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Eesti Teaduste Akadeemia (levaadete sari TEA-
DUSMOTE EESTIS on ilmumas juba iheteist-
kiimnendat kalendriaastat. Ullitatud koited pole
tihesugused, nagu pole ka nendes triikitud kirjutis-
te autorid. Kéesolevas valjaandes ei taha me tea-
dusasutuste v@i Ulikoolide kaupa lihtsalt aru anda,
mida viimasel ajal on uuritud, mida teadlased on
oma ametlikesse aruannetesse kirja pannud. Kut-
susime ja palusime kirjutama mitmeid neid, nii
vanemaid kui ka nooremaid, kellel on naidata elu-
ja maateadusi nende muutumises. Nagu kogu
maailmas, nii ka Eestis peavad teadlased katt
teaduse pulsil. Nad tabavad, mis on teaduses péris
uut — nii suurtes kui ka pisiprobleemides. Nad
osalevad ka ise selle uue tegemises — mitte ainult
importijatena, maaletoojatena, vaid uue loojatena.

Ké&esoleval raamatul on kolm osa, mille Kirjutisi
péris meelega pole pldtud 0Ohtse skeemi jargi
koostada. Esimeses osas triikituis késitletakse elu
alates organismilisest kuni populatsioonide, liiki-
de, koosluste tasemeni. Just neis erialades ja uuri-
mistes on uudset lahenemist ja uusi meetodeid nii
palju, et nende artiklite Ulesehitus on raamatu tei-
sest osast monevdrra erinev.

Teises kolmandikus on kolm t66d, mis jalgivad
kolme teadussuuna kujunemist Eestis esimestest
siinsetest sammudest maailmatasemele. Need kir-
jutised tuginevad eluteaduste n-0 fundamentaalse-
male osale, mis késitleb eluprotsesse alates mole-
kulaarsest tasemest. Veel mGnikimmend aastat ta-
gasi eristasid mitmed teadusloolased, teadusadmi-
nistraatorid ja end rahastamistarkadeks pidavad
teaduspoliitikud “eesrindlikku” eksperimentaal-
bioloogiat ja “iganenud”, nn kirjeldavat bioloo-
giat. Siin raamatus toodust on ndha, et see vahe-
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ELUTEADUSED

SAATEKS

tegemine oli ndrgal aluspdhjal. Kdik kolm teise
osa Ulevaadet naitavad, kuidas molekulaartasemel
flisioloogiaalased laborit6d tulemused jéuavad
makrorakendusteni elukooslustes — kas v6i pdllul
ja metsas. Raamatu esimeses 0sas ndeme aga, et
liigilise ja koosluse taseme uurimistes on endast-
moistetavaks muutunud uurimismeetodid, mida
varem peeti eksperimentaalbioloogide monopo-
liks. Lisaks muidugi veel puutepunktid filosoofia-
ga, millest t&napdeval (kski teadusharu paris
modda ei paase.

Vadrib tahelepanu, et artiklite 16pus toodud kirjan-
duse viidetel on sageli autoreid rohkem kui ks —
isegi kuni 67. Paarkiimmend aastat tagasi, Eesti
iseseisvuse taastamise alguses, tdhendas see sageli
meie nooremate teadlaste saamist maailma pare-
mate teadlaskollektiivide noorliikmeteks. Mdni-
kord tdhendas see oma ideede ja teotahte rakenda-
mist meil veel puuduval, aga mujal olemasoleval
heal teadusaparatuuril. Praeguseks oleme joudnud
targa tasakaalu suhetesse. Kujunenud on rahvus-
vahelisi teadlasrihmi, kus oleme vdrdvéérsed osa-
lejad, mdnigi kord ka juhtgrupis. Markimist vaérib
tunnustatud mikoriisauurijate koondi moodustu-
mine, mille tegevusvali ulatub Eestist SeiSellide ja
Austraaliani. Samuti on laia rahvusvahelist haaret
tunda 6kofisioloogilistes uuringutes. Teiselt poolt
on suhteliselt isoleeritud ndukogude Eesti tingi-
mustes pandud alus maailmas eesrindlikele taime-
lehe fotoslinteesi uuringutele.

Viidatud uuemates kirjutistes on ulekaalus projek-
tipdhiste uurimiste tulemused, véhe on seal Gldis-
tavaid (elutod) kokkuvotteid. llmselt on Gigus
Kadri P6ldmaal, kes viitab projektilaadsete kdrval
just pusitemaatiliste uurimiste tahtsusele — nii tea-



dusele tldse kui ka teadlaste individuaalse arengu
suhtes. Tahelepanelik lugeja mérkab sedagi, et
Eesti teadus on osanud hoida kinni oma tulemus-
likust eelisstrateegiast: leida ja arendada mujal
tdhelepanuta j&&nud temaatikat. Sageli on see
olnud eri teadusharude v@i -suundade kokkupuu-
tealal, eriti slistemaatika (taksonoomia) ja Oko-
loogia, samuti bioloogia ja fiilisika piiripiirkonnas.
Viitame, et mitmete vdiksemate vdi suuremategi
elusolendiriihmade eriteadlaste seas on eestlased
tuntumad vdi isegi ainsad autoriteedid.

Mdned teadlased ja ka ajakirjanikud on nurisenud
Eesti teadlaste keelekasutuse ule. Liiga palju aval-
datavat teadustulemusi inglise v8i mdnes muus
vOOrkeeles, ja seda eesti keeles &ratrikkimise ar-
vel. Kéesolev kogumik néitab autorite ja teemade
valikuga veel kord: hea teadlane teeb oma t66d
parimal vdimalikul moel. Mida maailma teadlastel
teada vdarib, see nendeni kasuure levikuga tea-

dusajakirjades v8i muul viisil jouab. Samadest
probleemidest ja laiemaltki kirjutavad meie
teadlased ka emakeeles, kiill Eesti Looduses, Loo-
dusesdbras, Horisondis, Eesti Metsas, Akadee-
mias, kill populaarteaduslike raamatutena. Nad
pole p6lanud ka tdlkida ja kriitiliselt tdiendada voi
toimetada valitud, tuntud autorite tGlketeoseid.
Eesti elurikkust moodustavate liikide kohta kaiv
info on koigile kattesaadavaks tehtud eElurikkuse
aadressil Internetis, see on kéttesaadav ka eesti-
keelse nimega kisides. Meil suhteliselt isna uue
elurikkuse informaatika arendamine vdimaldab
teabe kattesaamist nii slvauurijale kui ka tava-
lisele loodusehuvilisele, nii ema- kui ka inglise
keeles. Ké&esolev kogumik ongi kirjutatud nende
jaoks, kes lisaks populaarteaduslikule tahavad
eesti keeles lugeda ka stivenemist ndudvat teavet
sellest, mida Eestis tehakse tanapéevaste elu- ja
maateaduste suundumuste vallas.

Erast Parmasto



LOODUSKAITSEBIOLOOGIA — AIMU JA OTSUSE VAHEL

SISSEJUHATUS

Looduskaitseteadus kiisib: mida peaks inimene te-
gema, et (elus)loodus Maal piisavas ulatuses séi-
liks? Niisuguses kiisimuses peituvad lihidalt nii
selle teaduse aluskiisimused kui ka tekkelugu. Esi-
teks on tegu rakendamisele ja prognoosimisele, st
tulevikule suunatud teadusega. Teiseks holmab
kiisimus arusaama, et elusloodust on inimesele
vaja. Kolmandaks — midagi peaks tegema; sest
itht-teist on ldinud vdi minemas valesti. Loodus-
kaitseteadus ongi tekkinud sedamdoda, mida ula-
tuslikumaks on muutunud inimese mdju loodusele
ning mida enam on inimene teadvustanud selles
peituvaid kaudseid ohtusid oma elukvaliteedile.
Otsesemate probleemidega, nagu loodusressurs-
side toostuslik kasutamine v6i inimesele nuhtlu-
seks muutunud elusolendite tdrje, tegelevad juba
varem vilja kujunenud eriomased rakendus-
teadused (metsa- ja kalandusteadus, ulukibioloo-
gia, taimekaitseuuringud jt).

Jargnevas tdhistab LOODUSKAITSEBIOLOOGIA loo-
duskaitseteaduse bioloogilist ja Skoloogilist osa.
Ehkki ingliskeelset sdnaiihendit conservation bio-
logy kasutatakse ajaloolistel pdhjustel endiselt ka
looduskaitseteaduse kohta tervikuna, on vajadus
mdiste (taas)kitsendamise jérele seda ilmsem, mi-
da kaugemale areneb looduskaitse sotsiaalteadus-
lik kasitlus. Viimane kiisib, kuidas, miks ja milli-
ses ulatuses inimesed loodust véértustavad ning
kuidas edendada nende viirtuste sdilimist voimal-
davat inimtegevust. Eesti teadlased on viimastel
aastakiimnetel avaldanud neil teemadel monikiim-
mend rahvusvahelise levikuga teadust6dd, mida
aga siin ldhemalt ei késitleta. Samuti hdlmab loo-
duskaitsepraktika eluta looduse Kkaitset, ehkki
LOODUSKAITSEGEOLOOGIA mdiste on juurdumata
ning asjakohaseid uuringuid Eestis vihe.

Asko Lohmus
Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

Looduskaitsebioloogia kui teaduse iseloomulik
joon on ldhiseos iihiskondlike protsesside ja otsus-
tega. See tuleneb arusaamast, et loodusega seotud
olulisemad hiived on inimkonna iihiskasutuses ja
looduskasutusega kaasnevad keskkonnamdjud
puudutavad paljusid inimesi. Seepidrast peab ka
keskkonnaalane informatsioon olema avalik ja
selle pohjal tehtud otsused jilgitavad. Kdige laie-
malt mdistetuna peaks looduskaitsebioloogia nii-
siis andma loodusvééirtusi puudutavat informat-
siooni eeskdtt AMETKONDLIKESSE OTSUSTUS-
PROTSESSIDESSE — asendama ‘“halba-aimamise”
teadmisega, mida teha. Praktikas on asi keeru-
lisem, sest osa seesugusest informatsioonist ei eel-
da teadusloomet, viimane on kiillaltki aeglane ja
kallis, ning ametkondlik otsustusprotsess ise on
paljudes riikides (ka Eestis) infopohisuse asemel
tugevasti politiseeritud.

LOODUSKAITSEBIOLOOGIA POHIKUSIMUSED

Looduskaitsebioloogia objektiks on loodusvéaartu-
sed — mdiste, mille sisu inimkond on ajaloos iiha
imber mdtestanud. Toostusrevolutsioonist 1dhtu-
nud kitsalt utilitaarsete piitidluste jérel toi 20. sa-
jand teadmiste tulva loodusvéirtuste ddrmise mit-
mekesisuse kohta ja arusaama, et nende eristamine
“vaartusetust loodusest” kidib vdhemalt praegu
inimkonnale iile jou. Seepérast on viimase paari-
kiimne aasta tildiseks keskkonnapoliitiliseks kok-
kuleppeks, et hoidmist vaérib eluslooduse kui ter-
viku mitmekesisus (elurikkus). See ulatub isendite
omadusi ja liikide evolutsiooni kujundavast péri-
likkusaine mitmekesisusest kogu elustiku piir-
kondlike eriparadeni.

Eluslooduse “valestiminemine” on looduskaitse-
bioloogia esimene suur uurimisvaldkond. Mis sel-
le loodusega siis lahti on? Seda saame teada liiki-



de asurkondade, koosluste ja Okosiisteemide sei-
sundit ja selle muutusi kirjeldades — INVENTEERI-
DES ja SEIRATES. Kuna Idviosa looduskaitse
praktikast leiab aset kohalikul ja riiklikul tasandil,
keskkonnapoliitikat kujundab aga itha enam rah-
vusvaheline kogukond, on ka iilevaateid tarvis nii
kohalikus kui ka globaalses mastaabis. Kuna inim-
tegevus ja selle keskkonnamdju aina teisenevad,
siis peab eluslooduse jidlgimine olema kiillaldaselt
pidev. Suure osa informatsioonist annab (vOi
peaks andma) riiklikult korraldatud seire; teaduse
esmaseks iilesandeks on pakkuda vélja sobiv me-
toodika ja eesmérgipdrane korraldus (nt Teder jt
2007). Elurikkuse tilemaailmsete iilevaadete koos-
tamisel kasutatakse mdistagi algallikatena eri maa-
de teadlaste toid, siiski on mitu Eesti teadlast ka
isiklikult osalenud suurte andmebaaside ja analiiii-
side tegemisel (nt Costello jt 2010).

Mis eluslooduse “valestiminemisega” veel kaas-
neb ja sellest inimese kdekdigu jaoks tuleneb?
Mida peaks ja saaks ette votta? Ohtusid ja nende
véltimise viise késitlevad looduskaitsebioloogili-
sed alus- ja rakendusuuringud. Need vdib jaotada
kolmeks: 1) loodusvaartusi mojutavate pohjuslike
seoste selgitamine, 2) eelneva pdhjal loodusvéér-
tuste seisundi prognoosimine ning 3) looduskait-
sepraktika tulemuslikkuse analiiiis. Esimese puhul
on koige sagedamini tegu vaatluslike ja eksperi-
mentaalsete véliuuringute kombinatsiooniga, teine
holmab eeskitt matemaatilist modelleerimist ning
kolmandat esindab kdige sagedamini “enne-pa-
rast” tiilipi katse koostdds looduskaitsepraktiku-
tega.

LOODUSKAITSEBIOLOOGIA EESTIS

Elusloodusega seotud viirtuste kujunemise ja
plisimise jilgimiseks, pdhjuste selgitamiseks, tule-
viku prognoosimiseks ja rakenduste tGhususe hin-
damiseks kasutatakse paljusid meetodeid. Nende
seas ei ole iihtki looduskaitsebioloogiale eriomast.
Nii objekti kui meetodite mitmekesisuse tottu puu-
tuvad looduskaitsebioloogiasse kaudselt kdikvoi-
malikud bioloogilised ja keskkonnauuringud. Ot-
seselt looduskaitsebioloogilisi t6id saab siiski
enam-vihem eristada selle pShjal, mil mééral on
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tulemusi interpreteeritud looduskaitse rakendus-
liku eesmérgi valguses.

Niisugune eristamine nditab Eesti looduskaitsebio-
loogia suurt tdusulainet viimasel kiimnel aastal
(joonis 1). See holmab nii teemade mitmekesis-
tumist, publikatsioonide kvaliteedi ja mojukuse
kasvu, omamaiste uurimisgruppide viljakujune-
mist kui ka mitme rahvusvahelise suurprojektiga
liitumist. Rahvusvahelistes teadusviljaannetes
avaldatud artiklite autorlus jaotub peamiselt Tartu
Ulikooli (u 65%) ja Eesti Maaiilikooli (u 25%)
vahel, uurimissuund kuulub ka iihe teaduse tipp-
keskuse (FIBIR Tartu Ulikoolis) programmi.
Otseselt ja eeskitt Eesti loodusvéirtusi késitleb
neist toddest umbes 60%. Osakaal on suuremgi
kogumikes ja kohalikes véljaannetes ilmunud pub-
likatsioonide seas, mida on vdhemalt teist sama-
palju kui rahvusvahelisi iillitisi. Mérksa aeglase-
malt edeneb paraku looduskaitsebioloogia raken-
duslik pool — niihésti asjakohaste ametkondade
kui ka vabaiihenduste osalemine ning otseselt ra-
kendussuunitlusega uuringute rahastamine.

MAJANDAMISE MOJU MAISMAAKOOSLUSTELE...

. on Eesti looduskaitsebioloogia kdige ulatusli-
kum, pikaajalisem ning praktilise looduskaitsetdo-
ga enim seotud uurimissuund. Selle tiks l&htetdhe-
lepanekuid on, et monikord ndib inimtegevus loo-
dusvadrtusi soosivat, teinekord mitte.

1970. aastate alguseks ilmnes, et traditsioonilise
maakasutuse lakkamisel olid kiiresti hdvimas La&-
nemere Uimbruses (sh Eestis) sajanditega kujune-
nud PARANDKOOSLUSED. Alustati uuringuid ees-
katt loopealsete ja puisniitude taimerikkuse kuju-
nemise ja selle sdilitamise vdimaluste kohta. Sa-
mal ajal hakati teadvustama kaotusi, mida oli dsja
Fennoskandia METSAELUSTIKULE pdhjustanud in-
tensiivmetsanduse kiire levik. “Puisniidu” ja “po-
lismetsa” uurimisliinid kujunesid 20. sajandi 15-
puks vilja ka Eestis, kuid praktiliste soovituste
ndiva vastuolu tottu ei moodustanud need esialgu
tervikut. Eestis valdavalt maharaiutud metsade
asemele tekkinud niitudel leiti ju suurim taime-
rikkus (eriti véikeses, kuni 1 m” mastaabis) aladel,



Joonis 1.

Eesti looduskaitsebioloogiliste teadustodde
arv 1996.-2010. a (Eesti autorite osalusel
avaldatud kokku 237 rahvusvahelise levi-
kuga teadust6od).
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Artiklite arv

DDDDDDH T T T T I I I 1
1996 1998 2000 2002 2004 2006 2008 2010
Aasta

kus jarjekindel niitmine, karjatamine ja vOsa
eemaldamine ei voimaldanud iiksikutel lopsakatel
litkkidel valguskonkurentsis suuri eeliseid saada
(Kull, Zobel 1991). Seetdttu onnestus vosastuva
niidu véhenevat liigirikkust taastada, kui sealt
raiuti noor mets ja asuti rohumaad uuesti majan-
dama (Zobel jt 1996). Teisalt leidsid seente (sh
samblike) ja sammalde uurijad, et paljud nende
riihmade liigid ei ela mitte lihtsalt metsades, vaid
tiksnes pdlispuistutes, sobides lausa metsade inim-
puutumatuse moodikuteks (Trass jt 1999). PShju-
seks arvati polismetsade erilisi ja suhteliselt piisi-
vaid tingimusi, néiteks suurt hulka kddupuitu, mil-
le vdivad pikapeale asustada tuhanded puiduga
seotud liigid.

Paralleelselt uurimistddga edenes praktiline tege-
vus: niitude hooldamiseks asuti maksma toetusi ja
soositi nende taastamist, pdlismetsa elustikule pla-
neeriti kaitsealasid ning podlisuse arvatavate tun-
nusliikide pohjal maédratleti looduskaitseliselt
vaartuslikke metsaosi. Samas on algusest peale
ilmne sisuliste probleemide olemasolu. Néiteks,
mil mééral ja kui kaua suudab rahaline toetus nii-
tude traditsioonilist majandamist sdilitada. Mida
arvata rohkem kui 99% metsamaast, mis pole
enam polismets ega saa selleks ka 1dhitulevikus?

Tanapéeval piilitaksegi kogu maailmas liikuda
sedalaadi probleemide komplekssete lahenduste
poole. Asjakohased uuringud on muutnud arusaa-
ma koosluste loodusvéirtusele avalduva inimmoju
kohta palju mitmekesisemaks.

Esiteks, “puisniit-polismets” dilemma tulenes osa-
liselt asjaolust, millist véértust parasjagu uuriti.
Seepérast on koosluste looduskaitsevéirtuse uurin-
gud muutunud iitha enam paljusid liigirihmi ja
mododikuid holmavateks ning laienenud ka silmaga
nihtamatule mullaelustikule ja veedkosiisteemide-
le. Selgub, et isegi suhteliselt sarnase elupaiga-
noudlusega liigiriihmade jaoks véértuslikud alad ei
lange sugugi alati kokku (nt Lohmus jt 2007; Vel-
lak jt 2010). Seda uurimissuunda on aidanud
laiendada rahvusvahelised iihisprojektid, mis iiht-
lasi vdimaldavad anda hinnanguid poliitilistele
puidlustele kehtestada niiteks Euroopa Liidu
keskkonnakasutusele iihtseid norme ja jélgimis-
pohimotteid. Eesti bioloogide osalusel analiiiisitud
suured andmekogumid Euroopa pdllumajandus-
maastike (Billeter jt 2008) ja metsade (Paillet jt
2010) elurikkuse kohta néitavad, et eri liigirthmad
reageerivad Okosiisteemides avalduvale inim-
mojule erinevalt. Moistagi on elustiku mitmekesi-
sus ka looduslikel pohjustel piirkonniti {isna eri-
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nev ning liikide areaalid vdga mitmekesise ulatu-
sega. Seepdrast ei tohi iiksiku liigirithma liigirik-
kust tdlgendada okosiisteemi elurikkuse (ammugi
mitte selle “kvaliteedi”) iildise indikaatorina isegi
Eesti taolises véikeriigis, rddkimata suurtest re-
gioonidest. Kiill saab eristada piirkondliku maa-
kasutuse jilgimiseks ja suunamiseks erinevaid
inimmdjusid ja elustikuriihmi  peegeldavaid
“liigikomplekte” (Angelstam jt 2004).

Teiseks, on toimunud uuringute tipsustumine {iil-
disest “majandamismdju seos liigirikkusega”
vormist kas uuritavale kooslustele eriomaste lii-
kide ja just nende jaoks vajalike tingimuste selgi-
tamise, vOi konkreetsete majandamis- voi hool-
damisvotete eristamise suunas. Sedakaudu on sel-
gunud, et paljud liigid reageerivad Okosiisteemi
kindlatele votmekomponentidele, mida saab ma-
jandustegevuse kidigus sihipdraselt siilitada. Nii
saab vdimaldada neil liikidel elada mitmesuguse
inimmdju tingimustes (nt Rosenvald, Lohmus
2008). Sihipdrase loodushoiu vdtted erinevad
tulemuslikkuselt voi toetavad lausa erisuguseid
vaartusi (nt Jogar, Moora 2008); mdistagi variee-
rub ka nende maksumus. Kinnitust on saanud
teoreetilised oletused, et nii kahjustav kui soo-
dustav inimmdju avaldub paljudele liikidele (eriti
soontaimedele) aastakiimnete pikkuse hilinemi-
sega (Kuussaari jt 2010). Jérelikult ei pruugi hilju-
ti muutunud maakasutusega aladel liike véljasure-
misest pdédsta nende elupaikade siilitamine “prae-
guses ulatuses” ning pikaajaline inimmdju voi
selle puudumine on oluline tunnus koosluse kie-
kéigu prognoosimiseks.

Rakenduslikus plaanis on see uurimissuund 16i-
mumas geoinformaatika ja majandusteadusega.
Eesmargiks on vastata kiisimusele, kuidas kombi-
neerida erinevaid majandusvotteid tegelikel maas-
tikel, nii et vdimalikult paljude loodusviirtuste
seisund piisiks hea vOi isegi paraneks suures
mastaabis ja pikas perspektiivis. Seda on voimalik
lahendada kahel teineteist tdiendaval moel: esiteks
ruumilise planeerimisega, mis eeldab ldhteand-
mete poolest mahukat modelleerimist. Teiseks
teeks on kohanduv korraldus (adaptive manage-
ment), kus majandusvotete kasutamine on iihen-
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datud seire ja uuringutega, mis puudusi Kkiiresti
viélja tuues vdimaldaksid tegevusi muuta. Viimane
eeldab omakorda lihtsaid indikaatoreid loodus-
vadrtustega toimuvate muutuste sedastamiseks —
nendegi maiidratlemiseks on Eestis tehtud mitu-
kiimmend teadustood.

OHUSTATUD LIIKIDE
POPULATSIOONIGENEETIKA...

... on moodsaid vahendeid kasutav, ent liigikaitse-
uuringute  pikkadele traditsioonidele tuginev
suund. Eesmérk on avastada ja kirjeldada niisu-
guseid liigisiseseid protsesse, mis ohustavad liike
juba siis, kui nad on looduses veel iisna arvukad.
Peamiseks huviobjektiks on olnud geneetiline vae-
sumine, mille tagajdrjel eeldatavasti viheneb
asurkondade vastupanuvdime muutuvates oludes.
Vaesumist pohjustavad liigikaitsele juba ammugi
muret teinud ndhtused nagu asurkonna jirsk véhe-
nemine voi killustumine, aga ka vddra geneetilise
materjali ulatuslik sissevool, niiteks sissetoodud
asurkonna (Vasemaégi jt 2005) vdi arvuka lhilii-
giga ristumise tagajérjel (Vili jt 2010).

Umbes kiimnendik Eesti looduskaitsebioloogilis-
test uuringutest ongi viimasel kiimnendil kéisit-
lenud liigisisest geneetilist mitmekesisust ja mole-
kulaarsete tunnuste kasutamist ohustatud liikide
voi muul moel kaitsekorralduslikult oluliste liikide
asurkondades toimuvate protsesside jdlgimiseks.
Uuritavaid liike pole palju, aga need on erinevad
(modned soontaimed, pdevaliblikad, mere- ja mage-
veekalad, linnud ja imetajad) ja ecldatavasti pee-
geldavad protsesse ka teistel sarnase bioloogiaga
liikidel. Sellised uuringud viljuvad enamasti Eesti
piirest ja siinnivad rahvusvahelises koostods. Need
nditavad, et geneetiline mitmekesisus on raken-
dusliku ajaskaalaga vorreldes pikaajaliste protses-
side tagajarg ning Euroopas lahutamatult seotud
viimase mandrijadtumise jargsete (taas)levimis-
tega. Rakenduslikult esmatéihtis on eristada ja
kaitsta nonda vilja kujunenud suhteliselt iseseis-
valt evolutsioneeruvaid asurkondi (evolutionary
significant units) (nt Gum jt 2009). Tdhelepanu
véadrivad ka pohiareaali servaalad, kus liigi arvu-
kus pole ehk korge, aga looduslik valik vormib



asurkondi tohusalt ja isemoodi (Cassel, Tammaru
2003). Otsene inimmoju on eriti Pdhja-Euroopas
(sh ka Eestis) tihtipeale raskesti eristatav. Néiteks
voib péarandkooslustes tavaliste taimeliikide ge-
neetiline koosseis olla nii asurkonna kui ka koos-
luse seisundi kiirem ja tunnuslikum néitaja kui
iilldiselt aeglane arvukuse langus (Helm jt 2009).

Olulisimaks tulevikusuunaks néib kujunevat siin-
tees: kuidas looduskaitse peaks voi saaks moju-
tada evolutsiooniprotsesse — EVOLUTSIOONILINE
LOODUSKAITSEBIOLOOGIA. Geneetilise vaesumise
kiisimusele lisandub siin probleem loodusliku
valiku toimest inimtegevuse mojul, kiisimused
evolutsiooniprotsessidest killustunud asurkonda-
des ning elutdhtsate kohastumuste (nt haigusre-
sistentsuse) soodustamisest looduskaitse votetega.

INIMTEKKELISED OKOSUSTEEMID

Majandusvotete moju vihendamine ja liikide ko-
hastumisvdime suurendamine tdidavad iildist ees-
mirki hoida elurikkust inimmdju tingimustes.
Viga intensiivse maakasutusega paikades (pdllud,
toOstusmaastikud, linnad) on aga omad spetsiifi-
lised looduskaitseaspektid, mis muutuvad niisu-
guste alade laienedes jarjest tdhtsamaks. Neile on
piihendatud ka rohkem kui kiimnendik Eesti loo-
duskaitselistest teadustoddest.

Esiteks, traditsioonilise elurikkuse argumendi ase-
mel asuvad inimtekkelistes 6kosiisteemides esiko-
hale nende Okosiisteemide pdhifunktsioone taga-
vad loodusvéirtused. Naiteks vOib taimestiku
kujunemiseks oluliste miikoriisaseente kooslus
koosseisult kiill erineda, aga jddda iihtmoodi toi-
mivaks nii vanas metsas, lageraie jérel tekkinud
noores metsas kui isegi rapsipdllul (Uibopuu jt
2009). Intensiivses pollumajanduses kahjurite
torjeks kasutatavad taimekaitsevahendid tapavad
ka taimede tolmeldajaid (Ménd jt 2002) ning loo-
duses piisivad ithendid vodivad isegi keelustamise
jarel pikaks ajaks rikkuda pdllumajandusmaastiku
biotdrjevoime (Geiger jt 2010). Teiseks, ehkki
voiks arvata, et niisugustes Okosiisteemides moo-
dustavad tuntud ja tavalised liigid suhteliselt iihe-
taolisi uudiskooslusi ja -seoseid, voivad seal kiil-

lalt tavapédrastes seostes iillatuslikult elutseda ka
ohustatud liigid. Ndiiteks kasvab Eesti polevki-
vituha mégedel palju haruldasi képalisi, mis tu-
leneb suuresti nendega siimbioosis elavate seente
vastupidavusest (Shefferson jt 2008). Kolmandaks
on oluline teada, kuidas mojutavad inimtekkelised
Okosiisteemid alasid nende timber, nditeks saades
tugipunktiks agressiivselt levivatele voorliikidele
(Oépik jt 2008).

Inimtekkeliste Okosiisteemide ja traditsioonilise
looduskaitse ithendusliilina on iseseisvaks mdju-
kaks uurimissuunaks kujunenud loodusviairtuste
taastamise teaduslik alus — taastamisdkoloogia
(Sammul, Lohmus 2005). Mdistagi ei ole looduses
plsivat algseisu, mida tdpselt taastada saaks ning
nii “taastatud” asurkonnad kui ka kooslused asus-
tavad ja arenevad ikkagi uudsetes, sageli tugeva
inimmd&juga tingimustes. Nende tulevik on sageli
ettearvamatu. Naiteks on loomade puhul suurt té-
helepanu pilvinud vdimalus, et muutunud kesk-
kond voib eksitada loomi valima atraktiivseid,
kuid tegelikult ebasobivad elupaiku — kujundades
OKOLOOGILISE LOKSU (nt Mégi jt 2009).

Kokkuvdttes pakuvad inimtekkelised Okosiistee-
mid &drmiselt huvitavat ja motlemapanevat vaat-
lusmaterjali nii 6koloogia praktikutele kui ka teo-
reetikutele. Teataval méiiral asendavad nad ju suu-
remahulisi eksperimente, mida teadlased oma
joududega kuidagi korraldada ei suudaks. Nende
okosiisteemide edasise kdekdigu ja moju prognoo-
simiseni on aga veel pikk tee.
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ELURIKKUSE INFORMAATIKA

Urmas Koljalg, Kessy Abarenkov

Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut ja Loodusmuuseum

EESSONA

Kéesolevas kirjatiikis vaadeldakse elurikkuse in-
formaatikat distsipliinina, mis talletab, sorteerib ja
analiiiisib integreeritult 6koloogia, geneetika ning
taksonoomia alast informatsiooni. Elurikkuse
informaatika oluliseks valdkonnaks on muuhulgas
uute teaduslike analiilisimeetodite arendamine
ning vastava tarkvara rakendamine.

Kuna andmestik talletatakse andmebaasides, siis
tegeleb elurikkuse informaatika aktiivselt andme-
baaside arendamiseks vajalike rahvusvaheliste
standardite loomise ning rakendamisega. Uldista-
tult tagab elurikkuse informaatika bioloogilise
mitmekesisuse e-taristu (v8i e-infrastruktuuri) tiles-
ehituse ja toimimise.

SISSEJUHATUS

Viimase kahekiimne aasta jooksul on elurikkust
ehk bioloogilist mitmekesisust uurivates valdkon-
dades toimunud kaks olulist muutust. Esiteks voeti
1990ndate alguses laialdaselt kasutusele poliime-
raasi ahelreaktsioon (polymerase chain reaction
ehk PCR). PCRi kasutatakse molekulaarbioloogias
kindla DNA fragmendi paljundamiseks ehk amp-
lifitseerimiseks. Reaktsiooni kéigus voib saada
monest tiksikust DNA fragmendist kuni miljoneid
koopiaid. See omakorda voimaldas rakendada uusi
ja efektiivseid meetodeid amplifitseeritud DNA
fragmendi nukleotiidse jérjestuse médramiseks.
Oige pea levisid need meetodid molekulaarbioloo-
giast teistesse teadusvaldkondadesse. Elurikkuse
uuringutes hakati DNA nukleotiidseid jirjestusi
kasutama taksonite fiilogeneesi analiilisimiseks.
Hiljem kasutati neid juba liikide méairamiseks
mulla-, Shu- ja veeproovidest ning teiste organis-
mide kudedest. Kdige kiiremini hakkas liikide
madramiseks DNA jarjestusi kasutama mikrobio-
loogia, kuna bakterite identifitseerimine mulla- ja
veeproovidest toimus selle ajani suhteliselt eba-

tapsete meetodite abil. Jargnesid uurijad, kes maa-
rasid DNA abil taimejuurtest jm seeneliike. DNA
nukleotiidsete jarjestuste midramine muutus jark-
jargult lihtsamaks ja odavamaks, mis pohjustas
andmestiku hulga plahvatusliku kasvu.

See t0i kaasa teise vdga olulise muutuse, mis on
mojutanud elurikkuse uuringuid. Kiirelt hakkas
arenema bioinformaatika, mille peamiseks ees-
margiks oli uut tiilipi andmestiku analiiiisimiseks
vajaliku tarkvara loomine ning rakendamine. Eral-
diseisva teemana kerkis esile nukleotiidsete jarjes-
tuste talletamine andmebaasides, mis voimaldab
vaba ligipddsu avaldatud andmestikule. Selleks
loodi avalikud andmebaasid ehk nn geenipangad,
mis tdnapdeval moodustavad konsortsiumi Inter-
national Nucleotide Sequence Database Collabo-
ration (INSDC). Konsortsiumi moodustavad
DDBIJ (Jaapan), NCBI (USA) ja ENA (Euroopa)
nukleotiidsete jarjestuste andmebaasid (http:/
www.insdc.org). Need kolm andmebaasi vaheta-
vad omavahel andmeid, mis vdimaldab ligipddsu
kdigile DNA jérjestustele iikskdik millise andme-
baasi kaudu. Elurikkuse uuringute kdigus saadud
nukleotiidsed jérjestused talletatakse enamasti
INSDC andmebaasides ning iildjuhul on nad
seotud liigi voi korgema taksoni nimega. SeetSttu
on need andmebaasid, nagu ka bioinformaatika
poolt loodud nukleotiidsete jérjestuste analiiiisi-
miseks moeldud tarkvara, kujunenud elurikkuse
uurimise téhtsaks algallikaks.

ELURIKKUSE INFORMAATIKA ERISTUMINE
BIOINFORMAATIKAST

Bioinformaatika spetsialiseerus aja jooksul iiha
enam molekulaarbioloogia teenindamisele ning
eriti DNA jarjestuste analiiiisimisele. Elurikkuse
uurimisel on aga véga oluline nukleotiidsete jar-
jestuste seostamine muu andmestikuga, nagu tak-
soni (peamiselt liigi) nimi, eluslooduse klassifikat-
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sioon, leiukoha koordinaadid, kasvukoha kirjel-
dus, liigi ohustatus jm. See on andmestik, mis jdi
bioinformaatika huviorbiidist vdhemalt esialgu
vilja. Seetottu hakkas 1990tel arenema suund, kus
loodi sellise andmestiku analiiiisimiseks moeldud
informaatika-alaseid lahendusi ja andmebaase.
Termini ELURIKKUSE INFORMAATIKA (biodiver-
sity informatics) vottis tdendoliselt esmakordselt
kasutusele Canadian Biodiversity Informatics
Consortium juba 1992. a
(http://www.bgbm.org/BioDivInf/TheTerm.htm).

Reaalse arengu sai elurikkuse informaatika peale
OECD raporti Report of the Working Group on
Biological Informatics ilmumist 1999. aastal.
2004 hakkas ilmuma teadusajakiri Biodiversity In-
formatics. Eelnimetatud OECD raport keskendus
muuhulgas elurikkuse informaatika arendamise
peamistele probleemidele ja esitas niitidseks ellu-
viidud plaani asutada Global Biodiversity Infor-
mation Facility (GBIF). GBIF arendab veebipor-
taali, et voimaldada elurikkuse andmestiku sama-
aegset otsingut koigis siisteemiga ithinenud and-
mebaasides (http://www.gbif.org). Hetkel kuulub
GBIFi vorgustikku 56 riiki, sh Eesti. Algselt kes-
kendus GBIF loodusteaduslikes kogudes talletatud
eksemplaride info, sh liigi nime ja asukoha edas-
tamisele. Hiljem on hakatud edastama ka liigivaat-
luste andmeid ning niiiid tunneb GBIF juba huvi
ka DNA-pOhiste vaatluste vastu.

Sadades eraldi andmebaasides sisalduva informat-
siooni samaaegne kéttesaadavaks tegemine on
seotud mitme tdsise probleemiga. Néiteks voib
sama nimega andmeviljal olla andmebaasiti eri-
nev info. Andmevili “liigi nimi” vdib monel juhul
sisaldada lisaks liigi epiteedile ka perekonna nime
jne. Seetdttu peab andmete GBIFi portaalis kuva-
misele eelnema nn doonorandmebaasi andme-
véljade seostamine GBIFi omadega. Parim lahen-
dus andmevahetuseks on standardsed andmevil-
jad, mida jargib enamik andmebaaside arendajaid.

ELURIKKUSE INFORMAATIKA STANDARDID

Elurikkuse andmestiku standardeid arendati juba
enne arvutipdhiste andmebaaside loomist ning
seega ka enne elurikkuse informaatika kui eral-
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diseisva distsipliini teket. Biodiversity Information
Standards (TDWG, http://www.tdwg.org) on tde-
ndoliselt selles vallas tegutsevatest organisatsioo-
nidest kdige olulisem. Kaks pdhilist standardit,
mida TDWG arendab, on DarwinCore
(http://www.tdwg.org/activities/darwincore) ja
ABCD (http://www.tdwg.org/activities/abcd).
Molema standardi fookuses oli algselt loodus-
teaduslike kollektsioonidega seotud terminoloo-
gia. Viimasel ajal on neid tdiendatud ka teiste
valdkondade, sh molekulaarbioloogia, oskussdna-
varaga.

Genomic Standards Consortium (GSC) loodi 2005. a
eesmérgiga tohustada genoomide kirjeldamist ja
genoomikat kisitlevate standardite koostamist.
GSC annab vilja ajakirja Standards in Genomic
Sciences ning koondab mitmeid aktiivselt tegut-
sevaid tooriihmi. Téhelepanu vadriv on INSDCi
aktiivne osalemine selle konsortsiumi t00s, mis-
tottu uued standardid leiavad kiiresti tee kolme
suuremasse avalikku geenipanka. Elurikkuse in-
formaatika arengu seisukohalt on oluline GSCi
kasvav huvi elurikkuse alaste andmekogude vastu.
2010. a loodi sellel eesmérgil GSCi juurde Biodi-
versity Working Group. Selle t66riihma eesmar-
giks on tuua kokku molekulaarbioloogid, takso-
noomid (siistemaatikud), 6koloogid ja elurikkuse
informaatikud ning tegelda eri distsipliinides aren-
datavate ontoloogiate sidususega. GSCi ja Dar-
winCore’i standardite esimene ihtlustatud ver-
sioon valmib 2011. a siigiseks. Geenide, taksonite
ja keskkonna-andmestiku integreeritud kasutamine
teadustdos, sh andmebaaside loomises on kdesole-
va loo autorite huviorbiidis ligikaudu kiimme aastat.

