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Infoleht

Krohmseente globaalne levik ja ohtrus

Taimede oluliste siimbiontide, arbuskulaarset miikoriisat moodustavate krohmseente globaalset
levikut ning ohtrust looduslikes kooslustes on senini vihe uuritud. Bakalaureuset66s koondati
olemasolevad teadmised krohmseente biogeograafia kohta. Samuti analiilisiti krohmseente
funktsionaalsete ja taksonoomiliste riihmade globaalset levikut ning arutleti erinevate leviku-
ja ohtrusemustrite pohjuste iile. Leiti, et laiemalt on levinud juuresisese biomassi iilekaaluga
(risofiilsed) ja eostega kultuuri viidavad (ruderaalsed) virtuaaltaksonid (VT-d). Sugukondade
vahel iildjuhul erinevused puudusid (v.a Glomeraceae, mis oli tihti teistest levinum v3i ohtram).
Mulla- ning juureproovidest miératud seenekoosluste funktsionaalsete rithmade osakaalud
erinesid. Toost jireldub, et krohmseente biogeograafias funktsionaalse mitmekesisusega

arvestamine voib néidata seni tundmata mustreid ning véérib suuremat tihelepanu tulevikus.
Mairksdnad: krohmseened, arbuskulaarne miikoriisa, biogeograafia, levik, ohtrus

CERCS koodid ja nimetused: B230 Mikrobioloogia, bakterioloogia, viroloogia, miikoloogia;
B270 Taimedkoloogia

Global distribution and abundance of arbuscular mycorrhizal fungi

The global distribution and abundance of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), important
symbionts of plants, have been little studied in natural ecosystems. This BSc thesis summarizes
existing knowledge about the biogeography of this fungal group. It also analyses the global
distribution of functional and taxonomic groups of AMF and discusses the causes of different
distribution and abundance patterns. The most widespread virtual taxa (VTs) were found to be
those with predominantly intraradical biomass (rhizophilic) and those that produce spores and
can therefore be cultured (ruderal). Generally, no major differences were found between
families (except Glomeraceae, which was often more widespread or abundant compared to
other families). Functional group proportions differed between soil and root samples. The
results suggest that considering functional diversity in the study of AMF biogeography may

reveal previously unknown patterns and deserves greater attention in the future.

Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi, arbuscular mycorrhiza, biogeography, distribution,

abundance
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Sissejuhatus

Krohmseened (hdimkond Glomeromycota) moodustavad arbuskulaarset miikoriisat enamikuga
maismaataimedest (Brundrett & Tedersoo, 2018), panustades taimede vee ja mineraalainete
omastamisse ja kaitsesse patogeenide vastu (Smith & Read, 2010). Krohmseened panustavad
mulla funktsionaalsesse mitmekesisusse (Delgado-Baquerizo et al., 2016) ning on iiks
tdhtsamaid mullaelustiku rithmasid (Vahter & Ndoges, 2017). Arbuskulaarne miikoriisa mdjutab
taimede konkurentsisuhteid (Lin et al., 2015) ning seelébi taimekoosluste struktuuri ning

diinaamikat (Davison et al., 2020).

Seniajani on krohmseente taksonite ohtrusest ning kooslustest teada suhteliselt vihe (Bouffaud
et al., 2016; Davison et al., 2020) ning globaalselt kogutud krohmseente andmestike pdhjal on
avaldatud vaid tiksikuid t6id (Davison ef al., 2015; Lutz et al., 2025; Vétrovsky et al., 2023),
kuid need on keskendunud mitmekesisusele, mitte funktsionaalsetele rithmadele ning
elukdigustrateegiale. Hiljuti on krohmseente Okoloogiat uuritud ka keskkonnatingimustest
tuletatavate niSiparameetrite alusel (Davison et al., 2021), mis annab edaspidiseks vdimaluse

ithildada biogeograafilise t66 tulemused niSiruumi uuringutega.

Kéesoleva bakalaureusetoo kirjanduse lilevaate eesmirk on iseloomustada olemasolevaid
teadmisi krohmseente ning ka teiste mikroorganismide {ildise leviku ja ohtruse kohta. Esitatakse
slintees praegustest arusaamadest krohmseente taksonoomia ning dkoloogia osas ning seente

molekulaarsel méddramisel pohineva ohtruse ja leviku uurimistest.

Too empiirilise osa eesmdrk on kirjeldada krohmseente funktsionaalsete ja taksonoomiliste
riihmade arvukuse- ja levikumustreid maailmas. Empiirilises osas kasutati tile maailma kogutud
mulla- ja juureproovide molekulaarset andmestikku, mille abil uuriti seoseid krohmseente
litkide levikusageduse, kohaliku ohtruse ning liigiomaste okoloogiliste parameetrite vahel.
Konkreetseks eesmargiks oli uurida, kuidas krohmseente taksonoomiliste ja funktsionaalsete

riihmade ohtrus varieerub globaalsel skaalal ja kuidas proovitiilip (juur voi muld) seda mdjutab.

Bakalaureuset60s piistitati jirgnevad uurimiskiisimused: 1) kas krohmseente funktsionaalsed ja
taksonoomilised rithmad erinevad iiksteisest ohtruse ja leviku poolest; 2) millised on
krohmseente ohtruse ja leviku mustrid lokaalsel ja globaalsel skaalal; ning 3) kuidas erinevad

krohmseente ohtruse ja leviku mustrid mulla- ning juureproovide vahel?



Kirjanduse iilevaade

Krohmseened

Hé6imkonna iildiseloomustus

Krohmseened (Glomeromycota C. Walker & A. SchiiBler) on monofiileetiline hdimkond
seeneriigi (Fungi R.T. Moore) alamriigis Mucoromyceta (Tedersoo, Sdnchez-Ramirez, Kdljalg,
Bahram, Doring, Schigel, T. May, M. Ryberg & Abarenkov). Uuema taksonoomia kohaselt
paigutuvad krohmseened alamhdimkonda Glomeromycotina (C. Walker & A. Schiiller)
Spatafora & Stajich). Kruhm voi krohm tdhendab voru murdes pddsast (Eesti Keele Instituut,
1994) ning viitab seeneriihma iseloomulikele arbuskulitele (K. Pértel, isiklik suhtlus,

01.11.2024). Krohmseente eestikeelne termin péarineb Eesti miikoloogiaiihingult (/bid.).

Krohmseened moodustavad arbuskulaarset miikoriisat enamikuga maismaataimedest (Smith &
Read, 2010; Brundrett & Tedersoo, 2018), sealhulgas nii sammalde, sooneostaimede,
paljasseemnetaimede kui ka katteseemnetaimedega (Johnson & Gehring, 2007). Krohmseente
siimbioosi taimedega peetakse oluliseks faktoriks taimede maismaa koloniseerimisel ning
miikoriisasuheteks vajalikke geene on leitud maismaataimede iihisest eellasest alates (B. Wang
et al.,2010). Taimede endosiimbioosi arengus osalevad SYM geenid (ingl common SYM genes)
(Carbonnel & Gutjahr, 2014) on evolutsiooniliselt konserveerunud ning esinevad ka
tdnapdevastes taimedes, vélja arvatud rohevetiktaimedel (Bonfante & Genre, 2010). Antud
seenehdimkonna vanuseks on vdhemalt 460 miljonit aastat, millele viitavad fossiilid

krohmseente eostest ja hiitifidest (Redecker et al., 2000).

