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Arbuskulaarse miikoriisa roll taimede stressitaluvuses

Enamik maismaataimi on arbuskulaarmiikoriissed. Arbuskulaarne miikoriisa on siimbioos
taimejuure ja krohmseente (Glomeromycotina) vahel ning omab iiliolulist rolli taimede
toitainete kéattesaadavuses ja omastamises. Lisaks on arbuskulaarsel miikoriisal teisigi
tahtsaid funktsioone, nditeks taimede stressivastuste kujunemisel. Bakalaurcuset6o
eesmérk on anda iilevaade arbuskulaarse miikoriisa tahtsusest okosiisteemides ja taimede

biootilise ja abiootilise stressitaluvuses.
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Arbuscular mycorrhiza and its role in plant stress tolerance

The vast majority of terrestrial plants are arbuscular mycorrhizal. Arbuscular mycorrhiza
is a symbiotic association between plants and Glomeromycotina fungi, which plays a key
role in the availability and uptake of nutrients for the plant. In addition, arbuscular
mycorrhiza has other important functions. The aim of the Bachelor's Thesis is to provide a
referential overview of arbuscular mycorrhiza, its importance in the ecosystem and in the

biotic and abiotic stress tolerance of plants.
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Sissejuhatus

Miikoriisa on siimbioos taimejuure ja seensiimbiondi vahel (Smith ja Read 2008). Peaaegu
k&ik maismaataimed moodustavad siimbiootilisi suhteid miikoriissete seentega (Brundrett
2009). Enamlevinud ja vanim miikoriisatiilip on arbuskulaarne miikoriisa, mis moodustub
taimejuure ja kronmseente (Glomeromycotina) vahel (Smith ja Read 2008; Hoysted et al.
2018). Pikaajalises kooselus maismaataimedega on need seened talunud mitmeid
muutuseid Maa Kkliimas ja taimestikus ning omavad votmerolli oOkosiisteemides.
Arbuskulaarne miikoriisa on voimeline mdjutama toitaineringeid, mulla struktuuri ja
taimekooslusi, méngides suurt rolli Okosiisteemide stabiilsuse tagamisel (Rillig ja
Mummey 2006; Klironomos et al. 2011; Bender et al. 2014).

Kliimamuutused ning intensiivistuv maakasutus vdhendavad okosiisteemide stabiilsust
ning suurendavad sellega taimede abiootilist stressi (Field et al. 2020). Peamisteks taimede
abiootilise stressi pdhjustajateks on mulla sooldumine, pdud, ekstreemsed temperatuurid ja
raskmetallid, mis voivad pollumajanduses vihendada taimede biomassi kuni 70% (Saxena
etal. 2013). Lisaks sellele pohjustavad ka erinevad taimepatogeenid (bakterid, nematoodid,
seened) taimedel biootilist stressi, indutseerides erinevaid taime kaitsehormoone (Pozo et
al. 2010). AM seened on tdhtsad abilised taimede stressitaluvuse tugevdamisel ning
taimekahjustuste vihendamisel, reguleerides taimede fiisioloogilis-biokeemilisi protsesse
(Begum et al. 2019).

Bakalaureuseto6 eesmark on anda lithike tilevaade arbuskulaarse miikoriisa olemusest,
stimbioosist ja selle moodustumisest. Lisaks sellele tuua vilja mullaelustiku ja
arbuskulaarse  miikoriisa  6koloogiline tdhtsus. Bakalaureuset6é6 pohirdhk on
arbuskulaarmiikoriissete seente olulisusel taimede biootilise ja abiootilise stressitaluvuse

kujunemisel.



1. Miikoriisa

Miikoriisa ehk seenjuur on siimbioos taimejuure ja miikoriisaseene vahel (Smith ja Read
2008). Miikoriisaseened on levinud korbetest troopikadkosiisteemideni ning seentel on
votmeroll  koosluste  kujunemisel  (Brundrett 2009). Miikoriisse  siimbioosi
pohifunktsiooniks on toitainete iilekanne. Suurema osa (kuni 100%) toitainetest
omastavadki maismaataimed miikoriisa, mitte taimejuurte kaudu (Smith et al. 2011).
Peamiselt toimub mineraalainete (fosfor, limmastik) ja vee transport seenest taime ning
seen saab taimelt vastutasuks fotosiinteesi kidigus tekkinud siisinikuithendeid (Smith ja
Read 2008).

Enamlevinud miikoriisatiilipe on neli: arbuskulaarne miikoriisa (AM), ektomiikoriisa
(ECM), erikoidne miikoriisa (ERM) ja orhidoidne miikoriisa (Smith ja Read 2008).
Hinnangud néitavad, et ca 72% koikidest soontaimedest moodustavad arbuskulaarset
miikoriisat, ca 2% ektomiikoriisat, ca 10% orhidoidset miikoriisat ja ca 1,5% erikoidset
miikoriisat (Brundrett ja Tedersoo 2018). Enamlevinud ja vanim on arbuskulaarne
miikoriisa, mis on taimede ning krohmseente (Glomeromycotina) alamhdimkonda

kuuluvate seente kooselu.

1.2. Arbuskulaarne miikoriisa

1.2.1. Arbuskulaarne miikoriisa

Arbuskulaarse miikoriisa pohikomponentideks on peremeestaime juur ning seensiimbiont
koos hiilifide ja sellest moodustuva seeneniidistikuga (Smith ja Read 2008).
Miikoriisaseened elavad taimejuure parenhiiiimis, pinnal v&i juure epidermi rakkude
timber. Parenhiiiimirakkudes moodustab seen tugevalt harunenud struktuure. Juuresiseste
struktuuride morfoloogia alusel saab eristada Arum- ja Paris-tiitipi arbuskulaarset
miikoriisat (Smith ja Read 2008). Arum-tiiiibil kasvavad seenchiiiifid juurerakkude vahel
ehk intertsellulaarses ruumis piki taime juurt. Seenehiiiif 1abib taimeraku kesta, kuid mitte
rakumembraani ja moodustab spetsiifilise puukujulise struktuuri, mida nimetatakse
arbuskuliks. Selle struktuuri kaudu toimub toitainete ja vee iilekanne taime ja seene vahel
(Smith ja Read 2008). Arum-tiiiip on levinud kiirekasvuliste umbrohutaimede hulgas ja
pollukultuuridel (Smith ja Read 2008).



Mitmetes sOnajalg-, paljasseemne- ja katteseemnetaimede sugukondades esineb Paris-
titip. Paris-tiiiibi puhul toimub seenehiiiifide kasv juure sees rakust rakku. Ka siin ei 14bi
hiiif rakumembraani ning kasvab keerdudena, kuid Paris-tiitibil toimub juure

koloniseerimine aeglasemalt kui Arum-tiiiibil (Smith ja Read 2008).

Lisaks sellele moodustavad AM seened vesiikuleid, mis sisaldavad suures koguses lipiide,
toimides sdilitusorganitena (Parniske 2008), ning varasemalt oligi kdibel termin vesikulaar-
arbuskulaarne miikoriisa. Siiski on selgunud, et kdik AM seente sugukonnad ei moodusta

vesiikuleid ja seetottu on ka miikoriisa nimi muutunud (Strack et al. 2003).