ELURIKKUSE INFORMAATIKA ALANE TEADUSTOO
EESTIS

Elurikkuse informaatika algusaega tuleks Eestis
otsida 1970.—1980. aastatest. Kédesolevas kirjutises
vaadeldakse selle valdkonna arengut parast OECD
raporti ilmumist 1999. a, kui vastav termin voeti
laialdaselt kasutusele. Samuti ei pretendeeri see
kirjatiikk téieliku tilevaate andmisele. Kindlasti on
selles valdkonnas Eesti teadlaste uurimistdid ja
arendusi, mis on autoritel kahe silma vahele jaanud.



2001. a installeeriti endises Eesti Teaduste Aka- nis 1). See andmebaas on moeldud seente moleku-

deemia Zooloogia ja Botaanika Instituudis, mis laarseks médramiseks ning loodud siistemaatikute,
praegu kuulub Eesti Maaiilikooli pdllumajandus- 6koloogide ja informaatikute koostdona (Koljalg jt
ja keskkonnainstituudi koosseisu (PKI), relatsioo- 2005; Abarenkov jt 2010a). Samal aastal viidi iiks
nilise andmebaasi tarkvara MySQL. Selle baasil osa elurikkuse informaatika alasest teadustdost iile
loodi jérgmisel aastal tdenéoliselt Eesti esimene ja Tartu Ulikooli, aga tihe koostéd PKI teadlastega
maailma iiks esimesi andmebaasi mudeleid, mis jétkus. Mdlema iilikooli teadlased on siiani siistee-
integreeris DNA, taksonite ja keskkonna-alase mi olulised arendajad ning kasutajad. Viimase
andmestiku. Samal aastal hakkas Eesti ja Pohja- viie-kuue aasta jooksul on sama teadlaste riihma
maade teadlaste vOrgustik selle mudeli pohjal osalusel vilja arendatud tdiesti uus elurikkuse and-
arendama andmebaasi UNITE, mis sai veebi kau- mebaaside platvorm PlutoF (Abarenkov jt 2008;
du kéttesaadavaks 2003. a (http://unite.ut.ee) (joo- Abarenkov jt 2010b).
DO o UNITE
[ <[> ][] + % hupyunite.utees ¢ | (@ Google )

.
-
— l I I llt Home Run Analysie Aanetations Sezrch Fages Workbench Cigital Rapesizory Metes znd news Adinowledgements

Nurmber of UNITE barcoding secuences: 2968 ITS sequences of 1120 species from 155 gznera.
Murrber of fungal ITS sequances In database (LNITE + INSD): 163549 k

The UNITE is primarily & fungal rONA ITS seguence dalabase, athough we asv welcomsz additional gznes and genetic markers, UNITE facuszss on high-
quality ITS sequences ganeratad from fruiting bodies collected and iJentified by experts and deposited in public herbaria. In addition, It also holds al
fungal ITS sequences in the International hucleot de Sequence Databasas (INSD: NCBI, EMBL, DDBI}. Both sets of sequences may be used in any
analyses carried out.

The main purpnse of the datahase is bo facilitere identificatinn of envirFnnmental samples of fingal DNA. Fowever, new imporrant featuras include nser
annetation of INSD sequences to add metadata en, e.g,, locality, habitat, scil, cimate, and interacting taxa. The user can furthermaere annctate INSD
sequencas with additional species identifications that will appear in the results of any analyses done.

UNITE is accompan ed by a project management system called PlutoF, where users can stere field data, document the sequencing leb procedurss,
manage sequencas, and maxe analyses. FIULOF intends to make it possible for taxonomists, ecologists, and biogecgraphers to use a commeon platform
for data storage, handling, and anzlyses, with the intent of fecilitating an integration of these disciolines. A user can have an unlimted number of
projzcts but still meke analyses across any oroject data available to him. (Read more}

UNITE is a relaticnzl database built on a MySQL platform running on & Red kat Linux Apache web server,

Contact information + Contributors = History +« How to cite UNITE ¥
MpExg-in \] Hormepage 1= maintained by Poveisd by
151 Web of Knowiédge™ Kessy Adarelkov & K. Fenrik Nilsson MHSQL
Current Web Contents LasL apdated: 7 Mar, 2011

Joonis 1.
UNITE - seente molekulaarse médramise andmebaasi véljund.
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PLUTOF — ELURIKKUSE ANDMEBAASIDE KODU
(vt joonis 2)

PlutoF on e-taristu, mis voimaldab kasutajal luua
ja hallata mitmesuguseid elurikkuse andmebaase
taksonoomiast keskkonnagenoomikani (Abaren-
kov jt 2010b, Abarenkov jt 2008). Tegemist ei ole
andmebaasiga, vaid nn andmebaaside koduga, mis
sisaldab servereid ning standardset ja unikaalset
tarkvara. Teisiti 6eldes pakub PlutoF kohnal kli-
endil (thin client) pdhinevat pilveandmebaasi (clo-
ud database) teenust. PlutoF-platvormi moodusta-
vad relatsioonilise andmebaasi tarkvara MySQL,
mis jookseb Red Hat Linux Apache’i veebiser-
veris, ja veebitoolaud. MySQL andmemudel koos-
neb praegu enam kui 150 tabelist ning seda tdien-
datakse pidevalt. PlutoF-platvormi arendustoo alu-
seks on idee ithest andmebaasi mudelist, mis voi-

PlutoF

veebitdélaud

O

’..G

o
Q
D

«
3

s OOGOO . 000 000
8%%88 . .'..-. gee:rxg;ut.ee :rea':s‘t,.ﬁ{.ee
N elos] o o] w JEEN

pilveraalindus

kasutajad ja
téorithmad

T0 aurumasin
www.hpc.utee

maldab talletada elurikkusega seotud 6koloogilist,
geneetilist, taksonoomilist jm infot. Samas on
arendajate eesmargiks anda kasutajatele vdoimalus
luua piiramatu arv eraldi andmebaase, mille and-
mestikku saab samaaegselt hallata ning analiiii-
sida.

Kasutajale on PlutoF-platvormi kdige silmapaist-
vam osa elurikkuse andmebaaside haldamiseks
moeldud veebi-téolaud (joonis 3), mis on prog-
rammeeritud jérgmisi veebitehnoloogiaid kasuta-
des: HTML, CSS, JavaScript, AJAX, PHP, Perl.

Veebitoolaua kaudu on kasutajal voimalik sama-
aegselt hallata nii oma isiklikku kui ka to6riihma
vOi projekti andmebaasi, mille liige ta on. Sisse-
logimisel mddrab kasutajanimi, millistele andme-
baasidele ja todvahenditele keegi ligi padseb ning
milliseid andmeid tal on digus vaadata ja/voi muu-

oo

loppkasutaja

eElu-

rikkus

joonis 3
L ——

) ¢

Eesti
Liikide
Register
Jjoonis 4 ja 5
| S

andmed

UNITE

Jjoonis 6

P IONIREEIREANNICOIRNOIACEINEBRNIOR
0800006800600 08A0EE06006E006RBRSAERS

l.'l - Joonis 2.
avaliku e ioan
veebikeskkonnad Skemaatiline joonis Plu-

toFi t60 pohimotetest.

PlutoF pakub kohnale kliendile (kasutajad, sh todrithmad) pilveandmebaasi teenust iile veebilehitseja. Iga kasutaja
vOib omada mitut andmebaasi voi kuuluda eri toorithmadesse, kellel on oma andmebaasid ja projektid. Iga andme-
baas/projekt vib omada eraldiseisvat veebi-viljundit vdi kuvada andmeid koos teiste andmebaasidega. Koostoos TU
Teadusarvutuste Keskusega pakub PlutoF pilveraalinduse teenust mahukamatele, geenijérjestustel pdhinevatele

analuiisidele.
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4+ || 4 % aope/funite.anee/temp/plutaf2imainphp

PlutoF - Main menu
& | (Qr Coogle

Main men

Add taxoen occurrence
Acd study

Acd reference

Browse and edit
Sezrch

Acd and =41 Laxon
names

Scientihic Colactians
Digtal Fepository
Glazal key annctations

Yot are ingger in as rmask
Lo ol besre

Mzl menu

This page has heen tester And shauld anre correr

Fa- all farms th wask comectly avaSenpt has i b

Clipboerd

) “unit
Joonis 3.

ded here (LMB)

(1) Messagz: Users havz now & possibllizy o celz:e study plos and samelzs which havz been gcced by themselves. DNA
s2quences, specimens and obeervat cne in<:

2 to thece plots and samples have to be removec a+ior to da eton (15,11.201C).

PlutoF — veebi-toolaud elurik-
kuse andmebaaside haldami-
seks ja pilveraalinduseks.

ta. Nii nditeks saavad eluslooduse klassifikatsioo-
nis muudatusi teha ainult valitud eksperdid, Eesti
loomakogude andmebaaside haldamise digust oma-
vad mone iiksiku asutuse tootajad, seente mole-
kulaarse méadramise andmebaasi saavad tdiendada
ainult rahvusvahelise t66rithma UNITE liikmed jne.
Veebi-toolaua kasutaja Oigusi ja kuulumist min-
gisse kindlasse tooriihma saavad taotleda koik
uurijad, asutused, looduskaitsjad, dpetajad, Opila-
sed jt, kellel on soov oma andmebaase samal plat-
vormil arendada.

Viljasorditud andmestiku saab kasutaja saata vee-
bi-toolaua nipitstahvlile, kus on véimalik alustada
erinevaid analiiiise, sh kuvada andmeid Google
Maps kaardirakendusel, viia 1dbi keskkonnage-
noomika analiilise jm. Kui analiiiisid {iletavad tea-
tud mahu, siis saadetakse need tiitmiseks TU Tea-
dusarvutuste Keskuse aurumasinasse ja sealt edasi
arvutusmasinatesse ehk kateldesse. Pilveraalindu-
se (cloud computing, software-as-a-service) pohi-
mottel tootava PlutoF-platvormi vdimalusi kasuta-
vad praegu koige ulatuslikumalt seentega seotud
andmebaasidega tootajad; keskkonnagenoomika
analiiiisid on esialgu véimalikud ainult seente pdh-
jal. Loodetavasti arendatakse samal platvormil ka
teisi suurtaksonite pohiseid andmebaase, mis ra-
kendavad maksimaalselt PlutoFi poolt pakutavaid
voimalusi.

Lest Upgatad: JLLI-U4-Us Weamaster: i

Hetkel on PlutoF-platvormi oma andmebaaside
koduks valinud Tartu Ulikooli zooloogilised, bo-
taanilised ja miikoloogilised kogud, Eesti Maa-
iilikooli zooloogilised ja miikoloogilised kogud,
Tallinna Botaanikaaia kogud, moned erakogude
omanikud, seente molekulaarset méérajat arendav
rahvusvaheline konsortsium UNITE jne. 2011. a ap-
rilli alguses oli PlutoFi veebi-toolaual 308 kasuta-
jat umbes 20 riigist ja holmati iile 30 andmebaasi.

PLuToFI KASULIKKUS UURIJALE.
VEEBIRAKENDUS E-ELURIKKUS

Lisaks andmebaaside haldamisele on PlutoF-taris-
tu baasil loodud avalikke veebirakendusi, mis
kuvavad mitme eraldi andmebaasi teavet. Naiteks
EELURIKKUS (http://elurikkus.ut.ee) vdimaldab ot-
sida nii eesti- kui ka ingliskeelset infot Eestist lei-
tud elusolendite liikide kohta (joonis 4 ja 5). Ap-
rilli alguses 2011 oli sellesse joutud kanda teave
23 466 liigi kohta: ladinakeene nimi, selle siino-
niitimid, liigi asend elusolendite siisteemis, eesti-
keelne nimi, viited leviku ja dkoloogia kohta Ees-
tis, fotod, levikukaart, andmestik liigi esindatuse
kohta teaduslikes kollektsioonides, andmed Eesti
punasest nimestikust ja/voi liigi kaitsmise kohta
riiklikul tasandil. Niiteks joonisel 6 kuvatud hari-
liku lehternahkise (Thelephora terrestris) leviku-
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Viimased uudised

eFlurikkus Avaleht Lilghd Kegud Vastiused Sonastik Todrdhmad Teated

Mis on eElurikkus?

Tt kaalan, I Tt

Joonis 5.

Leinaliblika infoleht eElurik-
kuse viljundis (paremal) ja sa-
ma liigi eksemplaride viljund
Eesti loomakogude rahvus-
likus andmebaasis (all).

Joonis 4.

eElurikkus, veebiviljundi esi-
leht. Siia koondub iiksikisikute
ja asutuste andmebaasidest
Eesti liike puudutav info.

o000

Eesil loomakj

<4 » @]+ % nupunieuteelessti loor

Esileht

Nymphalis antiopa (Linnaeus, 1758)

Eksemplari kood Tiilip
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Leiukoht
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Easti
Easti
Verdgaz
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
Easti
East
Ezst
East

Kogumise aeg
14/08/1967
25/08/1967
25/08/1967
21/07/1980
20/08/1959
28/08/1949
13/08/1960
26/08/1966
20/08/1959
05/08/1967
05/08/1967
05/08/1967
30/07/1972
05/08/1967
U5/08/198/
US/U8/ 198/
13/08/1980
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R. Siilla

#. Siilla
Silla
Salla
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere

L8
[
R
[
L8
[ &
L8
R Suurpere
7. Suurpere
R Suurpere
R Suurpere
R Suurpere
#. Suurpere
H. Suurpere
R

Suurpere

Misraja(d)

Gl Bl Bl Bl Bl Bl Bl

Silla
Silla
Salla
Keskila
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
Suurpere
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Cesti eflurikkus — Liigikirjeldus
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Hariliku lehternah-
kise levikukaart Cuines @ pibos
eElurikkuse vil- >
jundis. Info selle S

e
FOWERED BY

seeneliigi esine- (el

mise kohta périneb
teaduskogudest,
kirjandusest, vaat-
lustest ja geenijér-
jestustest.

kaardil olev info périneb teaduslikest kollektsiooni-
dest, kirjandusest, vaatlustest ja geenijarjestustest.
PlutoF-platvormil arendatavatest andmebaasidest
on selle teabe aluseks Eesti Liikide Register, TU,
EMU ja Tallinna Botaanikaaia teaduskogude and-
mebaasid, info uurijate isiklikest andmebaasidest,
geenijérjestuste andmebaasidest UNITE ja INSDC
jm. Seega on tegemist veebiprojektiga, mis toetub
suurele hulgale iseseisvatele andmebaasidele-pro-
jektidele, mille arv aja jooksul ilmselt kasvab —
nagu ka selles kajastatavate liikide arv.

PlutoFi kasutamisega vabaneb tiksikuurija voi to6-
rihm vajaliku e-infrastruktuuri viljaarendamisest
ning selle iilalpidamise kuludest. Tsentraalselt on
lahendatud andmeturve ja -varundus. Lisaks selle-
le on PlutoF-platvormil lihtne teha andmebaase
vastastikku kéttesaadavaks veel enne salvestatud
andmete avaldamist. See siivendab koostdod t60-
riihmade vahel ja annab loodetavasti vdimaluse

P9k cile

asis \

o I i
M data B4 Gancaire Rorsisting, Gongls [Tele ftas - Tame of | ks
- H

? .9 P i v P ?
Eksemplar kogus “otoga eksemplar <ogus Y Liigi voatius 'V Fetega liigi vaatlus K riandusviice andmobaasis

:? Ceenijériestusega ekaemplar kogus (‘? Foto ja geen jarfestisega =ksemp ar kogus

Q Keskkunnasmovicesl parinevad geniiéreslused

Kirjanduse viited taksoni Eeslis esinemise kohta

laiaulatuslikke analiilise kiirendatult teostada. Néi-
teks saavad toorithmad, kes votavad eri kontinen-
tidel sarnaseid bioloogilisi proove, sdéstlikult 1dbi
viia iihiseid analiiiise.

PlutoF analiiliside moodulisse lisandub pidevalt
uusi toovahendeid. Praegu on koige silmapaist-
vamalt vidlja arendatud geenijirjestuste analiiiisil
vajalikud téovahendid (Hartmann jt 2010; Nilsson
jt 2010a, 2010b, 2011a, 2011b). Kimaarsete gee-
nijérjestuste leidmise tarkvara (Nilsson jt 2010a)
on lisaks PlutoF-platvormile voetud kasutusele ka
NCBIi andmebaasides. Tulevikus plaanitakse vee-
bi-todlauale lisada uut fiillogeneetika alast ja statis-
tikatarkvara, mis vdimaldaks kasutajal suunata
andmeid analiilisidesse tiha sddstlikumalt.

ANDMETE PRIVAATSUS JA AVATUS

PlutoF-platvormi puhul on olulised andmete pri-
vaatsuse ja avatuse kiisimused. Praegu saab and-
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mebaasi omanik andmed piiramata ajaks lukus-
tada. Probleemiks saab see juhul, kui need andmed
avaldatakse teadusartiklis vm, aga uurija unustab
need avalikuks teha. Voi mida teha lukustatud
andmetega, mille omanik siirdub muude tegevuste
juurde (niiteks {iilidpilane) voi lahkub igaveseks?
Kas rakendada andmete avalikustamise tdhtaeg,
mille mdddudes andmed muutuvad automaatselt
vabaks?

Kui pikk see periood peaks olema? Andmete ava-
tuse kiisimus on tdnapéeva teaduses omaette kuum
teema. Teadusliku andmestiku avalikustamise kii-
simusi on lahanud mitmed iilevaated ja artiklid
(vt OECD 2007; Field jt 2009). Suurematel elu-
rikkuse uurimise rahastajatel, nagu NERC (http://
www.nerc.ac.uk) ja NSF (http://www.nsf.gov), on
selles vallas oma poliitika. Uldsuundumus paistab
olevat, et teaduse rahastajad ja kirjastajad hakka-
vad iiha tipsemalt ndudma, kuidas ja kus peavad
elurikkuse projekti andmed olema talletatud. Sel-
leta keeldub fond projekti rahastamast ja kirjastaja
uuringut avaldamast. Paljudes teadusajakirjades
on juba monda aega rakendatud siisteem, kus ndu-
takse geenijarjestuste deponeerimist monda ava-
likku andmebaasi. PlutoF jargib iildise konsensuse
saavutanud andmete avalikustamise ettepanekuid.

Pohimotteliselt saab PlutoF-platvormil lubada ka
lukustatud andmete piiratud kasutamist. Néiteks
saab igaiiks kasutada UNITE andmebaasi kuulu-
vaid lukustatud geenijérjestusi tundmatute seente
geenijdrjestuste identifitseerimiseks. Analiilisi tu-
lemuses on lukustatud geenijérjestusega seotud
statistika olemas, aga tipsemate andmete saami-
seks tuleb otse omaniku poole podrduda. Selline
kasutusviis on loodetavasti viinud kokku teadlasi
ja andmeid, mis muidu ei oleks olnud voimalik.

Avatuse ja privaatsusega seondub tunnustuse kiisi-
mus. Kuidas tunnustada, s.o tsiteerida omanikke,
kes on oma andmed teistele kéttesaadavaks teinud
vOi olemaolevaid andmeid tdiendanud? PlutoFil
valmib ldhitulevikus silisteem, mis voOimaldab
automatiseeritult andmetele tsiteeringuid lisada.
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EESTI TEADUSE TEEKAART NATARC

NATARC on lithend, mis tdhistab Eesti teaduse
taristu teekaardi projekti “Loodusteaduslikud ar-
hiivid ja andmevdrgustik”. Projekti raames aren-
datakse jargmise nelja aasta jooksul PlutoF-pShist
infrastruktuuri mitmes viga olulises suunas. Ees-
margiks on luua iihtne PlutoF-pohine elurikkuse
infosiisteem (e-infrastructure), mis vodimaldab
Eesti ja vélismaistel uurijatel analiilisida omavahel
seostatuna loodusteaduslikku andmestikku elusor-
ganismide, Okosiisteemide kirjelduste ja geenijér-
jestusteni. Arendatav platvorm peab toetama ldbi-
murdelisi avastusi loodusteaduste eri valdkonda-
des, tagama Eesti bioloogilise mitmekesisuse ning
keskkonna seisundi ja selle muutuste adekvaatse
dokumenteerituse. Talletatud ja korrastatud and-
mekogu tehakse tarkvararakenduste abil kéttesaa-
davaks Eesti ja vilismaa teadlastele, Keskkonna-
ministeeriumi allasutustele jt.

Andmete pikaajaline talletamine PlutoF-platvor-
mil tagatakse uue e-taristu arendamisega Tartu
Ulikoolis ning andmebaasi koopiate talletamisega
Eesti Maaiilikooli serverites.

Lisaks PlutoF-platvormil arendatavatele andme-
baasidele on Eestis mitmeid teisigi elurikkusega
seotud olulisi, iseseisvale siisteemile rajatud and-
mebaase. Nimetamist vidrivad kindlasti EELIS
(Eesti Looduse Infosiisteem — Keskkonnaregister),
ELUSi (Eesti Looduseuurijate Seltsi) loodusvaat-
luste andmebaas, EMU botaaniliste kogude and-
mebaas, Eesti Loodusmuuseumi andmebaasid,
Tartu Ulikooli botaanika osakonna krohmseente
andmebaas MaarjAM jt. NATARCi viljakutseks
saab sellega tihineda soovivate erinevatel platvor-
midel olevate andmebaaside info kokkutoomine
ithisele veebitoolauale. Viimast vajavad nii tead-
lased kui looduskaitsjad, Opetajad ja dpilased ning
kindlasti ka poliitikud ja ametnikud, eelkdige loo-
dusega seotud otsuste tegemisel.

TEADUS JA ELURIKKUSE INFORMAATIKA

Elurikkuse informaatika ja laiemalt kogu teaduse
jaoks on iiheks suuremaks viljakutseks rikkaliku



andmestiku kuhjumine, mida tdiendatakse iiha kii-
remas tempos. Uhelt poolt on andmete tootjaiks
teadlased ja nende poolt kasutatavad instrumen-
did. Viimaste nditeks vGib tuua DNA jarjendajad
(tulemuseks on geenijérjestused), mikroskoobid
(tulemuseks pildid ja nendega seotud meta-and-
mestik), mulla, vee v4i dhu analiisaatorid, erine-
vad seiresiisteemid jne. Teine, ja mitte véiksem,
osa andmestikust moodustub andmekorrastusega
seotud arvutuste tulemusel, kusjuures algandme-
stik périneb eelnimetatud jt instrumentidest. Elu-
rikkuse informaatika {ilesanne on tekkiva andme-
massiivi organiseeritud talletamine ning tulevas-
tele analiiiisidele kéttesaadavaks tegemine. Selleta
oleks véga keeruline liikuda faktimassiivilt ja
empiiriliselt teaduse faasilt teaduslike hiipoteeside
ja kontseptsioonide juurde. Teisalt peab teadus
olema ligipddsetav ja hiipoteesid kontrollitavad,
mis on tdnapéeval tekkivate andmemassiivide pu-
hul vdimalik eelkdige korrastatud andmebaaside
abil. Vastasel korral tasuks maksumaksja teadus-
t00 eest, mille andmestik on 5—10 aasta pérast ras-
kesti voi iildse mitte kasutatav.

Lisaks andmete andmebaasides kittesaadavusele
on oluline ka nende kvaliteet. INSDC andmebaa-
sides talletatakse iiha enam elurikkuse geenijérjes-
tusi ja nendega seotud andmestikku olendi asu-
koha, kasvukeskkonna, selle kliima jm kohta. Tal-
letatud andmed on iiha paremini organiseeritud,
mis teeb need suhteliselt hésti kédttesaadavakse.
Tosisem on aga probleem, et {iks osa andmestikust
on halva kvaliteediga. Néiteks leiti hiljutises uuri-
muses (Longo jt 2011), et avalikes genoomijérjes-
tuste andmebaasides NCBI, Ensembl, JGI ja
UCSC on bakterite, taimede ja kalade nime all si-
sestatud kiillalt suur kogus inimgenoomi jarjestusi.
Sellise andmestiku kasutamine teiste teadlaste
poolt ilma kvaliteedi kontrollita voib arusaadavalt
viia valejareldusteni. Mitmed artiklid on késit-
lenud seente geenijarjestuste kvaliteeti INSDC
andmebaasides (Bidartondo jt 2008; Nilsson jt
2007, 2011b). Nendes olevaid seente rDNA ITS
geenijdrjestusi kasutatakse keskkonnagenoomika

analiiisides seente DNA-pohiseks méadramiseks
mullast, Shust, teiste organismide kudedest jm.
Kuna INSDC andmebaasides on ligikaudu 20%
ITS geenijérjestustest vigased, viib selle andmes-
tiku kontrollimatu kasutamine vigaste tulemusteni.
Koige halvem on asjaolu, et valesti méératud gee-
nijarjestused suurendavad INSDC-s talletatuna
omakorda vigaste andmete hulka. Nad sisestatakse
andmebaasi reeglina sellesama vale nime all.
PlutoF-platvormil on seetéttu loodud eraldiseisev
andmebaas INSDCs talletatud seente geenijérjes-
tuste annoteerimiseks. Seal saab kasutaja arvates
vigasele geenijirjestusele lisada senisest erineva
taksoni nime, markida, kas tegemist on kiméérse
vOi madala kvaliteediga jarjestusega, tdiendada
voi lisada leiukoha, kasvukeskkonna jm andmeid.
Annoteeritud andmestik, sh parandatud taksoni ni-
mi kaasatakse PlutoF-platvormi pShistesse analiiii-
sidesse, mis voimaldab vigaseid geenijérjestusi vél-
tida. Pracgu kiivad labirddkimised NCBI ja ENA
andmebaasidega, et annoteeritud info liiguks ka
INSDC andmebaasidesse. Loodetavasti vihendab
see tulevikus vigaste geenijérjestuste arvu kasvu.

Suure andmemassiivi pohjal teadusliku hiipoteesi
piistitamine ja kontrollimine vajab kahtlemata elu-
rikkuse informaatika abi. Biogeograafia, koevolut-
siooni, keskkonnagenoomika, siistemaatika, fiilo-
geneesi, looduskaitse jt valdkondade eesliinitea-
duse analiiiisid on reeglina seotud mahuka and-
mestikuga. SeeOttu on otstarbekas juba uuringu
planeerimise faasis otsustada, milliseid elurikkuse
informaatika toGvahendeid kaasata ning pidada
silmas, et andmeid ja tulemusi on vaja kasutada ka
aastate parast.
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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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MUKORIISASEENTE ELURIKKUSE UURINGUD EESTIS

Leho Tedersoo*, Triin Naadel, Maarja Opik, Ivika Ostonen
*Loodusmuuseum, Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

SISSEJUHATUS

Seente globaalne elurikkus maailmas on vorreldav
putukate ja bakterite omaga. Seenjuur ehk miiko-
riisa on taimejuure ja seene iihisorgan, mille kau-
du enamik maismaataimi ammutab mullast vees
lahustunud toitaineid. Miikoriisset ithendust taime-
de ja seente vahel voib lugeda iildjuhul mutualist-
likuks suhteks, sest seensiimbiont saab taimelt fo-
tosiinteesiproduktide ndol kogu voi vdga olulise
osa oma energiast. See siimbioos tekkis arvatavas-
ti ordoviitsiumis, kui algelise ehitusega krohm-
seened (hdimkond Glomeromycota) asustasid esi-
meste maismaataimede risoide, moodustades pdo-
sasjalt harunenud taimeraku-siseseid struktuure —
arbuskuleid. Sellist arbuskulaarset miikoriisat
(AM) moodustab enamus rohttaimi ja valdav osa
troopilisi puuliike, mis domineerivad paljudes tai-
mekooslustes siiani. Ka mitmed majanduslikult
olulised kultuurtaimed, nditeks kartul, teraviljad
(sh riis), kaunviljad, viljapuud, kohvi- ja teepuu
moodustavad AM-i. Evolutsiooni kdigus on hiljem
iseseisvalt tekkinud teised miikoriisavormid — ek-
tomiikoriisa (EkM), erikoidne miikoriisa (ErM) ja
orhidoidne miikoriisa (OM) ning nende mitmed
vormid. EkKM domineerib peamiselt parasvootme
okas- ja segametsade ning majanduslikult ja 6ko-
loogiliselt tdhtsamate troopiliste puusugukondade
esindajatel. ErM on arenenud vaid teatud kanar-
bikulaadsete (Ericales) sugukondades, kus seen-
siimbiontideks on peamiselt endofiiiitse eluviisiga
kottseened (Cairney, Meharg 2003; Tedersoo jt
2009). Kanarbikulaadsed on laialt levinud paras-
vootme ja vahemerelise kliimaga kooslustes ning
mégistes troopikapiirkondades. OM interaktsioon
hdlmab képalisi (Orchidaceae) ja vdga erineva
eluviisiga kand- ning kottseeni. Paljud orhideed on
evolutsioneerunud seente parasiitideks — nende
stisinikuallikaks on ektomiikoriisse vdi saproobse
eluviisiga seen, kes omakorda hangib siisinikku
metsapuudelt vOi varisest.

Samas kui miikoriisat moodustavate taimede elu-
rikkus on suhteliselt histi teada, avastatakse igal
aastal uusi seenerithmi, mis elavad taimejuurtega
mutualistlikes suhetes. Suured ja silmatorkavad
viljakehad esinevad vaid EkM seentel, ent suurim
osa kdigi miikoriisaseente biomassist asub juurtes
voi mullas, kus hdre seeneniidistik jdidb sageli
palja silmaga ndhtamatuks. Paljud seened palju-
nevad mittesuguliselt ega moodusta kunagi vilja-
kehi, mistdttu nende avastamine ja kirjeldamine
on raskendatud. Seetdttu kasutatakse seente méaa-
ramiseks mullast ja juurtelt molekulaarseid mee-
todeid. Laialdaselt on levinud ribosomaalse DNA
(rDNA) mittetranskribeeritava ITS regiooni pri-
maarse jarjestuse kasutamine seeneliikide erista-
miseks. See geenildik esineb genoomis kiimnete
voi sadade koopiatena, on vihe konserveerunud
ning seetdttu poliimeraasse ahelreaktsiooni kéigus
kergesti paljundatav (Nilsson jt 2009; Abarenkov
jt2010).

Krohmseente jaoks on ITS regioon osutunud eba-
sobivaks, kuna selle seenchdimkonna esindajate
rakkudes on esindatud paljud tuumagenoomid
ning ITS jarjestused voivad olla seetottu véga eri-
nevad. AM seente méddramiseks on enim levinud
rDNA 188 ja 28S geenid (Opik jt 2006). Kui veel
mone aasta eest miirati looduses esinevaid seeni
iikshaaval, siis tehnika areng on paaril viimasel
aastal véimaldanud mullaorganisme méérata tu-
handete kaupa, kasutades selleks piirosekveneeri-
mist (Margulies jt 2005). Eesti teadlastel on
oluline roll selle meetodi rakendamisel ja standar-
diseerimisel seenekoosluste kirjeldamiseks (Opik
jt2009; Tedersoo jt 2010b; Unterseher jt 2011).

Ulalkirjeldatud meetodid ei vdimalda siiski tuvas-
tada seente funktsioone juurtes ja mullas. Seene-
liigid ja -isendid ning korgemad taksonid erinevad
iiksteisest suurel médral oma funktsionaalsete
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omaduste poolest. See on ajendanud paljusid tead-
lasi uurima elurikkuse ja dkosiisteemide toimimise
seoseid nii maa peal kui ka mullas.

Molekulaarsete meetodite kasutamine on vdimal-
danud Eesti teadlastel uurida miikoriisaseente
liigirikkust tile maailma. Kéesolev iillitis annab iile-
vaate Eesti teadlaste panusest miikoriissete seente
bioloogilise ja funktsionaalse elurikkuse uurimisel.

ARBUSKULAARNE MUKORIISA

Hoolimata korgest evolutsioonilisest vanusest ja
dominantsusest Maa dkosiisteemides on AM seen-
te elurikkus teiste miikoriisatiiiipidega vorreldes
suhteliselt madal. Morfoloogiliselt on kirjeldatud
veidi iile 200 krohmseente liigi, molekulaarsete
liigi tasemel taksonitena ligi 300 (Opik jt 2010)
ning see arv suureneb pidevalt. Maailma iiks liigi-
rikkamaid krohmseente kooslusi asub Eestis Koe-
ru salukuusikus. Sealse metsa kiimnekonna alus-
taimestikuliigi juurtest on kindlaks tehtud iile 50
krohmseente liigi. Uhe taimeliigiga koos elamas
on seal registreeritud iile 30 seeneliigi, iihe taime-
isendiga aga kuni kiimmekond (Opik jt 2008,
2009). Kuna eri paikade AM seened pole samad ja
paljud piirkonnad on seni vdhe uuritud, on alust
arvata, et AM seente globaalne elurikkus on suu-
rem kui paarsada liiki. Ka on Koeru salukuusiku
krohmseente liigirikkuse wuurituse pohjalikkus
maailmas ainulaadne, mistSttu tegelikud AM
seente liigirikkuse tulipunktid véivad asuda hoopis
mujal (Opik jt 2010).

AM ja ka teiste seenekoosluste liigirikkuse uuri-
mine taaselavnes 1990ndatel aastatel, kui DNA-
pohised meetodid hakkasid voimaldama seente
midramist taimejuurtest. Traditsiooniline krohm-
seente taksonoomia poOhineb valdavalt mullas
tekkivate eoste morfoloogilistel tunnustel, samas
kui juuresisesed seenestruktuurid vdimaldavad pa-
rimal juhul sugukonna tasemeni mairamist. Mul-
las eostena leiduvad AM seeneliigid aga ei pruugi
olla taimejuurtes aktiivsed ning juuri koloni-
seerivad AM seened ei moodusta alati eoseid. See-
tottu ei anna eostepdhised AM seente koosluste
andmed nende levikust toepérast pilti.
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Tosinkonna aastaga kogunenud DNA-pohised
krohmseente koosluste kirjeldused on tunduvalt
muutnud meie arusaama nende seente bioloogiast.
Nitidseks teame, et erinevates taimekooslustes on
isesugused krohmseente kooslused (Opik jt 2003,
2006). Nii nagu taimedel, on ka krohmseentel eri-
neva elustrateegiaga liike: AM seente metsaliigid
eelistavad taimi, mis kasvavad vaid metsas, samas
kui erinevaid kasvukohti asustavad AM seened
elavad koos taimedega, mis kasvavad mitmetes
erinevates kasvukohtades (Opik jt 2009). Kasvu-
kohageneralistidest eelistas partneritena AM seeni
ka Louna-Euroopas invasiivne Hiina péritoluga
palmiliik, kui ta istutati Euroopas eri looduslikesse
kooslustesse (Moora jt 2011).

Mullas elunevate, paljale silmale n&htamatute
krohmseente biogeograafia on hakanud selguma.
Maailma sadakonnas eri paigas tehtud iiksikuurin-
gute analiilis nditas, et vaid véike osa AM seene-
liikidest on levinud kdikjal maailmas; eri kliima-
vOotmetes ja mandritel elavad nende piirkondade
spetsiifilised AM seeneliigid (Opik jt 2010). Seni-
sed andmed AM seente loodusliku mitmekesisuse
kohta keskenduvad Euroopale ja Pohja-Ameeri-
kale. Eesti teadlaste t66 tulemusena on lootust, et
mitmed praegu veel kaardil olevad valged laigud
saavad ldhiaastatel uuritud.

EKTOMUKORIISA

Maailmas esineb hinnanguliselt 8000 taime- ja 20
000-25 000 seeneliiki, mis moodustavad EkMi.
Nii taimede kui seente seas on EkM iseseisvalt
tekkinud mitukiimmend korda (Brundrett 2009;
Tedersoo jt 2010a). Eesti teadlased on eksperi-
mentaalsete ja molekulaarsete meetoditega esime-
sena tuvastanud iile kiimne uue EkM seenerithma
(Kdljalg 1992; Tedersoo jt 2006a, 2010a). Enamik
selliseid seeni moodustab koorikjaid voi pisikesi
kausikujulisi viljakehi, mis ei drata tihelepanu.

Enamik EKM seente kooslusi holmavad 100-200
litki metsatuka kohta, ent tdendoliselt on see arv
tugevasti alahinnatud (Tedersoo jt 2006b). Jarv-
selja lirgmetsa iihtainsat puud koloniseerib hinnan-
guliselt mitusada seeneliiki ja mitukiimmend iihe



seeneliigi indiviidi (Bahram jt 2011). Mdneaas-
taste metsapuude EkM seente bioloogiline mit-
mekesisus jadb siiski kiimne piiresse, sdltudes puu
vanusest, kasvukohast ja juuresiisteemi ulatusest
(Tedersoo jt 2008b). Kohalikul skaalal struktu-
reerib mulla seenekooslusi enim peremeestaim ja
mullahorisont v6i mikroni$§ (Tedersoo jt 2003,
2008a, 2008b). Moned EkM seeneliigid on viga
eriomased teatud puuperekondadele, ent enamik
dominantliike on siiski laia peremeeste ringiga.
Suurem osa puuliike on oma seente suhtes samuti
véhevalivad, ent liksikud taimed seonduvad viga
viheste seeneliikidega (Suvi jt 2010). Arvatavasti
on nii seentel kui ka taimedel peremehe-spetsii-
filisus seotud fiilogeneetilise paritoluga ja ekst-
reemsete mullastikutingimustega.

Kuna seente elurikkuse uurimist molekulaarsete
meetoditega saavad endale lubada eeskitt PShja-
Ameerika ja Euroopa riigid ning Jaapan, siis ena-
mik sellistest toodest ongi ldbi viidud pdhja-pa-
rasvootme metsades. Et saada globaalset pilti EKM
seente elurikkusest, kirjeldasid Eesti miikoloogid
koos viliskolleegidega paljusid varem uurimata
troopilisi piirkondi, nagu Austraalia, Malaisia,
Seisellid, Ecuador ja Kamerun (Tedersoo jt 2007,
2008a, 2010bc; Peay jt 2010). Nende uuringute
kiaigus selgus iillatav tdsiasi: vastupidiselt koigile
teistele uuritud organismirithmadele on EkM seen-
te liigiline ja fiillogeneetiline elurikkus troopikas
mirksa véiksem kui parasvootmes. Tdendoliselt
on EkM tiiiipi siimbioos tekkinud ménnilistega
(Pinaceae) juura ajastul parasvootme metsades voi
Loduna-Aasia migedes; paljud seeneriihmad pole
kohanenud troopiliste tingimustega. Troopiline
muld ei pruugi EKM seentele sobida ka véga kiire
lagunemise tottu; mojub ka peremeestaimede suh-
teline hajutatus (Tedersoo, Nara 2010). Praegu
koostatakse mudelit, et hinnata EKM seente elurik-
kust ja koosluseid enim mojutavaid tegureid glo-
baalsel skaalal.