Morfoloogia ning paljunemine

Krohmseened moodustavad mulda hiilife ning juurtesse hiiiife, vesiikuleid ning arbuskuleid
(Smith & Read, 2008), moned liigid toodavad levimiseks eoseid, samuti levivad krohmseened
hitifitiikkide voi  juureldikudega (Camargo-Ricalde, 2002). Krohmseente hiilifid on
rakuvaheseinteta ning tihe hiiiifi tsiitoplasmas esineb sadu kuni tuhandeid tuumi (Rosendahl,
2008). Vesiikulid moodustatakse juuresiseselt ning need organid on varuainete ladustamiseks
kui ka paljunemiseks (Smith & Read, 2008). Krohmseente eosed on mittesugulised ja teiste
seeneriithmadega vorreldes suhteliselt suure diameetriga (Walker, 2013), mis vdib vorreldes
teiste seenerithmadega olla levikut piiravaks teguriks (Chaudhary et al., 2020). Morfoloogilised
eristustunnused taksonite vahel on eoste kuju ning virvus (Susila et al., 2022), eose kesta

tekstuur ja hiilifide kinnitumise morfoloogia (Dodd et al., 1996; Joonis 1). Eosed on



krohmseente ainsad struktuurid, mida annab teatud kindlusega liigi tasemeni médrata (Smith &

Read, 2008).
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Joonis 1. Sugukonna Acaulosporaceae liikide mitmekesise morfoloogiaga eosed. (A)
Archaeospora trappei (B) Entrophospora sp. (C) Acaulospora brasiliensis (D) Ambispora
fennica (E) Otospora bareae (F) Archaeospora trappei (G) Entrophospora sp. (H) Acaulospora
sp. (I) Ambispora leptoticha (J) Peridiospora tatachia/Sacculospora baltica (Walker et al.,
2018)

Kuigi iildiselt peetakse krohmseeni aseksuaalselt paljunevate organismide hulka, sest neil
puuduvad sugulisele paljunemisele viitavad struktuurid (Mateus ef al., 2022), on leitud teatud
sugulise paljunemise mehhanismide olemasolu: esineb kiimneid meioosile viitavaid geene
(Halary et al., 2011) ning samuti on tdestatud rekombinatsiooni esinemine (Riley & Corradi,
2013). On tdheldatud anastomoose idanevatest eostest kasvavate hiilifide vahel, mis viitab
voimalikule geneetilise info vahetusele eoste vahel (Croll et al., 2009). Krohmseente
ebatavaline paljunemisviis voib olla pdhjuseks, miks liigisisene geneetiline varieeruvus on suur
(Mathieu et al., 2018), mis omakorda raskendab nende taksonoomia kirjeldamist ning

Okoloogia uurimist (Bruns et al., 2018).

Taksonoomia
Kui varasemalt on seeneriihmasid jaotatud morfoloogia jérgi, siis tdnapdeval pohineb
taksonoomia molekulaarsetel andmetel (Oehl et al., 2011). Krohmseente hoimkonda kirjeldati

esmakordselt 2001. aastal ribosoomi 18S viikese subiihiku rRNA geeni (ingl ribosomal 18S



small sub-unit rRNA gene, edaspidi lithendatud kui SSU; Opik et al., 2008) jirjestuste pdhjal
ning see jagab tihiseid eellasi kott- (4scomycota) ning kandseentega (Basidiomycota) (Schiifler
et al., 2001). Hoimkond jaotatakse neljaks seltsiks: Glomerales, Diversisporales,
Archaeosporales ning Paraglomerales (Young, 2012). Index Fungorumi taksonoomia jérgi on
t00 koostamise ajal hdimkonnas 16 sugukonda (Index Fungorum, 2025). Morfoloogilisi liike
ladinakeelse nimega on eri andmetel kirjeldatud 230 (SchiiBBler & Walker, 2010) voi kuni 355
liiki (amf-phylogeny.com, s.a.).

Krohmseeni puhaskultuuris kasvatada on keeruline (Dodd et al., 1996), sest nad kasutavad
peremeestaime rakust saadud siisivesikuid (Bonfante & Genre, 2010). Puhaskultuuri saab
krohmseeni viia peremeestaime inokuleerimisel iiksikute eostega loks-kultuuris (ingl trap-
culture) (Mausse-Sitoe & Dames, 2024). Teine kasutusel olev meetod on juur-kultuur (ingl
hairy root culutre), kus taime (enamasti porgandi) peenjuuri kasvatatakse kontrollitud

tingimustes s60tmel ning nakatatakse eostega (Kokkoris & Hart, 2019).

Liikide puhaskultuuride ning nende referentsjérjestuste puudumise tdttu pole enamikel
krohmseente fiilogruppidel (ingl phylogroups) seost kirjeldatud liiginimega (Rosendahl, 2008).
Seetdttu on iihe praktikana kasutatud virtuaaltaksoneid ehk VT-sid (,,taksonid, mis on piiritletud
vaid DNA jirjestuste pdhiselt*; Opik, 2012, Ik 96), mis on méiratud SSU jirjestuste > 97%
sarnasusega (Opik et al., 2009). Andmebaasis MaarjAM oli 03.11.2024 seisuga 387 erinevat
VT-d (Opik et al., 2010). Samuti kasutatakse krohmseente sekveneerimisel ITS (ingl internal
transcribed spacer) ning LSU (ribosoomi suure subiihiku rRNA geeni) spetsiifilisi jarjestusi
(Opik & Davison, 2016), mille alusel moodustatakse operatsioonilisi taksonoomilisi iihikuid

(ingl operational taxonomic unit, edaspidi lithendatud OTU) (Mdtsla, 2016).

Monede teadlaste hinnangul annab koigi kolme jérjestuse kombinatsiooni kasutamine
kompromissi ITS-1 suure varieeruvuse ning SSU konservatiivsuse vahel (Kriiger ef al., 2012).
Samas tagavad SSU baasil moodustatud VT-d taksonite piisivuse vorreldes OTU-dega ning
voimaldavad eri uurimuste tulemusi kergesti vorrelda. ITS markeri baasil on tuvastatud
arbuskulaarse miikoriisaga 97% sarnasuse lavega OTU-sid hdimkonnas Glomeromycota 8517
ning sarnase miikoriisa struktuuriga hdimkonnas Mucoromycota 600 OTU-t (iiksikleiud on
vilja filtreeritud), kuid enamik leitud OTU-dest esines vaid iihes proovis (Lutz et al., 2025).
Viimati mainitud t66 on ks hiljutisemaid piitidlusi analiiiisida ka krohmseente liigisisest

mitmekesisust.



Arbuskulaarne miikoriisa

Arbuskulaarne miikoriisa (joonis 2), mis moodustub krohmseente ning taimede vahel, on
saanud nimetuse taimerakkudes nihtavate arbuskulite jargi (Piliarova et al., 2019). Pohilised
arbuskulaarse miikoriisa osad on taime juur, seeneniidistik ning muud struktuurid juure sees
ning juurest véljas paiknev miitseel (Smith & Read, 2010). Stimbioosist tulenev peamine kasu
taimele on fosfori efektiivsem omastamine 14bi seene hiilifide ning seened saavad selle vastu
taimelt siisinikku (Bucher, 2007). Hiiifid on kuni sada korda véiksema diameetriga kui
juurekarvad ning pédsevad seega ldbi kitsamate pooride ning suurendavad imavat pinda (F.
Wang et al., 2022). Krohmseened lihtsustavad ka vee ning peale fosfori ka iilejddnud
mineraaltoitainete omastamist (Clark & Zeto, 2000). Samuti pakuvad siimbiontsed seened
taimele suuremat vastupanuvdimet stressoritele (Marro et al., 2022), sealhulgas

juurepatogeenidele (Sikes, 2010).

Arbuskulaarse miikoriisa teke algab taimepoolsetest signaalidest, mis mdjutavad seene talitlust
ning on edukas, kui seen koloniseerib taime juure. Taime miikoriisasiimbiondile suunatud
signaalirajas osalevad mulda eritatavad taimehormoonid strigolaktoonid (ingl strigolactones)
(Besserer et al., 2006) ning flavonoidid (Abdel-Lateif et al., 2012), millele seened vastavad
myc-faktori eritamisega mulda (Oldroyd, 2013).

