. Harva leidub
alkaloide paljasseemnetaimedes ja eostaimedes. Enamik alkaloide on toitumist takistavad ja
voivad olla ka miirgised enamik selgroogsetele ja liilijalgsetele (Schoonhoven et al. 2005)
(Mithofer & Boland 2012). Suur hulk alkaloide koosneb kiillaltki vdhesest hulgast
aminohapetest nagu histidiin, liisiin, ornitiin, triiptofaan ja tiirosiin (Facchini 2001). Taimes

puudub neil enamasti primaarne funktsioon. Alkaloidid mdjuvad loomade erinevatele
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metaboolsetele stisteemidele (Mithofer & Boland 2012). Mdned voivad mdjutada ensiiiime ja
seeldbi muuta erinevaid psilihholoogilisi protsesse. Teised lisavad vahele nukleiinhappeid,
seeldbi inhibeerivad DNA siinteesi ja reparatsiooni. Moned omavad tugevat mdju
narvisiisteemile (Wink et al. 1998). Alkaloide leidub rohkelt taimesugukondades nagu
maavitsalised, magunalised, koerakoolulised ja tulikalised. Tiitipilisteks alkaloidideks on
tropolone alkaloid kolhitsiid, puriinalkaloid kofeiin ja piiridiinalkaloid nikotiin (Mithofer &
Boland 2012).

Kolhitsiini produtseerib harilik siigislill (Colchicum autumnale). Kolhitsiin on toksiline nt
meemesilasele (Apis mellifera) massi kontsentratsioonil 0,03%. (Detzel & Wink 1993).
Kofeiini leidub mitmesugustes taimeliikides. Kdige silmapaistvamaks liigiks on araabia
kohvipuu (Coffea arabica), kus kofeiin on looduslikuks kaitseiihendiks. Kofeiin halvab ja
vOib olla miirgine taimest toituvatele putukatele (Detzel & Wink 1993). Nikotiin on {iheks
kdige paremini uuritud néiteks. Nikotiini biosiintees toimub taime juurtes ja saab alguse
herbivooride poolt (Morita et al. 2009). Nikotiini toodetakse ornitiinist ja nikotiinhappest
(Schoonhoven et al. 2005). Kui herbivoor vigastab lehte, touseb selles jasmonaadi tase.
Seejarel transporditakse hormoon jasmonaat juurtesse ja aktiveerub nikotiini biosiintees
(Morita et al. 2009). Juures produtseeritud alkaloid viiakse ksiileemis &huga

kokkupuutuvatesse taime osadesse (Hildreth et al. 2011).

Fenoolid on taimedes iildlevinud. Nad koosnevad aromaatsest tsiiklist, tthe vdi rohkema
hiidrokstiiili rithmaga (poliifenoolid) ja arvukalt teiste aineriihmadega. Kdige suurem grupp
taime fenoolidest on flavonoidid, mis ilmnevad iiletildiselt korgemates taimedes. Sellepérast
kohtuvad peaaegu kdik herbivoorid antud sekundaarsete metaboliitidega. Enamasti sisaldavad
taimed antud grupist mitmeid esindajaid ja peaaegu iga taimeliik omab iseloomulikku
flavonoidide rithma. Enamik flavonoide asub vakuoolis. Flavonoidide hulgas leidub
markimisvairseid toitumist takistavaid iithendeid voi putuka toksikante. Néiteks faseoliin on

iks kdige enam toitumist takistav ithend (Schoonhoven et al. 2005).

Proteaasi inhibiitorid on hiljutiste uuringute pohjal leitud taime kaitsemehhanismid, mis on
alahinnatud (Mithofer & Boland 2012). Paljud neist omavad seedimist takistavat toimet.
Mitmed neist proteiinidest on aktiivsed putuka sooles, elades iile leeliselised tingimused.
Proteoliiiiside poolt vdhendatakse kiirelt toksiliste taimeproteiinide kahjulikkus. Selliseid
proteiine, millele mojuvad proteoliilisid saab kaitsta tagades samaaegselt proteaasi inhibiitori
olemasolu. Proteaasi inhibiitorid seonduvad proteaaside kiilge ja seeldbi inhibeerivad

ensiimaatilist aktiivsust (Zhu-Salzman et al. 2008). Seeldbi saavad proteiinid avaldada
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kahjulikku m&ju putuka soolestikule ja seeldbi héirivad toitainete tarbimist (Green & Ryan
1972). Naiteks tomatis (Lycopersicon esculentum) leiduvad proteaasi inhibiitorid on
kahjulikud puuvilladolasele (Helicoverpa armirgera). Uurimuses leiti, et puuvillaolase
vastsed toitusid lehtedest ja viljadest, kuid Gisi nad ei puutunud. See voib viia jarelduseni, et

oite kudedes voib olla proteaasi inhibiitoreid kontsentreeritumalt (Damle et al. 2005).

Lateks ehk piimmahl on keemiliselt médratlemata piimjas suspensioon voi emulsioon, milles
osakesed on vesilahuses ja mis tavaliselt asub rohu all elus taime rakkudes. Lateks esineb
ligikaudu 10% koigist taimeliikidest ja voib sisaldada mitmesuguseid spetsiaalseid metaboliite
ja proteiine (Agrawal & Konno 2009). Mitmed neist iihenditest tagavad vastupanuvdime
putukatele, kuna nad on toksilised, ei ole toitvad vdi on lihtsalt kleepuvad. Nii kleepumine kui
ka tiitipiline valge vérvus tuleneb kummi osakestest, mis on lahuses hajutatult. Herbivoor, kes
kahjustab rakku mehaaniliselt, v3ib sattuda kontakti haavast lekkiva lateksiga. Lisaks
kleepuvusele pole téipselt teada seda aktiivset komponenti, mis kahjustab herbivoori, kuna
lateks on niivord mitmekesine segu ja koosneb mitmetest komponentidest (Mithofer &

Boland 2012).
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