ERIKOIDNE MUKORIISA

ErM seened on arvatavasti juure-endofiilidid, mis
‘kodustati’ evolutsiooni jooksul iihel korral kanar-

bikulaadsete taimede poolt (Tedersoo jt 2009).
Kuna ErM seeni méidratakse peamiselt juureproo-
videst, on jddnud paljuski selgusetuks, millised
seeneliigid on funktsionaalsed siimbiondid taime-
ga ja millised vaid elavad juurtes. K&ik juurtega
seonduvad seened ei moodusta ErM-i, kuid seda
miikoriisat moodustavaid seeni leidub mitmetes
tiksteisest kaugetes seeneseltsides (Helotiales,
Chaetothyriales ja Sebacinales). Eestist kogutud
materjalist on méiratud koikidesse nendesse riih-
madesse kuuluvaid liike (Selosse jt 2007). ErM
seente positiivne moju taimede kasvule on viga
tugev nii looduslikel taimedel kui ka niiteks kul-
tuurmustikatel (Cairney, Meharg 2003; Starast jt
2006). Arvatakse, et ErM seened on efektiivsemad
orgaaniliste toitainete omastajad kui muud miiko-
riisaseened.

ORHIDOIDNE MUKORIISA

Orhidoidset miikoriisat moodustavad seened on
eluviisi poolest vdga erinevad. Enamik rohelisi
orhideesid on fotosiinteesivdimelised ning assot-
sieeruvad mullas leiduvate saproobidega, nt kau-
nis kuldking ja hall kidpp (Shefferson jt 2005,
2008). Paljud orhideed on vahetanud saproobid
EkM seente vastu, sest puude juuri asustades on
need ilmselt stabiilsemad ja pikaealisemad part-
nerid. Orhideede interaktsioonid saproobide ja
EkM seentega voivad olla kiillaltki liigispetsii-
filised, eriti fotosiinteesivoime kaotanud liikidel
(Taylor, Bruns 1997). Fotosiinteesivate orhideede
albiinovormide uuringud niitavad, et tdielik soltu-
vus seentest arenes vilja enne, kui kitsas spetsii-
filisus (Abadie jt 2006). Téielik sdltuvus kindlast
seeneliigist voimaldab ilmselt seenelt efektiivse-
mat toitainete saamist, ent v3ib holpsalt viia orhi-
deeliigi véljasuremiseni, kui antud seeneliigi po-
pulatsioone tabab kliimamuutustest voi inimtege-
vusest tingitud hddabumine.

Enamus képalisi on haruldased ja looduskaitse-
alused objektid paljudes riikides. Seetottu on ka-
paliste seensiimbiontide tuvastamisel téhtis ka loo-
duskaitseline aspekt: antud juhul tuleb kaitse alla
votta kogu kooslus, mitte vaid iiksikud taimed.
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Eestist kogutud kédpaliste OM seente mitme-
kesisust on pohjalikult uuritud kaunil kuldkingal
(Cypripedium calceolus), hallil kédpal (Orchis
militaris) ja valgel tolmpeal (Cephalanthera lon-
gifolia) (Shefferson jt 2005, 2008; Abadie jt
2006).

MUKORIISA SEENTE FUNKTSIONAALNE
ELURIKKUS

Miikoriisa tiilibid erinevad iiksteisest olulisel maa-
ral funktsionaalsete omaduste poolest. Lisaks
esineb mirkimisvéérseid funktsionaalseid erinevu-
si seeneindiviidide ja -liikide ning isegi kdrgemate
taksonite vahel (Ostonen jt 2009; Courty jt 2010).
Need omadused tulenevad seente fiilogeneetilisest
péritolust ja seeneniidistiku ulatusest ning on see-
ga teatud maiidral ennustatavad (Hobbie, Agerer
2010). Naiteks voivad seentaksoni erisused maa-
rata 28% lepa EkM juurte funktsionaalsetest para-
meetritest (Ostonen jt 2009). Koikide miikoriisa
tiiipide puhul esineb seeneliikide vahel suuri eri-
nevusi toitainete imamises. AM seente erineva lii-
gilise koosseisuga kooslused voivad pohjustada
taimedel mitmekordseid kasvuerinevusi (Moora jt
2004; Uibopuu jt 2009). Eriti tundlikud seenpart-
neri puudumisele vdi seenekoosluse liigilisele
koosseisule vdivad olla haruldased taimed. Eesti
karukellaliigid miikoriisa seenteta peaaegu ei kas-
vanudki, nad andsid ka erineva kasvuvastuse eri-
nevatele AM seenekooslustele (Moora jt 2004).
EkM seentel on tuvastatud suuri erinevusi mulda
eritatavate enstiimide osas, mis s6ltub ka ilmasti-
kust ja mullaomadustest (Courty jt 2010). Seene-
litkkide funktsionaalne komplementaarsus lubab
oletada, et taksonirikkad kooslused on looduslikes
protsessides efektiivsemad (Baxter, Dighton 2005).

Parasiitsete képaliste kitsas seondumine teatud
seeneliikidega néitab, et elurikkus toodab uusi
okonisse ja suurendab seeldbi elurikkust. Orhi-
deedega sarnaseid nditeid, kus taim saab miiko-
riisse seene iile voimust, on teada ka seenlillelistel
(Monotropaceae), uibulehelistel (Pyrolaceae) ja
mitmetel troopilistel varjutaimedel (Bidartondo jt
2002; Tedersoo jt 2007a). Kui orhideed on ena-
masti védhearvukad, siis seenlilli ja uibulehelisi
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vOib esineda ohtralt. Nendel taimedel on suhte-
liselt korge hingamis- ja transpiratsiooniaktiivsus,
mis voimaldab neil hoolimata viikesest biomassist
valitseda méarkimisvairset osa koosluse siisiniku-
ringest (Tedersoo jt 2007a).

Ektomiikoriisse seenckoosluse liigiline koosseis
voib olla taimede juurtoitumise funktsionaalse
efektiivsuse indikaator. Korge produktiivsusega
kuusikutes on leitud, et suurem osa juuretippudest
on koloniseeritud kaugeleulatuvaid risomorfe ja
suurt miitseeli moodustavate EkM seente poolt
(Ostonen et al, avaldamata andmed), mis toetab
hiipoteesi, et EkM seeneniidistik on taime juures-
tiku imava pinna suurendaja.

MUKORIISAUURINGUTE TULEVIK

Miikorisoloogia ehk teadus miikoriisast on inter-
distsiplinaarne uurimisvaldkond, mis hdlmab
seente ja taimede 6koloogiat, fiisioloogiat ja mole-
kulaarbioloogiat. Selle valdkonna uurimistulemus-
tel on rakenduslikke viljundeid metsade, niitude jt
Okosiisteemide produktsioonibioloogias ja tead-
mistepShisel majandamisel. Suur osa Eesti miiko-
riisauuringutest on keskendunud seente elurikkuse
médramisele looduses. Rakendatakse ja arendatak-
se edasi uue podlvkonna sekveneerimismeetodeid
(Opik jt 2009; Moora jt 2011; Tedersoo jt 2010;
Unterseher jt 2011) ning uuritakse seentaksonite
funktsionaalseid erinevusi ja slimbioosipartnerite
Okoloogilist komplementaarsust (Moora jt 2004;
Uibopuu jt 2009). Selgitatakse EkM seente rolli
puude juurtoitumises ja produktsioonis eri kliima-
ja metsavoondite metsades. Juuretippe koloni-
seerivate EKM seentaksonite mustrite analiiiis loo-
duslikul kliimagradiendil annab vdimaluse ennus-
tada muutusi metsade kasvus ja jilgida kliima-
muutustega kohastumist. Kliima soojenemisel
suurenevate sademete moju  lehtpuumetsade
miikorisosfadrile uuritakse eksperimentaalselt
FAHMI projekti (Kupper jt 2010) raames. Kavas
on triipkoodistada tdhtsamate Eesti seeneriihmade
liigid, mis vOimaldab tulevikus seeni kiiresti ja
efektiivselt méérata. POhjaliku uurimise all on
seente elurikkust ja koosluste struktuuri ning
funktsionaalsust mojutavad tegurid nii regionaal-



sel kui ka globaalsel tasemel (Opik jt 2006, 2010;
Ostonen jt 2009; Tedersoo, Nara 2010).
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SEENESUSTEMAATIKA AASTATUHANDETE VAHETUSE EEL JA JAREL

Bioslistemaatika on eluteaduste valdkond, mis
kirjeldab elurikkust ja motestab selle mustreid eri
tasanditel. Elusorganismide stistematiseerimisele
eelneb nende leidmine looduses, varieeruvuse Kir-
jeldamine ja anallisimine. Nii kujuneb arusaam
liikidest, nende flilogneesist ehk arenguloost ning
seeldbi sugulussuhetest, millele tugineb tanapée-
val kOige elusa rihmitamine. Ideaalis Uheselt
moistetavaid nimetusi kasutav fllogeneetiline
klassifikatsioon loob aluse eluslooduse mitmekesi-
suse ja interaktsioonide adekvaatseks Kirjeldami-
seks ©koloogias, looduskaitses, p6llumajanduses
ja veel paljudes eluteaduste harudes. Jargnev pea-
tikk puGab anda luhitlevaate biosiistemaatika
arengust Eestis viimase paarikiimne aasta jooksul
meie mukoloogiaalase teadustegevuse néitel. Pa-
rineb ju ka ainus eestikeelne bioslistemaatika dpik
(Parmasto 1996) mukoloogi sulest. Kirjeldamise-
le tulevad Eesti rahvusvaheliselt tunnustatud see-
neslistemaatikute t66d biostistemaatika tldiste suun-
dumuste taustal. Mahukas Eesti seenestikku kasit-
lev ning ka samblikke moodustavate seente alane
kirjasdna vajaks taiendavat omaette Ulevaadet.

Eesti iseseisvuse taastamine tdi kaasa suured muu-
tused ka teaduses, luues senisest oluliselt paremad
vOimalused vélismaa kolleegidega suhtlemiseks.
Sustemaatikutele sai samavord oluliseks takistuste
kadumine talletatava uurimismaterjali muretsemi-
selt ning, finantside olemasolul, maailma mistahes
otsas kogumiselt. Nimelt pole Gihegi organismirih-
ma arengulugu vdimalik mdista ja selle p&hjal
klassifikatsiooni koostada, h6lmamata riihma glo-
baalset mitmekesisust. Avardunud v@imalustest
kinnihaaramine viis eri piirkondade mitmete see-
neriihmade leviku ja taksonoomilise kasitluseni
(Kalamees 2004a; Parmasto 2001, 2005).

) Kadri Példmaa
Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

Samasse aega langeb ka kolme erinevat seeneriih-
ma kasitlevate monograafiate tllitamine, mis p6-
hinevad mahukate materjalide labitdotamisel ja
tulemuste stnteesil. Nii valmis taksonoomiline
llevaade Euraasia parasvodtme osa Tomentella-
laadsetest seentest (Kdljalg 1996). Aastakiimnete
jooksul kogutu pdhjal avaldas Ain Raitviir (2004)
slistemaatilise kasitluse harjastikulistest (Hyalo-
scyphaceae) ja Kuulo Kalamees (2004b) (levaate
kobarheinikutest (Lyophyllaceae) Palearktises.
Erast Parmasto koostatud maailma koorikuliste
kandseente digitaalne andmebaas Cortbase (Par-
masto 1997) koondab praeguseks 615 perekonna
ja Ule 8000 liigi kehtivaid ja sunoniimseid nime-
sid annoteeritud nimestikuna, mis interaktiivselt
veebis kasutatavana (Parmasto jt 2004) aitab kaasa
thtlustatud nimekasutusele keerukates ja liigiroh-
ketes seenertihmades.

Varasematele uurimissuundadele lisandusid takso-
noomia alased uurimused mdningatest seentel kas-
vavatest kottseeneriihmadest (P&ldmaa, Samuels
1999) ning pisisirmikutest (Saar 2003). Jatkusid
uurimused s6sarliikide eristustunnuste varieeru-
vusest (Kullman 1998; Kullman, Brummelen
1992) ja tiksikulaadsete (Helotiales) perekondade
piiritlemisest eoskoti ultrastruktuurist saadava uue
info valguses (Leenurm jt 2000; Pdrtel, Raitviir
2005).

Eesti mikoloogide arvukatel ekspeditsioonidel en-
dise NGukogude Liidu piires kogutud mahukate
materjalide pdhjal tehtud t60de avaldamine kestab
tdnaseni (Kalamees 2009; Kalamees, Raitviir
2006; Raitviir 2008). Hilisemal ajal iseloomusta-
vad Eesti seenesustemaatikute globaalset haaret
vaga erinevate, meile kaugete, sageli troopiliste
piirkondade valitud seeneriihmade késitlused.
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Need paarkiimmend Kirjutist sisaldavad ka arvu-
kalt teadusele uute liikide Kirjeldusi (Gibertoni jt
2003; Han jt 2009; Kdljalg, Dunstan 2001;
Miettinen jt 2007; Parmasto 2006a, 2006b, 2010;
Példmaa 2007, 2011; Pdldmaa, Samuels 2004;
Raitviir 2003ab; Raitviir, Shin 2003; Saar, Lassge
2006; Suvi jt 2010; Youru jt 2007).

Eelmise sajandi Uheksakiimnendad t&histavad
suurte muutuste ajajarku biosiistemaatika arengus.
Kirjeldavast teadusharust oli kujunenud teadus-
likke hiipoteese esitav ja Uha enam DNA jdrjes-
tuste analtlsile tuginev eluteaduste valdkond.
Seni kirjeldati liike ja klassifitseeriti neid korge-
matesse taksonoomilistesse kategooriatesse suu-
resti organismiriihma uurija sisetunde jargi, mis
tugines  morfoloogilis-anatoomiliste  tunnuste
tblgendamise kogemustele. Esimene uut, oluliselt
rangemat arenguloopdhist paradigmat jargiv t6o
Eestis oli morfoloogis-kladistiline késitlus liibu-
vate viljakehadega puitulagundavatest kandseen-
test (Parmasto 1995). Kladistilisele meetodile
omast saastuprintsiipi rakendades néidati, et 142
oletatavalt histekkelise perekonna kérval on suur
osa taksoneid parafiileetilised. Uksnes morfoloo-
giliste tunnuste kasutamine ei v8imaldanud siiski
thest pdlvnemissuhete tuvastamist. Sellele vaata-
mata eristati t66s kiimmekond hésti p6hjendatud
uhistekkelist seenerihma ning mitmedki neist on
leidnud toetust hilisemate autorite arvukates
analudsides.

Eesti Vabariigi taastamise jargsele majanduslikule
kitsikusele vaatamata Gnnestus Eesti miikoloogi-
del dige pea hiipata ka hoogsalt startinud mole-
kulaarse biosustemaatika reele, suuresti tanu juba
pikka aega edukalt toiminud rahvusvahelisele
koostdole. Traditsioonilisele organismide Kkirjel-
damisele lisandus Uha enam geenide DNA
jarjestuse madramine. Nonda oli Uhtékki kasutada
kordades rohkem tunnuseid, selgitamaks liikide
piire, arengulugu ja levimisteid. Seeldbi kesken-
duti elusorganismide uue, sugulussuhetel pd&hi-
neva ststeemi loomisele, mille kaigus heideti
kdrvale paljud harjumusparased, kuid tanapéeva
mdistes kunstlikud riihmad. Esimesed Eesti seene-
sustemaatikute osalusel Rootsi molekulaarlabo-
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rites saadud tulemused avaldati 1990. aastate
teises pooles (Hallenberg jt 1996; Hallenberg,
Parmasto 1998). Morfooogiliste ja molekulaarsete
tunnustabelite kriitiline vdrdlev analuls (Parmas-
to, Hallenberg 2000) néitas (hinemist biosuste-
maatika peavooluga.

Eeldused Eesti mikoloogide kujunemisel hinnatud
seene-ekspertideks 18i nende keskendumine hal-
vasti tuntud seenerihmadele. Ka seente vilja-
kehadel parasiteerivate helekottseenelaadsete (Hy-
pocreales) puhul innustab maailma eri paigus
senitundmatute liikide leidmine ja ststeemi pai-
gutamine. Ribosomaalse DNA jérjestuste analiii-
sidel ilmnes, et selliste seente riihmad on eristunud
erinevatele peremeesseene-rihmadele spetsialisee-
rumise kéigus (P6ldmaa jt 1999; P&ldmaa 2000).
Niddseks standardiks kujunenud mitmete geenide
jarjestuste analulis véhendab tulemuste s6ltuvust
andmestiku ja analulsi erisustest, vdimaldades
robustsemate fiilogeneesihiipoteeside pustitamist.
Uleniidikute (Hypomyces) puhul &nnestus nelja
geeni Uhise analtlsi abil kummutada senine arva-
mus, et kandseentel parasvédtmes levinud liigid
kasvavad troopikaski. Ka morfoloogilised tunnu-
sed toetasid maailma Uhes voi teises troopilises
regioonis kasvava liigi eristamist, millest enamik
kirjeldati teadusele uutena (P6ldmaa 2011).

Pdhjalik morfoloogilise ja molekulaarse and-
mestiku integreerimine on vdimaldanud teha
uudseid taksonoomilisi jareldusi teisteski seene-
perekondades. Saar jt (2009) tdendasid, et vagagi
sarnased pisisirmikud perekondadest Cystoderma
ja Cystodermella ei moodusta thistekkelist riihma.
Sarnaselt mitmete seeneriihmadega ei leidnud toe-
tust vaid varvuserisustel pdhinevad liigid. Ullata-
vaks osutusid tulemused kottseeneperekonna Geo-
pora kasitlemisel. Nimelt ei dnnestu selles genee-
tiliselt selgelt eristuvaid rihmi uksteisest ei vélis-
ega mikrotunnuste alusel eristada (Tamm jt 2010).
See juhatab edasi biosiistemaatika tldisemate ki-
simusteni liigi olemasolust ja selle mdistmisest
inimese poolt.

Molekulaarsete tunnuste kasutuselevott avas mi-
koloogias seniolematud vdimalused mitte ainult



seente flilogeneesi tuvastamiseks ja sellele tugi-
nevaks taksonite piiritlemiseks, vaid ka nende
‘tdelise’ mitmekesisuse Kirjeldamiseks erinevates
Okosusteemides. Tuleb meenutada, et seened ela-
vad osaliselt voi taielikult seeneniidistikuna kas-
vusubstraati peitunult. Kui seni tuli mikoloogidel
oOkoloogilisi hinnanguid anda eelkdige viljakehade
pohjal, siis ntudsest vdimaldab valitud geenildigu
vlrdlemine andmebaasidesse kogutuga mistahes
keskkonnast périt hudfijupi liigilist ma&ramist.
Selles valdkonnas leidsid rakendust ka Eesti mi-
koloogide teadmised, kel on dnnestunud hendada
eksponentsiaalselt kuhjuvate keskkonnaandmete
interpreteerimine  klassikalise  bioslistemaatiku
teadmistega Uhest vai teisest seeneriihmast (vt ka
kaesoleva kogumiku peatiikki Urmas Kaoljalalt).
Uurimused  miikoriisaseente  mitmekesisusest
(Kdljalg jt 2000, 2002) said aluseks uue teadus-
suuna kujunemisele Tartus, mida kasitleb kogumi-
kus Leho Tedersoo jt peatiikk.

Bioslistemaatika on paratamatult eriala, kus suure-
mate Uldistusteni ei jouta teadlaskarjaari algjargus.
Aastatepikkune siivenemine valitud organismirh-
madesse loob aga unikaalseid vaartusi, mis on va-
gagi ndutud tanapdeva rahvusvaheliste koostG0-
projektide kavandamisel ja teostamisel. Seel&bi on
Eesti mikoloogid andnud ja annavad olulise
panuse liigirohkete seeneriihmade arenguloo selgi-
tamisse ja tulemuste interpreteerimisse taksonite
piiritlemise ja ©koloogia aspektist (Larsson jt
2004, 2006). Urmas Kdljala ja Erast Parmasto
osalemine kogu seeneriigi uue, fiillogeneetilise
klassifikatsiooni koostamisel (Hibbett jt 2007) on
viinud nii nende kui ka Eesti biosustemaatika siia-
ni kBige tsiteeritavama artiklini.

Morfoloogilised uuringud kipuvad tanapaeval iha
holpsamalt palju andmeid tootva DNA jarjenda-
mise taustal sageli tunduma liialt kohmakate ja
kulukatena, seda eelkdige tédajas moddetuna. Nii
hakkab paraku taandarenema silmaga néhtava elu
aratundmise ja analtiisi vbéime. Selliseid oskusi
taastootmata me kaua ei kesta: seenesiistemaatika
pikaaegse traditsiooni jatkumisel Eestis saavad
seega madravaks noored, kel tahtmist ja oskust ka
metsas seentele otsa vaadata.
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EVOLUTSIOONILINE PUTUKAOKOLOOGIA
FULOGENEETILISEKS LAHENEMISEKS VALMIS

Evolutsiooniline 6koloog vaatab iimbritsevat elu
samasuguse siira huviga nagu iga teinegi
looduseuurija, kuid ta vaatab seda omamoodi,
motleb omamoodi motteid. Ta kiisib miks? Tosi
kiill, ka need teised kiisivad sageli miks?, aga ne-
mad kiisivad teistmoodi. Evolutsioonilise 6koloo-
gi jaoks tdhendab miks-kiisimus péarimist evolut-
siooniliste joudude kohta, joudude kohta, mis on
aegade jooksul kujundanud elusorganisme sel-
listeks, nagu me neid ndeme — kuidas nad elavad
ja milline on nende vilimus. Miks muneb kuld-
nokk pessa viis muna ja miks on sinilille died sini-
sed? Evolutsiooniline 6koloog muidugi usub, et
tahtsaimaks (kiill mitte ainsaks) loodust kujunda-
nud jouks on olnud looduslik valik: kindlasti on
ajuti olnud ka kuus muna munevaid kuldnokki ja
muud vérvi sinililli, kuid valik on sellised geno-
tiilibid elimineerinud, nende sigimisedu on olnud
viiksem. Evolutsiooniline 6koloog piiiiab valikut
moista ja modta — miks 1dheb valet vérvi sinilille-
del kehvasti? Kiisimuse esitab evolutsiooniline
okoloog enamasti selliste tunnuste ja omaduste
kohta, mis on silmaga ndhtavad. See on ka
mdistetav — meile ndhtavad tunnused on enamasti
tajutavad ka teistele oleseliikidele ja just seetottu
vahendavad need tunnused interaktsioone organis-
mi ja keskkonna vahel, niditeks mojutavad libli-
kar6oviku drasdomise toendosust linnu poolt. Evo-
lutsioonilist 6koloogi muidugi huvitab just selline
evolutsioon, mis siinnib vastasmojust organismi ja
keskkonna vahel, muidu polekski ta evolutsioo-
niline 6koloog.

Evolutsiooniline o6koloogia pole kaugeltki veel
valmis. Me ei tea vastuseid paljudele esmapilgul
vagagi lihtsatele kiisimustele. Nii nditeks pole
sitani rahuldavat seletust iildteada tosiasjale, et
véga paljud loomad on kohu alt heledamad kui

Toomas Tammaru
Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

selja poolelt. Usutavaid hiipoteese on muidugi
vélja pakutud mitmeid ja juba ammu, kuid senini
on puudu sellise rangusastmega tdestused, mida
tanapdevaste kriteeriumide kohaselt ka toestusteks
peetakse. Teisisonu, meil pole rahuldavat arusaa-
ma Okoloogilistest interaktsioonidest, milles on
ilmnenud kohu alt heledamate loomade edu teist-
suguse varvusskeemiga liigikaaslaste ees. Kiisi-
musena sama lihtne ja selge, kuid vastusena usuta-
vasti suurusjdrke keerukam on probleem sugulise
sigimise eelistes suguta sigimise ees. Siiani pole
ammendavat selgitust asjaolule, miks nii paljud
olesed sigivad suguliselt, samas kui saab ju ka
oluliselt lihtsamalt — nagu arvukad vegetatiivselt
ja partenogeneetiliselt paljunevad oleseliigid on
meelde tuletamas.

KEHASUURUS UURITAVA TUNNUSENA

Kaugeltki valmis pole ka kehasuuruse evolutsioo-
niline 6koloogia, kuigi suurus on ehk iga elus-
olendi ilmseim ja kahtlemata ka Okoloogiliselt
“tahtis” omadus. Kehasuurusel on moju pea igale
organismi interaktsioonile keskkonnaga, ja ena-
masti on see moju markimisvaddrne. Sellest hooli-
mata ei moista me veel hésti kehasuuruse evolut-
siooni. Uldjuhul on iisna lihtne niha looduslikku
valikut, mis soosib suuremaid isendeid. Tdepoo-
lest, asjaomastes katsetes leiame pea alati, et suu-
remad isendid on loodusliku valiku poolt eelis-
tatud ehk siis fenotiilibiliselt suuremate isendite
kohasus (fitness) on korgem. Péris nii see looduses
siiski olla ei saa, sest muidu peaksime nidgema ke-
hasuuruse pidevat evolutsioneerumist ehk siis
isendite mootmete lakkamatut suurenemist polv-
konnast polvkonda. Seda me ei nde ja asjal peab
olema seletus, ehk siis — eeldusel, et suurem olla
on ildse voimalik — peab suurel kehal olema ka
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hind (cost). Teisisonu, suur olemise kasud peavad
olema tasakaalustatud suur olemise kahjudega, s.t
suurem olla peab {ihtlasi olema ka millegi poolest
halvem. Paraku on selgunud, et “suuruse kahjude”
eest vastutavaid loodusliku valiku surveid pole
sugugi lihtne leida. Kiisimust voib pidada iiheks
kesksemaks evolutsioonilises 6koloogias: arvesta-
des kehasuuruse olulisust kdikmdeldavates Sko-
loogilistes interaktsioonides, pole arusaam selle
tunnuse iiht- voi teistsuguseid véirtusi soosivast
keskkonnast sugugi mitte teisejarguline meie maa-
ilma pika aja jooksul kujundanud protsesside
moistmisel.

Kehasuuruse hinna probleem on eriti ilmne putu-
kate puhul, eelkdige seetdttu, et emasputuka sigi-
misedu — munetud munade arv — on sageli suisa
vordeline tema kehakaaluga. Miks ei evolutsio-
neeru putukad suuremaks, kuigi looduslik valik
ndib seda igati soosivat? Lihtne oleks kirjutada
seletus mingi fiisioloogilise piirangu arvele: selge
see, et puht fiiiisikaliselt tuleb piir likskord ette.
Fiisioloogidel poleks ilmselt raske leida sadu tiks-
teisest enam-vdhem sdltumatuid podhjusi, miks
putukad ei voi olla hobuse suurused. Sellise ldhe-
nemisega siiski maailma dra ei seleta, sest valdav
osa putukaliikidest on mitme suurusjirgu kaugusel
sellistest kehamootmetest, mille funktsionaalset
voimalikkust on maailma suurimad putukad oma
olemasoluga veenvalt tdestanud. PShimotteliselt
vOib piirang siiski olla puhtalt geneetiline: suur
olla oleks ehk parem kiill, kuid populatsioonides
voivad puududa suur olemise geenid, mille sage-
dust looduslik valik saaks tdsta. Uldjuhul see nii ei
ole: putukapopulatsioonides leitakse tiiiipiliselt pa-
rasjagu korgeid kehasuuruse péritavuskoefitsiendi
(heritability) viartusi. Ka kunstliku valiku katsed
toendavad, et putukad voivad suuremaks evolut-
sioneeruda ja teha seda parasjagu kiiresti. Seega
tuleb putukate véiksuse pdhjust otsida ikkagi dko-
loogilistest valikusurvetest. Lahendus kehasuuruse
hinna kiisimusele peab olema meie silmade kdrgu-
sel, selliste faktorite koosmdjus, mida igapdevaselt
ndeme ja tihekaupa vottes usume mdistvat. Selline
nihtava ja mdistetamatu kooselu teebki siinkirjutaja
meelest evolutsioonilise 6koloogia eriti ponevaks.
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Putukate kehasuuruse kiisimus on olnud Tartu Uli-
kooli putukadkoloogide uurimist6d ldbivaid tee-
masid pooleteise aastakiimne viltel, ehk siis t56-
riihma kogu senise tegevusaja jooksul. Oluliseks
uurimisobjektiks on kujunenud viljapuutupslane —
lennuvdimetute emastega liblikaliik. Valik ei ole
juhuslik, sest otsisime teadlikult keskmisest liht-
samat mudelsiisteemi ehk siis liiki, mille puhul
oleks tavalisest vdhem faktoreid, mida looduses
on keeruline modta. Nukust koorunud tupslaste
emased ei lahku oma mdnepdevase elu jooksul
koorumise paigast ja seetottu on koik valmikuelus
toimuv jélgitav ja mdddetav. Evolutsioonilis-6ko-
loogilises uurimistods vajame eelkdige kohasuse
(sigimisedu) hinnangut, mida ei ole voimalik libli-
ka kohta anda tema elu jooksul munetud mune
kokku lugemata. Liikuvate valmikutega putukate
korral on iilesanne sageli iiletamatult raske, kuid
tupslase puhul mitte. Katsete seeria tulemusena
selgus, et tupslaseemase munade arv on tugevas
lineaarses, peaaegu vordelises seoses tema
kehakaaluga (Tammaru jt 2002, joonis 1). Kui nii,
on ka tupslase puhul suurte keham&otmete hinna
probleem olemas ja viirib tdhelepanu.

Kuni poolegrammise kehakaaluga jaib tupslane
kaugele putuka kehasuuruse fiisioloogilisest lagi-
vadrtusest ning iildise piiranguga ei saa tema keha-
mootmeid seega seletada. Siiski on voimalik, et
piirangud on kaasatud kehasuuruse determinat-
siooni ja sedakaudu ka evolutsiooni mingil eripé-
rasemal viisil. Néiteks niiviisi, et voimalikud pole
just igasugused vastse kasvukdvera plastilised ja
ehk ka evolutsioonilised muutused. Putuka kasvu-
kdvera olulise elemendi moodustavad diskreetsed
kasvujargud: kiire “vaba” kasvu faasid on iikstei-
sest eraldatud aegandudvate kestumistega, mil
vastne vahetab vilised kitiniseerunud osad uute ja
suuremate vastu. On igati usutav, et iihe kasvu-
jargu sees — kestumata — ei saa kasvada piirama-
tult ja kui ka kasvujarkude arv on fikseeritud, pole
putukavastse kasvukoveral just palju muutumis-
vabadust. Just sellist piirangut oletasime varem
hallavaksiku kehasuuruse vaartusi seletades (Tam-
maru 1998), kuid tupslase puhul tuli selline ldhe-



nemine korvale heita. Nimelt selgus, et selle liigi
kasvujarkude arv on varieeruv ja mojutatav kesk-
konnatingimuste poolt (Esperk, Tammaru 2006,
2010). Tupslase uurimisel tdheldatu drgitas asja
laiemalt analiiiisima. Uksikuurimustena avaldatut
iildistades (Esperk jt 2007ab) jareldasime, et kas-
vujarkude arvu liigisisene varieeruvus on putuka-
maailmas laialt levinud ja fikseeritud kasvujir-
kude arvu pole vihemalt iildjuhul pohjust vaa-
delda piiranguna.

Oluliste arenguliste piirangute puudumisel saame
ja tohime tupslase kehasuuruse seletamisel otsida
suur olemise okoloogilist hinda. Evolutsioonilise
Okoloogia iildistes mudelites on hinda ndhtud eel-
kdige korgemas noorjérkude suremuses. Suureks
saamaks, tuleb kauem kasvada ja seeldbi viheneb
toendosus sugukiipsuseni jouda. Idee tasandil pea
triviaalne ldhenemine, ent probleemid tekivad sel-
le kvantitatiivseks muutmisel. Nimelt on putukatel
enamasti viljakuse sdltuvus emase kehakaalust nii
tugev ja vastse kasvukiirus sedavord suur, et tasa-
kaalustamaks suuruse eelist, peaksime eeldama
ebarealistlikult korget suremust (Tammaru 1998).
Uks vodimalik lahendus oleks suremusriski posi-
tiivne soltuvus suurusest (PSS). Tdepoolest, putu-

ka elukdigu modelleerimise tulemused (Remmel jt
2011) niitavad, et valmiku optimaalne kehasuurus
on vaga tundlik PSS kohta kéivate oletuste suhtes.
Eeldades hetkelise suremusriski kolmekordistu-
mist vastse kehapikkuse kahekordistumisel ennus-
tab mudel igati usutavaid kehasuuruse véirtusi.
Oleme Tartus palju vaeva ndinud mdodtmaks loo-
duses liblikardovikute suremuse (eelkdige lindude
poolt dras6omise tdoendosuse) soltuvust kehasuuru-
sest ja oleme leidnud, et PSS reaalsed véartused
on mudeli poolt ennustatuga kooskolas (Teder,
Tammaru 2001; Ménd jt 2007; Remmel, Tam-
maru 2009; Remmel jt 2011). Katsete huvitava
korvaltulemusena leidsime muuhulgas, et kaitse-
ja hoiatusvirvusega rodvikute suremuses suurt
erinevust pole (vt ka Sandre jt 2007).

Siiski pole pdhjust arvata, et tupslase (ja iildise-
malt putukate) kehasuurus ja kehasuuruse séltuvus
keskkonnatingimustest (kasvukovera plastilisus)
on lopuni seletatav okoloogiliste valikusurvetega,
ehk siis vaadeldav adaptiivsena (loodusliku valiku
poolt optimaalseks kujundatuna). Oleme koosta-
nud (seni avaldamata) mudeli, mis tugineb detail-
setele originaalteadmistele (Esperk, Tammaru
2004, Tammaru, Esperk 2007) liblikaréovikute
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Viljapuutupslase lennuvdimetu emane ning ligikaudne sdltuvus tema kehakaalu ja munetud munade arvu

vahel.
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kasvukdverast. Mudelis oleme evolutsioonilise
okoloogia kontekstis esmakordselt eraldi model-
leerinud kasvujargusisest kasvu ja kestumisprot-
sessi. See ldhenemine on vdimaldanud analiiiisida
tiksteisest lahus kasvujdrgusisest kasvu ja kasvu-
jarkude arvu. Tulemus on iillatavalt selge: kasvu-
jarkude arv on vaadeldav adaptiivsena (optimaal-
sena), samas kui kestumiste vaheline kasv seda ei
ole. Jareldame, et kestumiste vahelise kasvu ise-
loom ei ole vaid loodusliku valiku kujundada, vaid
seda mojutavad oluliselt piirangud, mille tipsem
fiisioloogiline taust vajab edasist selgitamist. Aru-
saama sellisest piirangust toetavad mitmed tei-
sedki tdhelepanekud, nditeks ilmnes, et viis, kui-
das emased isastest suuremaks kasvavad, on fiilo-
geneetiliselt kaugetelgi liblikaliikidel {illatavalt
samasugune (Tammaru jt 2010). Selline sarnasus
lubab oletada, et mitte igasugused muutused kas-
vujargusiseses kasvukoOveras pole evolutsiooni
kdigus realiseerunud. Minguruumi siiski jééb,
piirangud ei vilista ka adaptiivset evolutsiooni
kasvujérgusisestes kasvukoverates. Seda illustree-
rivad nditeks meie leitud siistemaatilised erine-
vused isas- ja emasputukate kasvukdvera reakt-
sioonides keskkonnatingimustele (Teder, Tam-
maru 2005; Stillwell jt 2010).

FULOGENEETILINE LAHENEMINE

Eespool refereeritud toodes oleme detailselt uuri-
nud iihte mudelliiki, viljapuutupslast; mdotnud
talle mojuvaid loodusliku valiku surveid ja for-
maliseerinud arusaamise matemaatiliselt. See on
evolutsioonilise 6koloogia iiks ldhenemisviis, mil-
lel on modistagi omad puudused. On selge, et selli-
sel viisil ei joua me 14bi uurida rohkem kui murd-
osa maamuna oleseliikidest, samas kui jireldada
tahame midagi ka teiste, katseliselt uurimata
litkkide kohta. Tahes-tahtmata peame otsustama,
millistele liikidele on niiteks tupslase uurimisel
saadud tulemused iildistatavad ja millistele mitte.
Teisisdonu vajame eeldus-ennustus tiiiipi siisteemi
liikidevahelise vordluse tasemel. Milliste putuka-
lilkide puhul on meie arusaamine kehasuurust
mdjutavatest evolutsioonilistest joududest kehtiv
ja milliste puhul mitte? Tartu putukadkoloogid
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USUVAD, et tupslase uurimisel pShinev arusaam
on ildistatav eelkdige varusigijatele (capital bree-
ders). Varusigijad on putukad, kelle puhul on val-
miku toitumise téhtsus munade tootmisel vdhene
kuni olematu, vastandina tulusigijatele (income
breeders) sigivad nad seega vastseeas kogutud
ressursside arvelt (vt nt Tammaru, Haukioja 1996;
Javoi§ jt 2011). Kehasuuruse evolutsiooni kon-
tekstis on selline vahetegemine oluline eelkodige
seetdttu, et just varusigija puhul on pohjust eelda-
da tugevat positiivset seost kehamassi ja viljakuse
vahel. Tulusigijatel on asjad teisiti ja seetdttu on
ka nende kehasuurusele mojuvad valikusurved
oluliselt teistsugused.

