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Infoleht

Punase aruheina (Festuca rubra L.) vastus pouale ja mulla mikrobioomi roll pouataluvuse

kujundamisel

Kliimamuutuste tottu prognoositakse maailmas pdudade sagenemist ja intensiivistumist. Kuivast
kliimast périt taimedel ja mulla mikrobioomil on kujunenud erinevad kohastumused pduastressi
tile elamiseks, samas kui niiskest kliimast parit taimedel ja mullakooslustel puuduvad spetsiifilised
kohastumused pdua talumiseks. Siiski niiske kliimaga kohastunud organismid vdivad omada head
taastumisvoimet pouajirgsel perioodil tdnu nende kiirele kasvustrateegiale. Samuti on taim-muld
interaktsioonid tagasisidestatud, kus mulla mikrobioomil on oluline roll taimede pduataluvuse
kujundamisel ja vastupidi, kuid taimede ja mullakoosluste kohastumuste koosmdju pduavastuse
kontekstis on veel suuresti uurimata. Antud t60s uuriti punase aruheina (Festuca rubra L.) niitel
kuidas taimede ja mullakoosluste péritolu eri sademete hulgaga kliimast mojutab taimede ja

mikroobikoosluste aktiivsust pdua ajal ja sellest taastumisel.

Kuivast kliimast parit mullakooslustega inokuleerimine tagas taimedel parema pouataluvuse, kus
fotosiinteesi tase oli korgem vorreldes niiskest kliimast périt mullaga. PSuast taastumine oli kiirem
kuivast kliimast périt taimede ja mullakoosluste puhul. Taimede vastus pduale oli plastiline, kus
poua jargselt tootsid taimed vdhem kaitstud kudesid, samas juurte koetihedus oli suurem kuivast
kliimast pédrit taimedel, mis viitab taime péritolu mdjule. Kuivemast kliimast parit mulla
mikrobioom oli niisketes tingimustes vdhem aktiivne ja reageeris pouajirgsele ressursside
vabanemisele pikemalt kui niiskest kliimast périt mikrobioom. Kuivemast kliimast périt taimede
kujundatud muldade respiratsioon oli stabiilsem pérast pduda, samas kui niiskematelt aladelt parit
taimed stimuleerisid tugevalt mullakoosluste aktiivsust pdua jdrel 1dbi suurenenud orgaanilise
siisiniku voo mulda. Taimede ja mullakoosluste péritolu mdjutavad oluliselt teineteise vastust
pouale. Sagenevad pduad voivad destabiliseerida pouale tugevalt reageerivaid taime- ja
mullakooslusi, kus pduajidrgne ressursside rohkus toob kaasa reaktsioone, mis on soodsad
haruldasest pduast taastumisel, kuid mis viivad pikemas perspektiivis stressitaluvuse
vdhenemiseni. Mitme liihikeste ajaliste vahedega ja/v0i intensiivse poua jirel voib koosluse
pusimine ohustatud olla ning mullakooslus voib nihkuda, mdjutades omakorda laiemalt

okosiisteemi toimimist.
Mairksonad: punane aruhein, taim-muld tagasiside, mulla mikrobioom

CERCS teadusala kood: B230 Mikrobioloogia, bakterioloogia, viroloogia, miikoloogia; B270

Taimedkoloogia



The response of Festuca rubra L. to drought and the role of the soil microbiome in shaping

drought tolerance

Due to climate change, droughts are projected to become more frequent and severe worldwide.
Plants and soil microbiomes originating from dry climates have developed various adaptations to
tolerate drought stress, whereas plants and soil communities originating from wet climates lack
specific adaptations for drought tolerance. However, organisms adapted to wet climates may
possess better post-drought resilience due to their fast life history strategies. Plant-soil interactions
are also driven by feedbacks, with both plants and soil microbiome playing a key role in shaping
plant drought tolerance. However, these combined effects of both plant and soil community
adaptations to drought remain largely unexplored. This thesis used red fescue (Festuca rubra L.)
as a model species to investigate how plants and soil communities originating from climates with
varying precipitation levels affect the activity of plants and microbial communities during drought

and recovery.

Inoculation with soil communities from dry climates provided plants with better drought tolerance,
with photosynthesis levels remaining higher compared with soils from wet climates. Recovery
from drought was faster in plants and soil communities originating from dry climates. Plant
responses to drought were plastic, producing less protected tissues after drought. However root
tissue density remained higher in plants from dry climates, indicating an effect of plant origin. Soil
microbiomes originating from drier climates were less active under moist conditions and
responded to post-drought release of resources more slowly than those from wet climates. Soils
conditioned by plants from drier climates were more stable in their respiration following drought,
whereas plants from wetter sites strongly stimulated soil microbiome activity following drought
through increased organic carbon flux into the soil. The origins of both plants and soil communities
jointly influence their responses to drought. Increasing drought frequency may destabilise plant
and soil communities that respond strongly to drought, as post-drought resource pulses trigger
responses that aid recovery from rare drought events but could erode stress tolerance over time.
Consecutive droughts occurring at short intervals and/or high intensity might disrupt community

stability and cause community shifts, that in turn, affect ecosystem functioning.
Keywords: Festuca rubra, plant-soil feedback, soil microbiome
CERCS research field code: B230 Microbiology, bacteriology, virology, mycology; B270 Plant

ecology



Sissejuhatus

Kliimamuutusi iseloomustavad ekstreemsed ilmastikutingimused nagu korgenenud temperatuur,
tugevad sajuhood ja pikenenud vdi sagenenud pduaperioodid (Intergovernmental Panel on
Climate Change (IPCC), 2023). Poud mojub peamiselt vee kittesaadavuse defitsiidina nii
taimedele kui ka mulla mikrobioomile. Taimede voimalikud vastused pduale sdltuvad mitmest
aspektist:  fiisioloogilised reaktsioonid pduastressile, kohanemine plastilisuse kaudu,
kohastumused pouastressi taluda voi ka iildse pduda véltida kiire arengutsiikli kaudu. Samuti
esineb taimedel erinevaid elustrateegiaid, kus kiire strateegia ressursside piisava kittesaadavuse
korral on kohasem (Ryser, 1996). Samas piiratud ressursside ja erinevate stressorite korral voib
olla kasulikum aeglane strateegia, millele on omane rohkem kaitstud kudede tootmine, tagades ka

parema pouataluvuse (Ryser, 1996).

Samas pduataluvuse kujundamisel ja pouast taastumisel on roll ka mulla mikrobioomil, sealhulgas
arbuskulaarmiikoriissetel seentel, mis on olulise mdjuga rohumaade kontekstis. Mulla mikrobioom
on samuti voimeline kohastuma ekstreemsete ilmastikutingimustega holmates sarnaselt taimedele
erinevaid elustrateegiaid (Knight et al., 2024). Taimede ja mulla mikroobioomi vahel tekkiv
tagasiside mojutab samuti pduajirgset taastumist, kus taimed mdjutavad mulla mikrobioomi
juureeritiste kaudu, indutseerides mikroobset aktiivsust ning tagades seeldbi kiirem taastumine

(Hou et al., 2025).

Ttiipiliselt on vorreldud kohanemist pouaga eri liikide vahel, kuid sama liigi eri populatsioonide
vahel esinevad samuti kohastumused lokaalsete olude ja kliimaga. Selles t66s valiti mudelliigiks
punane aruhein (Festuca rubra L.), mille populatsioonide ja kaasneva mulla mikrobioomi
erinevusi vaadeldi modda looduslikku ariidsuse gradienti, et selgitada pdua mojusid taimedele ja

mikrobioomile sdltuvalt paritoluala kliimast.



1. Kirjanduse iilevaade

1.1 Taimede kasvustrateegiad

Taimedel on kujunenud erinevad kasvustrateegiad soltuvalt neid iimbritsevast keskkonnast.
Piiratud toitainete kéttesaadavuse korral on kasulikum omada aeglast kasvustrateegiat, tagades ellu
jadamise ning kohasuse, ja toitainete kiilluse korral kiiret strateegiat, vdimaldades ressursse kiirelt
omastada ning olla konkurentsis edukam (Ryser, 1996). Sellised strateegiad ei ole piiratud vaid
toitainete omastamisega, vaid hdlmavad ka teiste ressursside omastamist ja kasutust nagu nditeks
vesi, valgus voi fosfor (Reich, 2014). Aeglast kasvustrateegiat iseloomustavad tunnused nagu
suurem juurte ja lehtede koetihedus, pikem kudede eluiga ja toitainete acglasem omastamine, et
sdilitada elumus keskkonna madalamate ressursside sisalduse korral (Reich, 2014; Ryser, 1996).
Kiire kasvustrateegia puhul on tunnused vastupidised: juurte ja lehtede koetihedus on véiksem,
kudede eluiga on lithem ning toitaineid omastatakse kiirelt, et tagada kiire kasv (Reich, 2014;
Ryser, 1996). Kuigi kiire strateegia taimed omastavad toitaineid kiiremini ja suudavad kasvada
suuremaks, tingib see kasvustrateegia madalama investeeringu kudede kaitsesse, mis omakorda
vihendab taluvust herbivooria, patogeenide ja ebasoodsate keskkonnatingimuste vastu (Herms &
Mattson, 1992). Ebasoodsad keskkonnatingimused nagu pdud on iildiselt seostatud aeglase
kasvustrateegiaga ning poua véltimine kiirega (Blumenthal et al., 2020; Oram et al., 2023; Reich,
2014). Kasvustrateegiad on laiendatavad ka koosluse ja Okosiisteemi tasemele, voimaldades
selgitada koosluse kujunemist ja 6kosiisteemi toimimist. Kiire strateegiaga seostatakse orgaanilise
aine kiiremat lagundamist, kiiremat toitainete ringlust ja kdrgemat primaarproduktsiooni, samas
kui aeglane strateegia on omakorda seotud aeglaste dkoslisteemi protsessidega (Reich, 2014).
Tuipiliselt on wuuritud tunnuste erinevusi liikide vahel, paigutades litke kiire-aeglase
kasvustrateegia teljele, kuigi on leitud ka liigisisest erinevust kasvustrateegiates (Gorné et al.,

2022; Westerband et al., 2021).
1.2 Taimede vastus pouastressile

Kliimamuutuste kontekstis vdivad taimed uute oludega nagu pduaga kohaneda l4bi fenotiiiibilise
plastilisuse, kohastuda uute lokaalsete tingimustega ja/vdi migreeruda (Bachofen et al., 2021;
Jump & Pefiuelas, 2005; Nicotra et al., 2010; Vitasse et al., 2010). Fenotiiiibiline plastilisus on
siinkohal genotiiiibi vdoimekus luua erinevaid fenotiilipe vastavalt keskkonna tingimustele
(Gratani, 2014). Franks et al., (2014) iilevaate artiklis, milles vaadeldi taimede evolutsioonilisi ja
plastilisi vastuseid kliimamuutustele, leiti, et evolutsioonilised protsessid nagu ka lokaalne

kohastumine ja fenotiilibiline plastilisus vOivad toimuda samal ajal. Tiitipiliselt on vaadeldud
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kohastumist ja plastilisust liikide vahel, aga esineb ka liigisisene lokaalne kohastumine eri
populatsioonide vahel (Hamann et al., 2016; Kawecki & Ebert, 2004; Miinzbergova et al., 2017).
Lokaalset kohastumist soodustavad oOkoloogilised tegurid on piiratud isendite levik
populatsioonide vahel, tugevad ja vastandlikud valikusurved elupaikade vahel, valiku madal
ajaline varieeruvus ja geneetilised piirangud vai liiga suur energiakulu fenotiilibilise plastilisuse

ilalpidamiseks (Kawecki & Ebert, 2004).