Krohmseened koloniseerivad taime peenjuure 1dbi apressooriumi, struktuuri, mis kinnitub
taime epidermisele ning liigub taime epidermi rakkude vahelt 1dbi (Giovannetti & Citernesi,
1993). Hiiiifid kasvavad juures rakkude vahel ning 1dbi juure rakukesta. Taime rakukesta sisse
moodustuvad arbuskulid, pddsasja kujuga struktuurid, 14bi mille toimub taim- ja seenpartneri
vaheline toitainete ja vee vahetus (Parniske, 2008), suurendades kahe slimbiondi vahelist
kontaktpinda (Lewis, 2016). Taime- ning seeneraku vahele moodustub arbuskuli timber taime
rakumembraani jitkav transpordifunktsiooniga periarbuskulaarne membraan (Pumplin &
Harrison, 2009). Arbuskulid on olulised, kuid kiillaltki lithiealised ajutised struktuurid piisides

taimerakus 2—4 pédeva pérast arenemist (/bid.).



arbuskul

vesiikul

Joonis 2. Arbuskulaarne miikoriisa 1dbi mikroskoobi, (A) foto varvitud hariliku nisu (7riticum
aestivum) juures paiknevatest krohmseente hiiiifidest ning vesiikulitest (foto Vahter & Lepmets,
2023); (B) arbuskul juurerakus (foto Tanel Vahter, erakogu), autori kompositsioon ning
annotatsioonid

Eluviis

Krohmseened on obligaatsed biotroofid ning vajavad kasvamiseks ning paljunemiseks
peremeestaime olemasolu (Parniske, 2008). Ilma peremeestaimeta on krohmseentel voimalik
elada vaid mdned néddalad elutstikli aktiivses faasis (Bonfante & Genre, 2010). Krohmseentel
esineb teataval médral peremehespetsiifilisust — funktsionaalsetel taimeriihmadel on tdheldatud
omased siimbiontide kooslused (Opik et al., 2009), kuid on leitud ka krohmseenekoosluste

erinevust sarnastel liikidel (Sykorova et al., 2007).

Krohmseeneliike saab sugukondade tasemel jagada kolmeks funktsionaalseks riihmaks, vottes
aluseks biomassi paigutuse (Weber et al., 2019). Edafofiilsed (ingl edaphophilic, termin
edaafiline tdhendab ,,mullast tingitud, sellesse puutuv, mulla-,,; Eesti Keele Instituut, 2012) on
sugukonnad, mille pdhiline biomassi paigutus on mullasisestes hiiiifides; risofiilsed (ingl
rhizophilic), mille pohiline biomassi paigutus on juuresisestes hiilifides; ning esivanemlikud
(ingl ancestral), mille biomass on vdrreldes teistega madalam ning ei eelista iiht voi teist
biomassi paigutusviisi (Weber et al., 2019). Sugukonniti jaotuvad funktsionaalsed grupid
Weber et al. (2019) jargi jargnevalt: risofiilsed on Glomeraceae, Claroideoglomeraceae ning
Paraglomeraceae; edafofiilsed on Gigasporaceae ja Diversisporaceae; ning esivanemlikku

riihma kuuluvad Archaeosporaceae, Ambisporaceae, Pacisporaceae ning Acaulosporaceae.
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Risofiilsete krohmseente iiks arvatavaid positiivseid rolle on juurepatogeenide leviku
tokestamine (Sikes et al., 2010), kusjuures on leitud, risofiilsete krohmseente ja
seenpatogeenide arvukus juurtes on seotud positiivselt (Weber et al., 2019). Edafofiilsed
krohmseened aitavad suure juurevéliste hiiiifide biomassi abil taimedel kitte saada vett ning
toitaineid, eriti kui taimejuured on jimedad ning peenjuured vihearenenud (Sikes et al., 2010).
Esivanemlikel krohmseentel on madal hiiiifide biomass nii juures kui juurest viljaspool, olles
vastupidavad pouatingimustele (Weber et al., 2019). Kuna on leitud, et krohmseente
liigirikkuse ja taimede produktiivsuse vahel on positiivne seos (Maherali & Klironomos, 2007),
voivad esivanemlikud liigid omada komplementaarsuse mdju, pakkudes taimedele tdiendavaid

funktsioone lisaks riso- ja edafofiilidele (Weber et al., 2019).

Olulisus okosiisteemides

Krohmseente olulisus véljendub iildiselt taimekasvu soodustamises nii looduslikes kui ka
pollumajanduslikes okostlisteemides, kuid leidub niiteid ka vastupidistest juhustest (Wilson &
Hartnett, 1998). Uks pdhilisi seente funktsioone on taime toetamine stressiga hakkamasaamisel
(Wahab et al., 2023), sealhulgas pduastressi leevendamine (Augé, 2001). Arbuskulaarne
miikoriisa vOib panustada oluliselt toitainete omastamisse, eriti mullas véhelitkuva fosfori
puhul (Devau et al., 2009). Enamik taimede omastatavast fosforist voib esmalt liikuda ldbi
arbuskulaarse miikoriisa (Smith et al., 2003). Samuti on leitud, miikoriisaseentel on positiivne

moju taimede voimele osutada vastupanu patogeenidele (Cameron et al., 2013).

Toitainevaestel muldadel on miikoriissetel taimedel konkurentsieelised mittemiikoriissete ees,
sest nad saavad tdnu seenpartnerile vajalikud toitained kétte (Tuomi ef al., 2001). On leitud, et
miikoriisa aitab taimedel leevendada ka arseenist (Gonzalez-Chavez et al., 2002) voi

raskmetallidest tulenevat stressi reostatud muldades (Adeyemi ef al., 2021).

Krohmseente arvukusega manipuleerivates katsetes on ndidatud, et kooskasvavate taimeliikide
elurikkus on kdrgem suurema krohmseente mitmekesisuse puhul (Van der Heijden et al., 1998).
Samas on krohmseened mdjutatud inimtegevusest: ldmmastikvéetiste lisamisel mulda on
negatiivne moju juurte miikoriisse kolonisatsiooni méérale (ingl colonisation rate), eelkdige
vihendades risofiilsete krohmseente ohtrust, kuid edafofiilse riithma krohmseente ohtrus ei

muutu olulisel mééral (Han ef al., 2020).

Krohmseente ohtruse ja elurikkuse toetamine pdllumajanduspraktikas voimaldab kasutada
vihem pestitsiide ning mineraalvéetisi, kasutades seeni biovidetisena (Begum et al., 2019).

Krohmseeni on miitigil ka pdllumajanduslike biostimulantidena, sest enamik pdllukultuure on
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potentsiaalsed arbuskulaarse miikoriisa peremeestaimed (Chen et al., 2018). Krohmseente
inokulaadid on saanud kriitikat, sest ei sisalda koigi toote nimekirjas olevate liikide eoseid voi

sisaldavad eoseid liikidelt, mis pole nimekirjas (Vahter et al., 2023), v3i on probleeme eoste

elujoulisusega (Ghorui et al., 2024).
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Maismaaorganismide biogeograafia uurimine

Leviku ning ohtruse olemus

Taksoni levik kirjeldab selle isendite esinemist ruumilises ning ajalises mdotmes (Real ef al.,
2017). Liikide leviku kvantifitseerimiseks kasutatakse levikumudeleid (ingl species
distribution model, SDM), mis seovad taksonite esinemise ja ohtruse keskkonnaparameetritega

ja voimaldavad ennustada keskkonnamuutuste mdju levikule tulevikus (Elith & Leathwick,

2009).

Ohtrus on olemuselt mitmetdhenduslik termin, mis voib viidata a) liigi isendite globaalsele
arvukusele, b) liigi arvukusele kindlal alal, ¢) liigi osakaalule vorrelduna teiste litkidega voi d)
liigi arvukusele proovis (Preston, 1948). Koosluse liikide ohtruse jaotus on histogrammil
tiitipiliselt hiiperbooli voi ndgusa kurvi kujuga, mis néitab, et on véhe ohtralt esinevaid liike
ning palju vihese ohtrusega litke (McGill et al., 2007). Traditsiooniliselt on erineva ohtrusega
likkide esinemist koosluses kujutatud kahel eraldi viisil, milles esimeses on liikide arvud
ohtrusklassides, mis paiknevad graafiku horisontaalteljel, teine variant on kujutada liikide
ohtrust vertikaalteljel ning jirjestada liigid kahaneva ohtruse jirgi (ingl rank abundance)
(McGill et al., 2007). Varasemalt on rank abundance’it kasutatud krohmseente lokaalse skaala
toodes (Dumbrell ef al., 2010; Egan et al., 2014).