Eelmises 15igus esitasime véite erinevate tunnuste
seose kohta litkidevahelise vordluse tasemel, see
sai kirja USUVAD-stiilis. Olemaks teadus, ei tohi
evolutsiooniline 6koloogia moistagi jadda selliste
hiipoteeside tasemele, olgugi need heas kooskdlas
nii loogika kui meie arusaamisega elusloodusest
(adaptive story telling). Vajame tdestusi ja dnneks
on meil tdnapdeval kasutada metoodika ka selliste
viidete toestamiseks, mis iitlevad midagi eri tun-
nuste liigiomaste vaartuste vaheliste seoste kohta.
Nii saame range teaduslikkusega nditeks uurida,
kas puud on suurema tdendosusega kahekojalised
kui rohttaimed, kas pohja pool elavatel imetaja-
liikidel on vdiksemad korvad voi kas varusigimine
on liblikatel seotud valmiku suurema kehamas-
siga. Sellise vOimaluse varasem puudumine voib
esmapilgul tunduda parasjagu {iillatavana. Pole ju
sugugi keeruline kokku lugeda kahekojalised lii-
gid nii puude kui rohttaimede hulgas ja rakendada
saadud sagedustabelile hii-ruut-testi. Eks varem
nii toimitigi, kuid lisaks analiilisile tehti seejuures
ka oluline viga. Asja iile siigavamalt juureldes sel-
gub nimelt, et iga liikk omaette (néiteks selline, kus
taim on korraga nii kahekojaline kui ka puu) ei
paku iihte sdltumatut tdendit nende kahe tunnuse
evolutsioonilise seose kohta. Teisisonu, liiki s6ltu-
matu tdendina kisitlev statistiline analiiiis hindab
vabadusastmeid (enamasti suisa fataalsel méaéral)
tile. See on nii seetdttu, et liigid ei ole sdltumatud,
vaid on kujunemisloolt hierarhilise evolutsioo-
nipuu osadena iiksteisest soltuvad. Tunnuste sei-



sundid ja vairtused pole seetottu igal liigil ise-
seisvalt vélja kujunenud, vaid on suuremal voi
vihemal maééiral eellastelt péritud. Niiteks, kuna
koik pajud on kahekojalised ja samas ka puittai-
med, tekkis evolutsioonis selline tunnuste kombi-
natsioon tdendoliselt iihe korra pajude {ihisel
eellasel. Seetottu pakuvadki nelisada maailma
pajuliiki kokku vaid iihe ja mitte nelisada toendit
puuks olemise ja kahekojalisuse seose kohta.

Eeltoodud probleemi véltimiseks peame tunnuste
vaheliste evolutsiooniliste seoste uurimisel ja toes-
tamisel arvestama mitte evolutsioonipuu tippe,
vaid soltumatuid kahe tunnuse evolutsioneerumise
juhtusid. Meie néite puhul peaksime otsima, kus
veel — lisaks pajudele — on kahekojalisus ja puuks
olemine tekkinud omavahelises seoses ning luge-
ma sellised juhud evolutsioonipuu peal kokku.
Saadud andmestikule on siis juba vdimalik raken-
dada statistilist analiiiisi ning kiisida, kas eri tun-
nuste seotud evolutsioneerumise juhte on usalda-
tavalt palju, et piistitatud hiipoteesi kinnitada
(joonis 2). Sellist 1dhenemist tuntakse evolutsioo-
nilise 6koloogia kdnepruugis lihtsalt vordleva ana-
liiisina (comparative analysis). Tegemist on prae-
gusajal kiiresti areneva ja seetoOttu tavakasutajale

AX, AX, AY,

>

A

Joonis 2.

veel parasjagu arusaamatu statistiliste meetodite
valdkonnaga. Eelnevast ilmneb ka p&hjus, miks on
voimalus metodoloogiliselt korrektseteks vordle-
vateks analiilisideks avanenud alles hiljuti. Fiilo-
geneetiliselt (tekkelooliselt) sGltumatute tdendite
leidmiseks peab teada olema fiilogeneesipuu. Ka-
sutusvalmite, piisavalt usaldusviirsete fiillogeneesi
rekonstruktsioonide jarsult tdusnud kéttesaadavus
on asjaolu, mis on hetkel muutmas evolutsiooni-
lise 6koloogia metodoloogilist tasakaalu. Hiipo-
teese saab niilid kontrollida tunnuste vaértusi
fillogeneesipuule kandes ja arvutiprogrammi kasu-
tades, ise katset 1dbi viimatagi. Viimast muidugi
juhul, kui uuritavate tunnuste seisundid voi vair-
tused on raamatust votta.

Tartu putukadkoloogid on seadnud sihiks analiiii-
sida kehasuuruse ja meie hiipoteesi kohaselt selle-
ga tihedalt seotud varusigimise astme seotust
muude Okolooge huvitavate tunnustega. Rakenda-
me liblikatele tinapdevaseid fiilogeneetilis-vordle-
vaid meetodeid ning piiliame liikidevahelise vord-
luse abil mdista, millised liblikad on evolutsionee-
runud teistest suuremateks ja kus, lahti harutada
erinevate omavahel korreleerunud tunnuste vahe-
liste pShjuslike seoste pusa.

AY,
—>

AY

AX

Soltumatute kontrastide meetodi pdhimdte: kui uurime, kas tunnuste X ja Y evolutsioon on omavahel
seotud, tuleb uurida seost tunnuste véirtuste erinevuste (kontrastide, AX ja AY), mitte liigiomaste véértuste
endi vahel. Skeemil on nelja liigi (harude tipud) pdlvnemissuhteid kirjeldav fiillogeneesipuu, tunnuste X ja Y
vaartused on nelja tdnapédeval elava liigi jaoks teada, samas kui siigavamate sdlmede (harunemiskohtade)
kasutamisel tuleb védirtusi rekonstrueerida ehk teha pdhjendatud oletused X ja Y véirtuste kohta ténapée-

vaste liikide eellastel.
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Seni on peamiseks uuritavaks riihmaks vaksik-
lased, eelkdige selle liblikasugukonna esindajate
liigirohkuse ja okoloogilise mitmekesisuse tottu.
Samuti seepdrast, et Tartus on Jaan Viidalepa
eluto6 tulemusena tekkinud ja areneb edasi
(Ounap jt 2008, 2009, 2011) vaksikute fiilloge-
neetilise siistemaatika traditsioon. Piirime seega
teaduse eesliinile nii vaksikute sugupuu loomisel
kui ka selle kasutamisel evolutsioonilise 6koloo-
gia tarbeks. Seni avaldatud t66d on fiilogenee-
sipuu analiiiisil olnud metodoloogiliselt lihtsad —
oleme nididanud, et emaste lennuvdimetus on
vaksiklaste hulgas korduvalt evolutsioneerunud
(Snall jt 2007; Wahlberg jt 2010), kuid oleme
edukalt Oppimas ka parasjagu keeruliste statisti-
liste analiiliside tegemist fiillogeneesipuude baasil.

Fiilogeneetilise ldhenemisviisi kasutuselevotuga
seotud metodoloogiliste muutuste laiem mdju
loodusteaduslikule kultuurile tdstab loodetavasti
taas suuremasse ausse looduse praktilise tundmise.
Katseliste meetodite kasutajal voib eduks piisata
tihe liigi tundmisest, vordlev dkoloog niiviisi t66-
tada ei saa. Vdhim, mis ta oskama peab, on uurita-
vad liigid metsast kinni piitida. Muidugi on ka
mdistlike hiipoteeside genereerimine vorratult
produktiivsem ja ehedam, kui vordlev-6koloogi-
line andmebaas on lisaks arvuti kdvakettale ka
uurija peas. Viimane aspekt on siin kisitletud tea-
dusvaldkonna arengu seisukohalt ehk globaalselt
limiteerivaim, onneks pole praegu Tartus lood
selle asjaga sugugi halvasti.
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Pealkiri sisaldab kahte vastuolulist sona, aga omal
ajal ilikoolis Opetatud dialektiline “vastuolude
tihtsus” on olnud mulle iiks kasulikumaid mdist-
misi elus. Nii nagu muudeski eluvaldkondades,
jadb ka teaduses 10puks méadravaks usk oma toes-
se. Aga dialektika seisneb siin usus, et su tode ei
ole 16plik. Teaduses tuleb olla valmis oma usku
salgama. Selleks ajaks, kui teised teadlased hakka-
vad sinu tode uskuma (kui nii tdepoolest peaks
juhtuma!), peab endal juba uus usk olema. Siin
ehk erinebki teaduslik maailmavaade religioossest
kdige selgemalt — toimub kestev eituse eitamine.

STRATEEGIA AEGADE ALGUSEST

1960. aastatel oli Noukogude Liidus toiduainetega
kitsas. Teadlastelt oodati probleemile lahendust ja
eraldati joudumdoda ka vahendeid. Juhtiv roll oli
muidugi bioloogide kies, kes aga mdistsid, et pol-
lukultuuride produktiivsus soltub esmajirjekorras
péikesekiirguse otstarbekast kasutamisest fotosiin-
teesis. Pealegi, just hiljuti oli ilmunud jaapanlaste
M. Monsi ja T. Saeki t66, milles ndidati, et taim-
kattes on kriitiline probleem valguse ebaiihtlane
jaotus lehtede vahel. Ulemised lehed saavad tava-
liselt liiga palju valgust, mida nad ei suuda foto-
stinteesis kasutada. Alumised lehed aga on liigselt
varjutatud ja ei saa rakendada fotosiinteesiaparaa-
di kogu vdimsust. Kui dnnestuks péikesekiirgust
lehtede vahel iihtlasemalt jaotada, voiks poldude
saagikust tosta...

Péikesekiirguse modtmine taimkattes ei olnud aga
bioloogidele tuttav, seetdttu pdorduski Moskva
Timirjazevi nimelise Taimefiisioloogia Instituudi
professor Anatoli Aleksandrovit§ NitSiporovit$
abipalvega Eesti NSV Teaduste Akadeemia Fiiii-
sika ja Astronoomia Instituudi atmosfairifiilisika
sektori juhataja Juhan Rossi poole, kes oli kollee-

USUN, ET MOISTAN

Agu Laisk

Tartu Ulikooli molekulaar-ja rakubioloogia instituut

gidega avaldanud rea t6id taimkatte albeedo alal —
teaduslik termin tdhistab taimkattelt atmosfddri
tagasi peegeldunud ja hajunud kiirguse suhtelist
osa. Tootati vidlja lisna téiuslik taimkatte produkt-
siooni teooria, mille peaideeks oli taimelehtede
paigutus, mille puhul iilemised lehed oleksid piis-
tisemad ja alumised horisontaalsemad. Siis var-
jaksid tilemised lehed alumisi vihem ja kiirgus-
energia jaotuks lehtede vahel {ihtlasemalt. Fiiiisi-
kutena jdi meie osaks ndidata, missuguse kujuga
peaksid taimed olema, taimede aretamine meie
tilesannete hulka ei kuulunud.

Nendes tdodes jdi minu osaks aparatuuri vélja-
todtamine ja ehitamine, voimaldamaks mdodta kiir-
guse muutlikkust. Uks spektrofotomeeter liikus
pikkadel trossidel, mida sai seadistada erinevale
korgusele. Teine liugles alumiiniumist toru (tolle-
aegse hiippeteiba!) sees ning vaatas vilja 1dbi
aukude rea. Mootmised niitasid, et taimelehele
langeva kiirguse statistiline jaotus on kahe teine-
teisest suhteliselt kaugel asuva maksimumiga, tiks
varjulehtede, teine otseses pidikesekiirguses asu-
vate lehtede jaoks. Niisuguse kiirguse jaotusfunkt-
siooni kombineerisin taimelehe FOTOSUNTEESI
FUNKTSIOONIGA — fotosiinteesi kiiruse mitteli-
neaarse, kiillastuva sdltuvusega valguse intensiiv-
susest. Taimkatte kdikide lehtede jaoks summeeri-
tuna andis see kogu pollu fotosiinteesi kiiruse an-
tud ajahetkel. Summeerituna kevadest siigiseni —
arvestades ilmastiku muutlikkust — saadi fotosiin-
teesi produktiivsuse teoreetiline véirtus. Arvutus-
tes oli kaks peamist kiisitavust — esiteks, kuidas
ilm (pdikesepaiste, temperatuur, vee kéttesaada-
vus) muutub aja jooksul, ja teiseks, kuidas lehe
fotosiinteesi kiirus soltub valguse intensiivsusest.
Viimane oli kiill teadaolevalt kiillastuv funkt-
sioon, kuid tol ajal ei olnud veel teada, kui palju
muutusid selle parameetrid — algtdus ja platoo
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korgus — soltuvalt lehe asendist taimel ja lehe va-
nusest. M3otmiste ja arvutuste pdhjal kaitsesin
Tartu Ulikoolis kandidaaditod (Laisk 1968b), eel-
dades, et lehe fotosiinteesi funktsiooni omadusi
téapsustavad tulevikus meie kolleegid-bioloogid.

Varsti sai aga selgeks, et Moskva ja Leningradi
bioloogide arusaamad fotosiinteesi funktsioonist
arenevad aeglaselt, pohjuseks vajaliku moSteapa-
ratuuri puudumine. Siis p6ordus Juhan Ross minu
poole ettepanckuga hakata ise fotosiinteesi moot-
ma, chitades selleks ka vajaliku aparatuuri. Ette-
panek pakkus pinget, kahtlesin aga selle bioloogi-
lise sisuga t00 perspektiivikuses Toravere Obser-
vatooriumi kuplite vahel. Aparaadiehituse voima-
lused tundusid siiski nii pdnevad, et udune ild-
perspektiiv polnudki téhtis.

Kiillap aitas otsusele kaasa ka teise noore eksperi-
mentaalfiitisiku, Vello Oja ilmumine Toraverre.
Meie teed Velloga iihtisid juba péris alguses. Tore,
et see kahe teadlase “dimeer” on tinapédevani
stabiilsena piisinud. Pikad diskussioonid Velloga
rongisdidul Tartust Toraverre ja tagasi aitasid
tungida probleemide siigavustesse ja héélestasid
meie motlemise sedavord iihele lainele, et moista-
me teineteist poolelt sonalt. Seetdttu kasutangi
allpool maéératlust “meie”, moeldes selle all ena-
masti ennast ja Vellot, hiljem (1983) liitus “meie-
ga” ka keemik Hillar Eichelmann.

Tulles tagasi algaastate juurde, just 1960ndate 16-
pus ja 1970ndate alguses kujunes vélja minu stra-
teegiline lihenemine teadusele. Uhelt poolt olen
alati olnud huvitatud uute moodteaparaatide konst-
rueerimisest ja valmistamisest eesmirgiga, et meie
kasutatavad mdoteriistad oleksid erinevad poes
miilidavatest. Tahtsin, et need véimaldaksid modta
rohkem parameetreid, paindlikumalt ja tédpsemalt
kui kolleegidel voimalik (Laisk 1970a; Laisk, Oja
1979). Kiillap sel moel realiseeruski minu lap-
sepOlvehobi, raadioaparaatide chitamine. Teisest
kiiljest ergutas produktsiooniteooriast saadud alg-
touge (pluss minu fiiiisika-teoreetilise kallakuga
tilikooliharidus) edasi t6otama fotosiinteesi prot-
sessi detailse matemaatilise mudeli kallal, seades
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sihiks selle keeruka biokeemilise siisteemi funkt-
sionaalse (pohjusliku) matemaatilise kirjeldamise
(Laisk 1968a). Nii sai pandud sisuline alus komp-
lekssele taimede fotosiinteesi eksperimentaalsele
ja teoreetilisele uurimisele. Lihtsalt véljendudes
piistitasin endale kiisimuse, mis méérab taimelehe
fotostinteesi kiiruse? Niisuguse juhtlonga olemas-
olu on olnud teadustd6 sihikindlaks arenguks viga
oluline, aidates kdrvale jétta juhuslikes suundades
litkuvaid ideid, mida katsetulemused on ette s66t-
nud.

Sellel nailiselt lihtsal kiisimusel oli aga suurem si-
suline tdhtsus, kui esmapilgul paistiski. Méletan
tapselt aega, millal see kiisimus esmakordselt ker-
kis. Olime aparatuuri valmis saanud ja meie labo-
ratoorium-buss asus Jogeva Sordiaretusjaama
maisipdllul, kus modtsime erinevate lehtede foto-
siinteesi sOltuvusi valgusest ehk VALGUSKOVE-
RAID. Kasutasime valgusallikana slaidiprojektorit,
et ka sligaval taimkatte pohjas asuvatele lehtedele
tugevat valgust anda. Uks niisugune leht oligi
parasjagu aparaadis, kui pidime t66 16unaks kat-
kestama. Tunni pérast tagasi tulles ootas meid
iillatus — leht, mille fotosiintees oli enne olnud
aeglane ka koige tugevamas valguses, nditas niitid
iisna kiiret fotosiinteesi. Selle lehe FOTOSUNTEESI
FUNKTSIOON oli muutunud tunni jooksul! Fiiiisi-
kutena olime harjunud, et kui mingisugune sdltu-
vus on mdoddetud, voib sellega edaspidi alati ar-
vestada. Tol hetkel aga kohtusime esmakordselt
bioloogilise objektiga tema muutlikkuses ja ko-
hastumises. Kiisisin Juhan Rossilt, kuidas votta
arvesse, et fotosiinteesi funktsioon soltub sellest,
missugused olid keskkonna tingimused eelneva
tunni jooksul? Ta arvas, et peaksime siiski moot-
ma neid funktsioone nii, nagu nad hetkel on ja
arvestama muutlikkust statistilise jaotuse abil.
Statistika on aga meetod, mille teaduslik sisu on
suuresti ammendatud ja ndutav on vaid reeglite
tundmine. Mina tahtsin teada, MIKS fotosiintees
muutus. Siin ndgi Juhan kohe ohtu, et uurimist6o
muutub sedavord bioloogiliseks, et Toraveres te-
ma juhtimisel jitkamine muutub kiisitavaks. Siis
tekkiski meie vahele 16he, mis niipea ei kadunud.



Olles tdepoolest olemuselt bioloogiline, ei saanud
minu t60 olla esindatud Astrofiilisika ja Atmo-
sfadrifiiiisika Instituudi ametlikes plaanides. Tege-
likult jéi see “pdrandaalune” t66 ellu suurel méa-
ral tinu tolleaegse direktori, astronoomi ja aka-
deemiku Aksel Kipperi suhtumisele, kes f{itles
Juhanile lihtsalt: “Kui on hea teadus, las ta siis
olla”. Lahendus tuli alles 1985. aastal, kui saabu-
sin tagasi esimeselt edukalt teaduslikult ldhetuselt
Austraalia Rahvusiilikoolist Canberras. Siis otsus-
tati instituudis luua biofiilisika labor minu juhatu-
sel. Huvitav, et teine astronoom, akadeemik Jaan
Einasto, oli minu peamine toetaja Teaduste Aka-
deemia liikmeks valimisel. [lmselt on astronoomi-
del professionaalne vdime kaugelt vaadates asjade
sisu moista!

Ulalseldu kokkuvotteks voin kinnitada, et iseene-
se identifitseerimine teaduses — oma kuuluvuse
méadramine — on véga tdhtis. Teaduse sisu miérab
objekt, mida uuritakse, mitte aga meetodid, mida
rakendatakse. Ma mdistsin, et taimelehe kohta esi-
tatud kiisimus — MIKS fotosiintees muutus — tegi
minust tdepoolest bioloogi. Taipasin, et vastavalt
kuuluvusele pean omandama bioloogias tradit-
siooniliste iildiste teadmiste fooni ja keelekasu-
tuse, vastasel juhul ei vota see seltskond mind ku-
nagi omaks. Niilid moistan tagantjirele, et tegin
ainudige otsuse. Ainult et piriselt omaks ei ole
mind siiski vOetud, sest ma ei saanud loobuda fiiii-
sikas tavalisest kvantitatiivsest motlemisviisist,
teiselt poolt aga ei ole suutnud piisavalt dra oppi-
da viga mahukat bioloogiateadust. Midagi sarnast
on vist ka erinevate rahvuste integreerumisega —
mis ei saa 10puni toimuda, sest integreeruvad osa-
pooled ei kaota oma juuri ega omanda uut kultuu-
ritausta kunagi tdielikult.

Niimoodi kujunenud algtingimused olid vdga eri-
nevad vorreldes noorele (lddnemaailma) teadlase-
le tavalistega. Ladnepoolsete teadussuundade ja
teaduskeskuste otsesed mojud minimeeris mui-
dugi kdigepealt piiratud suhtlus. Kitsad materiaal-
sed voimalused sundisid valima odava, kuid siiski
originaalse uurimismetoodika. K&ik koos — fiiiisi-
kaline kooliharidus koos kaasneva teoreetilis-ma-

temaatilise motlemisega, huvi ehitada originaal-
seid mooteriistu, piiratud voimalused traditsiooni-
listeks biokeemilisteks katseteks — tingis, et loo-
busin bioloogias levinud reduktsionistlikust mot-
teviisist, mille kohaselt oleksin pidanud taimelehe
fotosiinteesiaparaadi osadeks lahutama ja selle
tiksikuid osi vOimalikult detailselt uurima. Selle
asemel piilidsin moista taimelehe tervikliku foto-
stinteesi kiirust mééravaid ja piiravaid tegureid,
mis aga osutus riskantseks eesmérgiks. Kdigepealt
on objekti valik tervikliku lehe néol ebasiimpaatne
nendele samadele reduktsionistidele, kelle jaoks
leht on “liiga keeruline” ning kelle arvates oleks
tulemuslikum uurida selle osi, mis olevat “liht-
samad” ja mida saab viliste kemikaalide abil otse-
semalt mojutada. Teiseks porkusid piitided oma-
loodud aparatuuri abil taimelehel mdddetavate op-
tiliste ja gaasivahetusega seotud parameetrite arvu
laiendada hinnangule, et meie kasutatavad metoo-
dikad jadvad oma kaugele ulatuva fiitisikalis-ma-
temaatilise loogika tdttu bioloogide ringkonnas
viheusutavaks ja meie modtmistulemusi ei saa tei-
sed kontrollida. Analiilisiks kasutatavate mate-
maatiliste mudelite kohta on arvatud, et need on
liiga keerulised ja sisaldavad liiga palju tdes-
tamata eeldusi. Fiiisikas tavaline motteviis, milles
teoreetiliste tulemuste vastavust katsetele loetak-
segi eelduste kehtivuse tdoestuseks (nt sellel pohi-
neb usk kvantmehaanika kehtivusse), on bioloogia
valdkonnale vooras. Rekursiivine mdtlemine ei ole
arusaadav. Vastuolude tulemusena on minu oma-
aegne naiivne usk fiilisikalis-matemaatilise motle-
mise ja aparaadiehituse rakendamisse fotosiinteesi
kui bioloogilise protsessi moistmise eesmaérgil
realiseerunud iisna vaevaliselt. Kuid ilmselt teadu-
se tegemine ei peagi kerge olema. Oigemini, tea-
duse tegemine on ise alati kergem ja monusam,
kui kolleegide veenmine oma tulemuste digsuses.

ESIMESED L{_O'@IMURDED — CO, LIIKUMINE
OHUST ENSUUMIDENI

1960. aastate 1opuni moeldi fotosiinteesist kui
protsessist, mis soltub valgusest. Minu esimene
uuendus selles mdtlemises oli vaadelda fotosiin-
teesi keemiliste reaktsioonide siisteemina, mille
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substraadiks on Ohus olev siisihappegaas. Valgus
maédrab siisteemi keemilise reaktsioonivoime. Ku-
na taimeleht on suhteliselt keerukas rakkude
struktuur, tuli lehte Gimbritseva CO, kontsentrat-
siooni asemel biokeemiliste reaktsioonide otsese
substraadina kisitleda hoopis CO, kontsentrat-
siooni lehe rakkudes siisihappegaasi siduva ensiiii-
mi ldhikonnas. Ténu difusioonitakistustele teel vi-
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Stisihappegaasi difusiooni vilisdhust fotosiinteesi-
vatesse rakkudesse saab kujutleda analoogselt
elektrivooluga, mis 1dbib takistuste silisteemi. Ta-
kistused on tdhistatud jargmiselt r, — vaikne 6hu-
kiht lehe pinna ldhedal, ry — dhuldhed, r; — gaasi-
ruum lehe sees mesofiillirakkude vahel, r,q — difu-
sioonitakistus raku seina ja tsiitoplasma vedelikus,
r. — sisenemine karboksiileerimisreaktsiooni, mille
lineaarset kineetikat saab tdlgendada takistusena.
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lisdhust kloroplastidesse on see aga madalam kui
vilisbhus. Meie Toravere labor oli esimene, kus
hakati fotosiinteesi esitama lehe rakkude sisese
CO, kontsentratsiooni funktsioonina (Laisk, Oja
1972). Vaatlesime lehe anatoomilist struktuuri kui
keeruka kujuga difusiooniteed, mis siisihappe-
gaasil tuli ldbida, et 10puks jouda teda siduva
ensiiimi aktiivsaidini. Keeruka kolmemddtmelise
struktuuri lihtsustasime ihemddtmeliseks (joonis 1).
Tahtsaim oli aga seik, et skeemil esinevad difusi-
oonitakistused sai leida lehe anatoomiat arvesta-
mata, ldhtudes veeauru ja siisihappegaasi voogude
koos mootmistest. Kuna veeaur (transpiratsioon)
viljub lehest suures osas sedasama teed pidi, mida
mooda CO, siseneb, sai transpiratsiooni kiirust
kasutada difusioonitakistuste summaarse mdodu-
na. Meie poolt vilja arendatud metoodika lehesi-
sese CO, kontsentratsiooni médramiseks pani
aluse lehe fotosiinteesi kineetika edasisele uurimi-
sele ja on tdnapdeval muutunud normiks lehe foto-
stinteesi alastes toodes (Laisk 1977).

KOLUMBUSE MUNA JA TEISED TEHNILISED TRIKID

Metoodikas on segavaks lehe temperatuur, sest see
muutub soltuvalt neeldunud valguse tugevusest ja
transpiratsiooni (auramise) kiirusest. Minu idee oli
siin midagi Kolumbuse muna taolist: kleepigem
leht iiht kiilge pidi tihedalt vastu modtekambri
klaasakent, mille tagakiilge uhab termostateeritud
vesi (Laisk, Oja 1971; Laisk 1977). Saavutasime
tulemuse, et isegi maksimaalse piikesevalgusega
touseb meie aparaadis lehe temperatuur vihem kui
ithe kraadi vorra. Niisugune vote on aga paljudele
tundunud liiga réige, kuna sulgeb gaaside difu-
siooni ldbi lehe kleebitud kiilje — antud juhul 14bi
iilemise, mille kaudu valgus lehte siseneb. Nii on-
gi juhtunud, et kuigi tuntud juba 35 aastat, on
meie KONTAKT-TERMOSTATEERIMISEGA lehekam-
ber tinini jadnud ainsaks omataoliseks kasutusel
olevaks seadeldiseks. Meie sisuline digustus seis-
neb asjaolus, et kuigi sulgeme gaaside difusiooni
ithel kiiljel, siilib see muutumatuna (voi isegi vas-
tavalt aktiveerub Shuldhede avanedes) lehe teisel
kiiljel. Kuna lehe sisemus rakkude vahel on viga



poorne, siis gaaside kontsentratsioon iihtlustub
seal kiiresti ja on ikkagi Oigesti arvutatav koigi
lehe rakkude jaoks, iikskoik kas gaasivahetus toi-
mub iihe vdi kahe kiilje dhuldhede kaudu. Argem
unustagem, et modtmised taandatakse niikuinii le-
hesisesele CO, kontsentratsioonile ja kineetiliste
konstantide arvutustes ei ole vahet, kas kontsent-
ratsioon juhtus olema veidi korgem voi madalam.
Huvitav on seejuures asjaolu, et niiteks kloro-
plastide véljaprepareerimine lehest on reduktsio-
nistidel loetud tiiesti aktsepteeritavaks votteks!

Tehnilised uuendused on kdinud késikdes teadus-
liku motte arenguga, voOimaldades mdota ikka
enam ja tdpsemini kui varem. Uldises plaanis ta-
haksin réhutada, et oma originaalse nisi kindlusta-
miseks peaks iga eksperimentaalse labori juurde
kuuluma ka teadusliku aparatuuri ehitus. Meie kol-
lektiivis on kuldsed kded Heikko Rdmmal ja Bah-
tijor Rasulovil. Kahjuks on sdidrane motteviis —
minusse Juhan Rossi poolt siistitud — kaasajal {is-
na unustusse vajunud (ja selle “oma niSiga” seo-
tud raskustest oli ka juba juttu).

RUBISCO — SEAL KUS LOPEB FUUSIKA

Esimene biokeemiline aste CO, assimilatsioonis
on selle seostumine kahekordselt fosforiitilitud 5-sii-
sinikulise suhkru, ribuloos 1,5-bisfosfaadiga (RuBP)
viimase karboksiiiilimise teel. Vastav ensiitim kan-
nab nime RuBP karboksiilaas-oksiigenaas, liithen-
datult Rubisco (miks veel ka OKSUGENAAS, sel-
lest allpool). Kasutades aparatuuri suurepdraseid
voimalusi — eriti seda, et arvutame CO, kontsent-
ratsiooni ensiitimi aktiivsaitide ldhedal — oleme
olnud pioneerid Rubisco kineetika uurimisel in-
taktses (elavas) lehes (Laisk, Oja 1976; Laisk jt
2002). Siisihappegaasi neeldumise kiirus — seega
fotosiinteesi kiirus — ongi ju Rubisco tookiirus in
vivo. Kui seada see vastavusse CO, kontsentrat-
siooniga Rubisco aktiivsaitides, saamegi Rubisco
enstimreaktsiooni klassikalise kineetilise kovera,
milles reaktsiooni kiirus esitatakse funktsioonina
substraadi kontsentratsioonist. Elava lehe puhul on
aga probleemiks, et samaaegselt fotosiinteesiga,

milles CO, neeldub, toimub ka hingamine, mille
kdigus CO, lehest véljub. Klassikaline vote
samaaegselt toimuvate protsesside eristamiseks on
ithe protsessi jarsk katkestamine tingimuste muu-
tmise abil, eeldusel et teine jitkub veel mdnda
aega endise kiirusega. Niisugustest katsetest tule-
nes aga uus tehniline vajadus aparatuuri jirele,
mis vdimaldaks kiiresti muuta keskkonna tingimu-
si taimelehe iimber ja otsekohe mdota sellele jéarg-
nevaid muutusi CO, sidumise (vOi eraldumise)
kiiruses.

UKS LEHT, AGA KAKS MOOTESUSTEEMI

Fotosiinteesi ja hingamise eristamiseks leiutasime
(vastav autoritunnistuski on olemas) mitmekana-
lilise mootesiisteemi, mis on lehe kontakt-termo-
stateerimise koOrval meie teine tdhtis tehniline
uuendus. Enne meid toimus mitme modtekanaliga
aparatuuri kasutamine sedaviisi, et mdoddetavate
lehtede arvu minimaalsete lisakuludega suurenda-
mise eesmargil liilitati {ihe CO,-gaasianaliisaatori
kiilge jairgemodda mitut lehekambrit. Meie idee oli
vastupidine — iihte lehekambrit liilitatakse mitme
eelnevalt erinevatele gaaside kontsentratsioo-
nidele hédlestatud gaasianaliisaatori mdodteahe-
lasse. Ehitasime mitu modtesiisteemi (esialgu
kolm, aga hiljem kaks). Neist igaiiks hiilestatakse
erinevale sisendkontsentratsioonile, kuid lehe-
kambri asemel on ekvivalentne tithi ruum (joonis
2). Iga modtekanal sisaldab gaasianaliisaatorit, mis
lehekambri puudumisel niitab sisendkontsent-
ratsiooni ehk “nulljoont”. Kui iiks neist “ekviva-
lentidest” ékitselt asendada lehekambriga, siis leht
satub otsekohe uude gaasikeskkonda, vastav
analiisaator aga hakkab viivitamatult nditama lehe
poolt tekitatud muutusi gaasi koosseisus. Et gaasi
konsentratsiooni muutused toimuksid vdimalikult
kiiresti, viisime koik ruumalad miinimumini. Néi-
teks lehekamber katab 3 cm diameetriga leheketta,
jattes selle kohale 3 mm gaasiruumi. Nii saavuta-
sime voimaluse muuta gaasi kontsentratsiooni 0,5 s
jooksul ja mdota vastavaid fotosiinteesi muutusi
ajalise lahutusvdimega 1,5 s, seega umbes suurus-
jérgu vorra kiiremini, kui oli tol ajal tavaliselt saa-
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Joonis 2.
Kahekanalilise fotosiinteesi mootesiis-

<7 analuis B QJ

Ekviyalent i teemi skeem. Kaks gaasivoolu (kanalid

takistus 1 ja 2) koos vastavate analiisaatoritega

. SW2 on héilestatud erinevatele CO, ja O,

1. Gaasi /ﬂ \\ 2. GIE_i_?S' |5 kontsentratsioonidele. Mdlemas kana-
anaiuus

lis on sarnase ruumalaga kamber, kuid

[Sisend 2 |

-

Lehe-
kamber

vutatav (Laisk 1977; Laisk, Oja 1971, 1998).
Kuigi esmakordselt publitseeritud juba 1970ndatel
aastatel, on meie mitmekanaliline modtesiisteem
siiani unikaalne vOimaluse poolest muuta kiiresti
gaasikontsentratsiooni ja modta sellele jargnevaid
kiireid muutusi lehe fotosiinteesis. See, et muga-
vaks mootmiseks on vaja kahte komplekti CO, ja
O, analiisaatoreid, ei ole eesti teaduse praeguse
rahastamise juures iilesaamatuks probleemiks.

Pealegi on mdodtmine ka iihte komplekti kasutades
voimalik, kuid tunduvalt ebamugavam.

RUBISCO — KARBOKSULAAS JA OKSUGENAAS

Tanu kahekanalilisele modtesiisteemile oleme voi-
melised erineva relaksatsiooniajaga protsesse edu-
kalt lahutama. Naiteks hingamise modtmiseks tar-
vitseb vaid viia leht dkitselt mootekanalisse, mis
on eelnevalt hiidlestatud CO, nullkontsentrat-
sioonile. Kuna fotosiintees lakkab CO, dravotmi-
sel viivitamatult, hingamine aga sellele ei reageeri
(voi reageerib aeglaselt), siis ndeme otsekohe CO,
viljumist lehest, eristades niimoodi fotosiin-
teetilise CO, neeldumise hingamises toimuvast
CO, eraldumisest.

Minu teadusmdtte litkumine saigi julgustava alg-
touke erilise CO, viljumise protsessi, nn valgus-
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leht on vaid kanalis 1. Selles kanalis néi-
tavad analiisaatorid lehe fotosiinteesi
sealses gaasikeskkonnas, kanalis 2 aga
nulljoont. Kui kambrite asukohad kraa-
nide SW veerandpoorde abil kiiresti
vahetatakse, siis hakkavad kanali 2 gaa-
sianaliisaatorid otsekohe nditama lehe
fotosiinteesi kanali 2 gaasikeskkonnas,
kanali 1 analiisaatorid aga nulljoont.

hingamise (fotorespiratsiooni) olemuse selgita-
misest, eristades seda tavalisest mitokondriaalsest
hingamisest. 1960ndate aastate 16puks oli téhele
pandud, et valguse katkestamise jérel toimub suh-
teliselt kiire CO, véljumine hingamisprotsessist,
kuid vaibub mdne minutiga tavalise mitokond-
riaalse hingamise nivoole. Hingamise lisakompo-
nent on soltuvuses valgusest, CO, kontsentratsioo-
nist ja O, kontsentratsioonist. Vastavalt ilmsele
kineetilisele seosele fotosiinteesiga sai protsess
nimeks FOTORESPIRATSIOON, kuid selle mehha-
nism oli tundmatu. Tdnu meie kiiretoimelisele
modtesiisteemile muutus juba 1960ndate aastate
16pus vdimalikuks modta detailsemaid seoseid ka-
he protsessi vahel. Selgus, et fotosiinteesi ja foto-
respiratsiooni kiirused on tihedas seoses CO,/O,
kontsentratsioonide suhtega Rubisco reaktsiooni-
saitides. Kahe protsessi kineetikate vahekord oli
just niisugune, nagu CO; ja O, konkureeriksid iihe-
le ja samale aktseptorile, milleks on RuBP (Laisk,
Oja 1972). Taimelehel tehtud modtmiste baasil tu-
lingi vélja julge hiipoteesiga, et RuBP karboksii-
laas peab iihtlasi olema ka oksiigenaas. Kui
konkurentsis juhtub edu olema O, molekulil, siis
5C aktseptorist (RuBP) ei teki mitte kaks 3C pro-
dukti (2 PGA), vaid PGA + 2C orgaaniline hape
fosfogliikolaat.



Viimati nimetatu edasise metabolismi kéigus eral-
dubki CO, (2C + 2C — 3C + COy). Sellest tegin
oma esimese ettekande rahvusvahelisel konverent-
sil Moskvas 1969. a, kus oli kiilaliseks ka Andrew
Benson, iiks CO, taandamise tsiikli autoreid koos
Melvyn Calviniga. Ta kommenteeris minu ette-
kannet véga lithidalt sonadega good kinetics. Sel-
lest aitas mulle, et edaspidi oma visiooni Gigsu-
sesse uskuda. Sellesama rahvusvahelise konve-
rentsi kogumikus ilmus matemaatiline mudel, mil-
les esmakordselt oli ndidatud, et CO, ja O, on
konkurendid RuBP-le (Laisk 1970b). Oli aga
ebameeldivalt ootamatu leida, et triikis ilmunud
versioonis oli O, jooniselt kadunud ja jidnud vaid
CO,. Ju el meeldinud see uudne skeem monele
ladnepoolsele retsensendile voi toimetajale (Nou-
kogude Liidus ei olnud tol ajal teisi teadlasi, kel
oleks olnud selles kiisimuses oma arvamus).

Edasi arenes arusaam atmosfdéri hapniku konku-
reerivast, aga vajalikust rollist fotosiinteesis. Kui
ohuldhed sulguvad nt veepuuduse tottu, siis CO,
enam lehte ei péadse, O, aga korge kontsentrat-
siooni tottu ikka veel padseb. Jatkub RuBP oksii-
geniseerimine ja eralduva CO, uuesti sidumine
ning seetdttu jitkab fotosiinteesiaparaat normaal-
set funktsioneerimist ka suletud ohuldhede taga,
valtides kontrollimatuid iilereduktsiooni protsesse.