Poud mojub taimedele kui vee defitsiit, mille kdttesaadavusest oleneb taime kasv ja ellujddmine
(Gupta et al., 2020). Pduastressi iile elamiseks on taimedel kujunenud erinevaid strateegiad: 1)
véltimine kui pdgenemine pdua eest ehk lopetada elutsiikkel enne mdjude avaldumist 2) talumine
kui fiisioloogilised ja morfoloogilised muutused taimes, et poud iile elada (Salehi-Lisar &

Bakhshayeshan-Agdam, 2016).

Taimed on vdimelised reageerima poduastressile nii morfoloogiliste, biokeemiliste kui ka
fiisioloogiliste muutuste kaudu, millest iiks esimesi on dhuldhede sulgemine, mis omakorda
limiteerib CO; ja toitainete omastamist ning taimede kasvu (Kumar et al., 2018). Uks peamisi
hormoone taime reageerimisel abiootilisele stressile nagu pdud on abstsiishape ehk ABA, mis
reguleerib taime arengut, fiisioloogiat, seemnete puhkeperioodi ja varuainete siinteesi ning mille
kaudu aktiveeritakse ka poua spetsiifilisi transkriptsioonifaktoreid (Ilyas et al., 2021). Vihenenud
ohuldhede juhtivus vihendab omakorda vee transpiratsiooni 1dbi taime, mis voib sundida isendeid

parendama veekasutust (water use efficiency), et siiliks fotostlinteesivoimekus (Xu et al., 2010).

Muutused pdua tottu taime fenotiilibis ja tunnustes avalduvad mitut moodi. Néiteks vihenenud
lehe eripind on tiilipiline reaktsioon vdhendamaks vee kadu lehtedest ja omane kuivade
kasvukohtade taimedele (Fonseca et al., 2000; Ramirez-Valiente et al., 2010). Taimed allokeerivad
pdua tingimustes ka rohkem siisinikku juurtesse, et suurendada juurte kasvu ja parendada vee

omastamist mullast (Salehi-Lisar & Bakhshayeshan-Agdam, 2016).

Liikide iileselt on pdua moju taimede maapealsete tunnuste muutusele sarnasem kui maa-alustele
tunnustele ning muutused voivad olla fiilogeneetiliselt klasterdunud (Lozano et al., 2020). Lozano
et al., (2020) tehtud uurimuses leidsid autorid, et enamus litke suurendas siisiniku allokatsiooni
juurtesse ja juurte diameeter kasvas poua tingimustes, samas kui juurte spetsiifiline eripind ja
eripikkus vidhenesid. Punase aruheina puhul, mis oli {iks katses uuritud liik ja mis on rohumaadel
laialt levinud, juurte koetihedus suurenes, samas kui vOsu ja juurte biomassid, juurte eripikkus,
juurte spetsiifiline eripind ning ldmmastikusisaldus védhenesid vordluses kontrolliga. Samas

autorid toovad vilja, et muutused sdltuvad liigi omadustest ja elustrateegiast ning vaja oleks



rohkem uurida, kuidas muutuvad tunnused vilitingimustes ja kuidas sdltuvad muutused muudest
biootilistest ning abiootilistest teguritest. Samuti on leitud, et madalam juurte eripikkus ja
viahenenud lammastikusisaldus voiks olla seotud sugukonna kdrrelised (Poaceae) puhul aeglase

kasvustrateegiaga ja pikema elueaga (Fort et al., 2013; Tjoelker et al., 2005).

Teises lilevaate artiklis, kus vaadeldi juuretunnuste muutumist eri intensiivsusega poua tingimustes
ile mitme taimede funktsionaalse grupi, leiti, et iildiselt juurte pikkus, juurediameeter ja juurte
pindala vidhenesid, kuid juurte koetihedus suurenes intensiivse poua tingimustes, mis on seostatud
taime parema pduataluvusega (Sun et al., 2024). Korreliste grupi (grasses) puhul leidsid autorid,

et pikaajalise pdua korral juurte pikkus vdhenes, kuid mdju juurediameetrile ei tuvastatud.

Kuigi poud limiteerib saadavalolevat siisiniku ning juurestik on tiitipiliselt vdiksem, siis maapealse
biomassi vihenemine vdib olla suurem, mille tottu juure ja vOsu biomassi suhe suureneb poua
korral (Zhou et al., 2018). Siiski pdua peamine mdju taime morfoloogiale on pdhjustatud

aeglustunud kasvust (Salehi-Lisar & Bakhshayeshan-Agdam, 2016).
1.3 Mulla mikrobioom

Mulla mikrobioom on kompleksne ja mitmekesine siisteem, olles oluline siisiniku sidumises,
toitainete ringluses ning mullastiku elujoulisuses, samuti holmates palju ja erinevaid organisme,
kus seened ja bakterid on ildjuhul enimesinevad riihmad (Fierer, 2017). Mulla vahendatud
toitainete ringlus ja siisiniku allokatsioon on oluline koosluste toimimises ning seotud globaalsel
skaalal CO2 kontsentratsiooni muutustega atmosfédris (Ryan & Law, 2005). Maailma mullastik on
ka vdga varieeruv: mitmed tunnused nagu pH, soolsus, tekstuur, siisiniku- ja lammastikusisaldus
on erinevad ning vOimaldavad sama mullaprofiili sees luua erinevaid mikrokeskkondi, olles

muutuvad ka ajaskaalas (Fierer, 2017).

Mikrobioomi mojutavaid abiootilisi ja biootilisi tegureid on mitmeid ning nende uurimine ja moju
kokkuvotmine on keeruline (Rillig et al., 2019). Fierer, (2017) toob abiootiliste teguritena vélja
mulla pH, mulla koostise ja tiiiibi, toitainete kéttesaadavuse, geograafilised ja klimaatilised
faktorid (sealhulgas temperatuur, UV radiatsioon ja CO: sisaldus), mis kdik mojutavad
mullakoosluste biomassi, struktuuri ja interaktsioone. Néiteks optimaalne pH ja elutegevuseks
sobilik vahemik voib erineda bakterite ja seente vahel. On leitud, et pollumaa seened tolereerivad
laiemat pH vahemikku kui pdllumaa bakterid, kus nende koosluste struktuur sdltub tugevalt pH-st
(Rousk et al., 2010). Kuigi iikski biootiline vdi abiootiline faktor iiksi ei méddra mulla mikrobioomi
koosluse struktuuri, valitseb osaline konsensus selles, millised keskkonnategurid mdjutavad

tdendoliselt koige enam mulla mikrobioomi mitmekesisust ja arvukust (Fierer, 2017).



Olulisemateks teguriteks peetakse mulla pH-d, orgaanilise siisiniku sisaldust, temperatuuri ja

redokstingimusi (Fierer, 2017).

Mulla mikrobioom on vdimeline ka kohastuma. Knight et al., (2024) leidsid, et vaatamata
erinevustele mullatiilipides, saab iihist vastust ekstreemsetele kliimatingimustele, nagu pdud,
tileyjutus, jadtumine ja kuumus, siiski kvantifitseerida, kui hinnatakse piisavalt laia valikut
erinevast kliimast périt muldasid. Autorid leidsid ka, et pdud ja kiilmumine olid mulla
prokariiootide ja seente kooslusele sarnase mojuga. Samuti hindasid nad mikrobioomi
vastupanuvoimet metagenoomi kaudu, kus kuivemast ja soojemast kliimast parit mullakooslused
olid pdua ja kdrgema temperatuuri suhtes vastupidavamad. Lisaks esines kuivemast kliimast périt
mikrobioomil rohkem geene, mis olid seotud dormantsuse ja sporulatsiooniga, mis viitab

kohastumusele ebasobivate tingimuste lileelamiseks.

Vastusena pouale ehk vee kittesaadavuse vdhenemisele saavad mullamikroobid suurendada
rakusisest ainete kontsentratsiooni, et siilitada oma veepotentsiaal sarnasena timbritsevale
keskkonnale ning viltida seeldbi rakusisest vee kadu, ning ka eritada rakuvéliseid aineid biofilmi
moodustamiseks, et vdhendada vee kadu ldhedalasuvast mikrokeskkonnast, parandades
pouataluvust (Schimel, 2018). Eritatavateks aineteks vdivad olla ekstratsellulaarsed poliimeersed
ained (EPS - extracellular polymeric substances), mis peamiselt koosnevad erinevatest
poliisahhariididest, kuid sisaldavad ka DNA-d, valke ja muid aineid elus ning ka surevatelt
rakkudelt (More et al., 2014). EPS sarnaneb geelile, aeglustades kuivamist ja on vdimeline
sdilitama vett ning mikrobioomi aktiivsust ka madala veepotentsiaali juures (Schimel, 2018).
Samuti viivad panustada bakterid paksemasse rakuseina, et véltida osmootse rohu kadumist, mis
voib 10puks pohjustada rakusurma (Schimel, 2018). Néiteks Evans & Wallenstein, (2014) tehtud
katses rakendati muldadele kuivamist ja taas-niisutamist, mille jérel leiti, et muldade mikrobioomi

kooslused muutusid stressitolerantsemaks.

Sarnaselt taime elustrateegiatele on vdimalik paigutada mulla mikrobioomi elustrateegiate
raamistikku. Malik et al., (2020) on vélja pakkunud Y-A-S strateegiad, milles Y tdhistab kiiret
kasvu (high growth yield), A ressursside hankmist (resource aquisition) ja S stressitolerantsust
(stress tolerance) ning antud strateegiad on omavahel 18ivsuhtes. Panustamine niiteks S
strateegiasse tagab parema taluvuse abiootiliste stressorite vastu, néditeks sdilitades raku
osmolaarsust ja suurendades kaitset veekao vastu pdua tingimustes. Samas S strateegia on
energeetiliselt kallis, mille tttu ei saa mikroobid panustada energiat Y strateegiasse ehk kasvu.
Keskkondades, kus on saadaval rohkem poliimeerseid iihendeid oleksid edukamad A strateegid,

investeerides keerulisemate {ihendite lagundamisse. Kliimamuutuste tottu muutuvad abiootilised
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tingimused, sealhulgas mikrobioomi reguleeritud biokeemilised tsiiklid, mille tottu vodivad

muutuvas kliimas strateegiad vahetuda.

Enamikes okosiisteemides, vélja arvatud liigniisketes tingimustes, poua tottu mulla respiratsioon
langeb (Du et al., 2020; Wang et al., 2014). Pdua tottu aeglustub ka lahustunud siisiniku diffusioon,
mis omakorda parsib mikrobioomi aktiivsust ja aeglustab orgaanilise aine lagundamist (Liu et al.,
2016; Wang et al., 2014). Mulla mikrobioomil on oluline roll taimede stressitaluvuse tagamisel,
parandades ka taimede veekasutust poua tingimustes (Bandopadhyay et al., 2024; Carter et al.,
2023). Samas mulla mikrobioomi aktiivsuse taastumisel pdrast pduda on oluline roll taimedel ja
nende eritatud juureeritistel (Hou et al., 2025). Seega paremaks taimede ja mullakoosluste

pOuavastuse arusaamiseks peab neid késitlema koos kui tagasisidestatud siisteemi.
1.4 Taim-muld siisteem ja juureeritised

Taimede kasvu mojutavad samuti mulla keemilised, fiiiisikalised kui ka mikrobioomi omadused
(van der Putten et al., 2013). Taimed kujundavad aktiivselt enda risosfééri ja mullakeskkonda taim-
muld tagasiside kaudu, mille kdigus avaldavad taimed mdju mullatingimustele ning selle kaudu
kandub mdju ka edasisele taime ellujddmusele ja kohasusele (Bennett & Klironomos, 2019).
Tagasiside kaudu modifitseerivad taimed mulla vdimet toetada sama isendi edasist kasvu, sama
liigi teisi isendeid voi ka teiste litkide isendeid vdi ka neid maha suruda, moduleerides seelébi ka

taimeliikide kooseksisteerimist (Tedersoo et al., 2020; van der Putten et al., 2013).

