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TAIMEKOOSLUSTE MITMEKESISUS — MUSTRID JA MEHHANISMID

Martin Zobel, Meelis Partel
Tartu Ulikooli dkoloogia ja maateaduste instituut

PILGUHEIT MITMEKESISUSE LOODUSLIKULE VARIEERUMISELE

Looduslikud taimekooslused erinevad iiksteisest
nii oma iilesehituse kui ka liigilise koosseisu poo-
lest. Kooslused vdivad olla bioloogiliselt mitme-
kesised, s.t koosneda paljudest liikidest (voi ka
genotiiiipidest, funktsionaalsetest tiiiipidest), kuid
samas esineb suhteliselt {ihetaolisi kooslusi. Mit-
mekesisus on eelkdige kvantitatiivne niitaja, mis
iseloomustab liikide hulka ja biomassi voi isendite
arvu jaotust liikide vahel. Samas v6ib mitmekesi-
sust iseloomustada ka kvalitatiivselt kindlate liiki-
de esinemise vOi puudumise kaudu. Mitmekesisus
on ise kiill koosluse struktuurne karakteristik, kuid
tal on ka siigav funktsionaalne sisu. Nimelt sdltub
taimekoosluse arenemine ja funktsioneerimine
suuresti tema liigilisest mitmekesisusest.

Taimekoosluste globaalne variatsioon on iildjoon-
tes suhteliselt hésti teada — mitmekesisus kasvab
poolustelt ekvaatori suunas, geoloogiliselt noore-
matelt aladelt vanemate suunas, samas kui abso-
luutse korguse kasvades kaasneb tavaliselt mitme-
kesisuse vihenemine (Gaston 2000; Kier jt 2005)
(joonis 1). Uldiselt aktsepteeritud ja opikuteski
korduva teadmise kohaselt on liigirikkus maksi-
maalne keskmise produktiivsusega aladel ning ka-
haneb nii d4rmuslikult véheviljaka kui ka maksi-
maalselt viljaka keskkonna suunas (Grime 2001).
Viimased andmed néitavad aga, et see ildiseks
peetud seos kehtib pigem parasvodtme tingimus-
tes, samas kui troopika aladel kasvab liigirikkus
piki produktiivsusgradienti (Zobel, Partel 2008).

Joonis 1.

Taimede liigirikkuse jaotus maailmas (roheline toon indikeerib madalat ja punane toon korget liigirikkust).

Kier jt (2005) jérgi.
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Taimekoosluste mitmekesisuse varieerumine seo-
ses mulla pH-ga on samuti piirkonniti erinev — kui
parasvootme Euraasias taimede liigirikkus reegli-
na kasvab koos mulla pH tdusuga, siis troopika
puhul on see seos tihti vastupidine (Pértel 2002).
Globaalsed kontrastid voivad iildjoontes olla kiil-
lalt suured — kui niiteks tundras on tdendoline
leida tihelt hektarilt 10 soontaime liiki, siis troopi-
lise vihmametsa hektarilt on monikord raske leida
kaht sama liiki puud ja kogu taimede liigirikkus
kiitindib tuhandeni.

Eesti moodustab maailma taimkattest vaid imepi-
sikese killukese, kuid ka selle piiratud valimi raa-
mes hakkab silma taimekoosluste mitmekesisuse
erakordselt suur varieerumine. Juba Eesti taime-
koosluste kirjelduste (Krall jt 1980; Lohmus 2004;
Paal 1997) pealiskaudnegi lugemine néitab, et tai-
mekoosluste mitmekesisus erineb mitu korda. De-
tailidesse slivenedes selgub, et Eesti-sisene kont-
rast on tdiesti vorreldav globaalsega. Kui néiteks
kanarbikundmmel leiame ruutmeetrilt monel juhul
ainult 2 liiki, siis lubjarikkal mullal levivate puis-
niitude puhul v6ib iihel ruutmeetril kasvada iile 70
soontaimeliigi (Zobel, Liira 1997).

Hoolimata sellest, kas t66 toimub globaalsel voi
lokaalsel skaalal, on taimekoosluste uurijad {ihesu-
guse viljakutse ees — anda selgitus, miks taime-
koosluste mitmekesisus nii tugevasti varieerub.
Miks “mahub’ iihte kooslusse vaid véike hulk lii-
ke, samas kui teiste puhul on mitmekesisus tohu-
tu? Mida tdhendab selline erinevus funktsionaal-
selt? Milline roll on siin loodusel ja milline ini-
mesel?