Morfoloogiliselt on AM seeneliike raske eristada ja seetottu kasutatakse krohmseente
klassifitseerimisel peale klassikalise (morfo-)liigi kasitluse ka ajutisi molekulaarseid
taksonoomilisi tihikuid (OTU — operational taxonomic unit) voi piisivaid molekulaarseid
iiksuseid nagu liigihiipotees (SH — species hypothesis) (Koljalg et al. 2013) voi
virtuaaltaksoneid (VT). Viimased baseeruvad SSU rRNA geenijérjestuste erinevustel
(Opik et al. 2010). Hinnanguliselt on arbuskulaarmiikoriisseid taimeliike 200 000
(Brundrett 2009) ja arbuskulaarset miikoriisat moodustavaid seeneliike 341-1600 (Opik et
al. 2013).

1.2.2. Arbuskulaarse miikoriisa moodustumist mdjutavad tegurid

Taime ja seene vahelise siimbioosi moodustamist ning AM seente koosluste kujunemist
moodustavateks teguriteks peetakse globaalses mastaabis kliimat ning geograafilist
paiknemist, kuid piirkondlikul skaalal mullatingimusi ja pH-d (Opik et al. 2013; Moora et
al. 2014). Sellest tulenevalt on erinevates Okosiisteemitiiiipides, nagu niiteks mets voi

rohumaa, AM seente mitmekesisuse ja ohtruse vahe mirgatavalt erinev (Opik et al. 2010).

Teavet AM seente tipse levimise viisi kohta on vihe, kuid on teada, et nad saavad levida
vee (Harner et al. 2009), 6hu (Egan, Li ja Klironomos 2014) ja isegi randlindude (Nielsen
et al. 2016) abil. Taimejuure koloniseerimiseks on AM seentel mullas kolm pdhilist viisi:
cosed, koloniseeritud taimejuurefragmendid ja miitseel. Taimedelt erituvad
signaalmolekulid suunavad hiiiifi kasvu ja harunemist juure suunas kuni kokkupuuteni.
Seepeale moodustub apressoorium, mille kaudu hiiiif siseneb juure epidermi, juures
moodustuvad arbuskulid, mida médda toimub taime ja seene toitainetevahetus (Smith ja
Read 2008).



AM seente edukus taimejuuri koloniseerida voib soltuda suuresti seente omavahelisest
konkurentsist, partnerlussuhtest taimega ja keskkonnatingimustest (Hart et al. 2018).
Niiteks AM seentega nakatamisel voib ka saabumise jérjekord mojutada seene ja taime
vahelist kontakti ja toimida pohimdttel, et esmasaabujatel voi varasemalt keskkonnas
olevatel seentel on ebaproportsionaalselt suurem konkurentsieelis (Mummey, Antunes ja
Rillig 2009). Siiski suudavad mitmed miikoriissed seeneliigid koloniseerida taimejuuri

teiste seensiimbiontide kohalolule vaatamata (Verbruggen et al. 2013).

Seentevaheline konkurents soltub suuresti seeneliikide nisSide kattumisest ja vOimest
paidseda ligi peremehe siisinikuvarudele. Seega voib AM seenekooslusi moodustavaks
teguriks pidada ka taimeliike (Stevens et al. 2020). Teada on, et taimed eelistavad luua
stimbioosi rohkem kasu toovate siimbiontidega (Pendergast, Burke ja Carson 2013),
mdjutades seeldbi seente omavahelist konkurentsi ja koosluse moodustumist (Bever et al.
2009). Seenckoosluste muutumine v3ib omakorda pdhjustada muutuseid ka

taimekooslustes (Hart, Reader ja Klironomos 2001).
Sellest tulenevalt on vilja pakutud kolm hiipoteesi:

e Taimekooslused mojutavad AM seenekoosluste moodustumist (Hart, Reader ja
Klironomos 2001).

e AM seened mojutavad taimekoosluste moodustumist (Hart, Reader ja Klironomos
2001).

e Taimede ja AM seente kooslused reageerivad samadele keskkonnatingimustele
liksteisest sdltumatult (Zobel ja Opik 2014).

Samuti voib AM seenekoosluste ja taimekoosluste vaheline diinaamika olla mojutatud
koosluste arengujirkudest (Zobel ja Opik 2014). Katsed erinevates arengujirkudes olevatel
rohumaadel néitasid, et taimede ning AM seente liigirikkus nii mulla- kui ka juureproovides
olid erinevad. Vordluseks voeti suktsessiooni algfaasis, keskfaasis ja 10ppfaasis olevad
rohumaad. Selgus, et AM seente liigirikkus oli kdrgeim just kesk- ja 1dppfaasis olevates
rohumaades ning sama kehtis ka taimeliikide liigirikkuse kohta (Garcia de Leodn et al.
2016). Tugev korrelatsioon taimede ja AM seente liigirikkuse vahel viitab sellele, et ithe
arvukuse voi liigirikkuse suurenemine/vihenemine on tdendoliselt seotud vastaspartneri
muutustega. Sellised vastastikused mdjud méédravad suuremal voi vihemal méairal kogu

Okostisteemide stabiilsuse.



2. Arbuskulaarse miikoriisa 6koloogiline tahtsus

2.1. Mullaelustiku tihtsus 6kosiisteemis

Okosiisteemide stabiilsus sdltub mitmetest abiootilistest (nt kliima, toitained) ja
biootilistest (patogeenid) teguritest ning mullaelustikul on 6kostisteemi diinaamikas tahtis
roll. Pikka aega on alahinnatud mulla ja mullaelustiku tdahtsust 6kostisteemide toimimisel.
Mullaelustik on aina enam inimtegevuse poolt hdiritud — maakasutuse intensiivistumine,
lilgne metsaraie ja kaevanduste rajamine muudavad mikroorganismidele eluks vajaliku
keskkonna sobimatuks. Siiski leidub mullas suur osa Maa elurikkusest, peamiselt tohutu
hulga mikroorganismidena (bakterid, seened, nematoodid, liilijalgsed jne) (Astover et al.
2012). Aina rohkem on tehtud uuringuid, mis toestavad, et mullaelustikul on oluline roll
taimede mitmekesisuse, produktiivsuse, aineringete ja interaktsioonide kujundamisel
(Wagg et al. 2014; Nannipieri et al. 2017; Bardgett ja van der Putten 2014).

Okosiisteemide stabiilsus on paljuski ajas muutuv ning dkosiisteemi toimimine pdhineb
stisiniku, ldmmastiku, vee ja teiste mineraalsete toitainete varudel ning energia- ja
ainevoogudel (maapealne netoprimaarproduktsioon) (Hillebrand et al. 2018; Donohue et
al. 2016). Okosiisteemi pdhikomponentidena moodustavad taim ja muld pdhjuslikult ja
talitluslikult seotud ning vastastikku soltuva terviku, mida késitletakse taim-muld-
slisteemina ja mille seovad tervikuks energiavoog, aineringed, bioproduktsioon ja
vastastikune regulatsioon (Astover et al. 2012). Peaaegu koik maapealsed ja -alused
eluvormid sdltuvad otseselt voi kaudselt neist teguritest ning mullaelustik suudab antud

tegureid mojutada kas positiivselt voi negatiivselt (Wagg et al. 2014).

Mullaelustik, mis on seotud taimejuurtega, mingib votmerolli taimekoosluste
moodustumisel (Klironomos et al. 2011). Naiteks mojutavad taimejuurtega siimbioosis
olevad AM seened taimekoosluste mitmekesisust erinevalt. Juhul, kui dominantsed
taimeliigid soltuvad mullas elavatest mutualistidest rohkem kui subdominantsed, voib
mullaelustik  taimeliikide mitmekesisust védhendada, kuna soodustab peamiselt
domineerivate taimede kasvu. Vastupidise olukorra puhul, kus niiteks miikoriissest
simbioosist saavad enam kasu pigem subdominantsed taimed, vdib taimekoosluse
mitmekesisus hoopis tdusta, kuna dominantsete liikide osatéhtsus ja konkurentsivdime

langeb (Yang et al. 2016).