Taimedega seotud mulla mikrobioom moduleerib biootiliste ja abiootiliste stressitegurite mdju
taimede kohasusele (Trivedi et al., 2022). Mikrobioom saab indutseerida muutusi taimede
fiisioloogias ja hormonaalses talitluses, nditeks suurendada aminohapete eritamist voi suurendades
spetsiifiliste lenduvate orgaaniliste ihendite (VOC — volatile organic compounds) tootmist, mis
parandavad taimede resistentsust nii patogeenide kui ka pdua vastu (Ali & Khan, 2021; D. A.
Phillips et al., 2004; Poudel et al., 2021). Uks peamisi viise, kuidas taimed reguleerivad oma juurte
mikrobioomi, on ldbi juureeritiste, mis sisaldab mitmekesist segu metaboliite ning mis voivad
juurtest viljuda aktiivse voi passiivse transpordi kdigus (Vives-Peris et al., 2020). Juureeritistel on
oluline roll ka mulla pH muutumises ja taime toitainete omastamises (Vives-Peris et al., 2020).
Ligikaudu 11% fotosiinteesi kdigus omastatud siisinikust ja 27% juurtesse suunatud siisinikust
voib litkuda juureeritiste kaudu taime risosfddri, olenevalt taimeliigist, vanusest ja
saadavalolevatest toitainetest (Bais et al., 2006; Jones et al., 2009). Erinevatest stressoritest
tingitud juureeritiste muutumine vdimaldab taimedel indutseerida mikrobioomi aktiivsust, et

vidhendada toitainete puudust ja selle kaudu ka stressori moju (R. P. Phillips et al., 2011; Williams
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& de Vries, 2020). Taimed voivad suurendada juureeritisi péarast pduda, indutseerides mikrobioomi
aktiivsust ja suurendades mulla respiratsiooni, suurendades ka siisiniku mineralisatsiooni

mikrobioomi poolt (de Vries et al., 2019; Hou et al., 2025).

Taimed saavad juureeritiste kaudu mulla mikrobioomi kooslust ka selekteerida (Sasse et al., 2018).
See holmab juureeritistega bakterikoosluste selekteerimist pduataluvuse parandamiseks, aga ka
koostdo tdhustamist krohmseentega (ehk arbuskulaarse miikoriisa seened, AM seened) (Williams
& de Vries, (2020). Enamus maailma soontaimi moodustavad miikoriisseid siimbioose ning
enimlevinud neist (72% miikoriissetest taimedest) on arbuskulaarne miikoriisa, mis on oluline
taimede toitainete omastamises (Brundrett & Tedersoo, 2018; Smith & Read, 2010).
Arbuskulaarsel miikoriisal on ka potentsiaalselt oluline roll pduataluvuses, parandades taime
stressitaluvust (Augé, 2001; Ren et al., 2019) ja panustades otse vee transpordiga taime (Abdalla
et al., 2023; Kakouridis et al., 2022). Samuti v3ib kohaliku kliimaga kohastunud AM seente
inokulaat suurendada toitainete omastamise efektiivsust vorreldes agrodkosiisteemidest parit
inokulaadiga (Pérez-Redondo et al., 2026). Allsup et al., (2023) tehtud katses leidsid autorid, et
mulla mikrobioomi vahendatud taimede taluvus erinevatele stressoritele nagu pdud, kuumus voi
kiilm, paranes kui puuseemikuid oli eelnevalt inokuleeritud uue ala mikrobioomiga, samuti oli

mikrobioomi vahendatud pduataluvus seotud suurema AM seente mitmekesisusega.
1.5 Uurimiskiisimused ja hiipoteesid

Tulenevalt pdua mojust taimede tunnustele ja nii taimede kui ka mulla kohastumustest pduaga,
otsiti selles tods vastuseid uurimiskiisimustele: kas taimede ja mullakoosluste klimaatiline paritolu
méangib olulist rolli nende pouataluvuse ja pouast taastumise kujundamisel ning kas taimede

tunnused muutuvad soltuvalt kliimast ja/voi pouast?
To0 hiipoteesideks oli:

1) Taimede klimaatiline péritolu mdjutab mullakoosluste pduataluvust ja taastumisvdoimet ning

mullakoosluste klimaatiline paritolu mojutab vastastikku taimede talitlust pdua ajal ja jirel.

2) Kuivast kliimast périt taimede tunnused nihkuvad pdua mojul aeglase kasvustrateegia ja
suurema juurte tootmise suunas, tagades paremat pduataluvust, samas kui niiskemast kliimast
taimede tunnused nihkuvad kiirema kasvustrateegia suunas parandades konkurentsivoimet

poOuajirgsel perioodil.
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3) Kuivast kliimast pdrit mullakooslused on korgema pduataluvusega, kuid aeglasema
taastumisvoimega, samas kui niiskest kliimast parit mullakooslused on pduatundlikumad, kuid on

kiirema taastumisvoimega ja aktiivsemad niisketes tingimustes.
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2. Metoodika

2.1 Liik punane aruhein (Festuca rubra L.)

Punane aruhein (Festuca rubra L.) kuulub korreliste (Poaceae Barnhart) sugukonda aruheina
(Festuca Tourn. ex L) perekonda (Plants of the World Online | Kew Science, s.a.). Taime lehed on
tume- vOi sinakasrohelised, 1dbimdddult 1-3mm, ristldikes enam-vdahem kolmnurkjad, pealt
pikakarvased, keeleke liihike voi peaaegu puudub (Krall et al., 2010). Taime korgus on 20-80 cm
ja pooris on 6-10 cm pikk, rohekaslillakas, sageli iihe suhteliselt pika haruga (Krall et al., 2010).
Haploidne kromosoomi number punasel aruheinal on n=7 ning looduses esineb erineva
poliiploidsuse astmega isendeid (Dirihan et al., 2016; Moore, 1982). Liik on levinud iile
pohjapoolkera ja on fenotiiiibiliselt varieeruv (Dirihan et al., 2016). Samuti késitletakse punast
aruheina  liigikompleksina,  tulenevalt  erinevatest  geograafilistest  kohastumustest,
hiibridiseerumisest ja alamliikide kirjeldustest (Saikkonen et al., 2019). Liigi lai levik ning hea
kohastumisvdime keskkonnamuutustele teeb selle sobivaks mudelliigiks evolutsioonilise

taimedkoloogia uurimiseks (Saikkonen et al., 2019).
2.2 Katse iilesehitus

Mudelliigiks valitud punase aruheina (Festuca rubra L.) seemned ja mullad, mida kasutati
potikatses mikrobioomi inokulaadina, koguti 2024. aasta suve alguses ning need pirinevad
Hispaania pdhjaosast, kus esineb looduslik tugev ariidsuse gradient. Seemneid koguti neljast
kasvukohatiiiibist: 2 niiske ja 2 keskmise sademete hulgaga kasvukohta. Kogutud mullad parinesid
kuuelt alalt, mis osaliselt kattusid seemnete péritoluga: 2 niisket, 2 keskmise ning 2 kuiva kliimaga
kasvukohta. Seemnete ja muldade asukohtade aastane sademete hulk médrati koordinaatide jirgi
CHELSA v2.1 Climatologies andmestiku pohjal (Joonis 1; Karger et al., 2021).
Taimepopulatsioonide sademete hulgad olid keskmiselt 2150, 1800, 1300 ja 960 millimeetrit
aastas, mullatiitipidel keskmiselt 2150, 1800, 1590, 1300, 520, 390 millimeetrit aastas (Karger et
al., 2021).
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Joonis 1. Katses kasutatud muldade ja taimepopulatsioonide péritolukohad koos sademetega

CHELSA v2.1 andmestiku jargi (Karger et al., 2021).

Téitsin iga poti 45 grammi kruusa, 315 grammi gamma kiirgusega kiiritatud mulla ja 35 grammi
tihelt alalt parit mulla inokulaadiga. Igalt alalt parit mullainokulaati lisati kokku 16 potti. Potid olid
neljakandilised, iilemine kiilg oli 8 cm, alumine 7 cm, korgus 9,5 cm ja maht 535 ml. Taimede
seemned idandati kasvukambrites steriliseeritud liivas ning istutati 07.06.2024 muldadega
inokuleeritud pottidesse. Igalt alalt korjatud mullainokulaadiga pottidesse istutati kolm iihest
kasvukohast périt idandit ning potid jagati kontroll- ja pduatddtluseks. Iga to6tluse ja mulla ning
taime paritolu kombinatsiooni kohta oli kaks replikaati ehk kokku 96 potti ning lisaks kontrollpott
ilma taimedeta evaporatsiooni jalgimiseks (Joonis 2). Taimi kasvatati 3 nddalat kasvuhoones ja
seejarel viidi potid vélistingimustesse kasvama. Kolm kuud hiljem ehk 07.10.2024 viidi taimed

tagasi kasvuhoone sisetingimustesse.
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Joonis 2. Katse disain muldade ja taimede kombinatsioonidega. Kokku oli 4 taimepopulatsiooni
ja 6 mullainokulaati. Kuna asukohast F ei leitud punase aruheina (Festuca rubra L.) seemneid, siis

kombineeriti see sarnase sademete hulga asukohaga G.
2.3 Katse kiiik ja m6odetud tunnused

Enne pouatdotluse algust leiti mulla 100% veemahutavus kaalu kaudu, mis oli 770 grammi ja koik
potid kasteti selle kaaluni. To6tlusega alustati 06.11.2024, mille ajal hoiti kontrolltodtluse potte
80% veemahutavuse juures (719 g), kastes neid lisaks 6 korda: teisel (08.11), viiendal (11.11),
seitsmendal (13.11), iiheksandal (15.11), kaheteistkiimnendal (18.11) ja neljateistkiimnendal
(20.11) tootluse pdeval, neljal korral kaaluti potid enne kastmist (teisel, viiendal, iiheksandal ja
kaheteistkiimnendal). Pduatdotluse potte ei kastetud, mdlema tdotluse potte kaaluti samal
ajahetkel. Tootlus 1opetati 15 pdeva moddudes (21.11), milleks kaaluti kdik potid, mdddeti CO»
vood ja seejdrel lisati kdigile pottidele 200 ml vett ning jirgneval pdeval (22.11) lisaks 100 ml
(Joonis 3).
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Joonis 3. Katse kiik ja peamised tegevused ajateljel.