Mikroobide ohtruse hindamine

Mikroobide arvukuse mdotmiseks kasutatakse isendite loendamise asemel molekulaarseid
meetodeid. Mikroorganismide ohtruse hinnanguteks saab kasutada DNA sekveneerimise
lugemite arvu, mis on kaudne néitaja tegeliku biomassi ja koosluse struktuuri kohta (Chagnon
& Bainard, 2014). Bakterikoosluste puhul saab erinevate funktsionaalsete geenide osakaalud
ning ohtrused siduda nendega seostuvate protsessidega mullas (nditeks nitrifikatsioon,
ammonifikatsioon, denitrifikatsioon) (Song et al., 2020) ja on leitud, et see néitab funktsiooni

moistes rohkem kui mikroobide elurikkus (Pan ef al., 2024).

Samuti on biomassi indikaatorina kasutatud rakuseintes leiduvaid rasvhappeid. Krohmseente-
spetsiifiline on rasvhape struktuuriga 16:1w5 (Olsson, 1999) ja selle puhul on leitud ka seos
juurte kolonisatsioonimééraga, mis vOiks samuti olla kaudne meetod krohmseente ohtruse
hindamiseks (Barcel? ef al., 2020). Krohmseente puhul on ohtruse niitajana kasutatud ka eoste

tihedust mulla massiiihiku kohta (Birhane et al., 2021).
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Krohmseente levik ja ohtrus

Krohmseened on geograafiliselt ja 6koloogiliselt laia levikuga ning neid vdib leida praktiliselt
koikjalt (Stiirmer et al., 2018). Krohmseente levik sdltub olulisel midral mulla reaktsioonist
(pH) ja kasvukoha aastasest keskmisest temperatuurist (Davison et al., 2021), téhtsat rolli
mingivad ka sademed (Hawkes et al., 2011). Suuremahulised uuringud on krohmseente leviku
uurimisel keerulised, sest vajavad suurt proovide arvu ja iihtset metoodikat iile kogu maailma

(Yang et al., 2012).

Samuti on leitud, et krohmseente levikut midrab peremeestaime kohalolu, mida omakorda
mojutavad eelnimetatud kliima- ja mullatingimused (Yang et al., 2012). Bueno et al. (2017)
avaldatud Euroopa regiooni pohise artikli jdrgi suurenes arbuskulaarset miikoriisat
moodustavate taimede osakaal laiuskraadi vdhenedes (erandiks mégised alad). Samuti oli
soojemates ning aluselisema mullaga tingimustes rohkem obligaatse miikoriisse staatusega
taimi, karmimates tingimustes aga rohkem fakultatiivse miikoriissusega taimi (taimed, mis
saavad hakkama ka ilma miikoriisat moodustamata) (Bueno et al., 2017). Range peremehe-
spetsiifilisus krohmseentel puudub (Opik et al., 2009), kuid esineb teatavate peremeestaimede

eelistamist (Pivato et al., 2007).

Hiljutises avaldatud 654 viliuuringu tulemusi koondanud metaanaliiiisis on leitud, et
krohmseente liigirikkus ning Shannoni mitmekesisus vidheneb laiuskraadi ning mulla
kiattesaadava fosfori sisalduse kasvuga (Ma et al., 2023). Rohumaadkosiisteemides oli vorreldes
poldude, metsakoosluste ning kdrbega vorreldes kdrgem krohmseente liigirikkus (Zbid.). Mulla
pH suurenedes krohmseente ohtrus kasvas: esines kdrgem juurte kolonisatsiooni méér ning
eoste ohtrus (/bid.). Kdiki kontinente ning iile 4000 proovi hdlmanud teadustdos leiti
krohmseeni 84% proovialadelt, sealjuures korgeima suhtelise krohmseente ohtrusega olid
rohumaakooslused, millele jirgnesid pollumaad ning pddsastikud, ja koige viaiksem

krohmseente ohtrus leiti tundras (Lutz et al., 2025).

Varasemad uuringud on ndidanud, et krohmseente liigid on ildiselt globaalse levikuga ning
endemism on tdnu efektiivsele levikustrateegiale ddrmiselt madal (Davison et al., 2015).
Levitajateks peetakse peamiselt selgrootuid loomi ning dhklevi on ilmselt viiksema tdhtsusega
(Egan et al., 2014). Samas on leitud, et viiksemate eostega liikidel on Shklevi olulisem ning
eoste tunnuste alusel vOiks kuni kolmandik krohmseente liikidest ohklevi rakendada
(Chaudhary et al., 2020). Mone liigi puhul on tiheldatud inimtegevuse moju levikule, nditeks

on pollumajanduse levik toonud kaasa Glomus mosseae levimise (Rosendahl et al., 2009).
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Ule 14 000 DNA sekventsi koondanud metaanaliiiisis leiti, et krohmseente kooslused on
globaalsel tasemel geograafilise distantsi suurenedes aina erinevamad (eukleidiline kaugus
suurenes), mis viitab levimispiirangutele kasvukohtade vahel (Kivlin ef al., 2011). 18S geeni
jarjestuste alusel olid eri kontinentide krohmseente kooslused omaette klasterdunud, vélja
arvatud Austraalia, mille kooslused ei moodustanud eraldi klastrit Léuna-Ameerika kooslustest
(Ibid.). Ka kunagiste hiidmandrite koosluste klastreid vorreldes eristuvad Lauraasia ning
Gondwana klastrid (/bid.). Samuti leiti suur koosluse voolavus (ingl turnover) proovipunktide

vahel (Ibid.).
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Materjal ja metoodika

Andmestik

To66 empiiriline osa pohineb andmebaasis EcoBank (EcoBank avalik liides, s.a.) leiduvatel
krohmseente DNA-proovidel, mis on kogutud Tartu Ulikooli taimedkoloogia toorithma ning
partnerite poolt viimase 10 aasta jooksul iile maailma (joonis 3). Neist 1263 on mulla- ning
2214 juureproovid. Mullaproovid koguti mulla iilemisest kihist kuni 20 cm siigavuselt,

juureproovid koguti koosluse esinduslikelt taimeliikidelt.

Koik juureproovid ja 967 mullaproovi sekveneeriti Roche 454 platvormiga, ning 296
mullaproovi [llumina platvormiga. Bioinformaatiline andmetddtlus teostati programmis gDAT
(Vasar et al., 2021), Roche 454 platvormi proovide kvaliteedikontroll oli Vasar et al. (2017)
metoodika jérgi ning Illumina platvormi kvaliteedikontroll Vasar et al., (2021) jargi.
Bakalaureusetoos kasutatud krohmseente taksonoomia pdhineb andmebaasil MaarjAM
vastavalt ribosoomi viikese subiihiku rRNA geeni (SSU rRNA) jérjestustel (Opik et al., 2010),
tulemused filtreeriti 97% identsuse ja 95% joonduse pikkuse alusel. Andmestik sisaldas kokku

403 krohmseene VT-d ning veel ilma VT staatuseta OTU-t.

Joonis 3. EcoBanki andmestiku proovipunktid iile maailma, pruuni ristiga on maérgitud
mullaproovid ning rohelise ringiga juureproovid. Paljud proovipunktid asuvad {iksteisele
lahedal ning kattuvad globaalsel kaardil. Kui kaardilt voib tunduda, et rohkem oli mullaproove,
siis tegelikkuses olid enamuses juureproovid, kuid mullaproove on kogutud laiemalt iile
maailma.
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Biomassi paigutusel pdhinevad krohmseente funktsionaalsed rithmad (edafofiilsed, risofiilsed
ning esivanemlikud) médirati sugukondade tasemel Weber ef al., (2019) artikli alusel. Mdnede
krohmseente taksonite puhul on leitud aseksuaalseid eoseid, mida on dnnestunud ka isoleerida
ning viia kultuuri (Trejo-Aguilar & Banuelos, 2020). Eoste olemasolu tdenéoliselt soodustab
levimist (Camargo-Ricalde, 2002). Taimeokoloogias tdhistab ruderaalne elukdigustrateegia
ebaproportsionaalselt suurt investeeringut levimisvdime parendamisse (Grime, 1977). Seetottu
nimetasid Ohsowski et al. (2014) eoseid produtseerivaid AM taksoneid ruderaalideks.
Ruderaalsete ning mitte-ruderaalsete VT-de eraldamine pdhines kdesolevas t66s andmebaasis

MaarjAM esinenud isolaatide alusel.