2.2. Arbuskulaarse miikoriisa tihtsus okosiisteemis

Arbuskulaarne miikoriisa on tdendoliselt omanud olulist rolli taimede asumisel veest
maismaale, kui muld oli tekkimas ja viga toitainevaene ning taimede juured veel puudusid
voi olid vdga algelised (Strack et al. 2003). Kivististe ja fiillogeneetiliste uuringute
tulemusena on selgunud, et AM seened on enam kui 450 miljonit aastat vanad (Smith ja
Read 2008). AM iilesandeks on toitainete transportimine taime (Smith ja Read 2008), kuid
oma tegevusega voivad AM seened mojutada ka mulla struktuuri, mis méirab iilejdédnud

Okositisteemide stabiilsuse ja toimimise (Rillig ja Mummey 2006).

Pohiliseks votmeteguriks toitainete omastamise ja teiste AM funktsioonide puhul voib
pidada miikoriisavorgustikku. Miikoriisaseened moodustavad maa all juurtest
véljaulatuvatest seenehiiiifidest vorgustiku ehk miikoriisavorgustiku, mis {iihendab
omavahel nii samu kui ka erinevaid taimeisendeid ja -liike (Smith ja Read 2008). Taimele
on seene {ilalpidamine kiill iisna kulukas, kuid seeneniidid on ligi sada korda peenemad kui
taimede lithijuured ja mitmeid kordi peenemad kui juurekarvad, mistdttu nad suudavad
tungida ka peentesse mullapooridesse, omastades sealt vett ning vaheliikuvaid ja raskesti
lahustuvaid soolasid (Astover et al. 2012). Seenchiiiifide voime pédédseda ligi toitainete- ja
veevarudele siigavamal mullas suurendab ka taimede vastupidavust erinevate

keskkonnatingimuste suhtes (Leifheit et al. 2014).

Nii mikroelustiku kui ka taimekoosluste moodustumise votmefaktoriks on mullastruktuur
ja -viljakus (Astover et al. 2012). Parem mullastruktuur mojutab Okosiisteemi
multifunktsionaalsust ning tagab taimele parema veehoiuvdime, toitainete kéttesaadavuse
ja vastupidavuse ning aitab &dra hoida toitainete erosiooni ja leostumist (Mardhiah et al.
2016). AM seenchiiiifide moodustatud miikoriisavorkustikul on oluline roll mulla
struktuuri sdilitamisel, mullaosakeste koos hoidmisel ning mullaagregaatide tekkel ja

poorsuse parandamisel (Rillig ja Mummey 2006; Mardhiah et al. 2016).

Erinevateks mullastruktuuri parandavateks mehhanismideks arvatakse olevat fiilisikalised,
biokeemilised ja bioloogilised protsessid. Néiteks voib miitseeli kasv suruda fiitisikaliste
joudude abil mullaosakesi rohkem kokku v&i vabanevad miitseeli lagunemise tulemusel
ained, mis soodustavad mikroagregaatide teket. Samuti arvatakse, et hiitifid suudavad
siduda omavahel viikseid mullaosakesi (saviosakesi) ja -agregaate orgaaniliste ainetega,

hdlbustades ka makroagregaatide moodustumist (Rillig ja Mummey 2006).



Taimed voivad eraldada kuni 30% fotosiinteesil fikseeritud siisinikuiihenditest AM
seentele, mida seen kasutab elutegevuseks ja toitainete omastamise protsessides (Drigo et
al. 2010). Efektiivne toitainete omastamine AM seente kaudu aitab dra hoida téhtsate
orgaaniliste ja anorgaaniliste toitainete (naiteks fosfori) kadumist mullast (Chen et al. 2017,
Heikham, Giri ja Kapoor 2012). Fosforisisaldus taimedes on kiill viike (0,1-0,8%), aga see
on elutegevuseks vajalik komponent. Fosfor kuulub taimedes tdhtsate valkude,
nukleiinhapete, fosfaatide, fiitiini ja taimekasvuregulaatorite koostisesse. Enamasti leidub
taimedele kittesaadavat fosforit mullalahuses védga vihe ning see teiseneb kiiresti taimedele
mittekattesaadavale kujule (Astover et al. 2012). AM seened transpordivad kuni 100%
taimele vajalikust fosforist (Smith et al. 2011) ning nende olemasolu on eriti tihtis
toitainevaestel — naiteks liivastel — aladel, kus toimub fosfori viljauhtumine keskkonnast.
Lisaks suudavad AM seened véhendada toitainete kadumist mullast ka intensiivsete
vihmasadude korral (Leifheit et al. 2014).

AM seened osalevad ka lammastikuringes (Smith ja Read 2008). Bioloogilises
lammastikuringes on mulla mikroorganismidel tdhtis koht ja AM seente
lammastikunoudluse tottu on nad tdhtsateks lammastikutalletajateks (Hodge ja Fitter 2010).
Lammastiku omastamine taimede poolt ja selle varu mullas varieerub ning sdltub mulla
veesisaldusest, pHst, mullastruktuurist jne. Taimed oJhuldmmastikku ei seo ja
lammastikutoitumise seisukohalt on olulised ammoonium- (NHj) ja nitraatioonid (NO3),
mille puudumisel taimekasv aeglustub, kasvuperiood litheneb ning fotosiinteetiliselt

aktiivne lehepind viaheneb (Astover et al. 2012).

Kdige rohkem varieerub mullas nitraatlimmastiku sisaldus, mis sdltub nitrifikatsioonist ja
sademetest. Nitraatlimmastikku muld ei seo ja seetdttu uhutakse nitraadid kergesti vilja
(Astover et al 2012). Sellistes stsenaariumites on AM seente osatdhtsus iilioluline, et
omastada ldmmastik enne véiljauhtumist ja tagada taimele vajalikud toitained. Siinkohal on
tahtis vilja tuua ka AM seente positiivne interaktsioon lammastikku siduvate bakteritega,
mis voib veelgi enam aidata kaasa lammastiku fikseerimisele (Toljander et al. 2006).
Suurendades taimede ldmmastikutoitumist ja vdhendades seeldbi mullas lahustuva
lammastiku kogust ja denitrifikatsiooni, voivad AM seened mingida rolli ka ohtliku

kasvuhoonegaasi N,O emissiooni reguleerimisel (Bender et al. 2014).

Lisaks toitainete kittesaadavuse parandamisele toimivad miikoriisavorgustikud
taimedevaheliste {ilekandekanalitena. Uuringud on ndidanud keemiliste signaalide

tilekannet miikoriisavorgustiku siseselt (Song et al. 2010; Barto et al. 2011), mis voib aidata
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kaitsta taimi herbivooride ja patogeenide riinnaku eest (Babikova et al. 2013). Selline
toimemehhanism voib olla voimalik ka toitainete transportimisel, kus taimede vahel toimub
néiteks siisiniku (Lerat et al. 2002), lammastiku ja fosfori jagamine modda vorgustikku,

muutes taimedevahelist konkurentsi.