Arvutati veekasutus perioodidel pdua algus kuni teine pdua péaev (06-08.11), teine kuni viies (08-
11.11), wviies kuni iiheksas (11-15.11), tiiheksas kuni kaheteistkiimnes (15-18.11) ja
kaheteistkiimnes kuni poua 16pp (18-21.11), milleks kontrolltddtluse puhul lahutati moddetud kaal
80% veemahutavuse kaalust (719 g) ja jagati méddunud paevade arvuga ning pdouatddtluse puhul
lahutati eelnev kaal hetkekaalust ning jagati méddunud pievade arvuga. Poua 10pus arvutati ka
allesjdadnud vee osakaal pdua 10puks jagades poti kaalu 100% veemahutavuse kaaluga. Neli pdeva
pérast poua Ioppu (25.11) koguti poti norutisi, kastes igat potti 200ml destilleeritud veega 50ml
kaupa, kogudes ndrutised poti all olevatesse kaussidesse. Kirja pandi potist 1dbi imbunud vee
ruumala ja filtreeriti kuni 12ml vedelikku 15ml tuubi, mis kiilmutati -18°C juures ja kuni 40ml

vedelikku 50ml suurusesse tuubi, mis kuivkiilmutati.

Pdua tootlusest taastumine vottis kaks kuud (8 niddalat), mille ajal hoiti koiki potte 80%
veemahutavuse juures, enne katse maha votmist vihendati kastmist ning pdev enne olid potid 60%
veemahutavuse juures. Katse 16pus oli pouatddtluse potte elus 23 ehk pdua suremus oli ligikaudu
52%. Pérast taastumist (21.01) moddeti CO2 vood, eraldati taimede maapealsed osad ja juured, mis

pesti veega, 30 g mulda koguti perforeeritud plastikkottidesse, mis kiilmutati.
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Maapealsetest osadest eraldati prooviks kuni 5 lehte lehtede kuivaine sisalduse mddramiseks.
Proovi hoiti mérjaks tehtud salvriti sees, mis omakorda pandi osaliselt veega tdidetud plastkoti
sisse ning hoiti kiilmruumis 24 tundi. Seejdrel mdddeti proovi margkaal ning proov pandi
kuivatusahju 40°C juurde 48 tunniks ja mdodeti kuivkaal, mis jagati margkaaluga saades lehe
kuivaine sisalduse. Ulejidsnud maapealsed osad kuivatati kuivatusahjus 40°C juures 48 tundi ning

kaaluti.

Juurtest eraldati esinduslik proov ja skaneeriti Epson Perfection V850 skanneriga 800 DPI
resolutsiooniga 16-bit mustvalges skaalas (Seiko Epson Corporation, Nagano, Japan). Saadud
pildid analiitisiti Rhizovision Explorer v 2.0.3 programmiga (Seethepalli et al., 2021). Skaneeritud
juured kuivatati kuivatusahjus 40°C juures 48 tundi ja kaaluti. Tulemusi kasutati juurte diameetri,
eripikkuse, eripindala ja koetiheduse arvutamiseks. Samuti osa kogutud juurtest vérviti sinise tindi
ja dadika lahuses Vierheilig et al., (1998) jiargi AM seente kolonisatsiooni méddramiseks.
Kolonisatsioon maédrati juureldikudes arbuskulite, hiiiifide ja vesiikulite loendamisel sajas
juhuslikult valitud vaatevéljas (McGongile et al., 1990). Koik proovideks eraldatud juured

kuivatati 40°C juures 48 tundi, kaaluti ning liideti kokku juurte massiks.

Neljal korral (07.11, 18.11, 21.11 ja 21.01) mdddeti valgus- ja pimeduskambris iga poti CO2 vood
PP Systems EGM-5 gaasianaliisaatoriga (PP Systems, Amesbury, MA, USA). Okosiisteemi
siisiniku netovahetuse (NEE) mdotmiseks kasutati silindriga sarnanevat ldbipaistvast plastikust
valguskambrit (alumine diameeter: 13,4 cm, iilemine: 12,6 cm, korgus: 20,4 cm). Respiratsiooni
modtmisel oli kasutusel samade mddtudega pimeduskamber, mis oli kaetud fooliumteibiga, vooge
moddeti 120 sekundi jooksul, valguskambris salvestas seade paralleelselt fotosiinteetiliselt
aktiivset kiirgust (PAR). CO> kontsentratsiooni ajaline muutus méérati ainult ajavahemikust, kus
kontsentratsiooni muutus oli lineaarne ehk mittelineaarsed kdikumised mddtmisperioodi algul voi

16pus eemaldati arvutustest Pirk et al., (2016) jirgi. Okosiisteemi siisiniku netovahetus (NEE) ja

dacoz P 273 x 1
dt 1013 273+T 22,414

respiratsioon (g m?h') arvutati valemiga: FCO2 = X E X 103 x

1 i dco2 T .
prvpl kus FCO2 tahistab CO; voogu, —, on COz kontsentratsiooni lineaarne muutumiskiirus,

P - - . .. - -~ v1q- . 273
o5 On Ohurdhu korrigeerimine, kus P on rohk moddetud millibaarides (mbar), ~73er 00

~ . . . D . 1 ) .
ohutemperatuuri korrigeerimine, kui vdirtus T on Celsiuse skaalal, S7a1s O0 ideaalse gaasi

molaarruumala normaaltingimustel, V on kambri dhu ruumala (0,00163 m?), A mulla pinna

pindala (0,0064 m?) ja 53O0 tihikute teisendustegur. Fotosiintees arvutati lahutades 6kosiisteemi

stisiniku netovahetusest respiratsioon.
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Mullarespiratsioon médrati MicroResp katsekomplektiga (Campbell et al., 2003). Iga poti mullaga
taideti kokku kuusteist MicroRespi plaadi auku, millesse 1dks keskmiselt kuivkaalult 0,26 g mulda.
Mulla niiskussisaldus homogeniseeriti eri proovide vahel 7 pdeva enne respiratsiooni mootmisi.
Respiratsiooni modtmiseks kasutati eri substraate: destilleeritud vesi, D(+)-gliikoos, oblikhape, L-
tstisteiin  hiidrokloriid, 4-aminobutaanhape (aminovdihape) ja samast potist kogutud
kuivkiilmutatud mullandrutis (50 ml kuivkiilmutatud ndrutist resuspenseeritud 1 ml destilleeritud
vees). Igale mullale lisati substraadid 25ul lahusena, mis kunstlike substraatide puhul vastas 3,56
mg substraadi lisamisele kuivkaaluna ja mullandrutiste puhul kuivaine kogus varieerus sdltuvalt
proovist. Proove inkubeeriti 22°C juures 5 tundi. Peale inkubeerimist mdddeti geelplaate 570 nm
juures ning arvutati CO2 eraldumise kiirus mulla kuivkaalu kohta. Lisaks kaks MicroRespi plaati
tdideti koikide muldade seguga ja substraadina kasutati iga poti ndrutist kahes korduses, et testida

eri ndrutiste moju respiratsioonile homogeniseeritud mullal
2.4 Andmeanaliiiis

Statistilisteks analiilisideks kasutasin tarkvara R v4.5.1 (R Core Team, 2025) ja RStudiot (Posit
team, 2026). Andmetabelite lugemiseks ja tootlemiseks kasutasin Ri sisseehitatud funktsioone
ning pakette readx! (Wickham & Bryan, 2025), dplyr (Wickham et al., 2023) ja here (Miiller,
2025).

To6tluste, mulla inokulaadi ja taime paritolu mdju hindamiseks mdddetud ja arvutatud tunnustele
kasutasin lineaarseid tava- ja segamudeleid R paketist /me4 (Bates et al., 2015). Mudeli soltuv
faktor oli tunnus, fikseeritud faktorid olid t66tlus, mulla péritolu sademete hulk ja taimede péritolu
sademete hulk. Juhuslike faktoritena lisasin mulla asukoha ja taime asukoha. Mullarespiratsiooni
mudelites lisandus juhuslike faktorite hulka plaadi number. Tsiisteiini puhul tuvastasin statistiliselt
olulise plaadi mdju, mille jitsin faktorina mudelisse. AM kolonisatsiooni puhul kasutasin iildiseid
ja null-tdiendatud iildiseid lineaarseid segamudeleid (zero inflated generalized linear mixed
models) paketist glmmTMB (Brooks et al., 2017). Mudelite jadke hindasin visuaalselt paketiga
DHARMa (Hartig, 2024). Mudelite eelduste rahuldamiseks logaritm transformeerisin jargnevad
tunnused: respiratsioon poua ajal, NEE poua ajal, fotosilintees pdua ajal, NEE pdua 1dpus,
fotosiintees pdua lopus, taimede kogu mass, juurte eripikkus, juurte mass, juurte eripind, leostunud
lammastik, leostunud orgaaniline siisinik, veekasutus perioodil 18.-21. novembril ja
mullarespiratsioon tsiisteiiniga. Ruutjuur teisendust kasutasin tunnustel: respiratsioon pdua lopus,

juure ja vosu masside suhe, juurte eripikkus ja veekasutus perioodil 15-18. novembril.
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Dispersioonanaliiiisi 1dbiviimiseks kasutasin paketti car (Fox & Weisberg, 2019). Jooniste
loomiseks kasutasin pakette ggplot2 (Wickham, 2016), patchwork (Pedersen, 2025) ja ggeffects
(Liidecke, 2018). Kaardiga joonise puhul kasutasin lisaks pakette geodata (Hijmans, 2025), sf
(Pebesma & Bivand, 2023) ja scales (Wickham et al., 2025). Andmeanaliiiisi skripti koostamisel

ja teksti sonastuse parandamisel kasutasin tehisaru Claude abi (Anthropic, 2025).
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3. Tulemused

3.1 CO: vood

Enne pouda sdltus respiratsioon mulla péritolust, mis oli statistiliselt oluline (Fi4= 17,27; p =
0,014), kus niiskemast kliimast périt muldade respiratsioon oli kdrgem (Joonis 4). Pdua ajal
respiratsioon langes ning esines interaktsioon pdua ning mulla péritolu vahel (Figs= 10,54; p <
0.01), kus vahe respiratsioonis kontroll- ja pduatdotluste vahel oli suurem niiskemast kliimast périt

muldade puhul.

Sama trend oli ndhtav ka poua 10pus, kus samuti esines oluline interaktsioon pdua ja mulla péritolu
vahel (Fig1= 10,36; p < 0,01) (Joonis 4). Pirast pouda taastumisel oli statistiliselt oluline
interaktsioon pdua ja taime paritolu vahel (Fig4= 8,9; p < 0,01), kus kuivemast kliimast parit
taimedega pottide respiratsioon oli taastunud kontrolltéotluse taseme ldhedale, samas kui
niiskemast kliimast pdrit taimede puhul oli respiratsioon pduda kogenud pottides endiselt

madalamal tasemel kui kontrolltingimustes (Joonis 4).
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Joonis 4. Pottide respiratsiooni reageerimine pouale, mdddetuna CO; voogudena, sdltuvalt taime
paritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast ja mulla péritoluala keskmisest aastasest

sademete hulgast. Punktid tdhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on margitud regressioonijooned,
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heledam ala tdhistab 95% usaldusintervalli. Mérgitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p >

0,05; * -p <0,05; ** -p <0,01; *** - p<0,001.

Fotosiinteesil oli enne pouda statistiliselt oluline mulla paritolu moju (F14=31,02; p <0,01), kus
niiskema kliimaga aladelt parit muldadega pottidel oli fotosiinteesi tase kdrgem (Joonis 5). Poua
ajal tootluse pottide fotosiintees langes (Fi1,86=4513,43; p <0,001) ning esines statistiliselt oluline
interaktsioon taimede péritolu ja pdua vahel (F186= 14,91; p < 0,001) ning mulla péritolu ja pdua
vahel (Fig = 4,4; p = 0,039). Mdlema interaktsiooni korral oli kontrollto6tluses niiskemast
kliimast parit taimede ja muldadega pottide fotosilintees korgem vorreldes kuivemast kliimast parit
taimede ja muldadega. Pduatodtluse pottide puhul oli trend vastupidine, kus kuivemast kliimast
parit taimede ja muldadega pottide korral oli fotosiintees korgem vorreldes niiskemast kliimast

périt taimede ja muldadega.