LIIGIRIKKUST SELGITAVAD TEOORIAD

Taimede mitmekesisuse globaalse varieerumise
pohjused on biogeograafias pdhjalikult 1dbi ana-
ludsitud (Mittelbach jt 2007). Taimeliikide mitme-
kesisus mingis bioomis (Okosiisteemide tiiiibis)
vOi regioonis on positiivses seoses vastava piir-
konna geograafilise ulatuse ja geoloogilise vanu-
sega, aga olulist rolli méngivad ka muud mehha-
nismid, alates seosest keskmise temperatuuri ja
mutatsioonide sageduse vahel ning 15petades geo-
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graafilise isolatsiooniga. Samas késitlevad biogeo-
graafilised selgitused suurt ruumiskaalat, kesken-
dudes tervetele Okoregioonidele ja voOdnditele.
Okoloogia to6tab seevastu pdhiliselt hoopis viik-
semal skaalal ning vordleb omavahel taimekooslu-
si ja okosiisteeme ithe bioomi vdi regiooni piires.
Seetottu ei ole biogeograafias kasutatavad selgi-
tused Okoloogiasse otseselt iile kantavad, ehkki
ithiseid jooni leidub.

Okoloogias on vilja todtatud mitmed liikide koos-
eksisteerimise teooriad, mis selgitavad viikese-
skaalalise liigirikkuse varieerumist. Need teooriad
baseeruvad valdavalt Okoloogiliste seoste ana-
liitisil {ihe taimekoosluse voi Okosilisteemi piires.
Esimese grupi moodustavad TASAKAALULISED
TEOORIAD, mis eeldavad keskkonna muutumatust
ajas. Populaarsemate, juba klassikalisteks kujune-
nud tasakaaluliste teooriate seas voib eelkdige ni-
metada kahte. Tilmani (1982; 1986) selgituse ko-
haselt on taimeliikide rahulikuks ja pikaajaliseks
kooseluks vaja vihendada konkurentsi liikide va-
hel. Seda saab teha noudluste diferentseerumise
kaudu — erinevate ressursside kasutamine vihen-
dab konkurentsi ning lubab paljuliigiliste koos-
luste teket ja piisimist. Selle Opetuse kohaselt on
liigirikkuse varieerumise taga konkurentsisuhete
erinev intensiivsus, mis omakorda soltub ressurs-
side hulgast 6koslisteemides. Ressursside defitsiit
suurendab konkurentsi ja seega potentsiaalselt va-
hendab liigirikkust osa liikide konkurentse vélja-
torjumise tulemusena. Viimane on aga seda nor-
gem, mida erinevamad on iiksteisest koos esine-
vad liigid. Grime’i (1979) jirgi laabub taimede
kooselu paremini mddduka stressi (nditeks mod-
dukas toitelementide defitsiit) tingimustes. Seal on
konkurents ndrgem ténu sellele, et taimede voitlus
seostub eelkdige ebasoodsa eluta keskkonnaga.
Jarelikult on ka liigirikkus suurim modduka stressi
tingimustes. Klassikalised MITTETASAKAALULI-
SED TEOORIAD seevastu eeldavad, et keskkond
muutub ajas pidevalt (Huston 1994; Chesson
1986). Tanu keskkonna diinaamilisusele on {iihel
ajahetkel edukam iiks liik, jargmisel teine jne,
mistottu likski neist ei saavuta konkurentsis otsus-
tavat edu ning 16ppkokkuvottes osutub vdimali-



kuks paljude liikide kooselu. Liigirikkus on tihti-
peale suurim modduka hiirimise (véliste faktorite
moju, mis pdhjustab taimeisendite biomassi kadu
vOi surma) tingimustes, samas kui hdirimiste ja
diinaamika puudumine voib viia mone taimeliigi
domineerimiseni, liiga sagedased hiiringud suru-
vad aga alla paljude taimeliikide uuenemise.