Voiks arvata, et miikoriisavorgustiku kaudu ithenduses olevate taimede vahel jagatakse
mineraalained vordselt dra, kuid péris nii ei ole. Teada on, et taimed eelistavad luua
partnerlussuhet kasutoovamate siimbiontidega (Smith ja Read 2008) ning sama vdib delda
ka AM seente kohta. Fellbaum et al. (2014) katses, kus kahel AM seenel, Glomus
aggregatum ja Rhizophagus irregularis, oli valida varjus (fotosiintees madalam) voi
piisavas valguses kasvava (fotosiintees kdrgem) lutserni Medicago truncatula vahel,
eelistasid molemad seeneliigid koloniseerida taime, mis kasvas valguse kdes ning
transportis seentesse ka enam toitaineid. Siit voib jareldada AM seene eelistust
koloniseerida taim, mis suudab seenele eraldada suuremas koguses fotosiinteesi kdigus

tekkinud stisinikutihendeid.

Siiski néitasid Walder et al. (2012) pigem vastupidiseid tulemusi, tehes katse iihtses
miikoriisavorgustikus oleva hariliku lina (Linum usitatissimum) ja hariliku sorgoga
(Sorghum bicolor), millest mdlemat olid nakatatud G. intraradices’ega. Sorgo, mis eraldas
rohkem siisinikku seentele, sai vastutasuks vahem toitaineid kui harilik lina, mis panustas
viahem siisinikku. Sama tulemus kehtis ka G. mosseae’ga nakatamisel, kuid mineraalainete
transpordi kogus taimedesse ei olnud enam niivord erinev. See nditab, et taime ja
miikoriisavorgustiku interaktsioonist tulenev kasu voib soltuda nii seene- kui taimeliigist
ning moned taimed vdivad miikoriisavorgustikust saada suhteliselt rohkem kasu kui teised
taimed, saavutades konkurentsieelise. Veelgi enam, Barto et al. (2011) demonstreerisid, et
ahtalehise peiulille (Tagetes tenuifolia) poolt eritatud allelopaatilised tihendid kandusid

mooda miikoriisavorgustikku edasi, vihendades iimbritsevate taimede kasvu.

Vastupidiselt ~ konkurentsieelise ~ suurendamisele  vdi  vdhendamisele  voib
miikoriisavorgustik hoopis vordsustada taimedevahelist konkurentsi ainuiiksi ainete
kontsentratsioonide erinevuse ehk kontsentratsioonigradiendi tdttu. Dominantsetel
taimedel vaib toitainete kontsentratsioon olla monevdrra kdrgem kui subdominantsetel ja
seega toimub mineraalainete transport dominantsete taimede juurtest subdominatsete
taimede juurtesse (Hart, Reader ja Klironomos 2003). Seega vdib AM seentel olla

taimekoosluste mitmekesisuse ja stabiilsuse tagamisel votmetdhtsus.
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AM seened voivad mojutada ka mullas olevaid mikroobikoosluseid, kes osalevad
aineringes (Powell ja Rillig 2018). Mikroorganismid, mis on seotud AM seente voi
taimejuuri timbritseva risosfadriga (nditeks ldmmastiku fikseerivad bakterid), voivad
parssida teiste organismide (patogeenide) clutegevust, hdivates neile kasvuks sobiva
keskkonna voi ressursid (Toljander et al. 2006). Samuti voivad erinevad mikroorganismid
oma tegevuse kdigus eritada miikorisofddri antimikroobseid {ihendeid (néiteks

metiililsalitsiilaat), mis takistavad taimepatogeenide levikut (Babikova et al. 2013).

AM on oluline taimede kaitsemehhanismide reguleerimisel abiootilises ja biootilises
stressitaluvuses (Lenoir, Fontaine ja Lounés-Hadj Sahraoui 2016; Pozo et al. 2010).
Niiteks patogeeniriinnaku korral liiguvad modda miikoriisavorgustiku taimede vahel
hoiatussignaalid, mis valmistab taimed riinnakuks ette juba enne kokkupuudet patogeeniga
(Babikova et al. 2013). Samuti indutseerivad AM seened taimes erinevate antioksiidantide
slinteesi tousu, parandades taime vastupidavust oksiidatiivsele stressile pouaperioodil (Li
etal. 2019). AM seente tihtsust taimede biootilise ja abiootilise stressitaluvuse kujunemisel

kirjeldavad tdpsemalt jargnevad peatiikid.
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3. Arbuskulaarne miikoriisa ja taimede stress

3.1. AM ja taimede biootiline stress

AM seened on taimedele abiks biootilise stressitaluvuse ja taime immuunsiisteemi
tugevdamisel, indutseerides taimes kaitsemehhanisme niiteks patogeenide riinnaku korral
(Pozo et al. 2010). AM seened ja muud seeneniidistikuga seotud organismid pérsivad
patogeenide levikut neile sobivate ressursside (toitainete omastamine) ja ruuminisi
hoivamisega, vihendades sellega nende moju taimedele (Chen et al. 2018). Erinevad katsed
on nididanud, et AM taimed on erinevate patogeenide, nematoodide ja herbivooride
rinnakute suhtes vastupidavamad kui mittemiikoriissed taimed (Yang et al. 2014).
Taimekahjustuste korral pohjustavad AM seened flisioloogilisi muutusi taime
kaitsehormoonide reguleerimisel (Song et al. 2010) nii maapealsetes kui ka -alustes osades
(Pozo et al. 2010).

Peamised taimehormoonid, mis osalevad kaitsemehhanismide reguleerimisel, on etiileen
(ET), salitstitilhape (SA), abstsiishape (ABA) ja jasmoonhape (JA) (Pieterse et al. 2009).
AM seentega nakatunud taimedel on nende geenide ekspressioon kdrgem (Liu et al. 2007)
kui mittemiikoriissetel taimedel ja seetottu on AM taimed patogeenide suhtes

resistentsemad (Song et al. 2010).

Patogeeniriinnaku korral, kus Pozo et al. (2010) katses taimi nakatati seenkahjuri Botrytis
cinerea’ga, olid patogeeni levik ja tekkinud lehekahjustused AM taimedel tunduvalt
madalamad kui mittemiikoriissetel taimedel. Erinevuste pohjus arvati olevat JA-
markergeeni suurenenud ekspressioonis, mis oli mirkimisvairselt korgem AM seentega
nakatatud taimedel. AM taimede resistentsus herbivooride vastu voib samuti tugevasti
seotud olla JA geenide ekspressiooni ning JA derivaatide tdusuga, vidhendades JA-tundlike
herbivooride riinnaku ulatust (Bezemer ja van Dam 2005). Samuti on lehekahjustustest
paranemine efektiivsem. Pozo et al. (2009) katse, kus tomatitaimele tekitati lehekahjustus,
nditas 24 tunni méodudes AM taimedel JA reguleerivate geenide kdrgemat aktiivsust kui

mittemikoriissetel taimedel.

Li et al. (2006) tehtud uuring Amuuri viinamarjaga (Vitis amurensis) néitas, et AM seened
on voimelised tugevdama taimede vastupanuvoimet ka nematoodidele. Antud katses uuriti

viinamarjataimede resistentsust nematoodi Meloidogyne incognita suhtes. Antud nematood
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pohjustab mérkimisvaérset kahju taimekasvatuses kogu maailmas. Katsest selgus, et AM
seentega nakatatud viinamarjataimedel oli kitinaasi geeni (VCH3) ekspressioon korgem

ning geeni aktiivsus langes kokku resistentsuse kujunemisega M. incognita vastu.