Poua I0pus esines sarnase iseloomuga interaktsioon mulla péritolu ja pdua vahel (Fi83=12,26; p
< 0,001). Pérast pouda olid statistiliselt olulised interaktsioon mulla péritolu ja pdua vahel (Fi,90
= 4,96; p = 0,028) ning interaktsioon taimede péritolu ja pdua vahel (Fi90 = 8,68; p < 0,01).
Mbolemal interaktsioonil esinesid sarnased trendid, kus kontrolltd6tluses niiskemast kliimast périt
taimede ja muldadega pottide fotosiintees oli suurem kuivemast kliimast périt taimede ja
muldadega pottidest. PGuatdotluse puhul oli kuivemast kliimast parit taimede ja muldadega pottide
fotosiintees taastunud rohkem ja sarnasemale tasemele kontrollto6tlusega kui niiskemast kliimast

périt taimede ja muldadega pottidel.
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Joonis 5. Fotosiinteesi reageerimine poduale, moddetuna CO; voogudena, soltuvalt taime
péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast ja mulla péritoluala keskmisest aastasest
sademete hulgast. Punktid tdhistavad vaatlusi, varvilise joonega on mirgitud regressioonijooned,
heledam ala tdhistab 95% usaldusintervalli. Mérgitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p >

0,05; * -p <0,05; ** -p <0,01; *** - p <0,001.
3.2 Veekasutus

Taimede veekasutust arvutati pdua ajal viies ajavahemikus (Joonis 6). Esimesel perioodil (6.-8.
nov) oli statistiliselt oluline mdju veekasutusele mulla péritolul (F14=15,32; p=0,017) ja taimede
péritolul (Fi86= 9,92; p < 0.01), kus mdlemal juhul oli veekasutus suurem niiskemast kliimast
périt taimede ja muldadega pottidel. Jargneval perioodil (8.-11. nov) oli statistiliselt oluline vaid
mulla péritolu (F1 4= 10,28; p = 0,033), kus niiskematelt aladelt muldadega pottide veekasutus oli

suurem.

Kolmandal perioodil (11.-15. nov) lisandusid statistiliselt olulised interaktsioonid pdua ja taimede
paritolu vahel (F183=5,82; p=0,018) ning poua ja mulla paritolu vahel (F133=13,22; p<0.001).
Kontrolltootluses veekasutus piisis varasemal tasemel, kuid pduatdotluses veekasutus langes
rohkem niiskemast kliimast périt taimede ja muldade puhul. Sarnane veekasutuse muster piisis

poua jatkudes neljandal modtmisperioodil (11.-15. nov), kus esinesid olulised interaktsioonid pdua
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ja taimede péritolu vahel (Fi184=5,97; p=0.017) ning pdua ja mulla péritolu vahel (Fig4=12,22;
p < 0,001). Viimasel mdddetud perioodil (18.-21. nov) olid statistiliselt olulised interaktsioonid
poua ja taimede péritolu (Fi88=7,39; p <0,01) ning pdua ja mulla péritolu vahel (Fi33=7,27; p
< 0,01). Pouatootluse puhul veekasutus oli vdga madal, kuid kuivemast kliimast périt taimede ja

muldadega pottide veekasutus piisis korgemal niiskemast kliimast périt taimede ja muldadega

pottidest.
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Joonis 6. Veekasutuse reageerimine poduale viies ajavahemikus soltuvalt taime péritoluala
keskmisest aastasest sademete hulgast ja mulla péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast.
Punktid tdhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on mirgitud regressioonijooned, heledam ala
tahistab 95% usaldusintervalli. Méargitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <

0,05; ** - p<0,01; *** - p<0,001.

Poua 10pus allesjddnud vee osakaalul esines statistiliselt oluline interaktsioon pdua ja mulla
paritolu vahel (Fig6= 5,17 p = 0,025). Pouatdstluse puhul oli allesjaanud vee osakaal suurem
kuivemast kliimast parit muldadega pottidel vorreldes niiskemast kliimast périt muldadega (Joonis

7).
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Joonis 7. Allesjddnud vee osakaal vorreldes mulla 100%-se veehoidmisvdimega pdua 1dpus
vastavalt to6tlusele ning sdltuvalt taime péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast ja mulla
péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast. Punktid téhistavad vaatlusi, vérvilise joonega
on mirgitud regressioonijooned, heledam ala tihistab 95% usaldusintervalli. Mérgitud on faktorite

olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <0,05; ** - p <0,01; *** - p <0,001.
3.3 Taimede tunnused

Pdua to6tlus alandas oluliselt taimede kogu massi (Fi,84 = 179,13; p < 0,001), lehtede kuivaine
sisaldust (F1,57=64,78; p <0,001), juure ja vosu biomassi suhet (Fi8s=123,01; p <0,001), juurte
massi (Fi84=187,61; p <0,001), ja tdstis juurte eripikkust (Fi,73=36,84; p <0,001), sdltumata

taimede ja mulla péritolust (Lisa 2).

Taimede juurediameetrile esines poua to6tluse moju (Fi,75=10,52; p <0,01) ja taime paritolu moju
(F1,75 = 8,41; p < 0,01). Pduatddtlust kogenud taimede juurediameeter oli vdiksem vorreldes
kontrolltootlusega ja niiskematelt aladelt pédrit taimede juurediameeter oli suurem vorreldes

kuivemate aladega (Joonis 8).

Juure koetihedusel esines interaktsioon poua ja taime péritolu vahel (Fi78=4,92; p = 0,030), kus
niiskemast kliimast périt taimed reageerisid pouatddtlusele alandades koetihedust, samas kui

kuivemast kliimast pédrit taimede koetihedus pduale oluliselt ei reageerinud (Joonis 8).
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Joonis 8. Juurediameeter ja juure koetihedus (RTD — Root tissue density) kontroll- ja
pouatdotlustes soltuvalt taime ja mulla péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast. Punktid
téhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on margitud regressioonijooned, heledam ala tdhistab 95%

usaldusintervalli. Méargitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <0,05; ** -p <
0,01; *** - p <0,001.

3.4 Pottide mullanorutised

Norutistes leiduva orgaanilise lammastiku ja siisiniku hulga puhul esines statistiliselt oluline
interaktsioon pdua ja taime péritolu vahel (vastavalt Fi17s = 5,68; p = 0,020 ja F173=17,45; p <
0,001), kus niiskemast kliimast parit taimedega pottidest leostus poua korral rohkem orgaanilist

lammastikku ja siisinikku kui kuivemast kliimast périt taimede puhul (Joonis 9).
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Joonis 9. Leostunud ldmmastik ja orgaaniline siisinik tootluste jérgi sdltuvalt taime ja mulla
péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast. Punktid tdhistavad vaatlusi, virvilise joonega
on margitud regressioonijooned, heledam ala tihistab 95% usaldusintervalli. Mérgitud on faktorite

olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <0,05; ** - p <0,01; *** - p <0,001.
3.5 Mullarespiratsioon

Mullarespiratsiooni analiilisides esines statistiliselt oluline interaktsioon pdua ja mulla péritolu
mojude vahel kui mullale lisati destilleeritud vett (F1,64=4,57; p=0,036), oblikhapet (F1,64=10,14;
p <0,01) ja tsiisteiini (F1,58= 8,43; p <0,01). K3igi kolme substraadi puhul oli kuivematelt aladelt
périt muldade respiratsioon kdrgem pouatdotluses kui kontrollis, kuid sademete hulga suurenedes

joudis mdlema tootluse respiratsioon sarnasele tasemele (Joonis 10).

Pdua ja taime piritolu oluline interaktiivne mdju mulla respiratsioonile esines gliikkoosi (Fi,64 =
10,89; p <0,01), oblikhappe (F1,64=4,74; p =0,033), tsiisteiini (Fi,s5s=13,97; p <0,001) ja sama
poti péritolu ndrutise puhul (Fi63=7,29; p < 0,01). Kdigil juhtudel tagasid kuivemast kliimast
parit taimed stabiilse mikroobse respiratsiooni (respiratsioon on sarnane kontrolli ja pdua todtluste
vahel), samas kui niiskemast kliimast périt taimede kujundatud mullakooslus nditas oluliselt

kdrgendatud respiratsiooni pduatddtluses vorreldes kontrolliga (Joonis 10).

26



Taim (T NS Muld (M) * :
aim (T) uid (M) Taim (T) NS . o Muld (M) NS

16 PoUd(P} PBud(P) ** ’ . e
TP NS MxP * =8 PBUd(F) o PBUd(P)
= L - & TrP = * MxP NS
= 2
[SIFPS g
2 =
2
2 g
g Z
> 36 =
[=3 =)
2 &
o &
£ 5
Za0 £ .
H] —
1
" 8 .
25 8 L
908 1200 1500 18DD 2100 500 1000 1500 2000 800 1200 1500 1800 2100 500 1000 1500 2000
Taime paritaluala sademete hulk imm) Mulla péritoluala sademete hulk (mm) Taime périteluala sademete hulk tmm) Mulla paritoluala sademete hulk {mmj}
Taim (T) NS ® @ Muld {M) NS Tairn (T) NS Wuld (M) *
51 Poud{P)é* . o Poud{P} ** ] ta Poud(P) ** Poud(P) =
. TxpP *** MxP **

*P . L My

L Tédtus
== Konimll

= Pjuc

Mullaresp. ablikhappega (pgC g-1)
Mullaresp. tsiisteiiniga (UGG g-1)

] H ]
. a
54 8 L]
H
Bl 1200 1500 1800 2100 500 000 1600 2000 B00 1200 1500 AR00 2100 B0 1004 1800 2000
Taime péritoluala sademete hulk (mm}) Mulla péritoluala sademels hulk (mm) Taime paritcluala sademete hulk fmm?) Mulla péritoluala sademete hulk {mm}
Taim [T) NS s Muld (M) * Tairn (T) NS Wuld (M)
0g Poud(P) NS ¢ Poud(P) NS 20 Paud(P) . R Paud(P) “**
TxP ** MxP NS

TxP NS o MxP NS

Mullaresp. aminovSihappega (pgc g-1)
Mullaresp. sama péritolu narutisega (gC g-1)

L] L]
0z
[y
ity 1200 1500 181 2100 Kl 1000 1500 iy HIID 120 1500 1800 2 Bl UKL 1500 2000
Taime péritoluala sademete hulk imm) Mulla péritoluala sademate hulk (mm) Taime périteluala sademete hulk (mm) Mulla péritaluala sademets hulk {mm}

Joonis 10. Mullarespiratsioon erinevate substraatidega kontroll- ja pouatdotlustes soltuvalt mulda
kujundanud taime péritoluala keskmisest aastasest sademete hulgast ja mulla péritoluala
keskmisest aastasest sademete hulgast. Punktid tdhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on mérgitud
regressioonijooned, heledam ala tihistab 95% usaldusintervalli. Tdhistatud on faktorite olulisuse

nivood, kus NS - p > 0,05; * - p<0,05; ** - p <0,01; *** - p <0,001.