SUSIHAPPEGAAS PEEGELDAB PROOTONITE
LIIKUMIST

Taimelehe siisihappegaasi-vahetuse modtmiste
metoodilise tipptaseme saavutasime lehe CO,
MAHTUVUSE muutusi uurides. Taime kloroplas-
tides (aga mitte mujal rakkudes) on korge karbo-
anhidraasi aktiivsus. See on ensiiim, mis kata-
liiiisib vees lahustunud CO, sidumist veega, nii et
moodustub siisihape, mis aga kohe dissotsieerub:
CO, + H,0 <-HCO; + H". Reaktsiooni pKon 6,1,
nii et pH 6,1 juures on CO, ja HCO; kont-
sentratsioonid vordsed, pH 7,1 juures on HCOj5
kiimme korda, aga pH 8,1 juures sada korda roh-
kem kui lahustunud CO,. Maksimaalne méér, kui
palju “mahub” lehte CO, + HCOj; kokku, s&ltub

pH viirtusest kloroplastides. Siit jareldub, et lehe
CO;, mahtuvust saab kasutada kloroplastide pH
miidramiseks (Oja jt 1986). Katsetes nditasime, et
kloroplastide pH jéib keskmiselt 7,5 ja 8,2 va-
hemikku ja soltub suhteliselt vihe fotosiinteesi
olemasolust voi puudumisest (Laisk jt 1989; Sieb-
ke jt 1990). Saadud tulemus oli oluline, kuna vara-
sema arvamuse kohaselt toimub fotosiinteesi kéi-
gus kloroplasti strooma pH suur tdus, mis oma-
korda aitab aktiveerida CO, assimilatsiooni en-
siiime. Meie nditasime, et vastavas aktivatsiooni-
siisteemis peab siiski domineerima mingi teine
mehhanism, mis tisna varsti ka kindlaks tehti — en-
stiimide tioolriihmade taandamine sulfhiidriiiil-
rithmadeks ferredoksiini toimel.

Uks kavalamaid vétteid oli kloroplasti tegeliku
puhvermahtuvuse miiramine, kasutades selle koor-
mamist (tiitrimist) kdrge CO, kontsentratsiooni
kui happe abil. Tavaliselt fotosiinteesi uuringutes
rakendatavad CO, kontsentratsioonid kuni 2000
ppm (0,2 %) ei suuda kloroplasti pH-puhvrit mér-
kimisvadrselt hapustada. Mootmisteks valmista-
sime eriaparatuuri, mis véimaldas tosta CO, kont-
sentratsiooni kuni 20% (Oja, Laisk 1995). Katsed
naitasid, et kui CO, kontsentratsioon tousis iile
1%, hakkas kloroplasti CO, mahtuvus vdhenema
(seega kloroplasti pH hakkas langema). Sel suunal
tehtud t6ddetsiikli tulemusena on ilmnenud, et le-
he kloroplasti iimbritsevas membraanis on pH sta-
bilisatsiooni siisteem, mis funktsioneerib koost66s
stroomas sisalduvate puhvritega (Hauser jt 1995).

Kloroplasti pH absoluutvéirtused on kiill olulised,
kuid fotosiinteesi protsessiga on neil seos vaid
ensiitimide aktiivsuse pH-soltuvuse kaudu. Otsene
seos aga on kiiretel pH muutustel, mis kaasnevad
fotosiinteesi muutustega. Fotosiinteesi kdigus
transporditakse kloroplasti sees prootoneid pide-
valt iihest kompartmendist teise, mis on omavahel
biomembraaniga eraldatud (nn tiilakoidi memb-
raan, joonis 3). Uhel kompartmendil (strooma) on
ruumala suurem ja tema pH on aluselisem, teisel
kompartmendil (luumen) on ruumala véiksem ja
pH suhteliselt happeline. Seega on pH muutustega
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Joonis 3.

Elektronide ja prootonite lilkumine fotosiinteesi kédigus. PS II ja PS I — fotostisteemid 1I ja I; cyt bf — tsii-
tokroom bgf kompleks; PQ — plastokinoon; PC — plastotsiianiin.

kaasnevad CO, mahtuvuse muutused moddetavad
stroomas, kuid mitte luumenis (kus bikarbonaat
dissotsieerub vihe ja ruumala on viike).

Kloroplasti valgustades pumbatakse prootonid
elektronide vooga paardunult stroomast luume-
nisse. Stroomasse tagasi saavad nad vaid 1dbi ATP
siintaasi ensiilimi, kdivitades keemilise potentsiaa-
li muutuse abil ATP siinteesi. Pilt on kiill kvali-
tatiivselt selge, kuid selle kohta, kui palju niimoo-
di liikuvaid prootoneid ikka on ning kui suured on
tegelikud pH muutused nii stroomas kui ka luume-
nis, informatsioon esialgu puudub. Kuigi iilalkir-
jeldatud strooma pH modtmised tegime juba aas-
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taid tagasi, sai tookord siiski suhteliselt vihe tihe-
lepanu pdoratud fotosiinteesiga otseselt seotud pH
muutustele, sest tollase tehnika tundlikkus jéi va-
heseks. Ténapéeval oleme selle metoodika uuesti
iiles soojendanud, et kindlaks teha fotosiinteesi
kdigus strooma ja luumeni vahel tsirkuleerivat
prootonite kogust. On ju oodata, et parast valguse
katkestamist prootonite transport stroomast luu-
menisse lakkab otsekohe, véljavool luumenist
stroomasse ldbi ATP siintaasi aga kestab edasi,
kuni prootoneid jdtkub. Tulemusena peaks stroo-
ma veidi hapustuma, millele vastavalt on oodata
CO, viljavoolu lehest. Rakendades lisavotteid
CO, kontsentratsiooni stabiliseerimiseks ja kasu-
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Joonis 4.

Lehe pimendamisele jargneb CO, vil-
javise, mis peegeldab kloroplasti sees la-
bi ATP siintaasi ensiiiimi liikuvate proo-
tonite kogust. Mootmised tehti korgel
CO, kontsentratsioonil 2211 ppm ja
joonisel nididatud valguse intensiivsustel
(umol kvante m™ s™).

Valgus katkestati kui aeg =3 s.

CO, neeldumine, suhteline

tades parimat saadaolevat CO, analiisaatorit, re-
gistreerisimegi vaid mone sekundi kestva valgus-
jargse CO, viljaviske, mida pdhjustas strooma
hapustumine sinna luumenist ldbi ATP siintaasi
tagasi saabunud prootonite mojul (joonis 4). Le-
hest véljuva CO, hulga jérgi otsustades oli luu-
menisse kogunenud {isna suur kogus prootoneid,
ca 100 pmol m™ lehe kohta ehk umbes 100 H' iga
ATP siintaasi kohta. Teades, et nii suur kogus
prootoneid ei saanud olla vabalt veekeskkonnas,
vaid pidi olema seotud luumenisse avanevate val-
kude polaarsete riithmadega (luumenis puuduvad
teised puhvrid), saame viimaste kohta ootamatult
korge hinnangu. Sellest tulenevad aga olulised
jareldused. Kuna kd&ik Iuumenisse kogunenud
prootonid on seotud membraani laetud rithmadega
(vabu prootoneid on lahuses hinnanguliselt vaid
1:60000 seotu kohta), peavad need liikuma ATP
siintaasi poole hiipeldes naabersaitide vahel, mitte
lahuse kaudu. See on kooskodlas varem esitatud
hiipoteesiga prootonite litkumise kohta mingites

2211 ppm CO,

——946

membraanis asuvates kanalites. Meie tulemus aga
nditab, et prootonite hulk on tegelikult sedavord
suur, et erilisi kanaleid ei olegi vaja, vaid kogu
membraani pind t66tab prootonite iilekandjana.

RUBISCO JAGAB PIIRAVAT ROLLI
ATP SUNTAASIGA

Kuni 1970ndate aastate keskpaigani valitses aru-
saam, et fotosiinteesi (ja ka sellega seotud fotores-
piratsiooni) kiirus on méératud peamiselt ainsa en-
stiimi, Rubisco kineetikaga. Meie panime aga té-
hele, et statsionaarseisus moddetud fotosiinteesi
sOltuvus CO, kontsentratsioonist ei vasta Rubis-
cole omasele hiiperboolsele (Michaelis-Menteni)
koverale, vaid kiillastub palju jarsemalt. Tekkis
kahtlus, et kdrgetel CO, kontsentratsioonidel hak-
kab reaktsiooni kiirust piirama teise substraadi,
RuBP saabumise kiirus. Selle tdestamiseks tegime
tol ajal originaalse katse, mis osutus vdimalikuks
vaid meie (juba tol ajal piisavalt) kiiretoimelise
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siisteemi rakendamisel (Laisk, Oja 1974). Aseta-
sime lehe statsionaarseisus suhteliselt madala CO,
sisaldusega keskkonda, milles fotosiinteesi piira-
vaks teguriks oli CO, kittesaadavus, nii et teine
substraat, RuBP kogunes maksimaalsel maiéral.
Niitid andsime lehele védga kdrget CO, kont-
sentratsiooni vaid lithikestes (1-3 s) impulssides.
Selgus, et CO, impulssides sidus leht gaasi palju
suurema kiirusega kui statsionaarseisus. Tulemus
nditas, et kuni RuBP on olemas piisaval hulgal, on
Rubisco ensiitim vdimeline kataliilisima pea kaks
korda kiiremini kui statsionaarseisus kunagi
vOimalik. Sellest katsest alates tuli fotosiinteesi
kiirust méiéravate tegurite hulka arvata ka RuBP
siinteesiga seotud protsessid, kus aga osalevad
ATP ja NADPH - ained, mida siinteesitakse otse-
selt fotoslinteesi valgusreaktsioonide poolt (Laisk,
Oja 1976). Fotosiinteesi kiirust mééravate prot-
sesside ring laienes seega valgusreaktsioonidele ja
elektrontranspordile.

Katset dnnestus mul tutvustada 1976. aastal Gor-
doni konverentsil New Hamptonis (New Hamp-
shire, USA), kuhu olin saabunud eraviisilise kii-
lastajana poolsalaja. Sain kohe kutse mitmesse
laborisse ja suhted lddne teadlastega hakkasid are-
nema. Niiteks rahvusvahelisel fotosiinteesikong-
ressil Pekingis (2010) iitles professor Joe Berry
Stanfordist, et seda klassikalist katset Opetab ta
tudengitele tdnini pShikursuses.

HAPNIKU ERALDUMINE NAITAB LAMMASTIKU
TAANDAMIST

Siiani oleme réddkinud fotosiinteesist ainult kui
CO, sidumise ja taandamise protsessist. Klassi-
kaline fotosiinteesi vorrand aga néitab, et iga
neeldunud CO, molekuli kohta peab eralduma iiks
0O, molekul: CO, + 2 H,O + 8 kvanti = CH,O +
H,0 + O,. Detailsemalt vaadeldes eraldub hapnik
otse fotosiinteesiprotsessi “alguses”, kus kaks vee
molekuli valgusenergia toimel lagundatakse, neilt
eemaldatud 4 elektroni (") suunatakse rea iile-
kandjate kaudu 16puks CO, taandamiseks (luu-
menisse vabanevad prootonid véljuvad ATP siin-
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taasi kaudu), kaks hapniku aatomit aga kombi-
neeruvad ja eralduvad O, kujul (joonis 3). Juhul,
kui osa e kasutatakse mitte CO, taandamiseks,
vaid nditeks ldmmastikiihendite (NO,) taandami-
seks, et neist silinteesida aminohappeid ja neist
omakorda hiljem valke, eraldub fotosiinteesis hap-
nikku rohkem, kui siisihappegaasi seotakse.

Fotosiinteesi uuringud tegelikult algasidki hap-
niku eraldumise mootmistega (Otto Warburg), aga
20. sajandi alguses olid selleks kasutatud meeto-
did véga aeglased ja vihetdpsed. Ka selles osas
toime sisse uuenduse, hakates fotosiinteesis toi-
muvate kiirete iileminekuprotsesside mdotmiseks
kasutama tsirkoonium-elektroodil pdhinevat O,
analiisaatorit (Oja, Laisk 2000). Esimesed tulemu-
sed néitasid, et O,/CO, voogude suhe on viga
lahedane viirtusele 1,0 (Laisk jt 2007). H. Eichel-
mann aga pani vdga madalate valguse intensiiv-
suste puhul tihele, et kuigi absoluutsed vood olid
viikesed, oli nende suhteline erinevus suur. Kui
tubaka taimi kasvatati toitelahustel, milles 14m-
mastik lisati iihel juhul nitraadi NO;", teisel juhul
ammooniumi NH," kujul, ilmnesid selged erine-
vused. Nitraadil kasvatatud taimedel oli madalatel
valguse intensiivsustel O,/CO, suhe kuni 2, kuigi
absoluutne erinevus piirdus vaid véairtusega 1
umol m™ s (fotosiintees vdib olla sellest kuni
mitukiimmend korda kiirem). Ammooniumil kas-
vatatud taimedel oli see erinevus vaevumaérgatav.
Katsetega lahendasime kirjanduses kaua kestnud
vaidluse, mis puudutas CO, ja NO, taandamise
omavahelist konkurentsi fotosiinteesis generee-
ritud elektronidele. Niitasime, et mis puutub
reaktsiooni kiiruskonstantidesse, siis nitriti taan-
damine konkureerib vdga edulalt CO, taanda-
misega. Ainult et nitriti taandamise reaktsioonide
maksimumkiirus on véga viike ja see kiillastub
ammu enne, kui killastuvad CO, taandamise
reaktsioonid (Eichelmann jt 2011).

OPTILISED MOOTMISED - UUS HORISONT

Paralleelselt CO, neeldumise ja O, eraldumisega
on voOimalik md0ta ka paljusid optilisi parameet-
reid, mis iseloomustavad fotosiinteetilist elektron-



transporti. Arenes vélja uus suund meie aparaadi-
chituses — optilised mddtmised. Arendasime oma
laboris vilja klorofiilli fluorestsentsi ja lehe opti-
lise tiheduse viikeste muutuste mddtmise tehni-
kad, kasutades algmaterjalina Ulrich Schreiberi
(Wiirzburg) tootlusi. Vastavalt valitud lainepikku-
sele iseloomustavad optilise tiheduse muutused
erinevate elektronikandjate redoks-seisundi muu-
tusi, samuti pigmentide neeldumisribade viikesi
nihkeid elektrilise potentsiaali vahe tottu bio-
membraani kiilgedel. Meie parim elektroonikasaa-
vutus on ehk moduleeritud signaalil pdhinev
spektrofotomeetriline vdimendi signaali ja miira
suhtega 10°, mis vdimaldab edukalt mdta promil-
li suurusjirgus muutusi lehe optilises lébilaskes.

Selleks, et oleks vOimalik samaaegselt lehte mit-
metest valgusallikatest valgustada ja mitut optilist
parameetrit nende omavaheliste mdjudeta (varju-
tamata) moota, tootasime vélja optilistel kiududel
valgusjuhi, milles iga valgusti ja iga mddteriist on
lehega omaette, sdltumatu kiudude kimbu kaudu
ithendatud. Kolleeg Heikko Rdmmal jitkub kanna-
tust, et mitu tuhat kiudu igaiiks individuaalselt
oma kohale kinnitada. Ténu sellele on meie késu-
tuses maailmas konkurentsitult koige téiuslikum
seade lehe fotosilinteesi kompleksseks gasomeet-
riliseks ja optiliseks uurimiseks (Laisk, Oja 1998;
Laisk jt 2002; Oja jt 2008), mis pélvis innovat-
sioonipreemia Rahvusvahelise Fotosiinteesiuurijate

Joonis 5.

-

LI e

Seltsi Pekingi kongressil (2010; joonis 5).
E W\ 1 | 4 v kf _\__I
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Vello Oja oma kuningriiki valitsemas. Rahvusvahelise fotostinteesiuurijate teadusliku tihingu innovatsioo-
nipreemiaga autasustatud aparatuur, mis mdddab CO,, O, ja veeauru voogusid, klorofiilli fluorestsentsi ja

lehe spektri véikesi muutusi.
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Viimase aastakiimne olulisemad tulemused ongi
saavutatud optiliste ja gasomeetriliste moStmiste
ithenduses.

ELEKTRONIDE LIIKUMISE KIIRUSE
OPTILINE MOOTMINE

Nagu juba &eldud, fotosiinteesis vesi (2 H,0) la-
gundatakse ja elektronid (4 ¢’) eraldatakse foto-
liiiisil fotosiisteemi II (PS II) abil. Elektronide lii-
kumisel 14bi transportahela muutub elektroni-
kandjate spektraalne neeldumiskoefitsient sdltu-
valt sellest, kas antud kandjal on voi ei ole elekt-
roni (on see redutseeritud voi oksiideeritud sei-
sundis). Nditeks fotosiisteemi I (PS 1) doonorpig-
mendi P700 oksiideerumisel (kui valguskvant
sellelt elektroni eemaldab) neeldumine vdheneb
700 nm juures, kuid suureneb 810 nm juures.
Muutused on vidikesed (lehe ldbilase muutub mak-
simaalselt 1%), kuid meie optilise siisteemi ja uue
spektrofotomeetriga hésti registreeritavad. Kah-
juks aga ei itle iihe elektronikandja keskmine re-
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Joonis 6.

doks-seisund midagi selle kohta, kui kiiresti elekt-
ronid sellele kandjale saabuvad ja sealt lahkuvad.

Et moota elektronide liikumise kiirust, kasutasime
ka siin transienti valguse katkestusega. Nimelt jat-
kavad elektronid kohe pérast pimendamist endise
kiirusega PS I doonorpigmendile saabumist, aga
sealt enam ei lahku. Kui pigment (P700) oli kas
vOi osaliselt oksiideeritud valguse kées, siis pime-
duses hakkab see redutseeruma kiirusega, mis
vordub elektronide litkumise kiirusega 1dbi ahela.
Niisiis, tuli modta P700 redoks-seisundiga seotud
optilise signaali muutumise algkiirust vahetult pa-
rast valguse katkestust (Laisk, Oja 1994). Kuna
P700 redutseerumise protsess kestab iildse umbes
10 ms, siis algkiiruse médramiseks sai kasutada
vaid 1-2 ms, mille jooksul lehe ldbilase muutus
0,1% voi veelgi vihem (joonis 6).

Need katsed lubasid néidata, et liikuvate elekt-
ronikandjate difusiooni kiirus ei piira fotosiinteesi
kiirust. Ka fotosiinteetilist elektrontransporti kont-
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Lehe ldbilaske muutus 810 ja 950 nm lainepikkusel pérast jarsku pimendamist ajahetkel 25 ms. Kahe
paneelil A esitatud kdvera omavahelisest suhtest (paneel B) saab niidata, et plastotsiianiini (PC, joonis 3) ja
PS T doonorpigmendi P700 redoks-seisundid on viga ldhedased termodiinaamilisele tasakaalule (arvutatud
punane joon).
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rollitakse vastavalt taime vajadustele siiski kee-
miliste signaalidega (nt prootonite termodiinaa-
milise vasturbhuga), mitte kloroplasti membraan-
struktuuri anatoomiliste parameetritega (Oja jt
2008, 2010). Teiseks selgus, et tsiikliline elektron-
transport iimber fotosiisteemi [ vois olla {isna
kiire. Isegi nii kiire, et tekkis kahtlus selle kaua
usutud voimes toetada ATP siinteesi, sest tsiikli
kiirus jai praktiliselt konstantseks, kui ATP tar-
bimist vdhendati. Naiteks, kui viisime fotosiin-
teetilise CO, assimilatsiooni nullini CO, gaasist
eemaldamise teel, jéi tsiikliline elektronide trans-
port iimber PS I ikkagi praktiliselt konstantseks
sOltumata sellest, kuivord voi kas iildse fotosiin-
teesis ATP-d tarbiti. Tuli jireldada, et vaadeldud
juhtudel tsiikliline elektrontransport ei pdhjus-
tanud ATP siinteesi mingilgi mééral.

Tulemus on vastuolus pool sajandit valitsenud hii-
poteesiga, et tsiikliline elektrontransport on alati
prootonite transpordiga paardunud ja pdhjustab
ADP fosforiiiilimist. Oleme esitanud uue hiipotee-
tilise mehhanismi, mis voimaldab tsiiklilise elekt-
rontranspordi muutlikku seost prootonite transpor-
diga (Laisk jt 2010). Sel teemal kaitses doktorit6o
meie ainuke Opilane iile paljude aastate, Eero Talts
(Talts jt 2008). Téhtsaim on aga seik, et
elektronide ringlemine PS I iimber omandab niiiid
hoopis uue tdhenduse. Fotosiintees on nimelt suu-
re vaba energia langusega toimuv biokeemiliste
reaktsioonide siisteem, mida ei ole vdimalik pea-
tada (tagasi podrata) produkti kogunemisega. On
pustitatud rida hiipoteese selle kohta, kuidas taim
saab reguleerida fotosiinteesi kiirust madalamaks
olukorras, kus kogunema hakkavat fotosiinteesi
produkti piisavalt ei tarbita. Meie arvates tsiikli-
line elektrontransport ongi iiks vdimalus selleks —
elektronid saadetakse transportahelasse tagasi,
juhul kui neid ei saa kasutada fotosiinteesi pro-
dukti (taandatud siisinikithendite) siinteesiks.
Elektronide tsirkuleerimine olukorras, kus nende
edasipdds on takistatud, on iiks lihtsamaid voima-
lusi valgusenergia ohutuks muutmiseks soojuseks.

MATEMAATILINE MUDEL — MOTLEMISE
ABIVAHEND

Fotosiinteesist arusaamise saab hésti kompaktsel
kujul matemaatilise mudelina kirja panna. Selleks
tuleb kdik protsessis osalevad reaktsioonid esitada
diferentsiaalvorrandite siisteemina, milles iga vor-
rand kirjeldab iiksiku osareaktsiooni kineetikat.
Meie poolt kokku pandud matemaatiline mudel
katab kogu fotosiinteesi protsessi alates valguse
neeldumisest ja 16petades suhkru, tirklise ja ami-
nohapete siinteesiga (Laisk jt 2006). Vottes ar-
vesse veel regulatiivseid seoseid, saame siisteemi
rohkem kui 30st vorrandist. Sellelaadseid siistee-
me on ennegi kokku pandud, kuid nii keeruka
vorrandisiisteemi kditumine soltub kardinaalselt
selles osaleva rohkem kui paarisaja kineetilise
konstandi vééartustest. Paljusid neist ei ole voi-
malik muidu teada saada, kui uurides tervikliku
fotosiinteesisiisteemi  kditumist mitmesugustes
vOimalikult ddrmuslikes katsetingimustes. Taime-
leht esindabki just taolist terviklikku siisteemi ja
selline maksimaalsete vOoimalustega katsesiisteem
asub meie laboris. Mudeli hiilestamine reaalsuse
lahedale on osutunud véimalikuks ainult tdnu mo-
delleeritava protsessi véiga pohjalikule eksperi-
mentaalsele tundmisele.

Erinevused mudeli kditumise ja taimelehe foto-
stinteetilise kiditumise vahel piiiitakse viia mini-
maalseks mudelit tdiustades, kuid tdielikku kokku-
langevust ei saavuta niikuinii, kuni me fotosiin-
teesi koigiti ja ldbinisti ei modista. Matemaatilise
modelleerimise teaduslik véljund ei ole kokkulan-
gevus mudeli ja tegelikkuse vahel, vaid just erine-
vus. Kokkulangevus nditab, et mdistame uuritavat
objekti digesti ja vOoime edaspidi oma arusaamu
tehniliste probleemide lahendamiseks rakendada
(nt niilidisajal konstrueeritakse edukalt sildu ja
pilveldhkujaid materjalide tugevuse ja mehaanika-
seaduste matemaatilise rakendamise alusel). Foto-
stinteesi mudelites katsetega kokkulangevust veel
el saavutata. Erinevus néitab, et meie arusaamades
on veel liinki ning nende otsimist ja tditmist tuleb

69



ikka veel jitkata. Niisugune peaidee ongi 2009.
aastal Springeri kirjastuselt minu kaastoimetami-
sel ilmunud kogumikul Photosynthesis in silico,
mis sisaldab minult koos kaasautoritega kaks pea-
tiikki (Laisk jt 2009).

AITAH KAUAAEGSETELE TOOKAASLASTELE!

Tekstis tarvitasin peamiselt méératlust MEIE. On
arusaadav, et kirjeldatu ei ole iiksikisiku t60, vaid
sai tehtud ainult tdnu kdrgelt kvalifitseeritud kol-
lektiivi ithendatud joupingutustele.

Vello Oja on loogilise fiitisikalise mdtlemisega
teadlane. Temal on olnud véga suur osa aparatuuri
edasiarendustes, ta on ka loonud metoodikad koi-
ge keerulisematele uutele modtmistele, mida tei-
sed saavad jatkata.

Hillar Eichelmann on teinud sadu ja veel sadu kat-
seid eelkirjeldatud keeruliste metoodikate jargi,
suhtudes kriitiliselt vdhimassegi ebakolasse. Nii
toddeldud andmehulgad rahuldavad ka rangeima
statistika ndudeid.

Bahtijor Rasulov tuli Tartusse Dusanbest 1990ndatel
aastatel, kui tema kodumaal kiis sdoda. Ta on ainu-
ke minu niigi véhestest juhendatavatest, kes joudis
omaaegse teaduste doktori kraadini (DSc). Peami-
selt just tema kuldsed kded on valmistanud meie
gaasisiisteemid, millest moni on praegu Umea,
Washingtoni osariigi ja Wisconsini osariigi iilikoo-
lides ning Connecticuti osariigi Pollumajandus-
jaamas, kolm aga jitkavad teenistust meie Tartu
laboris. Viimastel aastatel on Rasulov ette votnud
tdiesti uue teema — isopreeni eraldumise taimele-
hest. See gaasiline aine omab tdhtsust atmosfaari
keemias, muuhulgas ka seoses osooni tekkimisega
maapinnaldhedastes dhukihtides. Isopreeni siintee-
si biokeemiline rada on aga tihedas seoses fotosiin-
teesi energeetikaga, kuna selles osalevad ATP ja
NADPH. Tinaseks on Babhtijorilt ilmumas juba
neljas kaalukas artikkel selle ala juhtivas ajakirjas.

Evi Padu oskab hésti teha biokeemilisi analiiiise,
mis vajalikult tdiendavad gasomeetrilisi ja optilisi
mootmisi. Tema toa ukse taga voib peaaegu alati
leida hulgakesi istumas ja lamamas eksamijarje-
korras ootavaid iilidpilasi.
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Irina Bichele on iseloomult novaator — isegi nii
palju, et uued motted pressivad peale enne, kui
vanad saavad eest dra vormistatud. Ta on vedanud
osooni moju uurimist taimede fotosilinteesiapa-
raadile. T66d alustas omal ajal Heino Moldau, kes
jétkab praegu edukas Hannes Kollisti kollektiivis.
Bichele on piiidnud moista, mida tidhendab
“surm” rakus — kas fotosiinteesiv kloroplast voib
veel elus olla, kui rakk on juba surnud? Mida ti-
hendab individuaalse raku surm rakkude kollektii-
vis, nagu seda on taimeleht? Aga toeliselt sirama
166b Irina fiiiisika praktikumis mitmesajapealist
tudengite karja valitsedes.

Heikko Rdmma kite all valmivad peenimad elekt-
roonilised ja optilised seadmed, niipea kui neid
vaid uute katsete jaoks kiisida.

Eero Talts on minu viimaste aastate ainuke dok-
torant, kes joudis kaitsmiseni. Tema tehtud on nii
mondagi tsiiklilisest elektrontranspordist, samuti
seadis ta meie laboris sisse Rubisco hulga méa-
ramise tehnika.

Oma paljudest vilismaa kolleegidest tahaksin ni-
metada nelja. Barry Osmond (Canberra) on alati
uskunud, et meie pingutused on tehtud diges suu-
nas. Tema toimetatuna ilmus monograafia (Laisk,
Oja 1998). Ulrich Heber (Wiirzburg) oli esimesi
valiskiilalisi meie laboris ja tema Opetas mind md-
tetega “laialt mingima”, mida on ehk tunda ka
selles loos. David Walker (Sheffield) juhatas mind
fotosiinteesi valgusreaktsioonide juurde. Koos
Gerry Edwardsiga (Pullman, WA) joudsime C,
fotostinteesi mdistmiseni.

Tahaksin 16puks veel rohutada, et Eesti pracgune
teadusteemade alusel finantseerimine on parim
teaduse rahastamise siisteem (isegi kui see tule-
vikus iimber nimetatakse, on peaasi, et juhendaja
hallatav teemapdhisus sdiliks). Ainult niisugune
siisteem vOimaldab teadlaste paraja suurusega
riihmal pikka aega koos toGtades omandada pii-
savalt korget kvalifikatsiooni kaugeleulatuva stra-
teegilise eesmirgi saavutamiseks. Olles ise muusi-
kalembene inimene, meenutab teaduskollektiiv
mulle orkestrit. Kui kdigil liikmetel on tipsed noo-



did ees, tuleb oodatud muusika suhteliselt ker-
gesti, muidugi eeldusel, et pillimeestel on vajalik
mangutehnika. Aga niimoodi tuuakse kuuldavale
ainult helilooja poolt mdeldu. Dzissorkestris an-
nab juht ette vaid iildise harmoonia, konkreetne
meloodialiin jaib pillimeeste luua ja on igal korral
uus. DzZidssmuusika on kollektiivi looming, millest
maingijad ei tiidine ka aastatega. Minu lemmik on
dzéss ning seda ka teaduses.

Nii nagu Tallinn, ei saa ka teadus kunagi valmis.
Iga vastatud kiisimus siinnitab mitu uut, mis
jéllegi ootavad vastuseid. Oma teaduseteele tagasi
vaadates tahaks veel kord réhutada valulist vastu-
olu, millele alguses ei tulegi. Et luua teaduses uut,
tuleb teha ja Oelda midagi muud ja teisiti, kui
varem on Oeldud. Seda “teisiti tehtut” ja “uudselt
oeldut” peavad aga moistma ja uskuma teisedki
teadlased. Naiteks “uskumatult” korgele viidud
tehniline tase voi ideeline originaalsus sdna-sonalt
tdhendabki usutamatust. Eriti, kui see originaalsus
lahtub kusagilt tundmatust perifeeriast, nagu seda
on Eesti. (Just hiljuti sain USAst e-kirja, kus mul
soovitati Tartu Ulikooli aadress asendada g-maili
omaga, sest nende filtrid suunavat minu .ee 15-
puga ldhetused spami hulka.) Parajus uudsuses
voetakse teadusmaailmas avasiili vastu ja publi-
katsioonipunkte saab suhteliselt lihtsalt. Teaduslik
kirjandus on kiillastatud artiklitega, milles rapor-
teeritud edusammud on ildjuhul ettearvatavad
(kuigi ehk olid antud konkreetsel juhul veel tdes-
tamata), sest nad on loogilises kooskdlas mone
tldtunnustatud paradigmaga. Tdelises teaduses
kidib rebimine teiste teadlaste midagi toeliselt uut
uskuma veenmise nimel, kas siis uut katset, mu-
delit, teooriat, paradigmat... Sisuliselt kdib pro-
pagandavditlus teiste teadlaste oma usku poora-
mise eest — voitlus oma “koguduse”, “jiingrite”
hulga suurendamise eest (mille teaduslik nimi on
nditeks ‘“koolkond”). Liiga kardinaalsed ususal-
gamised tdmbavad esialgu vidhe jlingreid kaasa.
Jadb ile vaid uskuda, et kunagi kaugemas tulevi-
kus ka minu teaduslik “kogudus” tasapisi kasvab.
Sest tdde peab ju vditma — nii ma usun.
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KLOROFULL — FUUSIKAT JA BIOLOOGIAT UHENDAV MOLEKUL

SELGITUSEKS

See ei ole rangelt teaduslik traktaat. Pigem on
tegemist autori subjektiivse tagasivaatega 40 aas-
tasele perioodile Tartu Ulikooli Fiiiisika Instituu-
dis (enne 1989. aastat Eesti NSV Teaduste Aka-
deemia Fiiisika Instituut), vaadatuna lébi bioloo-
gilist huvi pakkuvate molekulide (nii seda teemat
esialgu nimetati) uurimistoo prisma. Autor pole
pelgalt olnud selle protsessi tunnistaja, vaid aktiiv-
se osaluse kaudu ka otsene mdjutaja ning suunaja.
Teadusteema laialivalguvast nimest hoolimata oli
algusest peale tegemist eelkodige klorofiillilaadsete
fotoslinteetiliste pigmentide uurimisega. Huvitav
on sellega seoses jélgida fiiiisikainstituudi katse-
objektide ringi muutumist ldbi aegade. Alguses,
moddunud sajandi 50. aastatel, uuriti pohiliselt
suurt rakenduslikku tdhtsust omavaid lumino-
foore. Viimased rajanesid laia keelutsooniga lee-
lishalogeniid-iihenditel, millele andis funktsiooni
viike kogus lisatud leelismuldmetallide ioone. Lu-
minofooride omaduste parandamiseks siiveneti
puhta (st lisandivaba) aluskristalli omadustesse.
Ideede ammutamiseks Kkisitleti ka eksootilisi
védrisgaaside kristalle, mis eksisteerivad vaid
kriiogeensetel temperatuuridel. Eelmise sajandi
60. aastatel tekitasid elevust véikeste molekulaar-
sete lisanditega (O,’, NO, jt) dopeeritud leelis-
halogeniid-kristallid, mille optilistes spektrites lei-
ti luminofooridega vorreldes viga kitsaid, nn foo-
nonvabu jooni. Neid jooni kutsuti ka Mdssbaueri
efekti optiliseks analoogiks, sest saksa teadlane
Rudolf Mdssbauer oli just hiljaaegu (1961) saanud
Nobeli fiilisikapreemia iilikitsaste resonantsjoonte
avastamise eest gamma-footonite neeldumis- ja
kiirgusspektrites. Struktuursed spektrid on lame-
datest palju kdonekamad, andes rikkalikult véima-
lusi materjalide tundmadppimiseks. Uurimiste

Arvi Freiberg
Tartu Ulikooli Fiitisika Instituut

Tartu Ulikooli Molekulaar- ja rakubioloogia instituut

kdesoleva teema seisukohalt tdhtis nihkumine
anorgaanilistelt orgaaniliste {ihendite suunas toi-
mus méodunud sajandi 60.—70. aastate vahetusel —
seega just siis, kui allakirjutanu Tallinna Poliiteh-
nilist Instituuti 10petama asus. Hakati tédnapdeva
moistes maatriks-spektroskoopiat arendama, uuri-
des selektiivsel laserergastusel klaasjasse voi kris-
tallilisse keskkonda kinnistatud orgaanilisi lisandi-
molekule. Kui objektide hulka ilmusid ka orgaani-
lised molekulaarkristallid, olid loodud kd&ik tingi-
mused veel keerukamate orgaanilise aine struktuu-
ride, nagu pigment-valk kompleksid vai roheliste
taimede kloroplastid ning vastavate protsesside
(fotosiintees) uurimiseks. Just siis koik algaski.

ENNE ALGUST

Klorofiilli uurimise algust Tartus vdib, ehkki tea-
tud moondustega, seostada kromatograafia looja
Mihhail Tsweti (1872—1919) nimega. Tswett so-
bib suurepiraselt kaasaegse ettekujutusega biofiiii-
sikust. Genfi tilikoolis Oppis ta vordselt fiilisikat,
keemiat ja botaanikat, doktorikraadi kaitses aga
fiisioloogias. Teda huvitasid taimedele varvi and-
vad pigmendid. Soovist neid liksteisest eraldada ja
ilkshaaval uurida kasvaski vilja kromatograafia
kui analiititilise keemia tdhtis meetod, mille avas-
tamisaastaks on pakutud nii 1903. kui ka 1906.
aastat. Just enne seda oli M. Tswett iiritanud Tartu
Ulikoolis kanda kinnitada. Kahjuks edutult. Tema
1910. aastal Varssavi Ulikoolis kaitstud teine dok-
toritoo (sest Vene tsaaririik ei tunnistanud valisrii-
kide diplomeid) kandis pealkirja “Taime- ja loo-
mariigi kromofiillid” (Ilomets 2003). Ulaltehtud
moondus seisneb selles, et Tswett asus Tartu Uli-
koolis toole tiikkk aega pérast oma teedrajavaid
avastusi. Aastatel 1917-1918 oli ta Tartu Ulikooli
botaanikaprofessor ja iihtlasi botaanikaaia juhataja.
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KLOROFULLI LISANDIMOLEKULIDE SELEKTIIV-
SPEKTROSKOOPIA

1970. aastal kaitses Rein Avarmaa (1940-1987)
oma kandidaadiviitekirja vdikeste lisandimoleku-
lide spektroskoopiast. Tekkis kiisimus, mida teha
edasi? Tema juhendaja Karl Rebane (1926-2007)
soovitas suunda muuta ja hakata hoopis biomole-
kule uurima. Moistagi madalatel temperatuuridel
ja selektiivsel laserergastusel. Ootuse kohaselt,
mis hiljem tdeks osutus, avalduvad kitsad foonon-
vabad jooned suurte molekulide spektrites just
niisamuti nagu ka véikestes lisandimolekulides.
Teema nii radikaalne muutus polnud Reinule esi-
algu meeltmodda. Vidhemalt korvaltvaatajale jdi
selline mulje. Vastumeelsus oli igati pohjendatud,
sest fiilisikainstituudis puudus (ja puudub siiani)
nii tarindus kui ka praktiline kogemus bio-objek-
tide valmistamiseks. Siiski kuulusid K. Rebase
ettepanckud nende kilda, mida tollastes oludes
polnud vdimalik eirata. Saatus tuli seekord Rei-
nule appi. Just see eelmise sajandi kiimnend l&heb
teaduse ajalukku kahe uue suurepidrase spektro-
skoopia meetodiga, mida siiamaani tahkiste uuri-
miseks suure eduga kasutatakse. Kdigepealt nigi
ilmavalgust nn fluorestsentsi kitsenemise meetod
(Szabo 1970) ja siis loodi 1974. aastal koduinsti-
tuudis spektraalse augusilkamise tehnika (Go-
rokhovskii jt 1974). Kitsajoonelistel laseritel
pohinevad spektroskoopia votted voimaldavad iile
saada spektrite mittehomogeensest laienemisest
(joonte laienemine, mis on pohjustatud objekti he-
terogeensusest), mis iiksikmolekuli struktuursema
ja informatiivsema spektri (nn homogeense spekt-
ri) pahatihti tundmatuseni moonutab. Mdlemad
meetodid voimaldavad kiimneid, vahel isegi sadu
tuhandeid kordi tavapérasest paremat lahutust, mis
lubab moddetud spektritest tuletada homogeensete
spektrite toelise kuju ja viga tépselt moota elekt-
ron-foonon ja elektron-vonke vastastastikmdjusid
(need on mojud, mille vahendusel elektroni er-
gastusenergia muundub kristallvore soojusener-
giaks). Reinul oli ettendgelikkust ja julgust neid
tuliuusi vahendeid otsekohe biosiisteemide uuri-
misel rakendada. Vapper pealehakkamine tasus
end uudsete tulemuste ndol kuhjaga dra. Keeruliste
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biomolekulide neeldumis- ja kiirgusspektrites on-
nestus madalatel temperatuuridel tdepoolest avas-
tada molekuli tuumade vonkumistega seotud rik-
kalik peenstruktuur. Esimesed positiivsed tulemu-
sed tehti teatavaks 1972. aastal Moskvas toimunud
Rahvusvahelisel Biofiilisika Kongressil. Pdhjalik
kokkuvote jargnenud enam kui kiimneaastasest
pingsast uurimistodst avaldati ajakirjas Spectro-
chimica Acta A (Avarmaa, Rebane 1985), mis on
ka siiani R. Avarmaa enimtsiteeritud teadustdo.
Hilisem tilevaateartikkel ndgi ilmavalgust juba pa-
rast tema ootamatut lahkumist (Avarmaa, Rebane
1988). Suur iillatus oli klorofiilli molekulidele
vastava peenstruktuuri avastamine etioleeritud (pi-
medas kasvatatud ja seetdttu minimaalse kloro-
fiillisisaldusega) taimelehtedes (Renge jt 1984).
Jargnev katke parineb artikli resiimeest. “...Up to
now site selection spectroscopy has not been suc-
cessfully applied to biologically active chromo-
phores in vivo. Our results demonstrate that even
in the presence of specific pigment-protein and
pigment-pigment interactions very narrow purely
electronic lines can be obtained in the optical
spectra of biological systems”. Kahjuks pole siin
moistet in vivo péris korrektselt kasutatud. Eesti-
keelne Wikipedia annab selgituse “In vivo (ld)
tdhendab “elusas”; see on protsess vOi katse, mis
toimub (korraldatakse) elavas organismis voi ra-
kus”. Viidatud katsetes aga hoiti lehte 4,2K juures
vedelas heeliumis, kus mingit elutegevust muidugi
el toimu.