Téaheldatud on ka patogeenide poolt pohjustatud hoiatussignaalide iilekannet modda
miikoriisavorgustikku. Babikova et al. (2013) eksperiment lehetdide Acyrthosiphon pisum
ja mikoriisavorgustikus olevate taimedega niitas, et herbivooridest pohjustatud
signaalmolekulid  saavad lehetdidega nakatunud taimedelt kanduda ihise
miitseelivorgustiku kaudu nakatumata taimedele. Selline varajane hoiatusmehhanism
annab limbritsevatele taimedele eelise. Taimed on herbivooride riinnakuks valmis juba
enne kokkupuudet ning eritavad lenduvaid aineid, mis meelitavad ligi herbivooride
vaenlaseid. Signaalide {iilekandumine kutsus poldoal (Vicia faba) esile lenduvate
orgaaniliste tihendite eritamist, mis torjuvad lehetdid Acyrthosiphon pisum ja meelitavad

ligi A. pisum’i parasitoide Aphidius ervi (Babikova et al. 2013).

Lisaks aitavad AM seened dra hoida ka taimede parasiteerimist taimejuurtel, mis
omastavad peremeestaimelt toitaineid ja vett. Tuntud parasiittaimed on soomukaliste
(Orobanchaceae) sugukonnast. AM seente Glomus clarum’i ja Gigaspora margarita’ga
nakatamine maisi- ning sorgokultuurides vidhendas parasiitse ndiarohu Striga hermonthica
biomassi ja arvukust (Lendzemo et al. 2005). Noiarohu seemned vajavad idanemiseks
signaalmolekule, mis on taimejuurte poolt eritatud. S. hermonthica idanemise ja arvukuse
vihenemise poOhjusteks arvatakse olevat AM seente poolt pohjustatud vajalike
signaalmolekulide  eritamise  vdhendamist risofddri ning  (taime)metaboliitide

tilesreguleerimist, mis viahendavad ndiarohu idanemist (Lendzemo et al. 2007).

Oluline on vilja tuua, et AM seened voivad vastupidiselt ka vdhendada erinevate
kaitsehormoonide taset taimes (Pozo et al. 2010). See on ka moistetav, kuna AM seened
jagavad sarnaseid omadusi biotroofsete patogeenidega, mis pohjustavad taimedel
kaitsereaktsioone (Gutjahr ja Paszkowski 2009). SA on iiks peamisi taimehormoone, mis
aktiveerub biotroofide riinnaku korral ja voib pohjustada taime ja AM seente puhul
kaitsereaktsioone ning on loogiline, et AM taimede puhul on mirgatud SA soltuvate
tihendite parsitust, et moodustada siimbioos (Pozo et al. 2010). Modnel juhul ei pruugi
toimuda mingeid muutuseid (Lopez-Raez et al. 2010). On ka juhtumeid, kus patogeenid on

AM seenega koloniseeritud taimes hoopis aktiivsemad (Pozo et al. 2010).
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3.2. AM ja taimede abiootiline stress

Abiootiline stress takistab taime kasvu ja produktiivsust (Lenoir, Fontaine ja Lounés-Hadj
Sahraoui 2016). Peamisteks abiootilise stressi pdohjustajateks taimedel on mulla
sooldumine, poud, ekstreemsed temperatuurid ja raskmetallid, mis vdivad pollumajanduses
viahendada taimede {ileiildist biomassi kuni 70% (Saxena et al. 2013). Inokuleerimine
(nakatamine) AM seentega on hea alternatiiv mineraalvéetistele ning aitab kaasa taimede
vastupidavusele stressiolukordades nagu pdud, ekstreemsed temperatuurid ja soolsus
(Begum et al. 2019).

Hairingute puhul muudavad AM seened taime morfoloogilisi tunnuseid ja toetavad
erinevaid fiisioloogilis-biokeemilisi protsesse (Begum et al. 2019). Taimede iiks
pOhistrateegiaid abiootilise stressi vastu on osmoosi reguleerimine osmoliiiitide tootmisega
rakus ja nende transport iile taime (Xu et al. 2010). Erinevad metaboliidid nagu proliin,
gliitsiin, betaiin, lahustuvad suhkrud ja vabad aminohapped akumuleeruvad
stressiolukorras ja osalevad osmoosi ja taimede kaitsemehhanismide reguleerimisel (Garg
ja Manchanda 2009).

Okstidatiivse stressi ja reaktiivsete hapnikuiithendite (ROS) vdhendamiseks osalevad
taimedes antioksiidantsed ensiitimid nagu superoksiidi dismutaas (SOD), peroksiidaas
(POD) ja askorbaatperoksiidaas (APX). SOD Kkataliitisib superoksiidid (H,O,)
molekulaarseks hapnikuks. POD on seotud H,0, eemaldamisega ja APX muudab H,O,
veeks, mis toimib elektrondoonorina (Latef 2013). Paljude osmoprotektiivide ja
antiokstidantide aktiivsus on AM taimedel suurem, mistdttu on mukoriissed taimed

keskkonnatingimuste muutuste korral vastupidavamad (Latef et al. 2016).

3.2.1. Veestress

Pouaperioodid ja liigne kuivus m&jutavad taimi mitmel erineval viisil: veetranspiratsiooni
hulk vdheneb, pdhjustades oksiidatiivset stressi ja reaktiivsete hapnikuiihendite (ROS)
suurenenud tootmist (Impa et al. 2012). Kdrge ROS-ide tase kahjustab tugevalt taime
rakumembraani, DNA-d ja valke (Impa et al. 2012). Rakuensiiiimide aktiivsus, ioonide
omastamine ja toitainete assimilatsioon on selle tottu hairitud (Ahanger ja Agarwal 2017).
See voib viia raku apoptoosi voi intensiivsema stressi puhul nekroosini. Veedefitsiit on iiks
peamisi faktoreid, mis piirab taimede kasvu, saagikust ning ka juurte kasvu (Begum et al.
2019).
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Stimbioos taimede ja AM seente vahel voib tdsta taimede {ileiildist elujoulisust
pouaperioodil, parandades juurekasvu, vee ja toitainete omastamist ning taime biomassi
(Gholamhoseini et al. 2013). PGuaperioodil parandavad AM seened taimede fiisioloogilisi-
biokeemilisi protsesse: vee ja toitainete omastamine; osmootne kohanemine; ROS-ide
taseme kontrollimine; gaasivahetuse ja transpiratsiooni reguleerimine; fotosiinteesi

aktiivsus (Rapparini ja Penuelas 2014).

Uuringud on ndidanud, et AM seente poolt pohjustatud fiisioloogilised muutused
juuremorfoloogias ja hiidraulilises juhtivuses (Kapoor, Sharma ja Bhatnagar 2008) pdua
ajal parandavad méarkimisvaérselt vee kittesaadavust ja imamisvdimet mullast (Barzana et
al. 2012). Veeregulatsiooni muutuseid voib pShjustada ka AM seente poolt stimuleeritud
osmoliiiitide slintees, mis omakorda soodustab aktiivsemat fotosiinteesi ja selle
korvalsaaduste sisalduse tousu (suhkrud, aminohapped) (Ruiz-Sanchez et al. 2010).
Fotosiinteesi saaduste ning teiseste siisinikuithendite, aminohapete ja anorgaaniliste
ioonide kontsentratsiooni tdus taimes on oluline osmoosi kohandamisel (nditeks turgori
hoidmisel) (Kapoor et al. 2013).

AM seentega inokuleerimine leevendas oluliselt ka toiteainete P, Ca, Fe, Mg ja Zn puudust
taimedel (Gholamhoseini et al. 2013). Bagheri et al. (2018) katse hariliku pistaatsia
(Pistacia vera) nakatamisel AM seentega Glomus mosseae ja Glomus intraradices tostis
oluliselt P, K, Zn ja Mn kontsentratsiooni taimes. Oluline oli toiteelementide tous

juurekudedes, mis parandas juurte vastupidavust veedefitsiidi vastu.