Kui igast potist korjatud mullandrutisi lisati substraadina {ihtsele mullasegule, leiti tugev positiivne
korrelatsioon mulla respiratsiooni ja ndrutises sisalduva orgaanilise siisiniku hulga vahel (Pearsoni
korrelatsioon r = 0,77, p < 0,001) (Joonis 11). Respiratsioon norutises sisalduva orgaanilise
siisiniku {ihiku kohta ei erinenud oluliselt ei pouatootluste vahel ega taime ja muldade péaritolude

vahel (p > 0.05) ehk ndrutistes sisalduv siisiniku kogus seletas erinevusi respiratsioonis.
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Joonis 11. Korrelatsioon kdikide muldade segu respiratsiooni ja poti ndrutise kogu orgaanilise
stisiniku (TOC) MicroRespi plaadi augu kohta vahel. Punktid tdhistavad poti ndrutisi, punase

joonega tdhistatud lineaarregressioon, halli alaga 95% usaldusintervall.
3.6 Arbuskulaarse miikoriisa kolonisatsioon

Arbuskulaarse miikoriisaseente arbuskulite osakaalus esines statistiliselt oluline interaktsioon
pdua ja taime péritolu vahel (Df = 1, ¥* = 11,54; p < 0,001), kus kuivematelt aladelt périt taimede
puhul oli pdua jérel juurtes arbuskuleid rohkem kui niiskest kliimast périt taimede puhul (Joonis

12).
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Joonis 12. Arbuskulaarse miikoriisa arbuskulite osakaal taimede juurtes kontrolli ja pdua
tootlustes soltuvalt taime péritoluala aasta keskmisest sademete hulgast ja mulla péritoluala aasta
keskmisest sademete hulgast. Punktid téhistavad vaatlusi, virvilise joonega on mérgitud iildise
segamudeli regressioonijoon, heledam ala tihistab 95% usaldusintervalli. Tarnid téhistavad

mudeli parameetrite olulise nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <0,05; ** - p <0,01; *** - p <0,001.
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4. Arutelu

Antud katses kasutati eri sademete hulgaga aladelt périt taimepopulatsioone ja mullakooslusi
selgitamaks taime lokaalse kohastumuse ning mikroobioomi rolli pouataluvuse kujunemisel.
Leidsin, et nii taimede kui mulla mikrobioomi koosluse paritolu mojutasid oluliselt siisiniku voogu
nii enne pduda, pdua jooksul kui ka sellest taastumise perioodil. Uldiselt avaldas pdud CO:
voogudele tugevat negatiivset mdju, kuid kuivematelt aladelt parit muldadega pduatdotluse potid
suutsid sdilitada kdrgemat respiratsiooni ja fotosiinteesi taset pdua ajal. Rohkemate sademetega
aladelt parit muldadega pottidel oli enne pduda kdorgem produktsioon, mis iihtib ka varasemate
uuringutega (Austin, 2002; Austin & Sala, 2002; Bai et al., 2008). Pdua ajal korgema siisiniku voo
tagamine kuivemast kliimast périt mikrobioomi poolt voib tuleneda mikrobioomi paremast
kohastumusest pdua- ja muude stressitingimustega (Evans & Wallenstein, 2014; Knight et al.,
2024; Malik et al., 2020). Samuti on leitud, et kuiva kliimaga kohastunud mikrobioomiga
inokuleeritud puuseemikute elumus on suurem pdua tingimustes (Allsup et al., 2023). Vee
kéttesaadavuse vdhenemisel on kohastunud mikroobid vdimelised suurendama oma rakusisest
lahustunud ainete kontsentratsiooni, et valtida vee kadu keskkonda (Malik et al., 2020; Schimel,

2018).

Leidsin, et poua ajal ja 10pus pilisis kuivematelt aladelt périt mulla mikrobioomiga pottide
veekasutus korgem, mis viitab transpiratsiooni jatkumisele vaatamata pduale. Samuti oli poua
16pus allesjddnud vee osakaal suurem kuivemast kliimast périt muldadega pottide puhul, mis viitab
kuivade oludega kohastunud mullamikrobioomi vdimele indutseerida ka sdéstlikumat veekasutust
(Carter et al., 2023). Mikrobioom on vdimeline eritama ka ise aineid, et vihendada vee kadu enda
iimber asuvast mikrokeskkonnast (Malik et al., 2020; Schimel, 2018). Samuti on niidatud, et
arbuskulaarmiikoriissed seened parandavad taimede veekasutuse efektiivsust (Pérez-Redondo et
al., 2026; Ren et al., 2019) ja panustavad vee transpordiga taime (Abdalla et al., 2023; Kakouridis
et al., 2022).

Pdua ajal ja 10pus oli taime péritolu moju olulisus respiratsioonile ja fotosiinteesile vdiksem kui
mulla péritolu mdju. Samas pouast taastumisel oli lisaks mulla péritolule oluline ka taime péritolu,
kus kuivemast kliimast périt taimedega potid taastusid rohkem, mis viitab taimede lokaalsele
kohastumisele kliima ja pduaga. Sarnast moju on leitud ka varasemates toddes, kus vastupidavus
pduastressile oli parem ning pérast pduda taastus gaasivahetus kiiremini kuivemast kliimast périt

taimedel (Berger et al., 2020; Bi et al., 2023).
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Poud vihendas tugevalt taimede fotosiinteesivoimekust ja biomassi tootmist ning mojutas oluliselt
ka lehe ja juurte tunnuseid. Pdua tingimustes vdiksid taimed suurendada siisiniku allokatsiooni
juurte kasvu, et parandada vee omastamise vOimet, ja suurendada juurte koetihedust ning lehe
kuivaine sisaldust, kuna need tunnused vdhendavad veestressi moju taimede funktsioonidele
(Bongers et al., 2017; de Vries et al., 2016; Lozano et al., 2020; Sun et al., 2024). Samas antud
toos leidsin, et lehe kuivaine sisaldus ja juure ning vOsu biomassi suhe hoopis véhenesid
pouatdotluses. Selles t66s mooddeti tunnuseid kaks kuud peale poua 16ppu, mistdttu voib selline
muutus tunnustes peegeldada taimede vastust pouajirgsetele tingimustele. Pédrast pduda veega
kastmisel toimub mullast toitainete leostumine, kus toitained nagu siisinik, fosfor ja limmastik
voivad muutuda ka rohkem kéttesaadavaks (nn Birch effect) (Birch, 1958; Cabrera, 1993; Gordon
et al., 2008). Taimed saavad juureeritistega ka aktiveerida kasulikku mulla mikrobioomi, et
voimaldada toitainete kiire mineralisatsioon ja kiirem kasv pérast pduda ning olla konkurentsis
edukamad (de Vries et al., 2023; Williams & de Vries, 2020). Seetottu voib olla kasulikum pduast
taastumisel lillituda kiiremale kasvustrateegiale, millele on iseloomulik suure hulga aga vihem
kaitstud lehtede ja juurte tootmine. Liilitumine kiirele kasvustrateegiale voib olla kohane, kui peale
pouda jargneb pikem niiske periood, kus tuleb konkureerida kiirekasvuliste liikidega. Siiski
madalama stressitaluvusega lehtede ja juurte tootmine vdib korduvate pouatsiiklite korral muuta

taimi pouatundlikumaks (Oram et al., 2023; Wilcox et al., 2021).

Pdua jérgselt kasvatasid niiskemast kliimast péarit taimed madalama koetihedusega juuri, samas
kui kuivemast kliimast périt taimedel selline reaktsioon puudus. See voib viidata, et kuigi vastus
pouale oli plastiline, siis kuivematelt aladelt péarit taimedel oli kohastumus séilitada korgem juurte
koetihedus, mis iihtib aeglase kasvustrateegiaga (Ryser, 1996). Teisisonu plastilised reaktsioonid
pouale sisaldavad geneetilist komponenti, kus kliimaomane pdua sagedus méérab plastilisuse
iseloomu. Samuti vois mulla mikrobioom mdjutada tunnuste avaldumist, kus kuivema kliima
mikrobioom vdhendas juurte koetiheduse plastilist reaktsiooni pouale. Miinzbergova et al., (2017)
tehtud katses samuti punase aruheinaga, kus vaadeldi temperatuuri- ja sademete gradienti
hindamaks taimede edukust ja lokaalset kohastumust, leiti samuti plastilisuse ja kohastumise
koosmdju, kus tunnused, mis olid seotud ressursside hankimisega, olid rohkem seotud

péritolukliimaga.

Juurediameetril esines taime pdritolu moju, kus rohkemate sademetega aladelt périt taimede
juurediameeter oli suurem. Suurem juurediameeter vOimaldab suuremat AM seente
kolonisatsiooni, mis omakorda aitab pduda paremini iile elada (Al-Karaki et al., 2004; Brundrett,

2002). Antud t66s moddetud juurte diameeter oli pduatddtluses ja kuivematelt aladelt pirit
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taimedel viiksem vastupidiselt oodatule. Siiski esines kuivema kliima taimede juurtes rohkem
arbuskuleid pouatingimustes kui niiskema kliima taimede juurtes. Juurediameeter voib olla
liigisiseselt varieeruv ja voib olla seotud juurte muude funktsioonidega, mille tottu ei pruugi see
selles t00s olla seotud kolonisatsiooniga (Rodriguez-Alarcon et al., 2024). Naiteks suurem
diameeter vOib peegeldada vee ja toitainete transpordi voimekust voi juureeritiste hulka (Hou et
al., 2025; Williams et al., 2022). Samas arbuskulite osakaal juurtes on heaks indikaatoriks
vastastikku kasulikust siimbioosist, kuna arbuskulid on keskse tdhtsusega ressursside vahetamisel

(Johnson et al., 2010).

Antud katses oli mullakooslustel vdimalik mitu nddalat pouast taastuda. Pduajirgselt oli
toendoliselt mikroobne aktiivsus vdga madal, mida peegeldas ka madal siisiniku voog (Du et al.,
2020). Neli pédeva pérast poua loppu tuvastasime mullandrutusi kogudes suurenenud siisiniku ja
lammastiku kittesaadavuse mullas, mis ilmselt tulenes taimejuurte suurenenud eritistest, aga ka
poua tagajirjel surnud rakkude lagunemisest (Hou et al., 2025; Lellei-Kovécs et al., 2025). Mullas
siisiniku kéttesaadavuse suurenemine polnud aga iihtlane, vaid soltus taime paritolust, kus
niiskemast kliimast pdrit taimedele oli omane jiarsem tdous vorreldes kuivemast kliimast périt
taimedega. Siisiniku suurenenud hulk norutistes oli tugevalt seotud mikrobioomi suurenenud
aktiivsusega, mis vOib viidata, et niiskemast kliimast périt taimed rakendavad kiiret
kasvustrateegiat, eritades rohkem juureeritisi, mille kaudu jouab mulda rohkem orgaanilist
stisinikku, suurendades ka poti norutiste limmastiku ja siisiniku hulka. Mulla mikrobioomi suurem
aktiveerimine on osa kiirest kasvustrateegiast, kus niiskemast kliimast périt taimede pduataluvus
on madalam, kuid mulla mikrobioomi aktiveerimine on intensiivsem, voimaldades kiiremat
orgaanilise aine mineralisatsiooni ning kasvu pérast pouda (de Vries et al., 2023; Koziol et al.,
2012; Williams & de Vries, 2020). Sarnast erinevust kiire-aeglase elustrateegia vahel juureeritistes
on leitud ka eri liikidel, kus kiire elustrateegiaga suur parthein (Glyceria maxima) investeeris
rohkem eritistesse, mdjutades mulla toitaineringlust rohkem vorreldes saleda tarna (Carex acuta)
aeglase strateegiaga (KaStovska et al., 2015). Hou et al., (2025) artiklis, kus uuriti seoseid
juureeritiste ja poua vahel rohumaade eri liikide puhul, tuuakse samuti vilja, et kdrgem
juureeritiste tootmine tdstis mulla respiratsiooni pérast pduda. Samuti leidsid autorid, et
suurenenud juureeritised vdivad parendada mikrobioomi ja taimede taastumist pérast pduda ning
olla seotud kiire kasvustrateegiaga. Selles t66s oli mulla basaalne mikroobne respiratsioon
(respiratsioon veega) ja ka respiratsioon eri substraatidega pouatootluses niiskemast kliimast parit
taimede puhul korgemad vdrreldes kuiva kliima taimedega. Lisaks, kui iga poti mullale lisati

sellest potist parinevaid ndrutisi, siis oli mikroobne respiratsioon pduatdodtluses eriti kdrge just
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niiskemast kliimast périt taimede puhul. Sellised mullad olid oma basaalse respiratsiooni poolest
aktilvsemad ja said lisaenergiat korge siisinikusisaldusega ndrutistest. Seega korgendatud
respiratsioon tulenes nii aktiivsemast mikroobikooslusest kui ka eri taimedelt parinevate ndrutiste

susinikusisalduse erinevustest.