Tasakaalulisi ja mittetasakaalulisi teooriaid on
edasi arendatud paljude autorite toodes, iilevaat-
liku vahekokkuvotte kooseksisteerimise teooriate
kohta pakub Chesson (2000). Viga paljus on
kooseksisteerimise teooriate areng viimase kiim-
nendi jooksul olnud seotud matemaatiliste mude-
lite chitamise ja uurimisega. Uuemaks suundu-
museks on taimekoosluse mitmekesisuse sidumine
heterotroofsete organismide mojuga, olgu need
siis imetajad, linnud, putukad voi koguni mik-
roobid. Kuigi fookuses on taimede mitmekesisus,
ei saa selle varieerumist ilmselt seletada ainult
taimedest ldhtudes. Niiteks ilmneb viimase aja
toodest, et kindlad taimeliigid kas soodustavad
teatavate mullamikroobide paljunemist voi siis
just suruvad neid alla ning sellest sdltub 16pp-
kokkuvottes taimekoosluse enda koosseis ja
struktuur (Bever jt 2010). Seega voib taimede mit-
mekesisuse mustri selgitus, vdhemalt teatavates
piirides, tulla sealt, kust seda oodatagi ei osata —
mikroobidkoloogiast.

UUTE SELGITUSTE POOLE

Liikide kooseksisteerimise eelkirjeldatud teooriad
on elegantsed ja histi 14bi tootatud. Nende viga
aga on paraku selles, et nad vaatlevad liigirikkuse
mehhanisme liiga kitsalt. Esiteks piirdutakse mone
kuni mdnesaja aastase ajaskaalaga, samas kui tai-
mekooslused on suures osas tunduvalt vanemad,
konelemata taimeliikidest. Teiseks piirdutakse
ruumiskaalaga, mis enam-vihem vastab indiviidi-
de modtmetele. Sellisel skaalal on téepoolest so-
bilik uurida interaktsioone liikide vahel, aga néi-
teks ajalooliste protsesside moistmiseks on see
tdiesti ebasobiv. Kolmandaks eeldatakse, et pea-
mine Okoloogiline suhe, millest taimede kooselu
so0ltub, on taimedevaheline konkurents.

Sisuliselt on liigirikkust selgitava teooria puhul
tegemist olukorraga, kus biogeograafia kisitleb
bioomide ja regioonide liigirikkuse mustrit suure-
skaalalistele protsessidele (liigiteke, migratsioon)
toetudes. Okoloogia teooria aga selgitab lokaalset
liigirikkuse variatsiooni taimedevaheliste 6koloo-
giliste seoste kaudu. Paraku puudub side ldhene-
misviiside vahel. Viimane on aga ilmselgelt olu-
line, sest litkidevahelised interaktsioonid iihe siis-
teemi piires sdltuvad ju samuti suureskaalalistest
protsessidest — niiteks sellest, millised liigid iildse
on antud piirkonda ja konkreetsesse kooslusesse
joudnud.

Nii moneski 20. sajandi algupoole ja keskpaiga
monograafias on liigilise lokaalse mitmekesisuse
probleemile ldhenetud geograafilis-ajaloolisest
vaatepunktist. Esimeseks laiemat kolapinda leid-
nud véljakutseks klassikalistele liigirikkust sele-
tavatele teooriatele oli aga kindlasti Ricklefsi
(1987) artikkel. Selles rohutati vajadust vaadelda
liigirikkust mitte ainult {the koosluse kontekstis,
vaid uurida ka seda, kust liigid parinevad ning kui-
das nad on kohale joudnud. Sama ideed arendasid
edasi Hodgson (1987) ning Taylor jt (1990). Need
autorid  t0id  Okoloogiateooriasse  termini
“liigifondi hiipotees” ning viitsid, et lokaalse liigi-
rikkuse varieerumise peamine médraja on olemas-
oleva liigifondi suurus. Viimase all mdistetakse
antud tingimustele kohastunud ning piirkonnas
‘kéttesaadavat’ litkide hulka. Mingis koosluses
kasvavad liigid ei ole ju reeglina evolutsionee-
runud mitte praegusajal vaadeldavas kasvukohas,
vaid hoopis kuskil mujal ning migreerunud prae-
gusesse kasvukohta aastatuhandete voi isegi miljo-
nite jooksul. Zobel (1992) ja Eriksson (1993)
pliidsid tldistatult esitada loetelu neist protses-
sidest, mis liigifondi — mingit elupaika potentsiaal-
selt asustavate liikide kogumit — kujundavad. Nen-
deks on evolutsioon, migratsioon (liikide liiku-
mine mandrite ja regioonide vahel) ning liikide
lahilevi maastikus ja ka koosluste sees. Jargnevad
uurimused on iiha selgemalt nédidanud, et liigid
kannavad endas ‘ajaloo jdlge’, s.t nende kohastu-
mused vastavad iildiselt tingimustele, mis valit-
sesid kunagistes liigitekke tsentrites (Wiens jt
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2010). Seetottu peegeldab niilidisaegne taimede
mitmekesisuse muster eelkdige migratsiooni ehk
liikide kohalejoudmise ajalugu ning kohalike tin-
gimuste vastavust kunagiste liigitekke tsentrite tin-
gimustele. Teisisonu véljendub kohalikus taimkat-
tes tugev ajalooline mdju. Kindlasti on lokaalsed
Okoloogilised seosed samuti olulised, eriti mis
puutub taimekoosluste reageerimist muutuvatele
keskkonnatingimustele. Suuremas plaanis jdib lo-
kaalsete protsesside mdju aga vihem oluliseks.