Viliselt jéttis Rein Avarmaa (joonis 1) endasse-
tombunud, isegi reserveeritud inimese mulje. Kuid
nii oli see vaid pealispinnal. Tema siidikast peale-
hakkamisest teaduses oli juba juttu. Siinkohal
meenub juhtum 1977. aasta Prahas. Minule oli see
esimene teaduslik viliskomandeering, Rein oli
juba kogenum. Auviirse Karli Ulikooli peahoones
olid isedralikud avatud liftikastid, mis voimaldasid
litkkumise ajal peale ja maha astumist. Vasakpool-
ne kastide rodu liikus kogu aeg iiles, parempoolne
aga alla. Viimasel korrusel kadusid kastid vasakul
liftitunneli pimedusse, kust nad siis paremal jille
vilja ilmusid. Mulle jdi moistatuseks, kas on tege-
mist kahe paralleelse vdi iihe lindiga? Ja mis seal



pimeduses juhtub? Mdlemal juhul jéi voimalus, et
kast mingil hetkel pea peale keeratakse. Katselise
teaduse esindajana tuli asi lihtsalt dra proovida, st
liftiga pimedusse soita. Véike hirm oli sees ka, ka-
hekesi oleks ikka julgem. Nii ma siis meelitasin
Reinu endaga sellele uurimisreisile kaasa tulema.
Suureks iillatuseks oligi ta — hopsti! — minu kor-

val. Uuesti valguse kitte joudes oli Rein kiill ndost
natuke kahvatu. Oma nigu ma muidugi ei nidinud
ja igaks juhuks Reinu kiest kiisima ka ei hakanud.
Probleemi lahendus oli aga geniaalselt lihtne. Lif-
tikast tousis kogu oma korguses pimedusse ja ni-
hutati siis vastava liigendi abil parempoolsesse
asendisse, kus ta taas alla liikus.

Joonis 1.

Ljubov Rebase (1929-1991) 50. siinnipdeva puhul kogunesid pildile kdik tema juhendamisel kaitsnud
teaduste kandidaadid (tdnapdeva PhD-d). Vasakult: Arvi Freiberg, Ilmo Sildos, Rein Avarmaa, Ljubov
Rebane, Anshel Gorokhovsky ja Aleksei Trestsalov. Doktorikraadini joudsid neist R. Avarmaa ja A. Frei-

berg (K. Vestre foto).

Meie aga podrdusime hiljuti R. Avarmaa poolt
avatud teema juurde tagasi (Rétsep jt 2009, 2011).
Ajendiks olid klorofiilli spektrite (joonis 2) seni
lahendamata probleemid ja uus diferentsiaalne
fluorestsentsi kitsenemise meetod, mis meie poolt
edasi arendatuna (Rétsep, Freiberg 2003) erineb
varem tuntud spektroskoopia tehnikatest veelgi
parema lahutuse ja suurema tundlikkuse poolest.
Mootmistega dnnestus tuvastada klorofiilli omava-

hel seotud neeldumis- ja kiirgusspektrite kuju
asiimmeetria ja kindlaks méérata selle fliiisikalised
pOhjused.

Leidsime ka elektron-foonon interaktsiooni tugeva
soltuvuse ergastava valguse lainepikkusest lisan-
dite mittehomogeenselt laiendatud neeldumisribas
(Ratsep jt 2009). See avastus viljub lisandispekt-
rite standardmudeli rakenduspiiridest ning ajendab
teooriat edendama.
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Joonis 2.

Tdendoliselt parimad klorofiilli spektrid maailmas. Tegemist on diferentsiaalse fluorestsentsi kitsenemise
(AFLN) meetodil moddetud bakterklorofiill a (vasakul) ja klorofiill a (paremal) kiirgusspektritega mada-
latel temperatuuridel (4,5K). Korge selektiivsusega spektroskoopias tavapiraselt loetakse spektri nullpunk-
tiks ergastava laseri lainepikkust. Vasakpoolsel joonisel on see 780.2 nm, parempoolsel aga 685.8 nm.
Null-sagedusel asuv foononvaba joon on katkestatud umbes 5% tasemel tema tegelikust korgusest. Verti-
kaalsed numbrid tihistavad optiliselt aktiivsete vonkemoodide sagedusi. Uhikuks on pddrdsentimeeter
(lainete arv sentimeetri kohta). Paneel (b) vasakpoolses veerus demonstreerib klorofiilli spektrite sdltuma-
tust kasutatavast lahustist ning tsentraalse Mg aatomi koordinatsiooniastmest (M. Rétsepa joonis).

KATSED KLOROFULLIGA /n vivo

Esimeseks in vivo klorofiilli uuringuks fuiisikains-
tituudis saab nidhtavasti pidada R. Avarmaa ja
selle kirjatiiki autori ainukest iihispublikatsiooni
(Freiberg jt 1982), kus tdepoolest katsetati fiisio-
loogilistel tingimustel ja uuriti bioloogiliselt olu-
lisi energia tlilekande ning kustumise protsesse ro-
helise taime kloroplastides. Aastaid hiljem oleme
koos Agu Laisa toorithmaga isegi kasvava taime
kiiljes olevat rohelist lehte uurinud (Pettai jt
2005). Need mootmised viisid iillatava leiuni, et
fotosiinteesi aktiveerib valgus lainepikkusega kuni
780 nm. See, seniarvatust palju pikalainelisem
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piir, sundis jareldama pikalaineliste neelavate vor-
mide olemasolu taimede fotosiisteem II-s. Edasi-
sed mootmised on neid tulemusi kinnitanud.

Rein Avarmaa korraldas 1981. a septembri 16pus
Lohusalus seminari “Klorofiilli spektraalsed ja ki-
neetilised omadused”, kuhu kogunes osalejaid iile
terve Noukogude Liidu. Just sealt said alguse alla-
kirjutanu véga viljakad kontaktid Moskva Riikliku
Ulikooli biofiiiisikutega eesotsas prof Aleksander
Borisoviga. Seda on Borisov heatahtlikult dra
markinud ka oma mélestustes (Borisov 2005).
Moskvalased huvitusid fotosiinteetilistest bakteri-
test ja arvasid meie ettekannet kuulnuna, et just



Joonis 3.

Pikosekundilise spektrokronograafi keskne seade — elektron-optiline muundur koos lampelektroonikal pohi-
neva laotusseadmega (vertikaalne konstruktsioon), mis selsamal kujul to6tab tdnaseni. Hetke anno 1983
naudivad (vasakult) fotosiinteetiliste bakterite “maaletooja” Valentina 1. Godik, teadur Kdu Timpmann ja
fitisikainstituudi teadusdirektor Arvi Freiberg (K. Vestre foto).

siinne aparatuur sobib nende protsesside uurimi-
seks paremini kui iikski teine. Katsed Valentina
Godiku poolt Tartusse toodud elusate bakteritega
algasid jargmise aasta jaanipdeval (joonis 3). Ja
ehkki NSVLi lagunemine ning Eesti taasise-
seisvumine selle {ihistegevuse oodatust varem 16-
petas, jatkub fiilisikainstituudis tdnapdevani foto-
stinteesi biofiilisikaliste aspektide uurimine.

Juba esimene moskvalastega tehtud t66 téhistas 14-
bimurret. Tartus dnnestus esimest korda otseselt
dra modta valgusergastuste pikosekundiline eluiga
bakterite fotosiinteetilises membraanis (nn kroma-
tofooris) ja selle soltuvus reaktsioonitsentri re-

doks-olekust (st fotokeemilise protsessi vOimalu-
sest). Teedrajavad tulemused, mis kanti ette 1983.
aastal Briisselis toimunud 6. Rahvusvahelisel Fo-
tosilinteesi Kongressil (Freiberg jt 1984) ja mille
paikapidavust on hiljem korduvalt kinnitatud,
panid kindla aluse valdkonna edasisele arengule.
Jargnevalt suutsime nédidata, et energiahaarde kii-
rus bakterite fotosiinteetilises iihikus on méairatud
ergastuse siirdekiirusega antennist reaktsioonit-
sentrisse, mitte aga laengute fotokeemilise lahuta-
mise kiirusega reaktsioonitsentris, nagu seda va-
rem arvati (Freiberg 1995). Varasemad andmed
osutusid ekslikuks kasutatud pikosekund-impuls-
side liialt suure voimsuse tottu (Freiberg 1986).
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Briisseli konverents oli minu jaoks mitmeti mé-
lestusvadrne. Borisovil oli seal tellitud ettekanne,
minul stendiettekanne. Juhtus aga nii, et Borisov
Briisselisse ei joudnudki. Noukogude ajal oli tea-
tud ametkondade ootamatu vahelesegamine tava-
line. Tahtmata programmi auku sisse jitta, poor-
dusid kongressi organisaatorid minu poole: ega
ma ei tahaks Borisovi ettekannet ise pidada? Minu
esialgne reaktsioon oli draiitlev. Ma polnud vilis-
maal varem suulist ettekannetki teinud, saati siis
veel pooletunnilist {ilevaadet. Ka mu inglise keel
jattis palju soovida. Siiski oli kiusatus enda proo-
vile panekuks suur ning kui takkapihta selgus, et
tellitud ettekandjatele oli ette ndhtud honorar (ei
mileta enam, kas 20 voi 50 dollarit), siis soostu-
sin, ehkki aega ettevalmistumiseks oli jadnud vaid
poolteist pdeva. Olukorda komplitseeris veel asja-
olu, et olin Moskvast (tol kaugel ajal soideti vilis-
maale ja tuldi sealt tagasi vaid ldbi Moskva)
ostetud uute kingadega jalad nii dra hodrunud, et
kiia sain vaid paljajalu. Kuulajate vastukaja pohjal
tuli ettekanne siiski pédris hédsti vilja, ehk kiill
moned mu sdbrad togavad mind siiamaani, nagu
oleks ma teksti paberilt maha lugenud. Oma arust
radkisin ma kdike peast.

Jargmine pohjapanev idee, mis samuti tulenes
kineetilistest moStmistest, oli fiisioloogilistes prot-
sessides mittechomogeensuse arvestamise vajadus
(Freiberg jt 1987). Sellega on muuhulgas seotud
vektoriaalne (suunatud) energiatilekanne klorofiilli
molekulidest koosnevates antennisiisteemides pe-
rifeeriast tsentri suunas (Freiberg jt 1988). Téna-
pdeval enesestmdistetav, kuid kaks-kolmkiim-
mend aastat tagasi kaugeltki mitte. RShuv enamus
valdkonnas tegutsejaid, aktsepteerides kiill vdima-
likku “makroskoopilist” heterogeensust, eeldas
siiski antenni tasemel homogeenset struktuuri.
Meie poolt 1990. aastate alguses esitatud fotosiin-
teetilise valgushaarde teoreetiline mudel, mis ar-
vestab antennistruktuuri heterogeensust spektri-
joonte vastava laienemise kaudu, on katseand-
metega heas kooskolas (Pullerits jt 1994).

Fiitisikainstituudi biofliiisikute tolleaegsete dnnes-
tumiste alus oli uue polvkonna korgsageduslike
impulsslaserite sidumine pikosekundilist ajalist la-
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hutust voimaldavate valgusdetektoritega (vene
keelest otsetdlkes elektron-optiline muundur, ing-
lise keeles streak camera). Kuuldavasti olid apa-
raadid vélja arendatud kaitseotstarbelisteks uurin-
guteks, mistottu oli neile lisna piiratud juurdepéis.
Karl Rebase heade Moskva-sidemetega oli meil
siiski Onne. Asja uudsus seisnes seigas, et meil
laks korda detektor kiivitada siinkroonis ligi 80
miljonit korda sekundis valgusimpulsse generee-
riva laseriga. See nn siinkroonskaneerimise reziim
voimaldas impulsis objektile langeva valgusener-
gia kuni miljonikordset vihendamist ja samaaeg-
set mootetdpsuse suurendamist impulsside korge
kordussageduse arvel. Nende ja teiste sarnaste
uuringute kéigus loodi tdiesti uus iilikiire laser-
spektroskoopia suund — pikosekundiline spektro-
kronograafia (Freiberg, Saari 1983), mis vdimal-
dab samaaegseid spektraalseid ja kineetilisi moGt-
misi lausa teoreetilise (sagedus-aeg poordseosega
madratud) piirlahutuse ldhedal. Meetodi teoree-
tilised alused ja praktilised voimalused véttis alla-
kirjutanu kokku doktoritoos (Freiberg 1986a).
Sama ldhenemine edenes hiljem juba femtosekun-
dilisse ajadiapasooni (Freiberg jt 1998). Unikaal-
sele laboratoorsele mootekompleksile (joonis 3)
omistati 1983. aastal NSVL autoritunnistus (Aavik-
soo jt 1983). Fiilisikalistelt printsiipidelt sarnast
seadet miilib juba paarkiimmend aastat Jaapani
firma Hamamatsu.

Igapédevatooski tuleb ette koomilisi episoode.
Teatavasti asus ndukogude ajal Tartu kiilje all
tahtis militaarlennuvili. Kohe pédrast meie siis-
teemi esimesi katsetusi ilmusid fiilisikainstituuti
siinged vene keelt rddkivad mehed, kes esitasid
imelikke kiisimusi. Osutus, et meie elektron-
optilise muunduri 80 MHz sagedusel vdimas lao-
tussignaal héiris lennuvilja radareid. Asjast sel-
gust saanud, nad siiski lahkusid ja meie saime ra-
hulikult t66d jétkata.

Eelmise sajandi viimase dekaadi keskel ilmnesid
uued huvitavad viljakutsed, mis said voimalikuks
tanu klorofiill-antennikomplekside aatomstruktuu-
ri véljaselgitamisele (vt joonis 4). Kombinatsioo-
nis ainumolekulide spektroskoopiaga tekkisid voi-
malused antenniergastuste kvantomaduste iiksik-
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Joonis 4.

Purpurbakterite fotosiinteetilise membraani ja membraansete pigment-valgukomplekside (RC, LH1 ja LH2)
struktuur. B80O (tdhistatud rohelisega), B850 ja B875 (tumepunasega) vastavad bakterklorofiilli mole-
kulidele ja nende kogumeile, mis neelavad 800 nm, 850 nm ja 875 nm valgust. LH2 kompleks on memb-
raani suhtes kujutatud kiilgvaates, RC-LH1 kompleks aga pealtvaates.

asjalikuks uurimiseks.Erialakirjanduses kéibis tol-
lal kaks vastandlikku seisukohta fotosiinteetilise
kvantergastuse olemuse kohta. Esimese jéargi loka-
liseerub ergastus individuaalsetel klorofiilli mole-
kulidel, hiipates Forsteri mehhanismi abil mo-
lekulilt molekulile, kuni viimaks jouab tsentriklo-
rofiillile. Alternatiivse ldhenemise kohaselt on an-
tenn omavahel tugevas kvantseoses olevate mo-
lekulide kogum, kus ergastus kuulub korraga
(koherentselt) paljudele klorofiilli molekulidele ja
tema “levimisest” ei saagi rddkida — ta lihtsalt ON
koikjal. Meie arusaam, mis on koige ulatusliku-
malt kajastatud hiljutises iilevaateartiklis (Frei-
berg, Trinkunas 2009), erineb mdlemast darmu-

sest. Tugeva elektron-vonke vastastikmdju tottu
omandavad klorofiill-valgu ergastused iseédraliku
vahepealse, nn eksiton-polaron iseloomu. Eksiton-
polaron on kollektiivne ergastus, mis on lokalisee-
runud teatud véikesel osal antenni molekulidest ja
vOib seega antennis (ja fotosiinteetilises membraa-
niski) edasi levida. Eksiton-polaron mehhanismi
tdhendus kogu fotosiinteesi esmaste protsesside
ahelale ootab alles pShjalikku uurimist.

Elu olemust pole dnnestunud rahuldavalt seletada
puhtalt klassikalise fiilisika mudelitega. Ja kuigi
on tegemist iildise seaduspérasusega — korgemal
organisatsioonilisel tasandil ilmnevad kvalita-
titvselt uued omadused (emerging properties), mi-
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da pole vdimalik madalama taseme seaduspéra-
sustest otse tuletada — on erialakirjanduses piis-
titatud pShimdtteline kiisimus: kas elu seadused,
kui need peaks kunagi leitama, tulenevad klassi-
kalisest v0i kvantfiiiisikast? Diskreetsete kvantsei-
sundite liks “sdrmejilgi” on nende piisivad faasi-
suhted (koherents). Juba moni aasta kiitab kirgi
fotosiinteetiliste rohebakterite valgust piitidvas
antennis 77K juures leitud mdnisada femtose-
kundit viltav kvantseisundite koherents, mis véi-
detavalt suunab seal energia iilekannet. Hiljuti on-
nestus meil demonstreerida statsionaarsete (st ajas
ptisivate) kvantseisundite (eksitonide) olemasolu
purpurbakterite antennides ja nende omavahelist
koherentsi isegi fiisioloogilistel temperatuuridel
(Pajusalu jt 2011). Vara on veel ridkida leiu tiht-
susest iilalnimetatud laias kontekstis, kuid selge
vihje kollektiivsete elektronseisundite osalusele
fotostinteetilises valgushaardeprotsessis on see kiill.

KLOROFULL KORGE ROHU ALL

Teadlasel on iipris vihe vdimalusi mdjutamaks in
vivo olukorras klorofiilli omadusi ja tema inte-
raktsioone iimbritseva keskkonnaga, sh teiste en-
dasarnaste molekulidega. Uks variant, mida tihti
rakendatakse, on temperatuuri muutmine. Alterna-
tilvsel réhu muutmise voOimalusel peatutakse
marksa harvemini, sest see on tehniliselt palju kee-

Joonis 5.

Teemantalasitel pohinev korgrohurakk (kes-
kel). Madalaid temperatuure vOimaldavast
kriiostaadist vabastatud raku modtmetest
annab ettekujutuse vordluseks korvutatud
AAA patarei (H. Salujarve foto).

rukam. Olime esimesed, kes meetodit fotosiin-
teetiliste antennide uurimisel rakendasid (Freiberg
jt 1993). Meie tehnika (joonis 5) vdimaldab kuni
70 kbar (umbes 70000 atm) rohkusid temperatuu-
ride vahemikus 10-300 K. Tuleb vilja, et korge
hiidrostaatilise rohu all saab klorofiillide vahelisi
keemilisi sidemeid nii tekitada (Ellervee, Freiberg
2008) kui ka Iohkuda (Kangur jt 2008). Oleme
jélginud olulist réhu mdju elektronergastuste elu-
eale ja siirdekiirusele fotosiinteetilises membraa-
nis ning isegi {ilivdledale (pikosekundilisele)
elektroni iilehiippele reaktsioonitsentris (Timp-
mann jt 1998). Rohu efektid on tihti pdorduvad, st
rohu langetamisel taastub eelnev olukord. See
lubab mdota nt valkude vesiniksidemete tugevust,
mis muidu on Usna keeruline iilesanne. Valkude,
eriti membraanvalkude, stabiilsuse uurimist on
viimasel ajal tdhtsustatud scoses mitmesuguste
praktiliste véljunditega biomeditsiinis.

LOPETUSEKS

Lihitilevaate ldbivaks teemaks on klorofiill ja sel-
lega paratamatult seostuv fotosiintees. Fotostintees
kuulub moistete hulka, mis on enesest suuremad.
Nagu Joosep Tootsi maakera, mille sees pidi veel
iiks, suurem maakera olema. Samas tutvuvad lap-
sed modistega juba pdhikoolis ja iga tdiskasvanu
arvab, et ta teab, millega tegu.
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Puud ja taimed on rohelised, sest nad sisaldavad
vérvaineid, eelkdige klorofiilli. Nimi “klorofiill”
téhistabki kreeka keeles rohelist lehte. Klorofiill
isoleeriti prantsuse keemikute Joseph Caventou
(1795-1877) ja Pierre Pelletier (1788—1842) poolt
esimest korda juba 1817. aastal. Ka nimetus “fo-
tosiintees™ seletab iisna tdpselt, millega on tege-
mist. “Foto” viitab sellele, et protsess on seotud
valgusega ja “siintees” tdhendab millegi valmista-
mist. Kokku siis “valguse abil valmistama”. Val-
mistamise tulemus on meie koigi pohilised toit-
ained — siisivesikud, valgud, rasvad. Fotosiintees
on seega taimede, vetikate ja monede bakterite
valgust neelavates osades toimuv toitainete siin-
teesi protsess — kogu elu alus Maal, sest ilma toit-
ainetes salvestunud energiata poleks elu. Ténase
teaduse andmetel 2,2—-2,4 miljardit aastat vana fo-
toslintees avastati enam kui 230 aastat tagasi. Sel-
lega sai hakkama Hollandi bioloog ja keemik Jan
Ingen-Housz (1730-1799). Fiiilisikutele pakub vast
huvi, et seesama mees avastas ka Browni liiku-
mise — tervelt 42 aastat enne teist meest, kelle
nime all ndhtust tdnapdeval teatakse. Fotosiinteesi
summaarne keemiline vorrand on petlikult lihtne.
Selle vasakul poolel on siisihappegaas ning vesi,
paremal aga gliikoos ja hapnik. Valgust on tarvis,
et reaktsiooni paremale kallutada. Mis reaktsioo-
nis tdpselt toimub, on siiani intensiivsel uurimi-
sel. Uldiselt arvatakse, et loomad fotosiinteesi ei
harrasta. Isegi see seisukoht on niilidseks aegunud
(Pierce jt 2009). Selgnésalane Elysia chlorotica on
siiski kuidagiviisi dppinud klorofiilli ise valmis-
tama.

Erialati tarastatud maailmas kerkib tihti kiisimus,
kelle uurimisobjekt fotosiintees ikkagi on? Mul on
hiid kolleege, kes védidavad, et fotosiintees on bio-
loogiline protsess, jarelikult on tegemist bioloo-
giaga. Minu hinnangul pole probleemil {iihest
lahendit. Kiisimus on ebakorrektselt piistitatud,
sest vastus soltub sellest, missugust probleemi as-
pekti parasjagu kaalutakse. Uhtset fotosiinteesi-
protsessi saab teatud lihenduses mitmeks suhte-
liselt soltumatuks alamprotsessiks jagada. Tartuski
on 5 voi 6 uurimisgruppi, kes fotosiinteesile eri-
neva nurga alt ldhenevad. Fotosiintees on seega

vaimustav ndide interdistsiplinaarsest teadusest,
pakkudes hidid voimalusi nii bioloogidele, kee-
mikutele, fiitisikutele, okoloogidele kui ka agro-
noomidele. Viimasel ajal on kampa 166nud veel
insenerid ning tehnoloogid, kes piitiavad foto-
siinteesi mitmesugustes rakendustes jirele aimata.
Holmates nii flitisikalisi kui ka bioloogilisi aspek-
te, on fotosiintees perfektne uurimisobjekt biofiiii-
sikute jaoks. Nii ongi fotosiintees allakirjutanu
jaoks eelkdige biofiiiisika.

TANUAVALDUS

Moodunud aasta 26. detsembril saanuks Rein
Avarmaa 70 aastaseks. Artikkel on kantud soovist
jaddvustada ja tunnustada varalahkunud kolleegi
véljapaistvaid teeneid klorofiilliteaduses. Samuti
tinan koiki oma kaastdotajaid ja kaasautoreid,
keda 40 todaasta jooksul kogunenud tublisti iile
saja.
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ALGUSES OLID KALAD JA VEETAIMED

Minu huvi eluslooduse vastu parineb ilmselt arvu-
kaist kalalkdikudest, mida igal v6imalikul hetkel —
olgu suvi, talv, stgis voi kevad — isaga ette votsi-
me. Nende sagedaste kalalkéikude loogiliseks jat-
kuks oli alustada 5. klassis loodusega tutvumist
Tartu Loodusesdprade majas Lille méael Opetaja
Kai Pungeri juhendamisel. Lisaks taimede ja loo-
made tundmadppimisele, ekskursioonidele ja su-
velaagrites kdaimisele oli Kai Punger véga aktiivne
iseseisvate vaatluste ja teaduskirjanduse lugemise
julgustaja. Oma esimese, 7. klassi Opilasena val-
minud uurimistéd “VOhandu joest ja kaladest
Vodpsu aleviku l&histel” (1984) kandsin ette
paaril loodusesGprade konverentsil. Kai Punger
viis mind kokku Teaduste Akadeemia Zooloogia
ja Botaanika Instituudi (ZBI) ihtlioloogiasektori
vanemteaduri Tiit Paaveri ja Teet Krausega, kes
oli sel ajal Oktoobri kolhoosi kalakasvataja ja
osales ZBI projektide taitmisel. Tema juhenda-
misel alustasin ZBlI Vanemuise tanava majas
Tartus kalade kasvukiiruse mé&éramist. Kalade
soomusel moodustub teatavasti aastardngas nagu
puudelgi ja aastardngaste laiusi modtes saab
tagasivaatavalt hinnata kalade kasvukiirust. T66
labiviimiseks valisin Suur-Emajde vanajoed ning
konsulteerisin TRU zooloogiakateedri dotsendi
Juri Ristkokiga, kes oli avaldanud mahuka uuri-
muse Emajde vanajogede kohta. Ta oli ka mé&a-
ranud eri kalaliikide pikkusi soomuse tekkimise
hetkel, mis on oluline soomuse aastaréngaste jargi
kalade pikkuskasvu arvutamisel. Kai Pungeri
juhendamisel valmis 1985. a uurimus Suur-Ema-
joe Aiu koolmest ning ahvena ja sérje vaatlustest.
Lisaks kaladele sai tehtud ka muid vaatlusi, nagu
veetaimede méaramine koos ZBI Limnoloogia-
jaama teaduri Aime Mdemetsaga ning samuti kor-
reliste maaramine. Kui sigisel suure kuivatatud
taimede pakiga TRU taimesiistemaatika ja geobo-

KOOLIPOISIST OKOFUSIOLOOGIKS

Ulo Niinemets

Eesti Maaulikooli péllumajandus- ja keskkonnainstituut

taanika kateedrisse saabusin, said kd&ik taimed
méaratud, eelkBige tanu parimale tarnatundjale
Ella Tammemaele. Selle t66 tulemusena valmis
uurimus “Vohandu ja Emajoe (Kéarevere piirkon-
na) vanajégede taimestikust”, mis vditis 1986. a
Opilaste Teadusliku Uhingu botaanikasektsioonis
laureaaditiitli.

EDASI TULID PUUD

Samal aastal sai botaanikasektsiooni juhatajaks
tollane ZBI 6kofusioloogia téoériihma nooremtea-
dur Kalevi Kull, kes kutsus mind suve-ekspedit-
sioonile Eesti puisniitude kaardistamiseks ja véli-
toodele Laelatu puisniidul. Vélitoddel oli Uheks
oluliseks komponendiks taimestiku liigilise koos-
seisu analliis omal ajal bioloogiakandidaat Kalju
Porgi poolt rajatud plsivéetuskatse ruutudel.
Selleks koguti igalt vaetus- ja kontrollalalt nn pi-
huproov, mis seisnes alalt iga natukese maa ta-
gant taimetuti I6ikamises, kuni kokku sai paras
suletdis. Ekspeditsioonil osalejate tlesandeks oli
see suletdis eri liikide vahel &ra jagada, vaatamata
sellele, et pihuproovis oli igalt taimelt olemas
tldjuhul vaid leht. Lisatunnused, nagu taimelGhn,
omandasid niiid hindamatu véartuse. Naiteks tean
seniajani, et maarjahein (Anthoxanthum odora-
tum) on tugeva kumariinildhnaga.

Lisaks pihuproovidele olid t60 fookuses taimede
vOrdlevad struktuursed uuringud, eesmargiga
mdista Laelatu suure liigirikkuse pdhjuseid. Suu-
reks eeskujuks olid Philip Grime”i (Sheffield) t66-
rihma poolt l&biviidavad Briti taimede vordleva
Okoloogia alased t66d, mis juhtisid t&helepanu
lehe pindtihedusele (lehe mass selle pinnathiku
kohta). Kuigi lintsalt md6detav, on lehtede pindti-
hedus véga informatiivne tunnus, mis korreleerub
tugevasti lehe fotosuinteesivbimega, mineraalsete
toitainete sisaldusega ja vanusega, olles isegi kaas-
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ajal ks peamisi tunnuseid kirjeldamaks taime
susinikusidumise strateegiat (Poorter jt 2009;
Wright jt 2004). Kalevi Kulli rihma liikmed Pee-
ter Veromann, Indrek Kalamees ja Tiina Kseno-
fontova teostasid pindtiheduse mddtmisi eelkdige
rohttaimedel — koige liigirikkamal taimeriihmal
Laelatul.

Olin nendes mddtmistes pidevalt ninapidi sees ja
huvitatud péaris enda “teadusprojektist”. Kui Kull
tegi mulle ettepaneku koostada Eesti puittaimede
lehtede pindtiheduse kataloog, haarasin sellest
ohinaga kinni ning asusin puulehtede pindala ja
massi maédrama. Lehepinna modtmiseks oli just
soetatud Teaduste Akadeemia Erikonstrueerimis-
buroos valmistatud elektroonilis-optiline lehepin-
na modtja. See oli téopdhimdttelt ladnemaade
pindalamddtjate analoog, kuid sellega m&dtmine
oli omamoodi kunsttiikk, sest riistapuu nditas
pindala nii siis, kui leht oli sees, kui ka siis, kui
lehte ei olnud. T66 kdigus l&ks pindalamd@dtja 16-
puks hoopistiikkis katki ja olin sunnitud enamuse
kogutud lehtedest hilisemateks modtmisteks her-
bariseerima.

Pdrast valitoid Laelatul veetsin kogu suve eri puit-
taimeliikide lehti kogudes, kokku sai neid 21
paigast Ule Eestimaa. Viimasena t6i Kalevi Kull
mulle Saaremaalt Eestis haruldase tuhkpihlaka
(Sorbus rupicola) lehti. T66 kéigus esines mitmel
korral raskusi liikide maaramisega, samuti harul-
dasemate ja lokaalselt levinud liikide leidmisega.
Algul valmistas raskusi pajude méa&ramine, kuid
nendega abistas ZBI botaanikasektori preparaator,
pensiondr Heljo Krall. Teise raske rihma moodus-
tasid kibuvitsad, mille madrajat siis Eestis ei
olnud. Kogunenud kibuvitsade herbaarlehti kais
médramas Dagnija Smite Léti Teaduste Akadee-
miast, kelle Kkasikirjalisi mé&&aramistabeleid ma
hiljemgi kasutasin ning ka eesti keelde tdlkisin
(Smite 1989).

Uhtekokku kogunes suve jooksul suur hulk her-
bariseeritud taimelehti, mille pindala md&dtmine
meie vahenditega oli lootusetu. L&puks dnnestus
kaubale saada Tiina Tammetsiga Eesti agrometeo-
roloogia laboris Sakus. Neil oli valuuta eest mu-
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retsetud Jaapani firma Hayashi Denkoh pindala-
mdotja — paras kilmkapi suurune masin, millega
sai korraga mddta kogu herbaarlehe (A3) jagu
lehti. Aga kadaka, ménni, kuuse ja jugapuu okaste
mdotmine kéis ikkagi binokulaari all 1&bi kogu
talve. Kokku oli 16puks valimis 66 578 lehte 88
Eesti puittaimeliigilt kogupindalaga ligi 60 m?!

Selle suure andmemassiivi taskuarvutiga to6tlemi-
ne kais dle jou ja Kalevi Kull pakkus valja voi-
maluse teostada analiiis tollasel ZBI ainsal arvutil
Apple lle (1983. a mudel). Sellel arvutil oli 64 kb
mélu ja puudus kdvaketas, nii et kogu andme-
salvestus oli lahendatud flopiketastega. Statistilise
andmetdotluse programmid téétasid operatsiooni-
ststeemis CP/M, mille méllu lugemisel jai ope-
ratiivmalust alles 32 kb. Sellest ei piisanud kogu
andmemassiivi Uhekorraga analtlsimiseks. See-
tottu tuli kdigepealt endal teha statistiline prog-
ramm, mis luges jérjest andmeid flopilt, salvestas
vahetulemused sinna tagasi ja trikkis I6pptulemu-
sed. Arvuti Kiirus oli 1 MHz ja kogu andmet66t-
lus, eriti suhtlus flopikettaga, oli praegusi standar-
deid arvestades védga aeglane. Kuna Apple oli
majas ainus arvuti, oli see ka pidevalt kaigus.
Minul oli ZBI tootajatega vBimalik arvuti suhtes
konkureerida peamiselt 66tundidel, heal juhul ka
n&dalavahetustel ja piihade ajal. SeetGttu olin sage
Oine kilaline Riia tn 181 asuvas ZBI majas.

To0 tulemusena valmisid kasikirjalised uurimused
“Eesti puittaimede eripinnast ja selle adaptiivsest
tAhtsusest” (1987) ja “Monede Eesti igihaljaste
puittaimede lehtede morfoloogiast” (1988) ning
nende p&hjal mitmed teesid Opilaste Teadusliku
Uhingu ja Baltimaade noorte teadlaste aastakonve-
rentside teeside kogumikes, kokkuvdttena aga ka
artikkel ajakirjas Forest, Ecology and Manage-
ment (Niinemets, Kull 1994), mis on niudisajal
leidnud Usha arvukat tsiteerimist Ule kogu maa-
ilma. Eriti huvipakkuv tulemus selle t66 juures oli
negatiivne seos taimede varjutolerantsi ja pind-
tiheduse vahel (joonis 1), mis ka praegusel ajal
suurt huvi pakub (néit. Lusk jt 2008). Kokku-
vOtlikult tdhendab see, et lehtede sama biomassi
juures moodustavad varjutolerantsemad liigid suu-
rema pinna. Nendel liikidel on seeldbi vGimalik



neelata rohkem valgust ning madal pindtihedus
ongi peamisi varjutolerantsuse madrajaid paras-
vootme liikidel. Teiste autorite hilisemad t66d néi-
sid Kinnitavat vastupidist. Nimelt, et varjutolerant-
sematel liikidel on just suurem pindtihedus, mis
vOimaldavat lehtedel saavutada pikema eluea ning
sellega pikas perspektiivis vahendada kulutusi
varjutingimustes lehtede moodustumisele (Kitaj-
ima 1994; Reich jt 1998; Walters, Reich, 1999).
Samas olid kdik need t66d tehtud seemikutega,
minu uurimus aga kasitles téiskasvanud puid. Ku-
na lehtede pindtihedus suureneb ka puu kasvades
(n&it. Niinemets 1995), siis tulemuste erinevust
pbhjustas asjaolu, et lehtede pindtihedus kasvab
puu suuruse kasvades varjutolerantsematel liikidel
aeglasemalt (Niinemets 2006). Uudne on siin
teadmine, et taimede ontogenees vGib eri 6koloo-
giliste potentsiaalidega liikidel mdjutada teatud
tunnuste muutumist véga erineval maaral. Sellele
1986-1988 tehtud todle tagasi vaadates vdin Gel-
da, et kogutud lehtede hulk oli selgelt Glekillane
ja statistiliselt samade tulemuste saamiseks olek-
sin v@inud terve suurusjargu vorra védhem lehti
analtusida.

MAA PEALT MAA ALLA

Vahepeal oli Kalevi Kulli huvi suures osas nihku-
nud maa alla. Laelatu vélitdodel oli nuld lisaks
pihuproovide votmisele pd&hiliseks todvahendiks
labidas. Kull oli just saanud valmis risoomide ha-
runemise matemaatilise mudeli ja tema eesmark
oli selle mudeli jaoks parameetrite saamine. Hil-
jem kasvas sellest vélja idee teha atlas, mis kirjel-
daks Eesti taimeliikide risoomide struktuuri, risoo-
mide harunemise morfoloogiat ja analiilisiks eri
liikide vegetatiivse liikumise Kiirust. Tollel suvel
sai terve suur kaustik risoome téis joonistatud,
kuid pd&hjalikumalt ei 6nnestunudki andmeid
analtsida. LApuks tegi selle t66 doktorant Anneli
Tamm (Adler) ja ligi 140 liigi kohta avaldati
tulemused kokkuvdtliku artiklina (Tamm jt 2002).

Aastal 1987 osalesid Laelatu valitoodel Jelena G.
StSerbakova ja Ludmila B. Zaugolnova NSVL
Teaduste Akadeemia Botaanika Instituudi kuulsast
T. A. Rabotnovi ja A. A. Uranovi koolkonnast, Gpe-
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Lehe pind-
tihedus (g m?)

Joonis 1.