Mulla piritolul oli samuti oluline mdju mikroobsele aktiivsusele ning selle taastumisele parast
pduda. Kuivema kliima muld niitas jatkuvalt kdrgemat respiratsiooni 8 nadalat peale pduda, samas
kui niiskema kliimaga muld niitas kdrgemat respiratsiooni kontrolltdéotluses aga pouatddtluses oli
lisaaktivatsioon katse 10puks kadunud. Suurema aktiivsusega niiske koha mullakooslus vois juba
taastumise ajaga jouda lisaressursid &dra tarbida ehk niiske kliima péritoluga mullas toimub
taastumine kiiremini. PGuast taastumisel voib eksisteerida 16ivsuhe voi alternatiivsed strateegiad
pouataluvuse ja taastumise vahel, kus mikrobioom vdib olla kas pdua suhtes taluv, aga samas
aeglase taastumisega, voi olla pduatundlik, kuid taastuda kiirelt (de Vries et al., 2019; Karlowsky

et al., 2018; Williams & de Vries, 2020).

Selles t00s leidsin, et kuivematelt aladelt périt taimedel ja mulla mikrobioomil oli suurem
pduataluvus, mida niitas fotosiinteesi ja respiratsiooni sdilimine pdua ajal. Samuti parandas kuiva
kliimaga kohastunud mulla mikrobioom taimede veekasutuse efektiivsust ja aitas poua 15puks
sdilitada rohkem vett mullas. PSuajirgsel taastumisel oli oluline taime péritolu, kus kuivast
kliimast périt taimed suutsid taastada gaasivahetuse kiiremini kui niiskest kliimast périt taimed.
Samas pduajdrgsed muutused tunnustes olid koikidel taimedel sarnased, tootes vihem kaitstud
lehtesid ja allokeerides vdhem siisinikku juurte kasvu. Kuigi selline reaktsioon on soodne
pouajirgses ressursikiilluses konkurentsis piisimiseks, siis vOib see kahandada taimede
stressitaluvust sagenevate poudade korral. Samas juurte koetiheduse puhul oli taime péritolu
oluline, kus kuivemast kliimast périt taimed ei kahandanud juurte kaitset poua jarel, mis viitab
sagedaste poudadega kliima rollile stressitaluvuse kujunemisel pikemas perspektiivis. Pouda
aitasid iile elada ka AM seened, mille arbuskulite rohkus kuivast kliimast périt taimedel oli
pouatdotluses suurem, viidates tugevamale mutualistlikule suhtele taime ja AM seente vahel.
Samas aeglase kasvustrateegiaga taimed ei panustanud juureeritistega samal madral slisinikku
mikrobioomi aktiveerimiseks peale pduda kui niiskema kliima péritoluga taimed. Lisaks
reageerisid niiskemast kliimast périt taimede kujundatud mullad suurenenud siisiniku hulgale
rohkem kui kuivemast kliimast périt mullad ning joudsid varasemale respiratsiooni tasemele
kiiremini, viidates kiiremale stressist taastumise vOimele. Samas kiire strateegia ei pruugi
pduasiindmuste sagenemisel enam toimida, kuna pérast pduda on siisiniku ja ldmmastiku kadu

slisteemist suur ning taimed ja mikrobioom ei suuda enam taastuda mitme jarjestikulise pdua puhul
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(Ingrisch et al., 2018; Oram et al., 2025). Samuti ei pruugi suuta aeglase kasvustrateegiaga
kooslused intensiivsemat pouaperioodi enam taluda, kus vee kittesaadavus voib langeda alla
kriitilise piiri (Ingrisch et al., 2023; Oram et al., 2025). Mdlemal juhul vdivad kooslused muutuda
ja nihkuda alternatiivsesse olekusse (Bardgett & Caruso, 2020; Evans & Wallenstein, 2014).
Selliste voimalike alternatiivsete olekute iseloomu ja tdenédosuse kirjeldamine on veel algjdrgus ja

vajab edasist uurimist.

Antud t66 tulemuste pohjal voib jareldada, et nii taimede kui mulla mikrobioomi klimaatiline
paritolu méngib olulist rolli 6kosiisteemi voimekuses pduaga toime tulla. Paremaks mikrobioomi
rolli arusaamiseks oleks jargmise sammuna vajalik kirjeldada mulla mikrobioomi ja selle muutust
molekulaarsel tasemel. DNA-pohiste meetoditega oleks voimalik maidrata erinevate
mullataksonite ohtrused ning millised taksonid korreleeruvad mullas taime pduataluvusega.
Samuti voiks uurida juureeritiste keemilist koostist ja juureeritistest saadava stisiniku litkumist
mikroobsesse biomassi nditeks isotoopmirgendite kaudu, et saada paremat iilevaadet taime ja

mikrobioomi vahelisest interaktsioonidest.
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Kokkuvote

Taimedel ja mulla mikrobioomil on vilja kujunenud erinevad kohastumused ja strateegiad pdua
iile elamiseks. Taimed on vdimelised reageerima pduale nii 1dbi fenotiiiibilise plastilisuse kui ka
kohastumuste, mis on omased paritolukliimale. Kuiva kliimaga kohastunud taimedel ja mulla
mikrobioomil on iildjuhul korgem pouataluvus ja aeglane elustrateegia. Kontrastina rakendavad
niiske kliimaga kohastunud taimed ja mulla mikrobioom kiiret elustrateegiat, mis on 13ivsuhtes

pduataluvusega, kuid seetdttu on pduast taastumine kiirem.

Selles t00s tehti katse, kus erinevate sademete hulgaga aladelt périt punase aruheina (Festuca
rubra) taimi inokuleeriti eri sademete hulgaga aladelt parit mullakooslustega. Taimed périnesid
neljalt alalt, kahelt rohkete ja kahelt keskmise sademete hulgaga alalt. Mullainokulaat pérines
kuuelt alalt, kus lisaks eelnevale neljale alale lisandus inokulaat kahelt kuivalt alalt semiariidse
kliimaga. Pooled kasvatatud taimed ldbisid pouatdotluse, mille abil hinnati taimede ja mulla ning
nende kombineeritud vastust pduale, mille hindamiseks mdddeti CO; voogusid, taimede tunnuseid

ja mullarespiratsiooni.

To66 tulemustest selgus, et parast pduda oli taimede kasvuvastus plastiline, kus pouda kogenud
taimede tunnused nihkusid kiirema elustrateegia suunas. Lehtede kuivaine sisaldus ja juure ning
vOsu biomassi suhe vihenesid vastupidiselt hiipoteesile, et pduaga kohastunud taimed peaksid
suurendama oma kudede vastupidavust ja panustama rohkem maa-alustesse osadesse, et
parandada vee kéttesaadavust. See voOib tuleneda pérast pouda suurenenud toitainete
kittesaadavusest, kus kiirele elustrateegiale omased tunnused tagavad parema konkurentsivdoime
kui pduale jargneb pikem niiske periood. Samas juurte koetihedus piisis kuiva kliima péritoluga
taimedel konstantsena, mis vOib viidata lokaalsele kohastumisele pikematele ja sagedastele
pouaperioodidele. Samuti oli AM seente arbuskulite osakaal juurtes suurem pduatodtluse kuiva
kliima péritoluga taimedel, mis viitab, et AM seente siimbioos vOis aidata tagada korgemat

pduataluvust.

Samuti leidsin, et kuigi kuivematelt aladelt parit muldade respiratsioon oli iildiselt madalam
niisketes tingimustes, piisis kuiva kliima mullamikrobioomi aktiivsus peale pouda pikemalt
korgena vorreldes niiskemast kliimast périt muldadega. Selline erinevus voib tuleneda
mikrobioomi strateegiate erinevustest, kus kuivema kliima mullad on pduataluvamad, kuid
taastuvad aeglasemalt, samas kui niiskema kliimaga muldade puhul oli pduajirgne ajutine
aktiivsuse tous katse 10puks juba kadunud. Lisaks leidsin, et kuivadelt aladelt parit taimede

kujundatud muldade respiratsioon oli stabiilsem parast pouda, samas kui niiskest kliimast parit
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taimed kujundasid mulda reageerima pouale suurema respiratsiooniga, mis korreleerus
juureeritiste  suurenenud  siisinikusisaldusega.  Juureeritiste  siisinikusisaldus  viitab
elustrateegiatele, taimed aktiveerivad mullamikrobioomi korgenenud juureeritiste tootmisega,

mille kaudu tagatakse kiirem pduast taastumine.

See t606 nditas, et mulla paritolul on mdju taimede pduataluvusele ja taimede paritolul on mdju
mulla mikrobioomi aktiivsusele ning nende vastastikune modju peegeldab kohastumust
kliimaoludega. Jarjestikulised hdiringud nagu poud vdivad mojutada negatiivselt tugevalt
reageerivate taimede ja muldade koosluste stabiilsust, kuna mitme liihikese ajalise vahega poua
esinemisel ei pruugi seni positiivselt mdjunud kohastumused enam optimaalset talitlust tagada.
Kuigi kuiva kliimaga kohastunud taimed ja mullad on pduataluvamad, vdivad intensiivsemad
pouad tliletada ka nende taluvuse kriitilisi piire. Muutused taimede ja mulla vahelistes
interaktsioonides kliimamuutuste tdttu voivad mojutada omakorda laiemalt 6kosiisteemi toimimist

ja toitainete ringlust, kus varasemad strateegiad ei pruugi samamoodi enam toimida.
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Summary

Plants and soil microorganisms have various adaptations and strategies for drought survival. Plants
can respond to drought through phenotypic plasticity and adaptations that are specific to their
climate of origin. Reflecting a trade-off between tolerance and resilience, plants and soils adapted
to dry climates tend to have higher drought tolerance and slower life history strategies than those

adapted to wet climates.

In this study, an experiment was conducted in which plants of Festuca rubra originating from sites
with different precipitation levels were inoculated with soils from sites with different precipitation
levels. Plants originated from two sites with high precipitation and two with intermediate
precipitation. Soil inoculum came from six sites; inoculum was collected from two dry areas in
addition to the aforementioned high and intermediate precipitation areas. A drought treatment was
imposed on half of the plants to assess the responses to drought of plants, soils, and their

combination, as reflected in CO- fluxes, plant traits and soil respiration.