KAS LIIKIDE ARV RUUTMEETRIL SOLTUB LIIKIDE
ARVUST REGIOONIS?

Kiisimus ise on lihtne, aga selle uurimine pole su-
gugi triviaalne, sest viikese- ja suureskaalaline lii-
girikkus pole juba definitsiooni jargi soltumatud.
Samuti tohib vOrrelda ainult selliste liikide arvu,
mis potentsiaalselt voiksid asustada samu, sarnase
okoloogiaga elupaiku. Vastava otsustuse tegemine
eeldab aga massilise informatsiooni olemasolu
litkide 6koloogiliste ndudluste kohta. Eksisteerib
siiski teatavaid statistilisi votteid, kuidas nimetatud
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Joonis 2.

Taimede liikide arv 1 m® Eesti erinevates taime-
kooslustes on seotud liigifondi suurusega — liikide
hulgaga Eesti flooras, mille elupaiga eelistused
sobivad vastavate keskkonnatingimustega. Pértel
jt(1996) jérgi.
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seose tugevust uurida. Juhul, kui olulist seost on-
nestuks néidata, oleks see oluliseks argumendiks
liigifondi teooria kasuks. Selle jirgi ei soltu koos-
elavate liikide arv ja koosseis mitte ainult liihi-
ajalistest viikeseskaalalistest Skoloogilistest inte-
raktsioonidest (nagu niiteks konkurents isendite ja
liikide vahel), vaid ka piirkonna liigifondist. Vii-
mane omakorda soltub evolutsioonilistest protses-
sidest minevikus, taimkatte ajaloost ja liikide levi-
misvoimest. Esimesed lahendused, mille abil toes-
tati empiiriline seos erineval ruumiskaalal m&o-
detud liigirikkuste vahel, ilmusid Tartu Ulikooli
uurimisgrupi t66s (Partel jt 1996). Analiiisiti Eesti
taimekooslusi ja leiti, et taimekoosluste véikese-
skaalalise liigirikkuse (nditeks moddetuna {iihel
ruutmeetril) peamine maiéraja on Okoloogiliselt
sobivate liikide olemasolu Eesti regionaalses floo-
ras (joonis 2) — nii kummaline kui see esmapilgul
ka ei nii.

Seega, loopealsete taimekooslused on liigirikkad
mitte seetOttu, et nditeks niiskuse defitsiit mullas
pérsib konkurentsi ja seetottu saab rohkem taime-
liike rahulikult kiilg kiilje korval elada, vaid esma-
joones ajaloolis-bio-geograafilistel pohjustel. Pa-
rast jddaja 10ppu oli meile Louna- ja Ida-Euroopa
ning Viike-Aasia refuugiumitest migreerunud
palju valguslembeseid ja lubjarikkale mullale ko-
hastunud taimeliike. Kdesolevaks ajaks on analoo-
gilisi t6id, kus vaadeldakse ajaloo moju taime-
kooslusele, publitseeritud rohkem (Brewer jt
2003; Harrison, Grace 2007), kuid tihti jaéb uuri-
misi piiravaks teguriks liikide Okoloogia kohta
kéiva informatsiooni vihesus.