Anallusimeetodid

Analiiiisiks kasutati vabavara R versiooni 4.4.1 (R Core Team, 2024) RStudio versiooniga
2024.12.0.467 (Posit team, 2024). Andmeanaliiiisi holbustamiseks kasutati t66s ChatGPT
(OpenAl, 2024) ning GitHub Copilot tehisaru pistikprogrammi Chen et al., (2021) RStudios
koodi siintaksivigade parandamisel, koodiridade tegevuse kommenteerimiseks ning juba

korduva koodi stinteesil.

Krohmseente fiilogeneesipuu koostamiseks sekventside jirgi kasutati programmi Beast2
versioon 2.7.6. (Bouckaert ef al., 2019) graafilise kasutajaliiddesega BEAUti koos programmiga
Tracer versioon 1.7. (Rambaut et al., 2018), fiilogeneesipuu programmi R importimiseks

kasutati paketti ape (Paradis & Schliep, 2019).

Proovide andmestikust filtreeriti edasiseks statistiliseks analiiiisiks looduslike koosluste
proovid. Mulla- ning juureproovide alam-andmestikud analiilisiti eraldiseisvalt, sest
tdendoliselt on nendes erinevad krohmseenekooslused. Samuti eemaldati analiiiisiandmestikust
sugukonnad Pacisporaceae ja Ambisporaceae, mis olid esindatud vaid tiksikute VT-dega, mis

vOib tuleneda kasutatud SSU markeri eraldusvdime piirangutest nendes rithmades.

Andmestik iihtlustati World Wildlife Fund maismaa 6koregioonide (Olson et al., 2001) vahel
eesmirgiga vidhendada Eesti proovide suure osakaalu moju tulemustele. Maismaa
okoregioonide kaardikiht on saadud World Wildlife Fundi avaldatud andmestikust, kokku on
maailmas 827 Okoregiooni (/bid.). Uurimistods analiilisitud proovid périnesid 221

Okoregioonist, hdlmates seega 26.7% koigist maismaa dkoregioonidest.
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Randomisatsiooni (1000 permutatsiooni) tulemusena loodi iga proovidega esindatud
okoregiooni proovidest mediaanne kooslus. Krohmseente ohtruse néitajad keskmistati

mediaaniga 6koregioonide koosluste hulgast ning logaritmiti naturaallogaritmiga.

Analiitisides on krohmseente ohtrus ja levik véljendatud kolme néitajaga: mediaanne kohalik
suhteline ohtrus lugemite arvuna proovis, mediaanne levikusagedus proovide arvuna, kus
vaadeldav VT esines ning mediaanne globaalne ohtrus lugemite summana koigist proovidest,
kus VT esines. Mullaproovide alam-andmestikus oli 329 VT-d ning juureproovide alam-

andmestikus 207 VT-d.

Analiiiisis kasutati fiillogeneetilise signaali arvestamiseks tlildistatud vihimruutude hinnanguid
(generalised least squares — edaspidi t66s GLS) (pakett nlme, Pinheiro et al., 2024).
Sugukondade puhul, kus fiilogeneetiline signaal oli juba esindatud tunnusega voi globaalse
ohtruse moddikus, kus GLS mudelid ei to6tanud (ilmselt oli probleem védrtuste suurusjiarkude
erinevustega VT-de vahel), kasutati lineaarseid mudeleid (edaspidi t66s LM). Levikusageduse
analiilisimiseks kasutati paketiga MASS (Venables & Ripley, 2002) negatiivse
binoomjaotusega iildistatud lineaarseid mudeleid kanoonilise log-seosefunktsiooniga (ingl
negative binomial generalised linear model — edaspidi t66s GLM), ka LM ja GLS mudelid
kasutavad logaritmitud muutujaid. Levikusageduse andmed on loendused, mis on ldhedal
nullile, sama tiilipi mudeleid on 6koloogias laialt kasutatud loendusandmete analiiiisimiseks

(Warton et al., 2016). Usaldusnivoo piiriks seati to0s ldbivalt p < 0,05.

Mudelite kirjeldatavuse méddramiseks kasutati McFaddeni log-tdepédrast pseudo-
determinatsioonikordajat (ingl McFadden's log-likelihood pseudo R, t66s edaspidi nimetatud
kui log-tdepirane pseudo R?), sest need vdimaldasid vdrreldavaid hinnanguid LM, GLS ning
GLM mudelitele, LM puhul on mirgitud ka tavapirane determinatsioonikordaja (R?).
McFaddeni pseudo-determinatsioonikordaja ei ole otseselt vorreldav R? viirtusetega, vaid on
oluliselt madalamad, vahemik 0,2-0,4 niitab McFaddeni pseudo R’ puhul juba suurepirast

mudeli kirjeldusvoimet (Domencich & McFadden, 1975).

Olulised erinevused leiti GLS ning LM mudelite puhul dispersioonanaliiiisi (ingl analysis of
variance, edaspidi t66s ANOVA) F-testiga, GLM mudelite puhul hii-ruut testiga (ingl chi
squared test, edaspidi to66s y°) Gruppide vahel erinevuse olulisuse hindamiseks kasutati

paariviisilist Tukey testi. Tulemused visualiseeriti paketiga ggplot2 (Wickham, 2016).
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Tulemused

Mullaproovid

Kohalik suhteline ohtrus

Kohaliku suhtelise ohtruse puhul mullaproovide alam-andmestikus krohmseente
funktsionaalsete rithmade vahel statistiliselt olulist erinevust ei tdheldatud Joonis 4 A). GLS:
log-tdepirane pseudo R? = 0,001, ANOVA: F», 326 = 0,681, p = 0,507. Ruderaalsete VT-de
kohalik ohtrus proovis oli oluliselt suurem kui mitte-ruderaalsetel VT-de ohtrus (joonis 4 B).
GLS: log-tdepirane pseudo R> = 0,003, ANOVA: Fi, 37 = 4,945, p = 0,027. Krohmseente
sugukondade vahel statistiliselt olulist erinevust ei esinenud (joonis 4 C). LM: R2 = 0,027, log-
tdepirane pseudo R? = 0,007, ANOVA: Fs 322 = 1,502, p=0,177.
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Joonis 4. Kohalik ohtrus mullaproovides krohmseente funktsionaalsetel rithmadel (A),
ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VT-de arv riihmas on mérgitud
karpdiagrammide alla, erinevad tdhed karpdiagrammmide kohal tihistavad Tukey testi oluliselt
erinevaid tulemusi (GLS-mudeli alusel). Horisontaalne joon karpdiagrammi keskel téhistab
mediaani. Karbi korgus nditab I ja III kvartiili vahet ehk interkvartiilset vahemikku (ingl
interquartile range — IQR). Vurrud ulatuvad kdige ekstreemsemate vadrtusteni, mis jadvad kuni
1,5 IQR-1 kaugusele kvartiilidest. Téppidega téhistatud erindid on vdértused, mis jadvad sellest
vahemikust viljapoole.

Globaalne levikusagedus

Globaalse leviku osas olid risofiilsed ning edafofiilsed krohmseente VT-d oluliselt rohkemates
mullaproovides levinud kui esivanemlikud VT-d (Joonis 5Joonis 5 A). GLM: log-tdepdrane
pseudo R? = 0,004, ANOVA: > = 11,72, df = 2, p = 0,003. Ruderaalsed VT-d olid oluliselt
laiema globaalse levikuga proovides vorrelduna mitte-ruderaalsete VT-dega (Joonis 5Joonis 5
B). GLM: log-tdepirane pseudo R° = 0,008, ANOVA: x> =22,094, df= 1, p <0,001. Globaalselt
oluliselt kdrgema levikusagedusega olid sugukonnad Claroideoglomeraceae, Diversisporaceae

ning Glomeraceae vorrelduna sugukonnaga Acaulosporaceae, iilejainud sugukondadel nende
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suhtes ning omavahel statistiliselt olulist erinevust levikus ei esinenud (Joonis 5Joonis 5 C).