Wu ja Xia (2006) néitasid oma katses, et inokuleeritud tangeriinipuul (Citrus tangerina)
oli transpiratsioonitase 27% korgem kui inokuleerimata taimel. Samuti oli erinevate
siisinikuithendite, tirklise ning K* ja Ca>" tase veestressi korral kdrgem kui inokuleerimata
taimel. Sellega kaasnes inokuleeritud taimel kdrgem fotosiinteesi aktiivsus lehtedes ja
paranenud Shuldhede juhtivus. Paranenud ohulShede juhtivust aitab kaasa normaalsele
transpiratsiooni, gaasivahetuste ja fotosiinteesi toimimisele (Gholamhoseini et al. 2013).
Fosfor voib olla samuti iiks faktor Ghuldhede juhtivuse reguleerimisel, mojutades

rakuseinte stomaatilisi litkumisi (Ghuldhede avatus/suletus) (Augé 2001).

Lisaks voib veetranspiratsiooni reguleerimine toimuda 1ébi hormonaalse signalisatsiooni,
mis on AM seente poolt reguleeritud. Naiteks kontrollitakse veetranspiratsiooni

abstsiishappe (ABA) metabolismi kaudu, mille tagajarjel paraneb Shuldhede juhtivus

16



(Ludwig-Miiller 2010). Samuti kutsub ABA esile ka stressi eest kaitsvate valkude siinteesi
(Zhang et al. 2006).

Paljud pduastressi leevendamise katsed on sageli ndidanud inokuleeritud taimedel
korgemat antioksilidantide aktiivsust kui inokuleerimata taimedel (Li et al. 2019).
Antiokstidantsed ensiiimid (SOD, POD) on olulised oksiidatiivse stressi korral.
Oksiidatiivne stress pohjustab ROS-ide akumuleerumist, mis tekitab rakukahjustusi ja
kutsub esile apotoosi (Impa et al. 2012). Ensiiiimid aitavad kataliiisida reaktiivseid
iihendeid (H,O,) molekulaarseks hapnikuks voi neid eemaldada (Latef 2013). Rapparini ja
Pefiuelas (2014) leidsid, et miikoriisaseentega inokuleeritud taimed indutseerivad sellises

olukorras antioksiidantide ja ROS-piirajate taset.

3.2.2. Soolsus

Muldade sooldumine on intensiivistuva maakasutuse ja pollumajanduse korval aina
suurenev keskkonnaprobleem. Sooldunud mullad pérsivad taimede kasvukiirust ja
biomassi (Hasanuzzaman, Gill ja Fujita 2013). AM seened leevendavad markimisvaarselt
soolsuse kahjulikke mojusid taimele ning parandavad taimede elujoulisust (Latef et al.
2016). Erinevad uuringud on ndidanud, et AM seentega inokuleerimine parandab
soolastressi kdes olevate taimede toitainete ja vee omastamist (El-Nashar 2017);
fotosiinteesi aktiivsust; juurte hiidraulilist juhtivust ja arengut (Kapoor, Sharma ja
Bhatnagar 2008); antioksiidantide tousu (Borde, Dudhane ja Jite 2010) ja Shulohede
juhtivust (Ait-EI-Mokhtar et al. 2019).

AM seened iiletavad Na iilekiillusest pShjustatud K™ ja Ca®" puudujiigid ja stimuleerivad
N, P, K, Ca, Mg, Cu, Fe ja Zn omastamist, limiteerides samal ajal Na" ja C1~ omastamist
taimede poolt (Heikham, Giri ja Kapoor 2012). Santander et al. (2019) katses miikoriisse
aedsalatiga toimus ldmmastiku omastamise suurenemine, ioonsidemete muutmine ning
vihenes Na" akumuleerimine vorreldes mittemiikoriissete taimedega. Na* akumulatsiooni
vihendamine aitab AM taimedel siilitada normaalse K'/Na' suhte, viltides sellega

erinevate enslimaatiliste protsesside ja valkude siinteesi héireid (Talaat ja Shawky 2014).

Erinevaid hiireid valgusiinteesis ja ensiimaatilistes protsessides pohjustab ka ROS-ide
kogunemine taime, mis pohjustab rakumembraani lipiidide preoksiidatsiooni soolsusega
kokkupuutuvatel taimedel (Yang et al. 2014). AM seened leevendavad rakumembraani

kahjustusi, moduleerides osmoliiiitide sisaldust, mis v3ib kaitsta tiilakoidmembraane ROS-
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ide eest (Talaat ja Shawky 2014). Talaat ja Shawky (2014) leidsid, et sooldunud mullas on
AM seentega inokuleeritud taimedel H,O, ja malondialdehiiiidi sisaldus madalam kui

inokuleerimata taimedel. See hoiab dra ROS-ide kogunemise ja membraanikahjustused.

Lisaks leidsid Talaat ja Shawky (2014) katses hariliku nisuga (Triticum aestivum), et mulla
soolsus vdahendas mittemiikoriissete taimede lehtedes oluliselt klorofiillide sisaldust ja
pohjustas lehtede kloroosi, mida AM seentega koloniseeritud taimedel ei tdheldatud.
Tulemused nditasid, et AM seentega koloniseeritus suurendas klorofiillisisaldust
mirkimisvairselt, suurendades N ja Mg kogunemist ja vihendades seejuures Na'
omastamist. Sellest vdib jireldada Na" antagonistlikku toimet klorofiilli siinteesile. Borde
et al. (2010) tehtud katse kiiislauguga (Allium sativum) nditas samuti inokuleeritud
taimedel toitainete omastamise ja fotosiinteesi ning erinevate antioksiidantsete ensiiiimide,

fosfataaside aktiivsuse tousu ning see véljendus ka taime biomassi suurenemises.

3.2.3. Raskemetallid

Toksilistel elementidel on Gkosiisteemidele tugevalt kahjustav moju (Garg ja Chandel
2012). Korge toksiliste ainete kogunemine vaib pohjustada taimede elutegevuses mitmeid
héiringuid: seemnete idanemise ja kiire kasvu pérssimine; juurte pikenemise vahenemine;
fotosiinteesi ja transpiratsiooni vdhenemine; lehtede kloroos ja enneaegne vananemine
(Ahmad ja Prasad 2011). AM seened vdivad méngida olulist rolli taimede elutegevuse

parandamisel raskmetalle sisaldavas keskkonnas (Glassman ja Casper 2012).

Taimede raskmetallide taluvus paraneb, kuna AM seened vihendavad metalliithendite
omastamist taime poolt, siilitades seejuures toitainete omastamise (Guo et al. 2013).
Raskmetalle immobiliseeritakse seenehiiiifide rakuseintes ja taime vakuoolides voi
kelaaditakse mdne muu ainega tsiitoplasmas, et vdhendada nende toksilisust taimele
(Punamiya et al. 2010; Li et al. 2016). Metalliiihendi piiramine/kelaatimine ja absorptsioon
AM seente abil vihendab oluliselt erinevate metallide omastamist risosfédrist ning nende
joudmist taimede maapealsetesse osadesse, parandades sellega taimede kasvu, saagikust ja

toitainete omastamist (Latef et al. 2016).

On leitud, et mineraalvietiste ja pestitsiidide kasutamine tostab teatud metallide sisaldust
mullas (Garg ja Chandel 2012). Uheks selliseks elemendiks on kaadmium (Cd), mis
pOhjustab pooérdumatuid valkude konformatsiooni muutusi ning muudab rakuseina ja -

membraani ldbilaskvust (Zeng et al. 2009). Kaadmium pdhjustab probleeme taime
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antioksiidantide toimimisel ja suurendab sellega oksiidatiivset stressi ning suurenenud

lipiidide preokstidatsiooni (Gill ja Tuteja 2010).