Lehtede pindtiheduse (mass pinnaiihiku kohta)
sOltuvus taime valgusndudlikkusest ja suhtelisest
valguse kéttesaadavusest 88-l Eesti puittaimeliigil
(Niinemets, Kull 1994 jérgi). Valguse kéattesaada-
vus on suhteline hinnang, kus 1.0 vastab téiesti la-
gedale kasvukohale ja 0.0 téiesti varjulisele kasvu-
kohale. Taime valgusndudlikkuse hinnanguna on
kasutatud Ellenbergi (Ellenberg, 1991) valguse
Okoloogilist indikaatorvaartust. Taimede varjuto-
lerants ja Ellenbergi valgusarv on omavahel
negatiivselt seotud (Niinemets, Valladares 2006).

tamaks 6kofusioloogia téorihma liikmetele taime-
de ontogeneesifaaside uurimise metoodikat. Tai-
mede struktuur ja fusioloogiline aktiivsus sdltub
suurel maaral nende vanusest. Rohtsete pusikute
eluiga voib olla mitukiimmend aastat, alates seem-
ne idanemisest, labi juveniilse ja generatiivse
arengufaasi ning l8ppedes seniilse faasi ja taime
surmaga (joonis 2). Nii nagu risoomide harune-
mise madramiseks, on ka ontogeneesifaasi hinda-
miseks tarvis taim valja kaevata. Sedaviisi me
Laelatu puisniidul metssigade kombel ringi sonki-
simegi. Parasjagu oli seal Tdravere Observatoo-
riumi teadlaselt Tiit Nilsonilt laenatud kalasilma-
objektiiv, millega on v@imalik hinnata hajusa ja
otsese Kkiirguse labituleku koefitsiente. Seda &ra
kasutades pakkus Kalevi Kull jargmise iseseisva
teemana uurida, kuidas muutub taimede struktuur
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Juveniilne
Immatuurne Genera-
Virginiilne tiivne (1)
Joonis 2.

Genera-
tiivne (I1)

Seniilne

Genera-
tiivne (I11)

Subseniilne

Ontogeneesifaasid harilikul naaril (Pimpinella saxifraga). Ontogeneesifaas on kvalitatiivne taimede vanust
fenotulipsete tunnuste alusel kirjeldav klassifitseering, mis to6tati valja T. A. Rabotnovi koolkonna botaa-
nikute poolt (Gatsuk jt 1980; Rabotnov 1950, 1985; Serebryakova jt 1983). Sama liigi eri ontogeneesifaasi
indiviidide struktuursed ja flsioloogilised tunnused on véga erinevad, mdjutades suuresti erivanuseliste
indiviidide konkurentsivbimet koosluses (Niinemets 2004, 2005). Modifitseeritud Niinemetsa (2005) jérgi.

ja ontogeneesifaaside jaotus s6ltuvalt valguse két-
tesaadavusest. Ma siis muudkui klBpsutasin pilte
taimestiku kohal, kaevasin vélja taimi ja analii-
sisin nende maapealse ja maa-aluse osa suhteid
ning lehtede struktuuri. Selgus, et ka rohtsete tai-
mede struktuur on vaga tugevasti mdjutatud nende
flisioloogilisest vanusest (ontogeneesifaasist). Kdi-
ge huvitavama tulemusena leidsin, et taimede
plastilisus — vdime muuta oma fenotulpi vastu-
seks valguse intensiivsuse muutumisele taime
kohal — véheneb vanuse kasvades. See on (ks
pdhjus, miks rohttaimede vanemate indiviidide
konkurentsivdime koosluses vanuse kasvades va-
heneb. Karedal seanupul (Leontodon hispidus) lei-
tud vBtmetulemused publitseerisin aastaid hiljem
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ajakirjas New Phytologist (Niinemets 2004). Sama
analiitisi  kordasime 1987 Opilaste Teadusliku
Uhingu (OTU) kompleksekspeditsioonil Hiiumaal
Kopu poolsaarel. Uuritud hariliku néari (Pimpinel-
la saxifraga) kohta ilmus artikkel ajakirjas Annals
of Botany (Niinemets 2005; joonis 2). Analoogselt
karedal seanupul saadud tulemustega kinnistas see
t00 veelgi arusaama, et ka rohtsete taimede puhul
peame suuremat tahelepanu pédrama taime fiisio-
loogilisele vanusele. Ténapéeval laboris tehtud
konkurentsieksperimentide puudus on tihti just
nende llhiajalisus. Katse saab labi enne, kui tai-
mede ontogenees hakkab mdjutama konkurentsi-
suhteid. Looduses on meil aga alati terve spekter
sama liigi erivanuselisi taimi.



Meeldejaav oli OTU ekspeditsioon Endla Loodus-
kaitsealal (Niinemets, Kukk 1990). Ekspeditsioo-
nist votsid osa ka Jaanus Paal Tartu Ulikoolist ja
Tomas$ Herben TS8ehhi Teaduste Akadeemiast, kes
tundis suhteliselt hasti samblaid. Sammalde mé&é-
ramine aga osutus keerukamaks, kui arvata oska-
sime. Ainsa eestikeelse allikana oli tollal olemas
turbasammalde madaraja (Laasimer jt 1954), mille
méaéramistabelid algasid lehe ristlGike tunnuste
vlrdlemisest mikroskoobi all. Kuidas ka ei plid-
nud, turbsambla therakukihiliste lehtede vabakae
ristldigud ei tahtnud kuidagi alusklaasil pusti seis-
ta. Kui dnnestuski 18ik pisti saada, siis katteklaasi
peale pannes oli see tavaliselt jalle pikali... Sam-
malde madramine Kkestis vahelduva eduga mitu
aastat ning seejuures abistasid Nele Ingerpuu,
Heljo Krall ja Mati llomets, kellel piisas enamiku
turbasammalde mé&aramiseks korraks vaid pilk
peale heita. Ekspeditsioonidel osales ka mitmeid
tdnaseks tunnustatud botaanikuid ja ©kolooge:
Kadri Poldmaa, Toomas Kukk, Meelis Partel ja
Ivika Ostonen. Praegune TU botaanikaosakonna
juhataja prof Partel tegeles eelnevalt OTUs lib-
likatega ja ehk sutitas just Endla ekspeditsioon
temas botaanika-tulukese.

TAIMEDE OKOFUSIOLOOGIA JUURDE

Kuigi jatkasin ka kalade temaatikaga, olid murde-
punktiks taimede suunas 1989. a suvised vélitood
tollases TRU Voore Okoloogiajaamas Olevi Kulli
kée all, kes tegeles siis puude okoflisioloogiliste
uuringutega. Voorele sattusingi jatkamaks edasist
uurimistéod puittaimede lehtede struktuuri ja fu-
sioloogia alal.

Toomas Frey juhitud Voore Okoloogiajaam oli
tollal Eesti (ks paremini varustatud keskusi tai-
mede Okoflsioloogilisteks uurimisteks, mis oli
juba suurt tunnustust palvinud Rahvusvahelise
Bioloogiaprogrammi (IBP) katsealana. Lisaks
O. Kullile tegid paljud Eesti 6koflsioloogia tana-
sed juhtivad teadlased, nagu Andres Koppel, Kris-
ta L6hmus, Tonu Oja, Arne Sellin, suure osa to0st
just Voorel. Vaga muljetavaldav oli O. Kulli ja
A. Koppeli poolt ise tehtud gaasivahetussiisteem
taimede fotosiinteesi ja transpiratsiooni méotmis-

teks. Ststeem baseerus Saksa DV péritolu gaasi-
analtsaatoril Infralyt 4 ja Agu Laisa laboris vélja
tootatud gaasivoolude kontrollseadisel, andmeid
véljastati isekirjutaja lindile. Asja oli integreeritud
ka isetehtud osoonigeneraator ja ameeriklastelt
laenuna saadud osoonianaltsaator. O. Kull pani
mind tegema tdid, mida ma juba Laelatu péevilt
oskasin — méarama lehtede pindtihedust valguse
gradiendis. Uudne aspekt oli pindtiheduse plastili-
suse (muutus valguse gradiendis) kvantitatiivne
kirjeldamine, kasutades jallegi Tiit Nilsoni legen-
daarset kalasilmaobjektiivi. Eeskujuks tolle t60
juures olid Michigani Ulikooli teadlase Thomas
Juriku analoogsed uurimused (Jurik 1986). Jurikul
aga ei olnud kasutada kalasilmaobjektiivi, mis an-
dis meile suure eelise.

Kdoigepealt uurisime metsa alusrinde-lagendiku
gradiendis pindtiheduse valgusesdltuvusi kolmel
liigil — sarapuu (Corylus avellana), arukask (Betu-
la pendula) ja harilik kuslapuu (Lonicera xylo-
steum). Seni maailmas tehtule lisaks mddtsime
uudse aspektina lehtede lammastikusisaldust.
Leidsime eri liikide vahel olulisi erinevusi plastili-
suses ja lehtede lammastikusisalduses. Plastilisus
oli véiksem varjuliikidel, nagu sarapuu ja kusla-
puu ning need liigid jaotasid lammastikku eelis-
tatult varjulehtedesse. Varju mittetaluv arukask
seevastu oli suurema plastilisusega ja jaotas lam-
mastikku eelistatult tugevas valguses kasvavatesse
lehtedesse. T60 tulemusena ilmus 1993. a. artikkel
ajakirjas Tree Physiology (Kull, Niinemets 1993)
ning Kull kasutas andmeid hiljem lehestiku uudse
fotostinteesimudeli loomiseks (Kull, Jarvis 1995).
Meiega samaaegselt ilmus Wisconsini ulikooli
teadlaste David Ellsworthi ja Peter Reichi uurimus
lehtede struktuuri ja ldammastikusisalduse variee-
ruvusest suhkruvahtra (Acer saccharum) voras
(Ellsworth, Reich 1993). Mdlemad puittaimede
suurt plastilisust ndidanud t66d olid teerajajateks
tervele plejaadile edasistele uurimustele puittai-
mede lehestiku funktsioneerimise kohta.

Uurisime ka hariliku kuuse (Picea abies) eri suu-
rusega puudel (1,5-36 m) okaste ja vorsete struk-
tuuri vora valguse gradiendis. K&ige keerulisem
osa oli puude otsa ronimine. Ligi 36 m kdrge mu-
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delpuu esimeste oksteni viis poolenisti pehkinud
ligi 10-meetrine redel, edasi sai juba oksalt oksale
astudes. Kdige riskantsem oli asjaolu, et v@rsete
kattesaamiseks tuli orava kombel mddda oksi
liikuda, kuna suurte puude oksad ulatusid tiivest
3-5 m kaugusele. Ega me tollal mingeid julgestus-
vahendeid kasutanud! Vorse struktuuri uurimiseks
konstrueeris O. Kull kaigupealt seadeldise, mis
koosnes fotosuurendi optikast ja seleeni pdhisest
luksmeetrist, millega siis mddtsime, kui palju eri
struktuuriga varsed valgust neelasid. Hiljem ilmus
kaks suurt tdhelepanu pélvinud artiklit ajakirjas
Tree Physiology (Niinemets, Kull, 1995ab). Ule-
uldse oli selle ajani vorse struktuuri vaga vahesel
méaral uuritud ja meie uurimus oli esimene, mis
néitas, et vorse struktuuri mojutavad valgustingi-
mused just selle moodustumise ajal. Leidsime ka
tugeva seose puu kérguse ning okaste ja vorsete
struktuuri vahel (joonis 3).

Joonis 3.

Seos vOrse siluettpinna ja kogupinna suhte
(STAR) ning kogu puu kérguse ja suhtelise val-
guse kattesaadavuse vahel harilikul kuusel (Picea
abies). STAR Kkirjeldab kvantitatiivselt vGrse
struktuuri ning s6ltub okaste tihedusest, okaste
nurkjaotusest ja agregeeritusest (Niinemets jt
2002). Suhtelise valguse definitsioon nagu joo-
nisel 1. Toodud on ka kuusevdrse siluetipilt, mis
illustreerib okaste varjutamist Uksteise poolt vor-
ses. Muudetult Niinemetsa ja O. Kulli (1995b)
artiklist.
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Varasem ¢kofusioloogiline t66 puudega oli suures
osas keskendunud noortele taimedele, eelkdige
seemikutele. Meie t60 seevastu rohutas, et noortel
puudel tehtud médtmiste pohjal ei saa teha paika-
pidavaid jareldusi suurte puude k&itumise kohta
ning see arusaam on tanaseks kinnistunud.

Parast Voore valitoid jai koostdd O. Kulliga kest-
ma aastateks. Ta oli mu diplomi-, magistri- ja dok-
toritd6 juhendaja ning isegi veel tana, pérast Olevi
Kulli (1955-2007) ootamatult varast lahkumist,
analliisime veel andmeid, mida temaga koos oli-
me kogunud (Hallik jt 2011).

TANUAVALDUSED

Soovin siigavalt tanada koiki, kes on mind toe-
tanud teekonnal koolipoisist teadlaseks-6kofisio-
loogiks. Praegu neile aastatele tagasi vaadates
voin delda, et Loodussdprade Maja, Opilaste Tea-
dusliku Uhingu ja innustavate juhendajate — Kai
Pungeri, Tiit Paaveri, Teet Krause, Kalevi Kulli ja
Olevi Kulli — abita ei oleks minust saanud kofu-
sioloogi vOi ehk isegi ei tegeleks ma praegu Gldse
teadusega.
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MAATEADUSED

Maateadused on eesti keeles suhteliselt uus termin
ingliskeelse Earth sciences tdhenduses, mida hooli-
mata ebamugavast sarnasusest kooligeograafia su-
nonuidmiga maa- v6i maadeteadusega on siiski tisna
sagedasti juba kasutatud. Inglise keeles on Maatea-
dused muutunud populaarseks tdnu planeeti Maa
uurivate teaduste tstkli v8i stisteemi propageerimi-
sele nii 0Olikoolide Oppekavades ja administratiiv-
Uksuste nimedes kui ka nditeks mitmete teadus-
ajakirjade nimetustes (Canadian Journal of Earth
Sciences ning sama malli jargi ka Estonian Journal
of Earth Sciences jt). Samas pole mitte alati péris
selge, mida erinevates ulikoolides vOi ajakirjades
Maateaduste all mdistetakse ja see ei pruugi alati
tihesugune olla.

Nii ka Eestis ilmuva ajakirja teaduslik profiil, mis
on valja kuulutatud ajakirja esimeses numbris 2007.
aastal, ja k&esolevas kogumikus Maateaduste ossa
kogutud kirjutised ei lange kokku ega ammenda
selle valdkonna mitmekesisust meie maal, veel va-
hem aga globaalselt. K&ige paremini on siin raa-
matus esindatud geoloogia, eriti paleontoloogia ja
stratigraafia (nii bio- kui kemo-) ning isotoopgeo-
loogia, aga esindatud on ka sedimentoloogia, kva-
ternaari- ja meregeoloogia. Geograafia ja mulla-
teadus on esindatud ainult he Kirjutisega, kuid palju
vdiksema kandepinnaga mullateaduse kohta on (ks
artikkel kaalukam esinemine kui nii mdénelgi ees-
pool nimetatul. Muidugi, see kogumik ei ole autah-
vel, vaid on avatud foorum kdigile Maad uurivatele
teadlastele, kes reageerisid toimetaja ettepanekule
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oma teadusmotteid vélja ltelda. Kuivord osa Maa-
teaduste esindajaid kvalifitseerusid ka teiste teaduste
alla ja avaldasid oma Ulevaated varem ilmunud
“Teadusmote Eestis” véljaannetes (Tehnikateadused
ja Tehnikateadused Il ning Tappisteadused), siis sel-
les kogumikus samu erialasid (maavarade geoloo-
gia, okeanoloogia jmt) ei kajastatud.

Selles kogumikus ilmub peaaegu tosin lthiartiklit
tlalpool mérgitud erialadelt eesmargiga tutvustada
uusi ja vBib-olla mitte véga uusi suundi, kuid neid,
mis tdnases Maateaduste kontekstis nditaks uusi voi-
malusi ja arenguid. Naiteks paleontoloogia on Eestis
kuulsusrikka ajalooga eriala, mis ka siin on kajas-
tatud kolme uudseid aspekte késitleva kirjutisega
elurikkuse ja selle muutumise pGhjuste uurimisel,
aga ka korgtapsusega biotsoonide rakendamise tee-
mal peamiselt selgrootute materjalil. Eraldi margin
paleosoiliste vetikate unikaalse mattumispaiga leidu
ja uurimist. Usna samavdrra unikaalsed, kuigi meil
enam harjumuspéraseks saanud, on l6uatute ja ka-
lade hastisdilinud leiud, millele on siin plhendatud
kaks t66d selgroogsete arengu erinevaid probleeme
arutades ning Devoni merede elanike uusi rekonst-
ruktsioone ja mudeleid esitades. Palju lIihem on vul-
kaanilise tuha, hoovuste ja merepdhja seismo-akus-
tilise uurimise ajalugu, radkimata isotoopmeeto-
ditest aluspbhja ja pinnakatte ning kliima Kkuju-
nemise uurimisel, mistdttu kirjutised nendes suun-
dades vdiksid olla lugejale parajalt intrigeerivad.
Oleme olnud uhked, et mandrijadtumiste teooria
kujunemisel 19. sajandil mangis olulist rolli eestimaa-



lane Friedrich Schmidt kohalikku andmestikku md-
testades, kuid ténaste kliimadebattide kontekstis on
liustike diunaamika dlimalt aktuaalne teema ning
siinse kogumiku artikkel valgustab neid probleeme
uudsest vaatenurgast.

Kogumiku koostajana tahan r6hutada, et kahjuks ei
kajastu selles koites killalt suur osa geoloogilis-
geograafilistest distsipliinidest, mistdttu terviklikku
Uldmuljet Maateaduste geo-poole seisundist selle
raamatuga ei kujune. Seda plaani vdga polnudki,
kuid siiski mitme teema puudumine mdnevorra
héirib. Samas asja sees olijana olen rahul, et terve
hulk edasiviivaid ideid ja suundi on leidnud selle ko-

gumiku kaudu eestikeelses kirjasdnas kajastamist,
ndidanud nende teaduste mitmekesisust ning tea-
duslikku sisukust vastukaaluks mdnede miitide ste-
reotlilipidele. Kuigi geoloogide traditsiooniliseks
deviisiks, mis ehib rahvusvaheliste geoloogia-
kongresside embleemi, on ténini “Mente et malleo”
(mdistuse ja vasaraga), on selle lause sdna-sdnaline
télgendamine jaanud kaugele minevikku.

Ma ténan autoreid missioonitundliku kaastod eest,
mille vaartust ei mdddeta nii voi teistsugustes punk-
tides, vaid asjaoluga, et vastava eriala sisu ja olu on
tehtud avalikkusele nahtavaks. Tanu kuulub ka kdi-
gile teistele kaasa aidanutele.

Dimitri Kaljo
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MIKROPALEONTOLOOGIA JA BIOSTRATIGRAAFIA ROLLIST
NING UHEST TAHENDUSRIKKAST LEIUST EESTIS

SISSEJUHATUS

GEOLOOGIA kui Maad ja teisi kosmilisi plane-
taarseid kehi késitleva teaduse voib tinglikult jaga-
da kaheks osaks. FUUSIKALINE GEOLOOGIA kisit-
leb ajas ja ruumis korduvaid néhtusi — tegeleb ki-
vimite, mineraalide ning geoloogiliste protsessi-
dega, siivenemata kuigivord nende ndhtuste vanu-
sesuhetesse. Sedalaadi ldhenemine on kiill piisav
tdnapdeval toimuvate eksogeensete protsesside
moistmiseks vOi looduslike ehitusmaterjalide
praktiliseks kasutamiseks, kuid korduvalt ilmne-
vate geoloogiliste ndhtuste vordlev analiiiis tingib
vajaduse ajalise taustsiisteemi ja AJALOOLISE GEO-
LOOGIA jirele.

Ajaloolise geoloogia ldhtepunktiks on jark-jargult
juurdunud arusaam sellest, et geoloogilised prot-
sessid ei mahu éra piibelliku loomisloo ajalisse di-
mensiooni. Ehkki keskaegsed katsed geoloogiliste
ndhtuste ajaliseks korrastamiseks voivad tdnapée-
val ndida primitiivsetena, on neil tunnetuslikult ol-
nud murranguline tdhendus. Nende todde otsese
tulemusena on geoloogias arenenud omaette
suund — STRATIGRAAFIA, mille iilesandeks on
aidata spetsialistidel kujundada ja praktikasse ra-
kendada geoloogiliste néhtuste ja protsesside aja-
loolist taustsiisteemi.

Stratigraafia tugineb olulisel méddral teadmistele
mineviku organismidest, mis on PALEONTOLOO-
GIA pérusmaa. Eestis on paleontoloogia oma kuju-
nemisest alates olnud valdavalt stratigraafilise kal-
lakuga. Ehkki paleontoloogia on samal ajal tuge-
vasti bioloogilise iseloomuga piirteadus geoloogia
ja bioloogia kokkupuutealal, jddb ta paratamatult
oma juurtega geoloogia valdkonda, sest loomade
ja taimede arenguloo jilgimine ajas on vdimalik
iikksnes geoloogilises kontekstis — kui leiud on

Tonu Meidla, Jaak Nolvak*, Oive Tinn
Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut
*Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia Instituut

seostatud kivimitega, milles need esinevad. Vii-
maste kaudu on vdimalik saada aimu ka kunagiste
organismide elukeskkonnast.

Paleontoloogia on tdnapéeval endiselt {iks olulise-
maid stratigraafilise t60 instrumente, mille tdpsus
iiletab vihegi vanemate kivimite puhul koigi teiste
meetodite oma. Seetdttu ei ole iillatav, et tdnapde-
vase geokronoloogilise tabeli {iksuste madrat-
lemisel on paleontoloogial peamine roll. Sellel
asjaolul pohinevad osaliselt ka Eesti eeldused
maailmageoloogia “suurele pildile” péadsemiseks,
sest Eesti kui klassikalise Alam-Paleosoikumi
piirkonna materjal on kaalukas komponent glo-
baalsetes rekonstruktsioonides ja tildistustes.

MIKROPALEONTOLOOGIA TEKKIMINE
JA ARENG EESTIS

Paleontoloogia vundamendiks Eestis on esimesed
meie regiooni kivististele piithendatud baltisaksa
geoloogide uurimused, mis siindisid ala varajaste
geoloogiliste uuringute kéigus. Eesti geoloogilise
ehituse pohijooni kirjeldas esmakordselt iildjoon-
tes digesti Tartu Ulikooli haridusega geoloog ja
botaanik F. Schmidt (1858), kelle t66 pohines
makroskoopiliste kivististe leviku ja kivimite
omaduste kaardistamisel. Sellest ajast peale on
biostratigraafiline meetod olnud itheks pohimeeto-
diks Eesti aluspdhja geoloogia ja kivimeid
kujundanud protsesside uurimisel ja iseloomus-
tamisel. Eestis vOeti véga kiiresti, vaid mdneaas-
tase viivitusega kasutusele ka XIX sajandi esime-
sel poolel Briti saartel kasutusele voetud terminid
“Kambrium”, “Silur” ja “Devon”.

Juba XIX sajandist alanud makroskoopiliste kivis-
tiste uuringud on andnud olulise panuse paleonto-
loogilisse siistemaatikasse. Uuringud selles vald-
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konnas on jiatkunud paralleelselt praktiliste ja
alusteaduslike uuringutega 1dbi kogu XX sajandi.
Uuringutele makropaleontoloogia valdkonnas on
olulisel midral kaasa aidanud doktorioppe kiire
areng iilikoolides viimastel kiimnenditel. Kaalu-
katel artiklitel pohinevates viitekirjades on késit-
letud erinevate fossiiligruppide silistemaatikat:
brahhiopoodidele oli piihendatud 1. Puura Upp-
salas kaitstud viitekiri (1996) ja O. Vinni viitekiri
(2001), korallide hulka kuuluvaid tabulaate kasit-
les M. Métus (2005), trilobiite H. Parnaste (2004),
graptoliite S. Radzevicius (2007). Nendele lisandu-
vad mikropaleontoloogilised doktoritood P. Méan-
nikult, O. Tinnilt, O. Hintsilt ja J. Nolvakult. Siis-
temaatika-alastele uuringutele pole kdigil juhtudel
eraldi tdhelepanu podratud, ometi on need aluseks
nii paleobioloogilistele uuringutele kitsamas mot-
tes kui ka koigile paleontoloogia rakendustele.

1920. aastatel algas kogu maailmas uue paleonto-
loogilise uurimissuuna — MIKROPALEONTOLOOGIA —
buum. Selle valdkonna iilikiire arengu tingisid
joudsalt laienevad naftauuringud, mille arengut
mikropaleontoloogilise meetodi rakendamine olu-
liselt toetas. Mikropaleontoloogia ei eristu paleon-
toloogiast rangelt, kuid selle teeb eriliseks raken-
datavate meetodite kompleks: seeriaproovide
suurte massiivide kogumine véliuuringute kdigus,
spetsiifiliste laboratoorsete meetodite rakendamine
ning mikrokivististe mass-materjali késitlemine.
Eestis ilmusid esimesed klassikalised mikropa-
leontoloogilised uurimused kiill juba enne Teist
maailmasdda (nt Opik 1937), kuid erilise tihen-
duse omandas mikropaleontoloogia alles sdjajarg-
sel perioodil alanud geoloogiliste uuringute ja
nendega kaasnenud ulatuslike puurimistoode
kontekstis. Uuringuid viis 14bi 1957. aastal loodud
piirkondlik Geoloogia Valitsus, mille riiklikuks
tilesandeks oli ala geoloogiline kaardistamine ja
maavarade uurimine. Paralleelselt kaardistustoode
arenguga kujunes akadeemilises keskkonnas vélja
mikropaleontoloogiline tugigrupp, kelle uuringud
toetasid puursiidamike stratigraafilist liigestamist,
labildigete korreleerimist ning selleks vajalike
korrelatsiooniskeemide arendamist. Seda tegevust
kajastavad monograafilised uurimused ja artiklid
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keelikloomade hulka kuuluvate konodontide (Vii-
ra 1974), liilijalgseid esindavate karpvéhiliste ehk
ostrakoodide (Sarv 1959, 1968) ning nn proble-
maatikumide hulka kuuluvate akritarhide (N. Vol-
kova artiklid) taksonoomiat ja levikut késitlevad
uuringud.

Mikropaleontoloogiliste uuringute osakaal on kas-
vanud eelkdige tdnu erinevate faunagruppide tak-
sonoomiliste uuringute laienemisele, mis on alu-
seks mikroskoopiliste kivististe kasutamisele nii
paleokeskkonna uuringutes kui ka biostratigraafia
vallas. Pika uurimisajalooga mikrofaunagruppide
hulka kuuluvad Eestis konodondid ja ostrakoodid.
Ehkki konodontide (joonis 1, fotod 1-8) esma-
kirjeldus péarineb XIX sajandi esimesest poolest
(Pander 1830), sai selle grupi kivististe kirjel-
damine tdelise hoo sisse alles XX sajandil. Kui
esialgu kirjeldati iga mikroskoopilist merevaigu-
karva ldabikumavast apatiidist hambulist iiksikele-
menti omaette, siis 1960. aastad tdid kaasa olulise
revolutsiooni, nn multielementse siistemaatika
arengu. Nimelt selgus, et iiksikud kondondiele-
mendid koondusid viikeste siistikkala-laadsete
keelikloomade toeseta kehas gruppideks, nn apa-
raatideks, ning et iihe sellise aparaadi koosseisu
kuulub tegelikult viga erineva morfoloogiaga ele-
mente. Uleminek multielementsele siistemaatikale
tdi kaasa ldbimurde konodontide biostratigraa-
filisel rakendamisel ning tdnaseks on konodondid
kujunenud koige kaalukama tdhtsusega mikro-
kivististe grupiks biostratigraafilistes uuringutes
iildse, ning Eestis tdnu V. Viira ja P. Méinniku ak-
tiivsele tegevusele selles valdkonnas.

Olulisi tulemusi on saavutatud karpvahiliste ehk
ostrakoodide, kahepoolmelise kaltsiumkarbonaat-
se kojaga mikroskoopiliste véhilaadsete, siiste-
maatika vallas (joonis 2). Viimastel kiimnenditel
on dokumenteeritud meie regiooni Hilis-Ordoviit-
siumi noorema osa ja Kesk-Ordoviitsiumi alumise
poole ostrakoodide koosseis ja siistemaatika
(Meidla 1996, 2007; Tinn jt 2006). Ostrakoode on
sageli rakendatud paleokeskkonna rekonstruee-
rimisel, kuid ka kihtide vanuse méaaramisel. Ees-
tis on aastakiimnete jooksul kujunenud viga suu-
red fossiilsete ostrakoodide kollektsioonid Tallinna



Joonis 1.

Valik konodonte (1-8, fotode autor V. Viira), skolekodonte (9—16, fotod: O. Hints) ja akritarhe (17-21,
fotod: I. Paalits) Eesti aluspdhjast, Tallina Tehnikaiilikooli Geoloogia Instituudi kollektsioonist. Skaala
fotodel 1-16 100 pum, fotodel 17-21 10 um.
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Joonis 2.
Yalik Osmussaare settesoontest (Ordoviitsium, Kunda lade) leitud ostrakoode, erinevad vaated, Tartu
Ulikooli Loodusmuuseumi kollektsiooni TUG 1305 materjal. Skaala 200 um. Fotod: O. Tinn.
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Tehnikaiilikooli ja Tartu Ulikooli juures ning Tar-
tu Ulikooli kollektsioonid tiienevad pidevalt nii
koduregiooni kui ka teistelt mandritelt parineva
vélismaise materjaliga.

Kitiinikud, problemaatilised Jhukeseseinalised,
pikitelje suhtes tavaliselt radiaalsimmeetrilised
seest tithjad alla 2 mm, tavaliselt 0,5 mm pikkused
kestad (joonis 3) pélvisid globaalses ulatuses tihe-
lepanu enamikust teistest kivistisrithmadest hil-
jem, alles 1960. aastate algul. Eestis avaldati esi-
mesed kitiinikute leviku uurimistulemused 1971.
aastal (Ménnil 1971; Nolvak 1972) ning sealt
peale on nende uurimine kulgenud tdusujoones.
Kitiinikute leidude tdpne registreerimine annab
head vdimalused kihtide stratigraafiliseks liigesta-
miseks ning sellest seisukohast olulised liigid on
hasti tuntud nii Ordoviitsiumi kui ka Siluri kih-
tides (NOlvak, Grahn 1993; Nestor 1994; Grahn,
Nolvak 2010). Maailma iiks suurimaid Ordoviit-
siumi ja Siluri vanusega kitiinikute kollektsioone
asub Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia instituu-
dis. Seda on soosinud meie Alam-Paleosoikumi
korge uurituse taseme kdrval ka materjali kohatine
véga hea sdilivus, mis on eriti oluline iga fauna-
riihma taksonoomias. Sobivust kitiinikute, nagu ka
mis tahes teiste kivististe uurimise etalonalana li-
sab Eestile ja ldhilimbrusele selle vanusega kihtide
tektooniliselt rikkumata, diges ajalises jérjestuses
lasumus.

Veidi enam kui kiimne viimase aasta jooksul on
uue uurimisvaldkonnana esile kerkinud skoleko-
dontide, hulkaharjasusside 16uaaparaadi fossiilsete
iiksikelementide (joonis 1, fotod 9—16) leviku sel-
gitamine, millele on piihendatud O. Hintsi mitmed
olulised artiklid (Hints 2000; Hints, Eriksson 2007).
Selle rithma siistemaatikas on iihiseid jooni kono-
dontide klassifitseerimisega — ka skolekodontide
puhul voivad iihe liigi 10uaaparaadi iiksikelemen-
did olla véga erineva morfoloogiaga.

Ehkki meie kivimites rikkalikult leiduvaid ainu-
rakseteks vetikateks peetavaid akritarhe (joonis 1,
fotod 17-21) pole Eestis taksonoomiliselt kuigi
ulatuslikult uuritud, on ka selles vallas viimasest
perioodist olemas {iiks iilevaatlik monograafiline

uurimus Ordoviitsiumi materjali kohta (Uutela,
Tynni 1991).

Koigi viimaste kiimnendite paleontoloogiliste
uuringute puhul saab esile tdsta kaht olulist eri-
para, mis neid vanematest uuringutest selgelt eris-
tavad. Esiteks, kui vanemad uuringud keskendusid
pigem kohalike leidude kirjeldamisele ja regio-
naalset laadi iildistustele, siis viimase aja todde
geograafiline ja stratigraafiline haare on jérsult
laienenud. Uha rohkem kohtame iildistusi globaal-
ses mastaabis. Stratigraafilise haarde laienemise
heaks niiteks on O. Vinni uuringud karbonaatse
kojaga/kestaga problemaatiliste kivististe gruppide
toese mikrostruktuuri ja gruppide bioloogilise ole-
muse selgitamisel, mis geoloogilise vanuse mottes
katavad praktiliselt kogu Fanerosoikumi. Teiseks
eripdaraks on asjaolu, et taksonoomilis-paleobio-
loogiliste uuringute kdrval on iiha olulisemale ko-
hale tousmas elurikkuse kiisimused, mineviku
elustiku arengu varjatud seaduspérade ja mustrite
uurimine. Need t66d kujutavad endast klassikalis-
te J. Sepkoski ja tema uurimisgrupi poolt alustatud
globaalse biodiversiteedi {ildistavate uuringute
arendusi, kuid véimaldavad samas piisava detail-
suse korral analiilisida ka {isna lokaalsete minevi-
ku keskkonnasiindmuste mdju elustikule (vt joonis
4).

Siistemaatika ja paleobioloogia valdkonna uurin-
gute kdrval on viimastel kiimnenditel tehtud olu-
lisi samme ka fosfaatse biomineralisatsiooni
uuringute vallas. Huvitavaks ning oluliseks tule-
museks on kahe diskreetse apatiidi faasi, bioapa-
tiidi ja metasomaatilise apatiidi koosesinemise
kindlakstegemine linguliformsete brahhiopoodide
kojamaterjalis (J. Nemliheri doktorit6o 1999).

Paleontoloogia ja sellega seotud Vara-Paleosoi-
kumi geoloogia vallas olid kuni XX sajandi vii-
mase kiimnendini olulisemate saavutuste hulgas
véljapaistvad uurimused Ordoviitsiumi ja Siluri
geoloogiast ja stratigraafiast (Méannil 1966; Ro0-
musoks 1970; Kaljo 1970; Pdlma 1982 jne) ning
nendel uuringutel pdhinevad kontseptuaalsed
arendused (0ko- ja slindmusstratigraafia késitlu-
sed, kvantitatiivne stratigraafia), mis 10id aluse
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Joonis 3.
Kitiinikud Ordoviitsiumi Lasnamée lademest Pakri poolsaarelt, Tallina Tehnikaiilikooli Geoloogia Insti-
tuudi kollektsioonist. Fotod: J. Nolvak. Skaala 100 pum.
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Joonis 4.

Ostrakoodide ja skolekodontide esinemissagedus, liikide arv ja mitmekesisus Haljala ja Keila lademe
piirikihtides (Hints jt 2004). Halliga mirgitud intervall markeerib gigantse vulkaanipurske tulemusena
tekkinud vulkaanilise tuha vahekihti kivimites, koverad kajastavad vulkaanipurske moju elustiku hulgale ja
mitmekesisusele.

laiaulatuslikule rahvusvahelisele koostodle ja pél- nud Eesti aluspohjakivimite stratigraafilised skee-
visid tunnustust nii kodus kui vilismaal. K&igi loet- mid, mis moodustasid geoloogilise kaardistamise
letud uuringute tulemusena on valminud ja arene- tugimaterjali ja said aluseks ka rakendusuuringutele.
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EESTI OMA LAGERSTATTE

Terviklikes iilevaadetes Eel-Kambriumi ja Vara-
Paleosoikumi kivististe leviku kohta on tavaliselt
vanade Okosiisteemide primaarproduktsiooni alli-
katele pilihendatud suhteliselt vihe téhelepanu,
ehkki on selge, et tegelikkuses pidi selle rithma
organismide roll olema iilioluline ning levik viga
lai. Peamiselt annavad kunagisest rikkalikust veti-
kafloorast tunnistust akritarhidena tuntud mikro-
fossiilid (mida {ildiselt peetakse planktiliste veti-
kate tsiistideks), ning osa lubjakivides sisalduvast
purdmaterjalist. Viimane on moodustunud tdnu nn
lubivetikatele, kelle rakuseintesse ladestus nende
eluajal ohtralt kaltsiumkarbonaati. Selline “vetika-
skelettidest” moodustunud purdmaterjal voib tea-
tud juhtudel moodustada méarkimisvédrse voi isegi
valdava osa lubjakivide pohimassist, kuid (pa-
leo)bioloogilises mdttes on see materjal ddrmiselt
viheiitlev ja taksonoomilisest kiiljest vaene (vt
Korts, Mark-Kurik 1997). Tunduvalt harvem voib
fossiilide seas leida terveid kivistunud vetikatal-
luseid (voi kivistisi, mida me nendeks peame).
Nende levik on hore, leiud on kontsentreerunud
vaid harvadele tasemetele ning tihtipeale on nad
oluliste tunnuste puudumise tottu muutunud sellis-
teks taksonoomilisteks “problemaatikumideks”,
mille puhul vaieldakse modnikord isegi nende
kuuluvuse iile taime- vOi loomariiki (Nitecki jt
1999, 2004; Riding 2004).

2006. aastal avastas geoloog Tonu Pani Kesk-
Eestis Kalana kiila 1dhedal Otissaare paemurrus
toelise paleontoloogilise uunikumi. Ligikaudu 430
miljoni aasta vanuste Siluri lubjakivikihtide vahel
tulid pédevavalgele ainulaadsed vetikafossiilid
(joonis 5). Need fossiilid pole sdilinud mitte tinu
tugevale lubiskeletile, mida neil toenioliselt pole
kunagi olnudki, vaid on fossiliseerunud mustade
vOi mustjaspruunide séestunud kelmetena, millel
on isegi palja silmaga vdimalik eristada rikkalikult
detaile ning mis kdige enam meenutavad suure
hoolega valmistatud herbaariumi (Tinn jt 2009).

Kalana vetikate leiukoht mahub rahvusvaheliselt
tuntud mdiste “lagerstatte” alla. See moiste ti-
histab ainulaadseid fossiilileiukohti, digemini uni-
kaalseid mattumispaiku, mis kdigi geoloogia sea-
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dusparasuste kiuste on kivististena séilitanud ilma
tugeva skeletita organismide pehmete kudede jél-
jendeid ja materjali. Sellised leiukohad on kui
aken minevikku, mis paleontoloogilise informa-
tiivsuse mottes kaaluvad iiles sadu ja tuhandeid ta-
vamaterjali leiukohti. Maailmas tuntud LAGERS-
TATTE’de arv on iildse vaid monikiimmend ja pa-
ris tdpset ja loplikku loetelu on ilmselt raske anda,
kuid Kalana vetikafloora on kindlasti oma ainu-
laadsuse, eksemplaride rohkuse, mitmekesisuse ja
erakordse sdilivuse tottu véart kuuluma sellesse
nimestikku.