GLM: log-tdepirane pseudo R’ = 0,005, ANOVA: y* = 14,364, df = 6, p = 0,03.
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Joonis 5. Globaalne levikusagedus mullaproovides krohmseente funktsionaalsetel riithmadel
(A), ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VT-de arv riihmas on
margitud karpdiagrammide alla, ning Tukey testi tulemused (GLM alusel) on mairgistatud
tahtedega, erinevad tdhed nditavad statistiliselt olulist erinevust rithmade vahel. Horisontaalne
joon karpdiagrammi keskel tdhistab mediaani. Karbi kdrgus néitab I ja III kvartiili vahet ehk
interkvartiilset vahemikku (IQR). Vurrud ulatuvad kodige ekstreemsemate véirtusteni, mis
jaavad kuni 1,5 IQR-i kaugusele kvartiilidest. Tappidega tdhistatud erindid on viartused, mis
jadavad sellest vahemikust vidljapoole.

Globaalne ohtrus

Risofiilsed ning edafofiilsed VT-d olid olulisel miéral kdrgema globaalse ohtrusega vorreldes
esivanemlike VT-dega (Joonis 6Joonis 6 A). LM: R’ = 0,025, log-tdepirane pseudo R’ = 0,005,
ANOVA: F>, 36 = 4,240, p = 0,015. Ruderaalsed VT-d olid globaalselt oluliselt suurema
ohtrusega kui mitte-ruderaalsed VT-d (Joonis 6Joonis 6Joonis 6Joonis 6 B). LM: R? = 0,031,
log-tdepirane pseudo R’ = 0,007, ANOVA: Fi, 327 = 10,606, p = 0,001. Sugukondade vahel
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statistiliselt olulisi erinevusi globaalses ohtruses ei esinenud Joonis 6 (Joonis 6 C). LM: R =

0,031, log-tdepirane pseudo R’ = 0,008, ANOVA: Fs 322 = 2,079, p = 0,055.
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Joonis 6. Globaalne ohtrus mullaproovides krohmseente funktsionaalsetel rithmadel (A),
ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VT-de arv riihmas on mérgitud
karpdiagrammide alla, ning Tukey testi tulemused (LM alusel) on mirgistatud tihtedega,
erinevad tdhed nditavad statistiliselt olulist erinevust rithmade vahel. Horisontaalne joon
karpdiagrammi keskel tdhistab mediaani. Karbi korgus nditab I ja III kvartiili vahet ehk
interkvartiilset vahemikku (IQR). Vurrud ulatuvad kdige ekstreemsemate vairtusteni, mis
jadvad kuni 1,5 IQR-i kaugusele kvartiilidest. Tdppidega téhistatud erindid on véirtused, mis
jadvad sellest vahemikust véljapoole.

Juureproovid

Kohalik suhteline ohtrus

Juureproovides krohmseente funktsionaalsete riihmade vahel esines statistiliselt oluline
erinevus risofiilsete ning edafofiilsete ohtruses, millest esimesi oli ohtramalt; esivanemlike VT-
de ohtrus ei erinenud statistilisel olulisel mééral teistest (Joonis 7Joonis 7 A). GLS: log-

tdepirane pseudo R’ = 0,007, ANOVA: F>, 204 = 3,023, p = 0,509. Kohalikus suhtelises ohtruses
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ei tdheldatud statistiliselt olulist erinevust ruderaalsete ning mitte-ruderaalsete VT-de vahel
(Joonis 7Joonis 7 B). GLS: log-tdepirane pseudo R’ = 0,003. ANOVA: F}, 25 = 2,501, p =
0,115. Krohmseente sugukondade osas olid omavahel statistiliselt erineva ohtrusega
Diversisporaceae ning Glomeraceae, millest viimase ohtrus oli olulisel maéral suurem (Joonis
7Joonis 7 C). Ulejainud sugukonnad ei olnud kummastki eelnimetatust statistiliselt oluliselt

erinevad. LM: R? = 0,091 log-tdepirane pseudo R? = 0,029, ANOVA: Fs.200= 3,330, p = 0,004.
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Joonis 7. Kohalik ohtrus juureproovides krohmseente funktsionaalsetel rithmadel (A),
ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VI-de arvud on mirgitud
karpdiagrammide alla ning Tukey testi tulemused (GLS voi LM alusel) on maérgistatud
tdhtedega, erinevad tdhed néitavad statistiliselt olulist erinevust rithmade vahel. Horisontaalne
joon karpdiagrammi keskel tdhistab mediaani. Karbi kdrgus néitab I ja III kvartiili vahet ehk
interkvartiilset vahemikku (IQR). Vurrud ulatuvad kdige ekstreemsemate védrtusteni, mis
jaavad kuni 1,5 IQR-1 kaugusele kvartiilidest. Tappidega téhistatud erindid on véartused, mis
jaavad sellest vahemikust vidljapoole.

Globaalne levikusagedus
Globaalse leviku osas erinesid statistiliselt olulisel mddral omavahel risofiilsed VT-d ning

edafofiilsete ja esivanemlike VT-de grupp, millest viimaste levik oli kitsam (Joonis 8Joonis 8
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A). GLM: log-tdepirane pseudo R’ = 0,016, ANOVA: y* = 17,093, df = 2, p < 0,001.
Ruderaalsete VT-de globaalne levikusagedus ei erinenud statistiliselt olulisel mééral mitte-
ruderaalsetest VT-dest (Joonis 8Joonis 8 B). GLM: log-tdepirane pseudo R’ = 0,003, ANOVA:
¥ = 3,0153, df = 1, p = 0,082. Sugukondadest eristusid kdrgema levikusagedusega
Claroideoglomeraceae ja Glomeraceae ning madalama levikusagedusega Diversisporaceae ja
Paraglomeraceae grupid (Joonis 8Joonis 8 C). GLM: log-tdepdrane pseudo R’ = 0,028,
ANOVA: x“= 30,749, df = 6, p < 0,001.
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Joonis 8. Globaalne levikusagedus juureproovides krohmseente funktsionaalsetel riihmadel
(A), ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VT-de arvud rithmades on
margitud karpdiagrammide juurde. Tukey testi tulemused (GLM alusel) on maérgistatud
tdhtedega, erinevad tdhed niitavad statistiliselt olulist erinevust rithmade vahel. . Horisontaalne
joon karpdiagrammi keskel tdhistab mediaani. Karbi kdrgus néitab I ja III kvartiili vahet ehk
interkvartiilset vahemikku (IQR). Vurrud ulatuvad koige ekstreemsemate viddrtusteni, mis
jadvad kuni 1,5 IQR-i kaugusele kvartiilidest. Tdppidega téhistatud erindid on vdirtused, mis
jaavad sellest vahemikust véljapoole.
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Globaalne ohtrus

Juureproovides olid risofiilsed VT-d oluliselt suurema globaalse ohtrusega kui edafofiilsed,
esivanemlikud VT-d ei erinenud kummastki eelnimetatud grupist statistiliselt olulisel maéral
(Joonis 9Joonis 9Joonis 9Joonis 9Joonis 9 A). LM: R’ = 0,057, log-tdepirane pseudo R’ =
0,013, ANOVA: F>, 204 = 6,245, p = 0,002. Statistiliselt olulist erinevust mitte-ruderaalsete ning
ruderaalsete VT-de globaalse ohtruse puhul ei leitud (Joonis 9 B). LM: R’ = 0,001, log-
tdepirane pseudo R’ = 0, ANOVA: Fi, 205 = 0,203, p = 0,653. Omavahel erinesid statistiliselt
olulisel méddral madalama globaalse ohtrusega Diversisporaceae ning korgema ohtrusega
Glomeraceae, iilejaanud sugukondadel nendega ega omavahel statistiliselt olulist erinevust ei
esinenud (Joonis 9Joonis 9Joonis 9Joonis 9Joonis 9Joonis 9 C). LM: R? = 0,103, log-tdepirane

pseudo R’ = 0,024, ANOVA: Fs,200= 3,850, p = 0,001.
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Joonis 9. Globaalne ohtrus juureproovides krohmseente funktsionaalsetel riihmadel (A),
ruderaalidel ning mitte-ruderaalidel (B) ning sugukondadel (C). VI-de arvud on mirgitud
karpdiagrammide alla. Tukey testi tulemused (LM alusel) on mirgistatud tihtedega, erinevad
tdhed néitavad statistiliselt olulist erinevust rithmade vahel. Horisontaalne joon karpdiagrammi
keskel tdhistab mediaani. Karbi korgus nditab I ja III kvartiili vahet ehk interkvartiilset
vahemikku (IQR). Vurrud ulatuvad kdige ekstreemsemate vairtusteni, mis jadvad kuni 1,5 IQR-
i kaugusele kvartiilidest. Téppidega tdhistatud erindid on védrtused, mis jddvad sellest
vahemikust viljapoole.
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Arutelu

Tulemuste analtiUs

Mullaproovide osas kirjeldas kdige paremini VT-de levikut ning ohtrust nende ruderaalsus, kus
ruderaalid olid korgema kohaliku suhtelise ohtruse, globaalse levikusageduse ning globaalse
ohtrusega (Tabel 1). Funktsionaalsete rilhmade osas olid risofiilsed ning edafofiilsed VT-d
korgema levikusageduse ning globaalse ohtrusega kui esivanemlikud. Krohmseente
sugukondadest olid kdige suurema levikuga Claroideoglomeraceae, Diversisporaceae ja
Glomeraceae, sugukond Acaulosporaceae oli neist oluliselt madalama levikusagedusega.