KAS OKOLOOGILISED INTERAKTSIOONID ON
TAHTSAD?

Eelnevast nihtub, et ithe konkreetse taimekoosluse
liigiline koosseis soltub sellest, kui palju on regio-
naalses flooras vastavate kohastumustega liike ja
milline on nende levimisvoime. Mis aga juhtub
siis, kui nad tinu oma kohastumustele, osalt ka
juhuse tahtel, jduavad sobivasse kasvukohta? On
ilmne, et kohapeal puutuvad nad kokku erinevate
organismidega ning liigi 16plik koosluses plisima-
jédmine soltub interaktsioonidest organismide vahel.



Senine liikide kooseksisteerimise teooria on val-
davalt tegelnud konkurentsi uurimisega, pidades
just seda peamiseks kooslust struktureerivaks prot-
sessiks. Konkurents on interaktsioon, kus toimub
“voitlus” thise ressursi pérast ning kannatavad
tegelikult molemad osapooled. Samas toimivad
taimekoosluses lisaks konkurentsile ka mitmed
muud interaktsioonid. Néiteks on viimastel aasta-
tel pooratud suurt tdhelepanu taime ja seene vas-
tastikku kasuliku kooselu vormile — seenjuurele
ehk miikoriisale. Grime ja kaasautorid (Grime jt
1987) niitasid oma teedrajavas uurimuses, et kas-
vuhoonesse rajatud mudelkooslustes voib taimede
kooselu oluliselt sdltuda miikoriisast. Nimetatud
katses soodustas seenjuure olemasolu suhteliselt
rohkem neid taimeliike, mis muidu jdiksid konku-
rentsivoitluses teistele alla. Miikoriisa toel piisib
ka koosluste liigirikkus suurem, sest konkurents
erinevate taimeliikide vahel on tdnu siimbioosile
paremini tasakaalustatud. Sellest alates on 1dbi vii-
dud palju eksperimentaalseid uurimusi, kus selgi-
tatakse seenjuure rolli taimedevahelistes interakt-
sioonides ning selle kaudu looduslikes taimekoos-
lustes (Moora, Zobel 2010).

Kiillalt tihti dnnestub eksperimentides luua olu-
kord, kus seenjuure olemasolu tasakaalustab liiki-
devahelist konkurentsi, vdoimendades samal ajal
liigisisest konkurentsi. Looduslikes kooslustes ta-
gab sellise mehhanismi “to6tamine” kahtlemata
tunduvalt suurema taimeliikide mitmekesisuse, kui
seda vOiks oodata ilma miikoriisata kooslustes.
Tugeva liigisisese konkurentsi tottu surutakse alla
oma liigikaaslasi, samas kui konkurents eri taime-
liikkide vahel on norgem. Nii saab vdimalikuks lii-
girikka taimekoosluse piisimine pikema aja valtel.

Miikoriisa on vaid iiks nédide sellest, kuidas 6ko-
loogilised interaktsioonid kujundavad taimede
kooselu. Tegelikult mingivad viga suurt rolli
igasugused interaktsioonid taimede ja (ka pato-
geensete) mikroobsete organismide vahel (Bever jt
2010). Loomulikult on oluline osa ka taimede ja
rohusoojate vahelistel interaktsioonidel (Hille-
brand jt 2007), olgu viimasteks kas imetajad voi
putukad. Taimed kiill enamasti konkureerivad pii-

ratud ressursside pérast, nagu valgus vOi mineraal-
toitained, siiski esineb looduses ka selliseid suh-
teid, kus tihe taimeliigi olemasolu soodustab teise
kasvu ja paljunemist (Brooker jt 2008). Taime-
koosluse puhul on tegemist keeruka suhtevorgusti-
kuga, mille kdik detailid pole veel kaugeltki selged.

KOKKUVOTTEKS: KUIDAS TAIMEKOOSLUSED
KUJUNEVAD?