Latef (2013) kasvuhoonekatse hariliku paprikaga (Capsicum annuum) néitas, et AM taimed
transportisid Cd taime maapealsetest osadest juurtesse ning kaadmiumi poolt pShjustatud
stressi korral SOD-i ja APX-i aktiivsus lehtedes tdusis AM taimedel korgemale kui
mittemiikoriissetel taimedel. Samuti malondialdehiiiidi (MDA) tase, mis on oksiidatiivse
stressi ja lipiidide peroksiidatsiooni tunnusmaérgiks, oli AM taimedel méarkimisvaarselt
madalam. Lisaks oli valkude sisaldus AM taimedel korgem, mis koik viitab sellele, et AM
taimed sdilitavad raskmetalle sisaldavas keskkonnas stabiilsema metabolismi ja hoiavad

dra valkude degradatsiooni.

Sooldunud muldade véetamisel tostavad Cd aktiivsust ja omastamist veelgi enam Cl™
ioonid (Garg ja Chandel 2012). Garg ja Chandel (2012) niitasid oma katses hariliku
tuvihernega (Cajanus cana), et kaadmiumi omastamine tousis, kui keskkonnas oli lisaks
Cd-le suuremal hulgal ka NaCl. Mulla soolsus suurendab méarkimisvaérselt Cd liikuvust ja
kéttesaadavust mullast ning suurendab Cd kontsentratsiooni taimedes. Korgemad Cl-
ioonide kontsentratsioonid mullas olid korrelatsioonis Cd akumulatsiooniga juurtes.
Koloniseeritus AM seenega G. mosseae kahandas oluliselt Cd omastamist juurte kaudu ja

transporti lehtedesse. Ka Na" ja C1~ kontsentratsioon taimes vihenes.

3.2.4. Temperatuur

Temperatuur on oluline tegur taime elutegevuse maaramisel. Mullal on siinkohal oluline
roll, kuna muldkate puhverdab oma G&hu- ja soojusreziimi abil jarske muutusi
ilmatingimustes. Néiteks on mullavesi arvestatav Shu veevaru allikas, mojutades sel moel
ohutemperatuuri ja ilmastikku. Samuti osaleb muldkate gaasivahetuses. Téanu
fotosiinteesivatele organismidele akumuleerub arvestatav kogus atmosfadrisiisinikku
mulda ja teisalt vabaneb mitmete biokeemiliste protsesside tulemusena mullast atmosfaari
gaase (COz, CHa, N2O jt), millest paljud on kasvuhoonegaasid ja mdjutavad tleilmseid
keskkonnamuutuseid (Astover et al. 2012). Mulladhu ja -vee sisaldus on suuresti sdltuvuses
mulla struktuurist, mida kaudselt suudavad mojutada AM seened (Mardhiah et al. 2016),

seega vOib AM seeni pidada kaudseteks ilmastiku ja temperatuuri mojutajateks.

Nii kiilma- kui ka kuumastressi puhul aitavad AM seened sdilitada peremeestaimes niiskust

ning suurendavad sekundaarsete metaboliitide taset, tugevdades taime immuunsiisteemi ja
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tostes klorofiilli siinteesi (Latef ja Chaoxing 2011). Seetdttu on AM seentega nakatatud
taimed temperatuurimuutuste korral vastupidavamad kui mittemiikoriissed taimed (Lenoir,

Fontaine ja Lounés-Hadj Sahraoui 2016).

Kiilma tottu toimub taimes lehe pindalaindeksi vihenemine, narbumine/kloroos (Thakur ja
Nayyar 2013), hiidraulilise juhtivuse ja fotosiinteesi aktiivsuse vihenemine (Farooq et al.
2009). Madalad temperatuurid (<20°C) voivad mojutada taimekasvu ja arengut ldbi
erinevate protsesside: rakumetabolismi  toimimise (Thakur ja Nayyar 2013),
makromolekulide aktiivsuse ja rakus vdhenenud osmootse potentsiaali (Chen et al. 2013)
ning antioksiidantide ja ROS-ide tasakaalu siilitamise kaudu (Liu et al. 2013). Korged
temperatuurid pohjustavad taimeseemnete idanemise hilinemist, biomassi véhenemist,
kasvu pérssimist, lehtede ja okste nirbumist, pdikesepdletust taimeorganitel, lehtede
enneaegset vananemist, fotosiinteesi ja respiratsiooni vidhenemist, viljade kahjustusi

(Wahid et al. 2007) ning suurenenud ROS-ide taset (Hasanuzzaman, Gill ja Fujita 2013).

Mitmed uuringud on ndidanud, et AM seentega inokuleeritud taimed taluvad kiilma
paremini kui inokuleerimata taimed (Chen et al. 2013; Liu et al. 2013; Thakur ja Nayyar
2013). Taime vastupanuvdime kiilmale tagab AM seente poolt pdhjustatud fotosiinteesi
kasv, veeseisundi paranemine ja metaboliitide hulga suurenemine (Latef et al. 2016).
Kiilmastressi korral on inokuleeritud taimed vee kasutamise osas efektiivsemad, mis
omakorda parandab osmoregulatsiooni, gaasivahetusvoimet, toitainete omastamist ning
fotostinteesi aktiivsust (Zhu et al. 2012). Zhu et al. (2012) katses korgete temperatuuride
juures nditasid inokuleeritud maisitaimed samuti korgemat fotosiinteesiaktiivsust,
ohuldhede juhtivust ja transpiratsioonitaset kui inokuleerimata taim. Peamiseks teguriks

peetakse seenchiiiifide poolt parandatud taime veeimamis- ja -hoiuvdime suurenemist.

Osmootset kohanemist peetakse oluliseks kriteeriumiks ekstreemsete temperatuuride
puhul. Seega on AM seente vahendatud metaboliitide kasv oluline osmoosi ja
temperatuuride talumisel. Katsed tomatitaime (inokuleeritud G. mosseae’ga) (Latef ja
Chaoxing 2011) ja maisiga (inokuleeritud G. etunicatum’iga) (Zhu, Song ja Xu 2010)
néitasid korgemaid antioksiidantide katalaasi, dismutaasi, PODi ja APX-i tasemeid. Samuti
leidsid Chen et al. (2013), et AM seenega inokulatsiooni tagajérjel toimunud fenoolide,
flavonoidide ja ligniini kogunemine lehtedes toimus koos mairkimisvdiarse H,O,

viahenemisega, mis voib olla tugevalt seotud paranenud kiilma talumisega.
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Lisaks antioksiidantide ja metaboliitide kontsentratsiooni tdusule kuumastressi puhul
niditasid Maya ja Matsubara (2013) maérkimisvéarset kasvu ja lehtede pruunistumise
erinevust inokuleeritud ja inokuleerimata vahemere alpikannidel (Cyclamen persicum).
Inokuleerimata taimedel oli korgete temperatuuride korral lehtede pruunistumine mitu
korda korgem ja taimekasv mitu korda madalam kui inokuleeritud taimedel. Lisaks sellele
oli miikoriissetel taimedel suurem vdrsete, juurte ja mugulate kuivmass kui

kontrolltaimedel.
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Arutelu

Kliimamuutused, intensiivistuv maakasutus ja liigne véetiste vOi pestitsiidide
kasutamine pdllumajanduses vihendavad okosiisteemide stabiilsust ning suurendavad
sellega stressi taimedel (Field et al. 2020). Toitainete puudus, pdud, raskmetallid ja
kdrged temperatuurid on tdsised probleemid maailma eri osades, eriti kuivades ja
poolkuivades piirkondades (Heikham, Kapoor ja Giri 2009). AM seened, mis suudavad
luua stimbiootilise interaktsiooni 72% (Brundrett ja Tedersoo 2018) taimeperekondade
juurtega, ei paranda mitte ainult taimede kasvu, suurendades mineraalainete ja teiste
vajalike ainete omastamist, vaid mdjutavad ka mullaagregaatide stabiilsust ja
leevendavad taimede biootilistest ja abiootilistest teguritest pohjustatud stressi.
Biootiliste ja abiootiliste héiringute korral tugevdavad AM seened taimede
immuunsiisteemi, muudavad taimejuure morfoloogilisi tunnuseid ja toetavad erinevaid

taime fiisioloogilis-biokeemilisi protsesse (Pozo et al. 2010; Latef et al. 2016).