Ohtruse mdddikute osas sugukondade vahel olulisi erinevusi ei tdheldatud.

Juureproovide puhul esines statistiliselt oluline erinevus funktsionaalsete riithmade vahel kdigi
kolme niitaja puhul, kus risofiilsed VT-d olid oluliselt kdrgema levikusagedusega
edafofiilidest. Ruderaalsete ning mitte-ruderaalsete VT-de vahel ei esinenud {iheski mdddikus
olulisi erinevusi. Sugukondade vahel esineb erinevusi molemas ohtruse nditajas, kus

Diversisporaceae on oluliselt viiksem ohtrusega sugukonnast Glomeraceae.

Risofiilsed VT-d olid kdigil juhtudel kas vahemalt sama ohtrad voi laia levikuga vdi ohtramad
ning laiema levikuga vdrreldes teiste funktsionaalsete riihmadega. Juureproovides eristusid

risofiilsed VT-d selgelt edafofiilsetest, mullaproovides aga esivanemlikest VT-dest.

GLS ning GLM mudelite pseudo-determinatsioonikordajad ning LM mudelite
determinatsioonikordajad olid ldbivalt madalad, olgugi et mitmes leviku ning ohtruse moddikus
olid rithmad statistiliselt olulisel mééral erinevad — seos leidub, kuid see on ndrk. See on ka
oodatav globaalse andmestiku ning suure proovide arvu puhul, sest ilmselt on véga palju
tegureid: nii abiootilised tingimused (eelkdige varem toodud mulla pH ja temperatuur, Davison
etal.,2021), aga ka biootilised mdjud, mis kirjeldavad krohmseente koosluste struktuuri, liikide

ohtrust ning levikut maailmas.
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Tabel 1. Statistiliselt olulised erinevused gruppide vahel tulemustes, 1 margistab ohtramat voi
levinumat gruppi, | védiksema ohtruse voi levikuga gruppi, N.S. statistiliselt olulise erinevuse

puudumist
Proovi - yissaik  Funkisionaalsed o, 40 oalsus Sugukond
tiiiip rithmad
Kohalik Ruderaalid 1
suhteline N.S. vs mitte- N.S.
ohtrus ruderaalid |
Risofiilsed + Ruderaalid 1 Clargzdqulomeraceae "
Globaalne . . Diversisporaceae +
. edafofiilsed 1 vs vs mitte-
levikusagedus . . . Glomeraceae 1 vs
esivanemlikud | ruderaalid |
Acaulosporaceae |
Globaalne Risofiilsed + Ruderaalid 1
ohtrus edafofiilsed 1 vs vs mitte- N.S.
esivanemlikud | ruderaalid |
KOhal.lk Risofiilsed 1 vs Glomeraceae 1 vs
suhteline . N.S. ) .
edafofiilsed | Diversisporaceae |
ohtrus
Risofiilsed 1 vs Claroideoglomeraceae +
Globaalne . Glomeraceae 1 vs
. edafofiilsed + N.S. L
levikusagedus . . Diversisporaceae +
esivanemlikud |
Paraglomeraceae |
Globaalne Risofiilsed 1 vs N.S Glomeraceae 1 vs
ohtrus edafofiilsed | o Diversisporaceae |

Funktsionaalsete ning taksonoomiliste rihmade mdéju ohtrusele

Varasemates to0des on leitud ka lokaalsel tasemel seltside osas, et Glomerales (sh ka
Glomeraceae) esines rohkem juureproovides ning Diversisporales, Paraglomerales ja
Archaesporales rohkem mullaproovides (Barcel6 ef al., 2020). Mitme riigi pollumajanduslikest
kooslustest tehtud uurimistdos leiti, et risofiilsed VI-d olid liikide sekveneerimise lugemite
arvu poolest domineerivad (Vahter et al., 2024). Bakalaureusetods saadud tulemus, et
edafofiilsed VT-d (sugukondadest Gigasporaceae ja Diversisporaceae) esinevad
juureproovides tagasihoidlikul mééral, kuid mullaproovides vdrreldaval tasemel risofiilsete
VT-dega (sugukondadest Glomeraceae, Claroideoglomeraceae ning Paraglomeraceae), on

loogiline, sest nende elustrateegia ongi seotud mulda hiiiifide kasvatamisega.

Eelnevatest teadustoddest ei leitud globaalse taseme toid elukidigustrateegiate mojust levikule
ning ohtrusele, ilmselt, kuna termin on taimedkoloogiast krohmseentele {ile kantud suhteliselt
hiljuti (Davison ef al., 2020). Enamik krohmseente VT-sid on mitte-ruderaalid, karme tingimusi

talub vaid véike osa VT-dest. Ruderaalsed taksonid olid mullaproovides selgelt rohkem levinud,
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mis viitab nende vdimele tolereerida tingimusi juurest viljaspool ning trotsida hairinguid. Voib

arvata, et juurekeskkonnas on vihem generalistidest ruderaale, sest spetsialistid on juba ees.

Varasemas kirjanduses on leitud, et risofiilse biomassi paigutusega sugukond Glomeraceae on
domineeriv rithm (Bouffaud et al., 2016; Hiiesalu et al., 2023). Ka TSehhi teadlaste arendatavas
GlobalAMFungi andmebaasis (milles kiill osa proove kattub selles t66s kasutatud
andmestikuga) on 85%  VT-dest sugukonnast Glomeraceae, millele jargneb
Claroideoglomeraceae (6.1%); artiklis on aga toodud, et need sugukonnad olid juhuslikust
esindatusest korgema sekventside arvuga, samas kui teised sugukonnad olid ala-esindatud
(Vétrovsky et al., 2023). Sugukonna Glomeraceae suurt ohtrust ning laia levikut kinnitavad
selle t66 tulemused mitme mdddiku osas: juureproovides ohtruse ja leviku ning mullaproovides
leviku mdddikutes. Tulevastes krohmseente biogeograafiat kasitlevates toodes tasub arvestada

funktsionaalsete riihmade ning elukdigustrateegia mdjuga leviku ning ohtruse mustritele.

Kohalik ja globaalne ohtrus

Varasemat vordlevat uuringut kohaliku ning globaalse ohtruse mdddikute trendide kohta ei ole
leitud. Mullaproovides on lokaalse ning globaalse ohtruse trendid samapidised ruderaalsuse
osas, kus ruderaalid on mdlema taseme ohtruse mdddikus oluliselt suurema ohtrusega,
vorreldes mitte-ruderaalidega. Sugukondade vahel olulisi erinevusi ohtruse kummaski

modtmes mullaproovides ei esinenud.

Kohalik suhteline ohtrus on juureproovidel sarnaste trendidega globaalse ohtrusega
funktsionaalsete rilhmade ning sugukondade osas, kus olulised kdrgema ohtrusega on
risofiilsed VT-d vorrelduna edafofiilsete VT-dega, samuti on sugukond Glomeraceae oluliselt

suurema ohtrusega sugukonnast Diversisporaceae.