Niinimetatud klassikalised kooseksisteerimise
teooriad kisitlevad olukordi, kus mingi konkreet-
ne protsess, nditeks taimedevaheline konkurents,
kujundab taimekoosluse struktuuri ja mitmekesi-
sust. Taolised selgitused on antud aja- ja ruumi-
skaalal kindlasti oiged ja vajalikud. Samas soltub
igasuguste 0koloogiliste interaktsioonide iseloom,
olgu see konkurents, siimbioos vd&i herbivooria
(suhe taime ja rohustdja vahel), ikkagi sellest,
millised konkreetsed taime-, seene- ja loomaliigid
antud koosluses toimivad. Piltlikult voiks klassi-
kalist liikide kooseksisteerimise teooriat vorrelda
isoleeritud siisteemide uurimisega termodiinaa-
mikas, samas kui kooslused ja dkosiisteemid tege-
likult sarnanevad pigem avatud siisteemidega.
Liigifondi teooria pakub palju iildisema selgituse,
lahtudes seisukohast, et 0koloogiliste siisteemide
funktsioneerimise madrab esmajoones asjaolu,
millised konkreetsed liigid antud siisteemi kohale
jouavad. Seetottu on taimekoosluste kujunemist
just sellisteks, nagu nad tdnapdeval on, voimalik
mdista vaid juhul, kui arvestatakse iihtlasi ka suu-
reskaalalisi ja pikaajalisi protsesse. Viimati nime-
tatute nditeks voib tuua liigitekke, migratsiooni
mandrite ja regioonide vahel, samuti ka liikide lii-
kumise koosluste vahel ja konkreetse koosluse pii-
res. Liigifondi teooria véidab, et bioloogilise mit-
mekesisuse méir mingis koosluses on evolut-
siooniliste ja ajaloolistest protsesside, liikide levi-
mise ja koikvdimalike interaktsioonide mojude
kogutulemus (joonis 3).

Kooslused ei kujuta endast isoleeritud siisteeme,
populatsioonide ja koosluste sdilimiseks on vaja
asustatud elupaikade vorgustikku — metakooslust.
Liigirikkuse uurimise tulemused kannavad olulist
sonumit ka looduse kaitsjatele ja majandajatele.
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Liikid e teke

l Levimine regioonide vahel

l Levimine regiooni sees

l Levimine
Filter maastikus

Liikide valik:
abiootiline keskkond ja
biootilised interaktsioonid

Kooslus

Lokaalne liigifond

Regionaalne liigifond

Nii néiteks on looduskaitsealade planeerimisel va-
ga oluline votta arvesse koosluste mosaiiki maas-
tikes. Vastasel juhul voivad viikesed lokaalpopu-
latsioonid hakata kaduma ning kogu koosluse
liigirikkus viaheneb podrdumatult (Krauss jt 2010).
Viirtusliku taimekoosluse, nditeks puisniidu voi
loopealse taastamisel on vaja teada, kas maastikus
on olemas lokaalne liigifond, mis toetaks liikide
saabumist taastatavasse kooslusse. Kui sellist
fondi enam pole, saab kooslusi taastada vaid po-
pulatsioonide kunstliku taasasustamise kaudu. II-
ma liigifondi kui taustsiisteemi arvesse vOtmata ei
saa teha kaalukaid prognoose looduse kéitumise
kohta. Téiesti ldbi uurimata on kiisimus, kas inim-
tegevuse surve ja loodusmaastike fragmenteeru-
mine mdjutab mikroobsete organismide populat-
sioone. Niiteks, kogemused suurte kaevandusala-
de rekultiveerimisel kinnitavad, et seenespooride
puudumine voib vdhemalt mdnel juhul takistada
miikoriisa arengut ja seeldbi ka rikutud alade
asustamist taimede poolt (Smith, Read 2008).
Analoogne olukord v3ib valitseda haruldaste tai-
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Joonis 3.
Taimekoosluse kuju-
nemist ~ mojutavad
protsessid. Zobel
(1997) jérgi, lihtsus-
tatult.

meliikide puhul, kus populatsiooni voib piirata
vajaliku seenstimbiondi puudumine. Uurimist vaja-
vate kiisimuste ring on lai ning lisaks funda-
mentaalsetele teadmistele looduse kohta voib tea-
dus anda vastuseid ka kiisimusele, kuidas oleks
optimaalne loodusega ringi kéia nii, et negatiivne
mdju mitmekesisusele oleks minimaalne ning ala-
del, kus mitmekesisus on hivinud, oleks voimalik
seda taastada.
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