Pea kaks kolmandikku maismaast kannatab inimmojuliste héiringute all (IPBES 2018),
mis tekitavad taimedel stressi ning nende Okosiisteemide toimimiseks ei pruugi alati
piisata erinevate Okosiisteemi funktsioonide looduslikust foonist. Seega on
okosiisteemide toetamiseks oluline moista ka AM seente funktsioneerimist. Peamiselt
selleks, et tulevikus rakendada neid ka mehhaaniliselt nditeks lagunenud
okostisteemides voi pollumajanduses mineraalvéetiste ja taimekaitsevahendite asemel
(Field et al. 2020). Ainuiiksi AM seente voime transportida taimele vajalikku fosforit
(kuni 100%) (Smith et al. 2011) ja teisi mineraalaineid vdib biovietisena kasutatuna
vihendada tulevikus mineraalvéetiste kasutamist pollumajanduses, ennetades sellega

vietamise tagajérjel tekkivaid keskkonnaprobleeme (pdhjavee reostumine jne).

Samuti vOib erinevate rohumaade ja teiste AM siimbioosile toetuvate taimekoosluste
taastamine tdinu AM seente lisamisele muutuda tulevikus edukamaks. Naiteks voivad
AM seened kaevanduskarjddrides kaitsta taimi raskmetallide eest ning suurendada
taimede produktsiooni. Suurenenud produktsioon ja taimkate kaitseb pinnast
paikesekiirguse ja muude karmide keskkonnatingimuste eest. Lisaks on taimne
biomass substraadiks ka lagunevatele mikroobidele, mis vdivad kahjustunud

okosiisteemides tdsta mulla orgaanilise aine sisaldust ja viljakust.
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Kokkuvote

Arbuskulaarne miikoriisa (AM) on laialtlevinud mutualistlik suhe taimede ning
krohmseente vahel. AM pdhifunktsioonideks kooslustes on lisaks taimede toitumise
parandamisele ka mulla struktuuri ja taimede konkurentsieelise mdjutamine ning erinevate
fiisioloogilis-biokeemiliste protsesside reguleerimine taimede biootilises ja abiootilises
stressitaluvuses. To0 eesmaérgiks oli anda tilevaade AM pdhiolemusest, selle 6koloogilisest
tahtsusest ja toimest taimede stressitaluvuses. Selleks tutvustatakse t00 esimeses osas
arbuskulaarse miikoriisa pdhikomponente ning késitletakse arbuskulaarmiikoriissete seente

ja taimejuure vahelise siimbioosi moodustumist ning seda mojutavaid tegureid.

To0 teises osas on pdgusalt kirjeldatud mullaelustiku tihtsust 6kosiisteemis. Pohirdhk on
arbuskulaarse miikoriisa tdhtsusel dkostisteemis. Vilja on toodud arbuskulaarse miikoriisa
roll taimede toitainete omastamisel ning miikoriisavorgustiku moju sellele ja teistele
funktsioonidele. Tadnu seenchiiiifidele ja nendest moodustuvale miikoriisavorgustikule
paraneb taimede toitainete ja vee kéttesaadavus ning transport taime. Miikoriisavorgustik
voib toimida ka iilekandekanalina, edastades nii toitaineid kui ka hoiatussignaale
patogeenide riinnaku korral, Lisaks parandab miikoriisavorgustik mulla struktuuri,

méngides tihtsat rolli ka mikroelustiku ja taimekoosluste maaramisel.

T66 kolmas ning pohiosa on suunatud biootilise ja abiootilise stressi mdjule taimele ning
arbuskulaarmiikoriisete seente mdju uurimisele taimede stressitaluvuse korral. Peamiselt
parandavad AM seened taimede stressitaluvust, reguleerides taime morfoloogilisi ja
fiisioloogilis-biokeemilisi  protsesse. Enamasti parandavad AM seened taimede
stressitaluvust vee ja toitainete omastamisega; taimekaitsehormoonide ja erinevate
ihendite silinteesi indutseerimisega; oksiidatiivse stressi vdhendamisega; stomataalse
juhtivuse, gaasivahetuse ja transpiratsiooni reguleerimisega; ja fotosiinteesi aktiivsuse
tostmisega. Ténu AM seentele paraneb taimede vastupidavus ning tduseb kasvuedukas ka

mittesobivas kasvukeskkonnas.

T66 tulemusena selgus, et AM roll taimedes on mitmekiilgne ning AM funktsioonide

osatdhtsus 0kosiisteemides vajab uurimist.
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Summary

Arbuscular mycorrhiza (AM) is a widespread mutualistic relationship between plants and
arbuscular mycorrhizal fungi. AM improves plant nutrition, influences soil structure and
plant-plant interactions, and regulates physiological and biochemical processes in the biotic
and abiotic stress tolerance of plants. The aim of this thesis was to give an overview of AM,
its ecological importance and effect on plant stress tolerance. To this end, the first part of
the work introduces the main components of arbuscular mycorrhiza and discusses the
formation of symbiosis between arbuscular mycorrhizal fungi and plant roots and the
factors influencing it.

Second part focuses briefly on how soil biota influences the ecosystem. The main emphasis
is on the importance of arbuscular mycorrhiza in the ecosystem. The main role of arbuscular
mycorrhiza is nutrient uptake. The effect of the mycorrhizal network on nutrient uptake
and other functions have been highlighted. Due to fungal hyphae and their ability to form
mycorrhizal networks it is possible for plants to have better access to nutrients and water.
The mycorrhizal network can also act as a transmitter by transferring both nutrients and
warning signals in the event of a pathogen attack. In addition, the mycorrhizal network
improves soil structure, which plays an important role in determining both microbial and

plant communities.

Final section focuses on biotic and abiotic stress responses in plants and the effect of
arbuscular mycorrhizal fungi on plant stress tolerance. AM fungi mainly improve the stress
tolerance of plants by regulating the morphological and physiological-biochemical
processes of the plant. In most cases, they improve it by increasing water and nutrient
uptake; inducing the synthesis of plant hormones and various compounds; reducing
oxidative stress; regulating stomatal conductance, gas exchange and transpiration; and
increasing photosynthetic activity. Thanks to AM fungi, plant resistance to different

stressors improves and growth increases even in unsuitable conditions.

In conclusion, it became clear that the role of AM in plants is multi-faceted and the

contributions of AM to various ecosystem functions merit further study.
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Tanuavaldused

Ténan viiga oma juhendajaid Siim-Kaarel Seppa ja Maarja Opikut heade nduannete, nippide

ja toetava suhtumise ning igakiilgse abi eest t66 vormistamisel ja valmimisel.
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