Proovittibi méju

Weber jt (2019) on leidnud, et hiiiifide tihedus mullas oli positiivses seoses juurtest leitud
edafofiilsete krohmseente suhtelise ohtrusega ning negatiivselt risofiilsete krohmseente
suhtelise ohtrusega (méiratud molekulaarselt). Uhes Jaapani okasmetsakoosluse uuringus
vaadeldi paralleelselt samast elupaigast kogutud mulla- ning juureproove ja leiti, et sama
uuringuala erinevate proovitiilipide krohmseenekooslused olid oluliselt erinevad (Djotan ef al.,

2023). Sama on leitud ka Tansaania rohumaadelt kogutud juure- ja mullaproovide vordlemisel

(Stevens et al., 2020). Ilmselt seisnevad peamised erinevused selles, et juurtes on aktiivses
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faasis krohmseened, mullas aga lisanduvad edafofiilsete aktiivsete seente niidistikule ka

puhkefaasis eosed ruderaalsetelt VT-delt.

Perspektiivid

Kuna kéesoleva uuringu andmestik sisaldas proove umbes veerandist maismaa dkoregioonidest
maailmas, siis tulevikus ldbiviidavate uurimuste proovide andmed lisaksid tdendoliselt
analiiiisile tdpsust. Alternatiivseks voimaluseks oleks siduda praegused andmed teiste SSU
rRNA geeni andmeid sisaldavate andmebaasidega, néiteks Global AMFungi (Vétrovsky et al.,
2023) proovidega, mis annaks vdimaluse korrata analiilisi geograafiliselt ja 6koloogiliselt
mitmekesisema andmestikuga ning vorrelda tulemusi praegusega. Kui praegu sisaldas analiiiis
vaid looduslike koosluste ning manipulatsioonideta andmeid, siis kindlasti oleks vaja vorrelda
looduslike seenekoosluste struktuuri tugeva inimmoju tingimustes esinevate kooslustega

pOllumajandus- ja linnamaastikes.

Praegusest bakalaureusetoost edasi tasub analiiiisida ohtruse ning leviku mustreid
biogeograafiliste riikkkondade tasemel, troopilise ning parasvootme vordluses ning kunagiste
hiidmandrite vahel. Tulevikus oleks vdimalik bakalaureuset6d tulemusi ning andmestikku
kasutada krohmseente biogeograafia ning niSiparameetrite seoste uurimiseks. Samuti saab
analiilisida liigiméddranguga juureproovide puhul peremeestaime liikide, nende taksonoomia,
funktsionaalsete riihmade ning leviku moju nendega siimbioosis olevate krohmseente levikule
ning ohtrusele. Krohmseente seostest peremeestaimede taksonoomia, ©6koloogia ja
funktsionaalse tiiiibiga on siiani vihe teada ja need véérivad edasist uurimist. Praegusest to0st
jai ka vilja okosiisteemi tiiiibi (mets, rohumaa, pddsastik, korb jne) arvestamine analiiiisides,

mida tuleks tulevikus samuti kéasitleda.
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Kokkuvote

Krohmseened on 6kostisteemides kriitilise tdhtsusega mullaorganismide hdimkond, mille liigid
tdidavad mitmeid olulisi rolle nii looduslikes kui ka pollumajanduslikes kooslustes.
Krohmseente biogeograafias on endiselt palju uurida, kuid on avaldatud ka moned globaalsel

tasemel t66d, mis kirjeldavad nende levikut ning ohtrust.

Selle t66 esimene peatiikk andis iilevaate praegustest teadmistest krohmseente taksonoomia ja
Okoloogia osas, teises peatiikis keskenduti mikroorganismide ning krohmseente biogeograafia

uurimismeetoditele ning varasematele téodele.

Too6 empiirilises osas analiiiisiti globaalset mulla- (> 1000) ning juureproovidel (> 2000)
pohinevat andmestikku, kus krohmseente esinemine on méairatud 18S véikese subithiku rRNA
(SSU) geeni alusel. Analiiiisiti krohmseente virtuaaltaksonite (VT-de) funktsionaalsete
rihmade, elukdigustrateegia ning sugukondade seost nende kohaliku ohtrusega,

levikusagedusega ning globaalse ohtrusega

1. Risofiilse biomassi allokatsiooniga ning elukdigustrateegialt ruderaalsed taksonid on nii
levikus kui ohtruses domineerivad, kuigi enamik taksoneid on mitte-ruderaalid. Enamik
sugukondadest ei erinenud olulisel méiral oma leviku voi ohtruse poolest, kuid Glomeraceae

oli mitmes mdddikus rohkem levinud voi kdrgema ohtrusega.

2. Kohalik suhteline ohtrus peegeldab juureproovide puhul funktsionaalsete riihmade ning
sugukondade globaalse ohtruse mustreid, kuid mullaproovidel on kohaliku ning globaalse

ohtruse trendid samapidised elukdigustrateegiatel.

3. Mulla- ning juureproovides maédratud krohmseenekoosluste struktuur erineb globaalsel
tasemel. Kui mullaproovides olid edafofiilsed ning risofiilsed VT-d esindatud vorreldaval

hulgal, siis juureproovides on risofiilsed VT-d ohtramad.

Kéesoleva bakalaureusetod tulemused olid iildjuhul kooskdlas varasemate globaalsete
analliiiside tulemustega. Toost vOib jdreldada, et funktsionaalsete rithmade ning

elukdigustrateegiatega peaks krohmseente biogeograafiat uurides arvestama.
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Summary

Arbuscular mycorrhizal fungi are a critically important phylum of soil organisms for
ecosystems, with species that fulfill numerous essential roles in both natural and agricultural
communities. While there is still much to explore in the biogeography of these fungi, some

global-level studies have been published that describe their distribution and abundance.

The first chapter of this thesis provided an overview of current knowledge on the taxonomy and
ecology of arbuscular mycorrhizal fungi. The second chapter focused on the research methods

used in microbial and fungal biogeography, as well as previous studies in the field.

The empirical part of the thesis analyzed a global dataset based on more than 1,000 soil samples
and over 2,000 root samples, where the presence of arbuscular mycorrhizal fungi was
determined using the 18S small subunit rRNA (SSU) gene. The study examined the relationship
between the local abundance, frequency of occurrence, and global abundance of virtual taxa

(VTs) of these fungi and their functional groups, life-history strategies, and families.

1. Taxa with rhizophilic biomass allocation and ruderal life-history strategies dominate in
both distribution and abundance, although most taxa are non-ruderal. Most families did
not differ significantly in terms of their distribution or abundance, but the

family Glomeraceae was more widespread or abundant in several metrics.

2. Local relative abundance reflects global abundance patterns of functional groups and
families in root samples, while in soil samples, the trends in local and global abundance

align more closely with life-history strategies.

3. The structure of fungal communities identified in soil and root samples differs at the
global level. In soil samples, edaphophilic and rhizophilic VTs were represented in

comparable amounts, whereas in root samples, rhizophilic VTs were more abundant.

The results of this bachelor's thesis were generally consistent with previous global analyses.
The study suggests that functional groups and life-history strategies should be considered when

studying the biogeography of arbuscular mycorrhizal fungi.
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Tanusonad

Ténan oma juhendajaid, kelleta see t66 poleks kaitsmiseni joudnud, oli rddm kirjutada t66d
toeliste ala spetsialistide juhendamise all. Aitdh, Inga, et votsid vaevaks mind juhendada
krohmseente ponevas maailmas orienteerumisel ning t66 fookuse seadmisel. Aitdh, John, et
aitasid mind oma ekspertiisiga ree peale andmeanaliiiisis ning meetodite valikul. Aitdh, Martin,
to0 suuremasse Okoloogilisse pilti asetamise eest ning alati optimistliku ja edasivaatava

juhendamise eest.

Samuti tdnan Tartu Ulikooli botaanika osakonna teadlasi ja partnereid, kes on minu analiiiisitud
andmestiku jaoks iile maailma proovid kogunud. Viga suure tinu on teeninud dra Martti Vasar,
kes teostas proovidele bioinformaatilise analiiiisi. Tdnan ka Maarja Opiku juhitud
mulladkoloogia toorithma, tdnu kellele olen saanud oma ideid ja tulemusi arengujdrgus

presenteerida ning nende iile koos arutleda.

Lopuks tinan oma perekonda ning sdpru, kes on mind toetanud iilikoolidpingutes ning

suunanud 6koloogia ja maailma avastamise poole.
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