Plant responses to drought were plastic, such that droughted plants expressed traits associated with
fast life history strategies. Traits such as leaf dry matter content (LDMC) and root-to-shoot
biomass ratio decreased, contrary to the hypothesis that drought-adapted plants should increase
their tissue protection and invest more in root biomass to improve water availability. This may
result from increased nutrient availability following drought, such that plants switch to a fast life
history strategy, producing less resilient tissues, which may increase plant competitive ability when
a longer wet period follows drought. Nonetheless, root tissue density (RTD) declined in the
drought treatment in wet climate plants but remained constant in plants originating from drier
climate, which may indicate local adaptation to prolonged drought conditions. Similarly, the
proportion of AMF (arbuscular mycorrhizal fungi) arbuscules in roots was higher in droughted
plants from dry climates, suggesting that AMF symbiosis may have helped to improve their

drought tolerance.

Although soil respiration was generally lower in soils from drier climates, soil microbiomes from
dry climate maintained enhanced respiration following drought, whereas among soils originating
from wetter climates, soil respiration levels stabilised at similar levels in drought and control
treatments by the end of recovery period. This difference may reflect diverging strategies adopted
by taxa comprising the different soil microbiome, such that taxa in soils from drier climates are
adapted to droughts, but recover more slowly, while taxa in soils from wetter climates possess

faster recovery but low drought tolerance. Similarly, soils conditioned by plants from dry climates
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exhibited more stable respiration levels after drought, whereas soil conditioned by plants from wet
climates responded to drought with higher respiration, which was associated with increased soil
carbon inputs, indicating enhanced root exudation. The carbon content of soil leachates was linked
to plant growth strategies, with plants originating from wet climates stimulating the soil
microbiome through higher carbon content in root exudates, ensuring faster recovery from drought

and higher resilience.

This experiment showed that soil origin has an important effect on plant drought tolerance while
plant origin influences soil microbial activity, with their mutual influences reflecting climatic
conditions. This highlights that plant and soil responses to drought cannot be fully understood in
isolation. Consecutive disturbances such as drought can negatively affect the stability of plant and
soil communities, with successive droughts causing community shifts. Although plants and soils
adapted to dry climates are more drought tolerant, droughts are predicted to become more intense
and may exceed critical thresholds. Current organismal strategies may prove maladaptive when
faced with increasing climate change, and changes in plant-soil interactions may, in turn, affect

ecosystem functioning and nutrient cycling.
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Tanuavaldused

Soovin tdnada oma juhendajaid, Marinat ja Johni, toetuse ja juhendamise eest magistrito
valmimisel, eriti analiilisi ning kirjutamise etapis. Samuti olen viga tdnulik Evolutsioonilise
taimedkoloogia tooriihma litkmetele abi eest katse ldbiviimisel, eelkdige Miinale ja Piiale, ja

tooriihmale mind kaasamast oma tegemistesse.

Lisaks tdnan oma toredaid kursusekaaslasi, kes tegid magistridpingud mirksa meeldivamaks ja
lihtsamaks. Ténaksin veelkord Piiat, kellega oli TSehhis veedetud vahetussemestri ajal tore eesti

keeles suhelda ja muljeid jagada.
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Lisad

Lisa 1. OKosiisteemi siisiniku netovahetuse (NEE) diinaamika Kontroll- ja

pouatootiuses soltuvalt taimede ja mulla piritoluala sademete hulgast.

Punktid tdhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on mairgitud regressioonijooned, heledam ala
tdhistab 95% usaldusintervalli. Positiivsed védrtused joonisel tdhistavad siisiniku sidumist,
negatiivsed kadu. Mérgitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <0,05; ** -p <
0,01; *** - p <0,001.
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Lisa 2. Mo60detud taimede tunnused kontroll- ja poéuatootluses soltuvalt

taimede ja mulla péaritoluala sademete hulgast tootluste jéirgi.

Punktid tdhistavad vaatlusi, vérvilise joonega on mairgitud regressioonijooned, heledam ala

téhistab 95% usaldusintervalli. Margitud on faktorite olulisuse nivood, kus NS - p > 0,05; * - p <

0,05; ** - p < 0,01; *** - p < 0,001.
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Lisa 3. Poua, mulla ja taimede péritolu moju katses méddetud siisiniku
voogudele, taimede biomassile ja tunnustele, veekasutusele ja mikroobsele

respiratsioonile eri substraatidega.

Néidatud on dispersioonianaliiiisi tulemused: vabadusastmed (Df), F ja P vdartused.

PGud Mulla péritolu Taime péritolu MxP TxP

Tunnus Df F p Df F p Df F p Df F p Df F p

Resp. 0711 1,84 0.1 0.752 (1,4 17.27 0.014 |1,2 2.73 0.240 |1,84 0.01 0.932 |1,84 1.93 0.168
Resp. 1811 1,86 611 <0.001 |14 29 0.164 |1,860.39 0.532 (1,86 10.54 <0.01 (1,86 1.39 0.241
Resp. 2111 1,81 955 <0.001 |14 385 0.119 |1,2 0.57 0.527 |1,8110.36 <0.01 (1,81 0.01 0.936
Resp. 2101 1,84 110 <0.001 | 1,4 2 0.230 (1,2 1 0423 (1,84 238 0.127 |1,84 89 <0.01
NEE 0711 1,84 1.48 0226 (1,4 23.65 <0.01 |1,2 0.64 0.508 (1,84 345 0.067 |1,84 2.71 0.104
NEE 1811 1,90 1387 <0.001 |1,90 3.03 0.085. (1,900.08 0.773 |1,90 2.8 0.098 (1,90 0.26 0.614
NEE 2111 1,86 1553 <0.001 |14 0.01 0.937 |1,860.08 0.778 |1,86 4.08 0.047 |1,86 0.78 0.380
NEE 2101 1,88 142 <0.001 |1,88 0.07 0.795 |1,2 0.88 0.447 |1,88 3.43 0.068 (1,88 5.97 0.017

Fotosuin. 0711 1,83 0.22 0.637 |14 31.02 <0.01 (1,2 3.57 0.198 |1,83 1.32 0.255 (1,83 2.8 0.098
Fotosun. 1811 1,86 4513 <0.001 |14 0.76 0.434 |1,863.53 0.064. |1,86 14.91 <0.001 (1,86 4.4 0.039
Fotosuin. 2111 1,88 5201 <0.001 |1,88 0.49 0485 |1,2 0.51 0.549 |1,88 12.26 <0.001 (1,88 3.27 0.074

Fotosuin. 2101 1,90 165 <0.001 |{1,90 0.02 0.893 |1,900.05 0.822 (1,90 4.96 0.028 (1,90 8.68 <0.01

Kogu mass 1,84 179 <0.001 | 1,4 4.07 0.114 |1,2 0.69 0.492 (1,84 044 0.507 (1,84 0.14 0.711
Juure ja vbsu suhe |1,88 123 <0.001 |1,88 3.56 0.063. |1,2 1.09 0.407 (1,88 0.67 0.415 (1,88 0.33 0.570
LDMC 1,57 65 <0.001 |14 066 0464 |1,2 0.03 0.882 (1,56 O 0.969 (1,60 1.96 0.167
SRL 1,73 37 <0.001 | 1,4 209 0.218 |1,2 0.65 0.501 (1,72 0.02 0.898 (1,73 1.37 0.246

Juure diameeter (1,75 11 <0.01 |14 6.29 0.061. |1,758.41 <0.01 (1,74 0.1 0.756 (1,75 0.01  0.917

Juurte mass 1,84 188 <0.001 |14 283 0.168 |12 0 0975 (1,84 0.31 0579 (1,84 0.32 0.572
RTD 1,78 19 <0.001 |1,78 0.75 0.389 |1,781.75 0.190 (1,78 229 0.134 (1,78 4.92 0.030
SRA 1,73 42 <0.001 | 1,4 0.71 0444 |12 016 0.723 (1,72 0.19 0.668 (1,73 3.2 0.078

Leostunud TOC |1,78 348 <0.001 | 1,4 8.67 0.043 |1,2 3.52 0.204 (1,78 1.23 0.271 (1,78 17.45 < 0.001

Leostunud N 1,79 483 <0.001 | 1,4 324 0.147 |1,2 298 0.232 {1,78 0.7 0.404 (1,78 5.68 0.020

Allesj. vee osakaal (1,86 3185 <0.001 (1,4 9.33 0.038 (1,86 0.8 0.374 |1,86 517 0.025 (1,86 0.72 0.397
Veekas. 6-8nov 1,86 0.9 0.345 |1,4 1532 0.017 |1,869.92 <0.01 (1,86 0.01 0.917 |1,86 0.01  0.931
Veekas. 8-11nov (1,86 0.07 0.797 (1,4 10.28 0.033 (1,86 0.6 0.441 |1,86 0.84 0.362 (1,86 0.07 0.785
Veekas. 11-15nov (1,83 81 <0.001 |14 066 0463 |12 0 0976 (1,8313.22 <0.001 (1,83 582 0.018

Veekas. 15-18nov (1,84 1971 <0.001 (14 121 0333 (1,2 0 0.997 |[1,8412.22 <0.001 (1,84 597 0.017
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Veekas. 18-21nov (1,88 3975.01 <0.001 |1,88 0.02 0.901 |1,2 0.48 0.561 (1,88 7.27 <0.01 |1,88 7.39 <0.01
Microresp. vesi 1,64 1149 <0.01 (1,4 16.32 0.015 |1,2 0.84 0.457 |1,64 4.57 0.036 |[1,65 3.18 0.079
Microresp glik. 1,64 9343 <0.001 (1,4 091 0.394 |12 0.65 0.504 |1,64 0.05 0.826 (1,6410.89 <0.01
Microresp oksaalh. (1,64 31.18 <0.001 | 1,4 4.84 0.092. |1,2 1.52 0.343 |1,64 10.14 <0.01 (1,64 4.74 0.033
Microresp tsls. 1,61 4316 <0.001 |1,4 19.31 0.012 |1,2 0.73 0.483 (1,58 8.43 <0.01 |1,58 13.97 <0.001
Microresp

aminovdih. 1,70 1.84 0.179 (1,70 4.5 0.037 (1,700.65 0.424 |1,70 1.57 0.215 |1,70 0.14 0.707
Micoresp nérutis |1,68 70.89 <0.001 (1,68 587 0.018 |1,2 3.63 0.197 (1,68 0.12 0.735 (1,68 7.29 <0.01

Tabelis kasutatud lithendid:

Modtmise ajapunktide lithendid:

0711 — enne pduda

1811 — pdua ajal

2111 — pdua 1dpus

2101 — taastumisel pérast pouda

Resp — Respiratsioon

NEE — Okosiisteemi siisiniku netovahetus

Fotostin. — Fotostintees

Kogu mass — Taimede kogu biomass

LDMC — lehe kuivaine sisaldus

SRL — Juurte eripikkus

RTD — Juurte koetihedus

SRA — Juurte eripind

Leostunud TOC — leostunud kogu orgaaniline siisinik
Leostunud N — leostunud lammastik

Alles;j. vee osakaal— Allesjadanud vee osakaal mullas
Veekas. — Taimede veekasutuse efektiivsus
Microresp vesi — mulla respiratsioon veega
Microresp gliik. — mulla respiratsioon gliikoosiga
Microresp oksaalh. — mulla respiratsioon oksaalhappega
Microresp tsiis. — mulla respiratsioon tsiisteiiniga
Microresp aminovoih. — mulla respiratsioon aminovoihappega

Microresp norutis — mulla respiratsioon sama poti norutisega
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