Leiukoha materjali uuringud Tartu Ulikoolis alles
jatkuvad, kuid isegi praeguses uuringute algstaa-
diumis v3ib viita, et Kalana leiukoht liigitub maa-
ilma rikkalikemate vetika- lagerstatte’de hulka.
Esialgsete andmete jérgi klassifitseeruvad sealsed
vetikafossiilid rohe- (Chlorophyta) ja punavetikate
(Rhodophyta) hulka ning liikide koguarv ulatub
iile kiimne. See nditaja on vorreldav kogu maailma
senituntud lubistumata vetikate liikide hulgaga Si-
luri ajastul. Nimelt on seni kogu maailmast iildse
kirjeldatud vaid viisteist nn tallofiiiitsete vetikate
liiki (LoDuca, Brett 1997; LoDuca jt 2003, 2011).
Ténu materjali erakordselt heale sdilivusele on
mitmel Kalanas leitud liigil fossiilsena sdilinud ka
paljunemisstruktuurid — sporangiumid ja/véi ga-
metangiumid, mis voivad viidata vetika tdpsemale
siistemaatilisele asendile.

Enamik Kalana vetikafossiilidest jadb suurusjarku
paar kuni 7 cm. Paradoksaalsel kombel kuuluvad
suurimad senileitud vetikatest — kuni 10 cm 14bi-
mdoduga mitmeharulised “tallusepuhmad” — hiig-
laslikele ainuraksetele, rohevetikatele seltsist Da-
sycladales. Ténapdeval moodustavad need kee-
ruka morfoloogiaga vetikad suhteliselt tagasihoid-
liku arvukusega rithma, kes asustab peamiselt
troopilisi madalmeresid, kuid keda tema pika geo-
loogilise ajaloo tdttu voiks nimetada “elavateks
fossiilideks” (Berger, Kaever 1992). Dasiiklaadide
seltsi kuuluv perekond Cymopolia on ténapdeval
esindatud vaid kahe liigiga, kuid iiks neist — C.
barbata — ei erine oma suuruse, viliste tunnuste
ning isegi gametangiumide paiknemise poolest oluli-
selt oma Siluri-vanuselisest eelkiijast (joonis 5, E),



Joonis 5.

Kalana lagerstatte vetikafossiilid. A - Leveillites hartnageli Foerste, 1923; TUG 1269-1; B - Medusa-
egraptus sp. TUG 1269-4; C - Chaetocladus sp. TUG 1269-5; D - Cymopolia ? sp. TUG 1269-9; E - Cymo-
polia ? sp. TUG 1269-10. TUG - Tartu Ulikooli Loodusmuuseumi kollektsioon. Fotod: O. Tinn.
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olles sel moel niiteks erakordselt pikast evolutsi-
oonilisest paigalseisust ehk stasis’est.

Eksemplaride arvu poolest on Kalanas kdige mas-
silisemalt esindatud tdenéoliselt punavetikate hul-
ka kuuluv Leveillites hartnageli (joonis 5, A), kel-
le kivistisi on varem kirjeldatud Pohja-Ameerika
samuti Siluri-ealistest, kuid Kalana omadest veidi
noorematest kihtidest (Foerste 1923). Rikkalikud
ning kohati kolmemodtmeliste tallustena siilinud
L. hartnageli floora leiud pakkusid ka iihe oota-
matu iillatuse. Nimelt oli varem Eesti puursiidami-
kest sarnast materjali kirjeldatud kui ebaharilikke
graptoliite, iirgkeelikloomade hulka kuuluvaid
loomorganisme (Obut, Rytzk 1958; Obut 1960).
Nende originaaleksemplaride vordlemine Kalanast
hiljuti leitud L. hartnageli fossiilidega aitas 10puks
selgitada, et kahtlejatel (Bulman 1970; Mierze-
jewski 1991) oli digus — tegemist polnud mitte
selgrootute loomade hulka kuuluvate veidravoitu
graptoliitide, vaid hoopis vetikafossiilidega. Juh-
tum ise aga illustreerib suurepéraselt, mismoodi
viga oluline ja kaalukas osa vanast okosiisteemist
voib uurimisel jaada tdielikult kajastamata.

Suure tdendosusega on Maa atmosfaéris leiduv
hapnik valdavalt toodetud fotosiinteesivate orga-
nismide poolt. Suurima panuse sellesse annavad
ka tdnapdeval meredes ja ookeanides elavad auto-
troofid — tsiilanobakterid — ning mitmekesine veti-
kafloora. Eel-Kambriumis ja Vara-Paleosoikumis,
kui maismaataimestik oli alles kujunemisjargus,
oli madalmeresid asustava vetikafloora roll Maa
atmosfdéri ning okosilisteemide kujundajana ilm-
selt veelgi olulisem. Kalana leidude pohjaliku
uurimine aitab luua senisest parema ettekujutuse
sellest Paleosoikumi Okosiisteemi osast, mis ka
vilunud vaatleja silmale jadb enamasti varjatuks.
Ehkki nende leidude paleobioloogilise ja evolut-
sioonilise tdhtsuse véljaselgitamine on pikaajaline
protsess, on vaieldamatult tegemist globaalset hu-
vi palviva materjaliga.

“AJARAAMIDE” ARENG VIIMASTEL KUMNENDITEL

Kivististe kasutamine kivimite vanuse méadramisel
seostub enamasti erialase mdistega BIOSTRATI-
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GRAATFIA. Biostratigraafia kui meetod ehk lihtsus-
tatult “paleontoloogiline ajaarvamine” pdhineb
organismide evolutsioonil, mis on pidev ja pdor-
dumatu. Sellest tulenevalt kajastavad igas kivi-
mikihis esinevad kivistised teatud kindlat, kordu-
matut etappi planeedi biosfaéri arengus. Kihioma-
se kivististe kompleksi alusel on véimalik koos-
tiselt ja vélimuselt sarnaseid, kuid erineva vanu-
sega kihte selgelt eristada. Rahvusvahelise geo-
kronoloogilise tabeli {iksused kujutavad endast
enamasti just sellisel moel, biostratigraafilisel
printsiibil piiritletud kihindeid. Mingi geokrono-
loogilise skaala iiksuse kohaldamine teatud kindla
piirkonna geoloogilise chituse kirjeldamisel eel-
dab kihtides esinevate kivististe leviku analiiiisi-
mist ja andmete vordlemist vastava iiksuse tliiipla-
bildikega, nn STRATOTUUBIGA.

Ehkki Eesti paleontoloogid on geoloogilise kaar-
distamise aluseks olevate stratigraafiliste skeemi-
de viljatootamisse olnud kaasatud juba 1950nda-
test aastatest peale, ei ole muutused stratigraafia
vallas arvatavasti olnud iial varem nii tormilised
kui viimase kahekiimne aasta viltel.

Seoses poliitiliste muutustega 1980.—1990. aastate
vahetusel avanes Eesti geoloogidel vdimalus ku-
jundada oma stratigraafiliste uuringute ja raken-
dustegevuse praktika timber selliselt, et need so-
bituksid senisest paremini rahvusvahelise prak-
tikaga (Hedberg 1976; Salvador 1994). See muu-
tus langes ajaliselt kokku momendiga, mil rahvus-
vahelise geokronoloogia standardiseerimine hak-
kas oluliselt mdjustama rahvusvahelise geokrono-
loogilise tabeli sisu ja vormi, kus viimase ka-
hekiimne aasta viltel on muutused olnud lausa
kiired. Muutused rahvusvaheliste iiksuste nomen-
klatuuris on paratamatult noudnud nii teadust6o
kui ka praktilisrakenduslike uuringute aluseks
olevate stratigraafiliste korrelatsiooniske-mide pea
pidevat muutmist viimastel aastatel. Olulisematest
muutustest vdiks siinkohal nimetada Ediacara la-
destu kontseptsiooni rakendamist Eesti strati-
graafias senise Vendi kompleksi asemel, Ordoviit-
siumi ja Siluri ladestute alumiste piiride ja siselii-
gestuse muutusi ning Kambriumi ladestu alles
kujuneva uudse, neljaosalise sisejaotuse jark-jar-



gulist rakendamist. Rahvusvaheliste iiksuste sisu
ja piiride muutumisega on Eestis monel juhul
kaasas kdinud muutused lademete nimetustes ja
arvus. Téna oleme olukorras, kus eestikeelses teat-
me- ja aimekirjanduses ei olegi kdigi punktide
kaasaegne stratigraafiline liigestus kéttesaadav.
Muudatuste sisust ja ulatusest annab iilevaate lisa-
tud joonis 6, mis vordleb tdnaste globaalsete stra-
tigraafiliste iiksuste suhteid 1995 aastal avaldatud
koguteose Eesti Loodus andmetega.

Rahvusvaheliste iiksuste “leidmise” korval on bio-
stratigraafiliste todde teiseks oluliseks eesmargiks
kivimkehade omavaheliste ealis-ruumiliste suhete
kindlaksmdiramine ehk geoloogiliste labiloigete
korreleerimine. Esmapilgul triviaalsena tunduv
iilesanne muutub vahel ootamatult keeruliseks,
nditeks siis, kui tegemist on kivimite suure muut-
likkusega voi, nagu Eestiski tavaline, paksu pinna-

kattega. Eesti aluspShjakivimite uurimine on ena-
masti voimalik vaid kivimeisse puurides ning
kahes v0i enamas puuraugus registreeritud kihi-
jargnevusi vorreldes. Selliste iilesannete lahenda-
mist toetavad nn biotsonaalsed skeemid, teadaole-
vad kivististe jargnevuse “etalonid”, mida kasu-
tades on vdimalik otsustada kivimite vanuse {ile.
Nii on néiteks Siluri ladestu, mis on kujunenud 28
miljoni aasta viltel, liigestatud 14 ostrakoodi-
tsooniks (ostrakoodide liigilise koosseisu muutus-
te alusel dratuntavaks iiksuseks), 23 graptoliidi-
tsooniks voi 30 Kkitiinikutsooniks (Nestor 1997).
Uhe selgelt eristuva ajavahemiku pikkuseks kuju-
neks ostrakoodide puhul 2 miljonit aastat, grapto-
liitide puhul 1,22 miljonit aastat ja kitiinikute
puhul 0,93 miljonit aastat. Radioaktiivsete isotoo-
pide lagunemisel pdhinevad vanuseméidramise
meetodid voimaldavad ligildhedaselt samasugust
tapsust vaid ideaaltingimustel.

i tlem-
kesk- || pEvON
G kesk-
— a
400 alam-
SILUR lem- ——Pdal
i A\ Ludl
alam- SILUR  ~ \Wenlock
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= = == i tlem-
ORDO_ kesk- ORDO-
VIITSIUM Tlam- | [ ViITSium feske
alam-
] ulem- Furong
- — o KAMB- nimetu
ks RIUM nimetu
KAMBRIUM Terre-Neuve
Joonis 6. i —
Koguteose Eesti Loodus (Viiding, s
1995) stratigraafilise liigestuse ja 8 EDIACARA
kaasaegse geokronoloogilise tabeli < tlem-
. = VEND — = ]
(2009, www .stratigraphy.org) E alam-
iiksuste ajalis-mahulised suhted. 600 —
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Viimase kiimnendi teadusartiklites Eesti ja ldhi-
timbruse geoloogia kohta on kihtide vanuse méaa-
ramisel ja korreleerimisel sageli kasutatud kitiini-
kute levikul pohinevaid tsonaalseid skaalasid, mis
on andnud paljudele geoloogilistele uuringutele
kindla kronoloogilise taustsiisteemi. Néiiteks Or-
doviitsiumi ladestu on praktilise dateerimise ees-
margil liigendatud suureks arvuks iiksusteks (vt
joonis 7), mida on vdimalik identifitseerida kind-
late liihikese eksisteerimiseaga ja laialdase geo-
graafilise levikuga kitiinikuliikide esinemise jérgi.
Kitiinikute tsoonide tiheduse varieerumine jooni-
sel tuleneb osaliselt uuringute erinevast detail-
susest. Naiteks on pdohjalikult uuritud siindmusi
Ordoviitsiumi ja Siluri piirikihtides ning seetdttu
on neis kihtides biotsoone ja alamtsoone eraldatud
suhteliselt suurema tihedusega. Teatud mdttes on
see detailsus siiski ndiline — kuna suure vanusega
ja aja jooksul erineval maiéral tihenenud kihtide
ladestumise kiiruse hindamine ei ole meile tidnapée-
val metoodiliselt jdukohane, siis ei pruugi joonisel
nédidatud iiksuste “tihedus” ja “detailsus” tingi-
mata peegeldada ajaarvamise vdga suurt tdpsust.
Ent praktiliste {iilesannete lahendamisele aitab
korge detailsusega liigestusstandard ehk “skaala”
kindlasti kaasa. Erinevate kivistisegruppide levi-
kul pdhinevate skaalade paralleelne kasutamine
voimaldab seda tapsust veelgi tOsta, sest iga konk-
reetse kihikompleksi uurimisel ei pruugi iks ja
seesama Kkivististe grupp alati anda parimaid
tulemusi. Kitiinikuliikide leviku rakendamine on
vOimalik ka laiemalt kui ainult meie piirkonna
geoloogilistes uuringutes, sest hoolimata monin-
gast ebaselgusest kivististe péritolu suhtes kuu-
lusid need organismid suure tdendosusega Paleo-
soikumi merede planktoni hulka. Vdrreldes tiks-
teisest kaugel paiknevate piirkondade, erinevate
paleokontinentide kitiinikujargnevusi on vdimalik
leida nende vahel teatud sarnasusi, ehkki korrelat-
sioonide detailsus erinevate kontinentide vahel on
oluliselt viiksem kui Laénemere regiooni uurimisel.

PALEOKESKKONNA UURINGUD

Suur osa paleontoloogia vallas tehtavast on Eestis
viimase paarikiimne aasta jooksul olnud seotud
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paleokeskkonna uuringutega. Téahelepanu all on
olnud biogeograafia, kliimamuutused, muutused
aineringes ja okeanograafilises reziimis. Osa neist
uuringutest seostub isotoopgeokeemia valdkon-
naga, kuid iiha siivenevaks trendiks on sisukamate
ja tdpsemate tulemuste saavutamise nimel paleon-
toloogiliste ja isotoopgeokeemiliste uuringute
kombineerimine. Samavdrd oluline on traditsioo-
niline integratsioon paleontoloogiliste ja sedimen-
toloogiliste uuringute vahel, ehkki see traditsioon
on méirgatavalt vanem.

Paleosoikumi elukeskkond erines tdnapievasest
viga olulisel mééral. Ediacara ja Kambriumi ajas-
tul oli maismaa veel asustamata ning selle jark-
jarguline asustamine organismide poolt hakkas
mérgatavaks muutuma alles Siluri ajastu teisel
poolel. Tdenioliselt oli ajavahemikul Kambriu-
mist Devonini enamus ajast tegemist nn kasvu-
hooneperioodiga, mil polaaraladel liustikke ei
moodustunud, kliima oli suhteliselt soojem, ma-
dalate ja korgete laiuskraadide vahelised klii-
makontrastid arvatavasti vdiksemad. Atmosfédris
hapnikusisaldus oli tinaste néitajatega vorreldes
madalam, siisihappegaasisisaldus mitme- kuni
paljukordselt korgem. Ookeani tsirkulatsioon oli
enamuse ajast pérsitud, tdendoliselt osales ookea-
nivee ringluses vaid 300—400-meetrine pindmine
veekiht, mille inerts véliste mojutuste suhtes pidi
olema oluliselt vdiksem kui ténapdeval planeeti
katval ookeanil, kus tsirkulatsioonisiisteemis osa-
leb kogu kilomeetritesiigavune veemass.

Hoolimata kasvuhoonetingimuste valdamisest oli
kdnealune ajavahemik siiski ootamatult diinaami-
line. See ilmneb siis, kui siiveneda pisut Ordoviit-
siumi ja Siluri ajastu vahetusel toimunud siind-
muste geoloogilistesse kajastustesse. Nimelt oli
juba pikka aega teada, et Eestis, nagu ka paljudes
teistes maailma piirkondades, seostub Ordoviitsiu-
mi ajastu 10pp elustiku véiga ulatusliku viljasure-
misega, mida on kajastanud paljud Eesti ja naa-
beralade paleontoloogia kiisimusi késitlevad t66d
(vt naiteks Kaljo jt 2011 ja joonis 8) ning mida té-
napéeval loetakse viimase poole miljardi aasta viie
suurima viljasuremise hulka. See véljasuremine
on paljude uuringute tulemusena vaieldamatult
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seme ligikaudne alanemine jaékilbi moodustumise
tottu 50-100 m, ookeani keskmise temperatuuri
langus suurusjdrgus ca 10 °C (Brenchley 2004).
Ehkki jadtumiste pdhjused ja mojud vdisid teatud
madral erineda, on selge, et vOimalus neid jaatu-
misi vOrrelda, st kasutada tdienevaid teadmisi
ammuse jadtumise kajastustest tinaste keskkonna-
muutuste interpreteerimiseks, tundub ahvatlev ja
innustab selles suunas tdo0tama. Kuigi viimaste
aastate teadustoodes on vilja toodud argumente
pikemaajalise jahenemise kasuks (nt Vanden-
broucke jt 2010), ei muuda see olematuks ulatus-
likku jadtumist ja véga sligavat bioloogilist kriisi
Ordoviitsiumi ja Siluri ajastu vahetusel. Eesti
paleontoloogid on paleokeskkonna ja paleokliima
uuringutesse panustanud juba aastakiimneid, liili-
tudes sellega seoses erinevatesse rahvusvahelis-
tesse projektidesse (IGCP 410 The Great Ordovi-
cian Biodiversification Event: Implications for
Global Correlation ands Resources 1997-2002,
IGCP 503 Ordovician Palaeogeography and
Palaeoclimate 2004-2008 ning &sja kdivitunud
IGCP 591 The Early to Middle Paleozoic Revo-
lution). Projektid hdlmavad erinevate orga-
nismirithmade reaktsiooni ulatust suurtele kesk-
konnasiindmustele, viljasuremise diinaamika de-
tailset analiiiisi ning eelnevatega seotud okeano-
graafiliste muutuste ning aineringe hairingute
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uuringuid. Nendesse toodesse on erinevatel aega-
del olnud kaasatud vist kiill enamus Eesti Ordo-
viitsiumi ja Siluri uurimisega tegelevaid paleonto-
looge (nt Brenchley jt 1994, 2003; Kaljo jt 2008,
2011; Meidla 2007; Hints jt 2010).

PALEOGEOGRAAFILISED MUUTUSED

Paleokeskkonna uuringute iiheks osaks on ka mi-
neviku geograafia rekonstrueerimine. Laamtektoo-
nilise protsessi otseseks viljenduseks on geoloo-
gilise aja jooksul muutuv geograafia, mandrite ja
ookeanide asukoha ja konfiguratsiooni muutused,
mille rekonstrueerimiseks kasutatakse erinevate
meetodite kombinatsiooni. Laialt rakendatavate
geofiilisikaliste meetodite ning indikaatormineraa-
lide ja -kivimite kasutamise korval on oluliseks
teabeallikaks biogeograafiline analiilis. Geofiiiisi-
kaliste meetoditega maiiratakse kindlaks mingi
geoloogilise struktuuri paleolaiuskraad ning selle
teabe tdiendamiseks ja kontrollimiseks kasutatakse
indikaatormineraalide ja -kivimite levikust tulene-
vaid viiteid piirkonna paleokliimale. Samal laius-
kraadil paiknevate alade vahelise kauguse hinda-
miseks on aga suhteliselt vihe vdimalusi, enam
kasutatavaks neist on erinevate piirkondlike fau-
nade koosseisu erinevuste analiilis, interpreteeri-
des erinevusi voimalike migratsioonibarjiéride ja
aladevahelise kauguse kontekstis.
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Joonis 9.

Fossiilsete ostrakoodide biogeograafia Hilis-Ordoviitsiumi algul kajastab paleokontinentide isoleeritust
(Meidla jt triikis jargi). Viarvilegend markeerib suuremate paleokontinentide materjali: oranz - Kasahstan,
sinine - Laurentia, tumeroheline - Gondwana, heleroheline ja punane - Gondwana, pruun - Siber.

2010. aastal esitati avaldamiseks Ordoviitsiumi
karpvéhiliste (ostrakoodide) biogeograafia piloot-
uuringu tulemused (Meidla jt triikis). Selle t66
aluseks oli varajase Hilis-Ordoviitsiumi veerand-
saja erineva geograafilise piirkonna fauna koos-
seisu statistiline analiiiis. Kasutatud alusmaterjali
hulgas oli nii avaldatud levikuandmeid kui ka
originaalseid, selleks otstarbeks kogutud andmeid
kogu maailmast, alates POhja- ja Louna-Amee-
rikast kuni Euroopa, Kesk-Aasia, Araabia poolsaa-
re ja Siberini.

Matemaatilise analiilisi tulemustest ilmnes leiu-
kohtade grupeerumine viide suuremasse biogeo-
graafilisse regiooni (joonis 9). Ordoviitsiumi ajas-
tu paleogeograafilisele rekonstruktsioonile kantu-
na peegeldab selline jaotus vdga selgelt hésti tun-
tud tdendolist paleogeograafilist olukorda, mille

suuremad kontinendid on Baltica (t66s esindatud
Ladnemere timbruse ja Kirde-Poolaga), Laurentia
(Pohja-Ameerika), Siber, Kasahstan ja Gondwana
(mille moodustavad suured Louna-Euroopa, Aasia
ja Aafrika piirkonnad, mis antud uuringus olid
esindatud Austria Karni Alpide, TSehhi Vabariigi
ja Araabia poolsaarega). Esmapilgul ndib tulemus
tildiselt kordavat varem teada olnut. Siiski kerkib
siin kiisimusi, millele ei ole joonisel esitatud iild-
tuntud, véga laialdaselt kasutatava rekonstrukt-
siooni baasil voimalik iiheselt vastata. Niiteks
ilmneb, et Siberi paleokontinendi fauna erineb
tunduvalt koigist teistest madalatel laiuskraadidel
levivatest faunadest. Siberi paleogeograafilise
asendi pohjal voiks pigem eeldada madalate laius-
kraadide faunade suuremat segunemist lahestikku
paiknevate paleokontinentide piires, ent mingil
pOhjusel ndib Siberi fauna olevat siilitanud oma
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eripéra ja isoleerituse. Teiseks huvitavaks fenome-
niks on Baltica ja Gondwana faunade suhteliselt
suur sarnasus, mis ei ole kooskdlas nende paleo-
kontinentide suure vahekaugusega — pole selge,
miks see nii on. Meie tulemustest neile kiisi-
mustele otsesest vastust ei leiagi, kuid sedalaadi
vastuoludele osutamine vOib saada aluseks uute
rekonstruktsioonide viljatootamisele, mis aitavad
senisest paremini mdista kliima ja elustiku arengu
seaduspérasusi geoloogilises minevikus.

RAKENDUSLIKUD ASPEKTID

Ehkki esmapilgul voib paleontoloogiline alus-
uuring ndida kitsalt akadeemilise harrastusena, tu-
leb siiski rohutada, et paleontoloogilised uuringud
ja nende teaduslikud rakendused avaldavad otsest
ja vahetut moju rakenduslikule geoloogilisele
tegevusele ja mdjustavad majandustegevust otse-
sel voi kaudsel moel. Paljude aastakiimnete viltel
stratigraafiliste skeemide arendamisse panustanud
iiksikuurimused on ténaseks kristalliseerunud ter-
vikuks geoloogilise digitaalkaardistamise standar-
diseeritud legendis, mis on aluseks majandustege-
vuse planeerimiseks kasutatavate geoloogiliste
kaartide koostamisel. See tulem on leidnud ka rah-
vusvahelise viljundi, meie geoloogilise kaardis-
tamise ja stratigraafilise korrelatsiooni alased saa-
vutused on leidnud rakenduse Rahvusvahelise Pla-
neet Maa Aasta iirituste raames kéivitunud paljude
riikkide geoloogiateenistuste thisprojektis, maail-
ma geoloogilise digitaalkaardi andmebaasi loo-
mise  projektis  (http://www.onegeology.org/)
OneGeology. Eriti aktuaalseks teoreetiliste uurin-
gute rakendamise nditeks on seegi, et Eesti geo-
loogide rahvusvahelist tunnustust pélvinud pdlev-
kivialane kogemus, mida on aidanud kujundada ka
paleontoloogide panus Eesti polevkivi tekketingi-
muste ja péritolu selgitamisse, pélvib tina laialt
tutvustatud rahvusvahelist tdhelepanu ja raken-
dust.

TULEVIKUVAADE

Geoloogia on ja jadb regionaalteaduseks selles
mdttes, et regionaalsed uuringud on siin jatkuvalt
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olulise tdhtsusega. Kui nditeks keemia voi mole-
kulaarbioloogia valdkonna projekte oleks vdi-
malik edukalt ellu viia paljudes erinevates labori-
tes, erinevas riikides ja erinevatel kontinentidel,
siis geoloogiline alusuuring mis tahes konkreetses
piirkonnas ei ole asendatav samalaadse uuringuga
kusagil mujal. Sama kehtib ka paleontoloogiliste
uuringute kohta, mis moodustavad lahutamatu osa
geoloogiast. Paleontoloogia kujutab endast glo-
baalset protsessi, milles uue kvaliteedi saa-
vutamine pohineb regionaalsete uuringute kdigus
talletatud empiirilise andmestiku siistematiseeri-
misel. Uksiktulemus viirtustatakse alles erinevate
tulemuste integreerimisel ning sel moel kujuneb
alus uutele fundamentaalsetele seisukohtadele.

Eesti on klassikaline Alam-Paleosoikumi maa.
Looduslikud eeldused seavad meile rahvusvahe-
lise kohustuse vahendada oma regiooni uuringute
tulemusi globaalsetesse iildistustesse.
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SILURI SELGROOGSED — UHE RUHMA ARENGULUGU

Siluri selgroogsete, 1duatute ja kalade uurimise
ajalugu algas 1838. aastast Sveitsi péritolu loodus-
teadlase L. Agassizi to0ga, milles ta lithidalt ise-
loomustas telodont Thelodus’e soomuseid Walesi
Adrealalt Briti saartelt. Eestis oli algusaastaks
1854, mil E. Eichwald avaldas esmakirjelduse luu-
kilbilisest Thyestes verrucosus. Nii see kui ka
jargnevad, pikemate voi lilhemate vaheaegadega
poolteist sajandit kestnud, valdavalt vélismaiste
teadlaste poolt labiviidud uurimist66d pohinesid
iiksikutest Saaremaa looduslikest paljanditest, me-
reddrsetest pankadest ja ojakaldailt, aga ka talude
paemurdudest leitud fossiilidel.

Eelmise sajandi 70. aastatest alates on Siluri kala-
de uvurimine toimunud késikdes rahvusvaheliste
projektide temaatikaga, mille hulka on kuulunud
Okostratigraafia, detailstratigraafia ja globaalsed
bioloogilised siindmused Maa ajaloos. Spetsiaal-
selt fossiilseid kalu uurivad projektid késitlesid nn
mikrovertebraate, Alam- ja Kesk-Paleosoiliste
selgroogsete taksonoomiat, biostratigraafiat ja pa-
leobiogeograafiat, pracgu on késil kalade diversi-
teedile plihendatud projekt.

Selgroogsete tekkimise aeg on problemaatiline.
Nad vodisid Maale ilmuda juba iile 500 miljoni
aasta tagasi Vara-Kambriumis praegustel Hiina
aladel. Kindlad andmed selgroogsete iihe rithma,
lduatute e agnaatide fossiilide kohta périnevad
umbes 480 miljoni aasta vanustest Alam-Ordo-
viitsiumi kihtidest Austraalias. Kesk-Ordoviit-
siumi settekivimitest on neid teada nii Pohja- kui
Louna-Ameerikast, Austraaliast ja Venemaa arkti-
listelt saartelt. Ulem-Ordoviitsiumis toimus selg-
roogsete fauna jarsk mitmekesistumine, kusjuures
ilmusid esimesed Idugsuused e gnatostoomid,
mille kohta on tdendusmaterjali saadud Pohja-
Ameerikast ja Siberi Platvormilt (kokkuvdte
Turner jt 2004). Siluri selgroogsed olid juba hésti
arenenud ja rohkearvuline loomariihm, milles val-

Tiiu Mérss
Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia instituut

davalt esinesid 16uatud ja monevdrra vihem oli
16ugsuuseid. Louatutest omakorda oli koige rikka-
likumalt telodonte, mOnevorra vihem luukilbilisi
ja kilbituid, aga erikilbilisi oli vihe nagu ka Idug-
suuseid akantoode, kdhr- ja luukalu. Kahe viimati
nimetatud rilhma liigiline mitmekesisus jérjest
suurenes ajas ja ruumis.

TAKSONOOMIA, SUSTEMAATIKA JA FULOGENEES

Louatute ja kalade keha katsid kas soomused voi
erineva arvu ja suurusega plaadikesed, mis moo-
dustasid vilisskeleti, kusjuures siseskelett oli koh-
rest. Arvatavasti elas Siluris ka vélisskeletita selg-
roogseid, mis aga ei soodustanud nende séilimist
sette- ja kivistumisprotsessides. Keha morfoloo-
gilised tunnused (joonis 1), soomuste ja plaadi-
keste kuju, nende mikrostruktuur (joonis 2) ning
ultraskulptuur on aluseks nii 16uatute kui ka kala-
de maédramisel.

1970. aastast tdnaseni on Siluri ja Alam-Devoni
selgroogsete nimistu tublisti pikenenud. Iseseis-
valt ja koos kaasautoritega piistitatud uute takso-
nite arv ulatub 150-ni. Uued taksonid périnevad
pohiliselt tookord wveel ldbi uurimata Kanada
pOhjaaladelt ja Venemaa arktilistelt saartelt, vi-
hem Baltikumist ja Briti saartelt. Kolm mono-
graafiat kédsitlevad 26 puursiidamiku ja 57 paljandi
andmete pohjal Siluri selgroogseid Eestis ja Laa-
ne-Létis, pohirdhuga nende ajalis-ruumilisel levi-
kul (Mirss 1986) ning Kanada kahe arktilise
saare, Baillie-Hamiltoni ja Cornwallise telodon-
tide ja oletatavate kohrkalade tervena sdilunud
soomuskatteid ja mikroskoopilisi jadnuseid (Méarss
jt 2006). Esitasime kokkuvdtte telodontide uurimi-
se tulemustest alates ala pioneeri L. Agassizi
(1838) toodest: kehakuju, soomuste morfoloogia
varieeruvus ja mikrostruktuur, taksonoomia, siiste-
maatika ja fiillogenees, nende levik ajas ja ruumis,
elukeskkond ja eluviis (Mérss jt 2007).
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Joonis 1.

A-D — telodontide erinevaid kehakujusid. A — Phlebolepis
elegans Pander Saaremaalt; B — Drepanolepis maerssae Wil-
son et Caldwell Mackenzie miestikust Kanada pohjaosas; C —
Lanarkia lanceolata Mirss L3una-Sotimaalt; D — Furcacauda
heintzae Wilson et Caldwell Mackenzie miestikust Kanada
pohjaosas; E — kalaparv kivil Himmiste-Kuigu paemurrus
Saaremaal. MGotskaala A-D=1cm, E -5 cm.
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Sotimaa Alam-Siluris tervelt sailinud
Shielia taiti’l ja Lanarkia lanceolata’l
teise paari kdhtmiste uimede avastamine
oli oluline leid, sest kahe paari paarisui-
mede olemasolu oli eeltingimuseks nel-
jajalgsete tekkele Maal ja seega voiks
nende ilmumist eeldada juba tunduvalt
varasemal ajal, kui seni teada (Marss,
Ritchie 1998). Meie nn koduloomal
Phlebolepis elegans’il selgus nii sabaui-
me kuju kui ka suu-lopusala ehitus. Kui
varem teati suuddnt ja ldpuskaari kat-
vaid dentiikleid vaid paaril Sotimaa te-
lodondil, on neid niilidseks kirjeldatud
ka Phlebolepis’el ning oletame, et nad
esinesid koigil telodontidel (Marss, Wil-
son 2008).

Pohjapoolkera paljudest leiukohtadest
périt, samuti agnaatide hulka kuuluvate
anaspiidide ja luukilbiliste liikide arvu-
kus osutus teada olevast tunduvalt suu-
remaks, kusjuures Siluri kestel nende
arvukus muutus, olles molema rithma
puhul koige eripdrasem Wenlockis ja
Ludlow’s. Anaspiidide revideeritud tak-
sonoomia leidis viljundi uues siistemaa-
tikas (Blom jt 2002).

Siluri ja Devoni kalad on oluline liili
kogu selgroogsete hdimkonna evolutsi-
oonis. Silurist on périt praeguste so0r-
suude kauged esivanemad anaspiidid
ning said alguse esimesed kindlad kdhr-
kalad, luukalade basaalsed vormid ja
korgelt arenenud kiiruimsed. Ka nelja-
jalgsete kahe paari paarisuimedega eel-
lased périnevad Silurist. Uks tunnus,
mida 16ugsuused jagavad arvatavate eel-
lastega Iduatute hulgas, on paarilised
uimed. Telodont Shielia oma paarisui-
medega (rinna- ja vaagnauimed) kinni-
tab samuti tddemust, et paarisuimed il-
musid enne I6ualuid (Wilson jt 2007).
Agnaatide ja kalade morfoloogilis-tak-
sonoomilisel uurimisel ilmnes telodon-
tide soomuste arengu selge suundumus



mus, mis seisnes nende mddtmete suurenemises
ja skulptuuri jérjest keerulisemaks muutumises
(joonis 3), milles v3ib peituda ka uue liigi teke
(mddramine soltub liigi definitsioonist). Telo-
dontide uurimisel ilmnes ka, et alamklass The-
lodonti moodustab parafiileetilise riihma (Wil-
son, Mirss 2009). Samuti leidsime anaspiidid
moodustavat parafiileetilise rithma (Blom,
Mairss 2010). Mdlemaid peeti varem monofii-
leetilisteks.

Selgroogsete riilhmade eksisteerimise kestus oli
viga erinev, nditeks telodontide jaoks praegu
teadaolevalt Kesk-Caradoc’ist (Ulem-Ordoviit-
sium) kuni nende viljasuremiseni varajases
Hilis-Devonis nn Kellwasseri siindmuse ajal,
seega umbes 90 miljonit aastat.

SILURI SELGROOGSETE TAFONOOMIAST

Louatud ja kalad asustasid Paleobalti meres
praktiliselt kdik fatsiaalsed voondid alates la-
guunist kuni avamereni vélja. Louatud eelis-
tasid iildiselt rannaldhedasi madalaveelisi elu-
alasid, Idugsuused akantoodid aga néiteks ava-
merelisi voondeid. Leidus nii avavees elavaid
(moned telodondid, akantoodid, kiiruimsed) kui
ka pohjaldhedasi loomi (luukilbilised). Kala-
jaanuste mattumise isedrasused soltusid meres
valitsenud tingimustest. Vaikseveelises laguunis
surnud kalade skeletid voisid sdilida tervetena,
madalavoondis aga loksutati laibad laiali, kus-
juures teatud tingimustes soomused kuhjusid
ning moodustasid kondikihte (bone beds).

Kalad elasid ka avaselfi ja siivamere pelagiaa-
lis, ndlva- ja depressioonivoondi kohal, kuid
nende skeletiosi on vastavais setteis vdhem.
Avaselfi setetes on nad reeglina hajutatud, nol-
val voib harva leiduda ka terveid skelette, dep-
ressioonivoondist on igasugused leiud haru-
harvad (Mérss, Einasto 1978).

Lisaks paleohiidrodiinaamilistele teguritele mén-
gisid olulist rolli ka bioloogilised tegurid. Néi-
teks rifivoondist, kus niitidisajal on koige suu-
rem elurikkus, me Siluris kalajdénuseid prakti-
liselt ei leia, sest nad kasutati dra raipetoiduliste

Joonis 2.

Telodontide soomuste mikrostruktuure. A — The-
lodus parvidens Agassiz Sakla puurstidamikust
6,2 m siigavuselt; B — Barlowodus excelsus Mirss
jt Cornwallise saarelt Kanada Arktikast; C — Tri-
merolepis timanica (Karatajité-Talimaa) Velikaja
joe puursiidamikust-385 321 m siigavuselt; D —
Thelodus sp. Pioneeri saare 14bildikest Severnaja
Zemlja arhipelaagist. Modtskaala 100 um.

pohjaloomade poolt. Ka sinivetikate moodustis-
test rikkad setted ei sisalda soomuseid. Kalade
puudumine vetikate biotoobis vdis olla tingitud
vetikate poolt vette eritatud miirkidest (Mérss
1991).

Selgroogsete tervete vilisskelettide leiud on dar-
miselt harvad ning selliste kihtide tekketingimuste
selgitamine on véga oluline, et osata ndha uusi
vdimalikke leiukohti. Uks selline haruldus asus
Saaremaal, Himmiste-Kuigu vanas paemurrus, kus
ladtsetaolises kivimkihis oli sdilinud Phlebolepis
elegans’i parv (joonis 1E).
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Thelodus admirabilis

Thelodus sculptilis

Joonis 3.

Thelodus sculptilise ja T. admirabilise soomuste kuju ja suuruse muutumine Kuressaare puursiidamikus

vanematest kihtidest (18,04 m) noorematesse (6,82 m).

See lditsetaoline kiht ammendati intensiivsete
kaevamistega 1930. aastail. Tervelt sdilinud soo-
muskatetega setted moodustusid troopilises vOon-
dis Paleobalti meres rifivoondi taga eksisteerinud
laguunis Hilis-Siluri Paadla eal. Ilmselt jii telo-
dondiparv moodna ajal laguuni pdhjal 16ksuna toi-
minud madalasse lohku. Ebasobivad tingimused,
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pohiliselt soojas ja madalas vees valitsenud hap-
niku véhesus ja toidu puudus pohjustasid kalapar-
ve hukkumise. Vee peaaegu olematu liikumine ei
hajutanud soomuseid, soomuskatete kiire kattumi-
ne uute settekihtidega ja konserveerumine mudas
aga viltis nende edasise lagunemise (Mairss jt
2003).




OLULISEMAD SUNDMUSTASEMED VARAJASTE
SELGROOGSETE ARENGULOOS

Liikide arv mingil alal sdltus teatavasti sellest,
mitu uut taksonit ilmus, kui tugev oli radiat-
sioon ja kui palju liike vélja suri, aga ka 6ko-
loogilistest tingimustest basseinis, basseinide
vahel aset leidnud migratsioonidest ja paljust
muust. Ookeanide tsiiklilised veetaseme kai-
kumised, s.o transgressioonid ja regressioo-
nid, vastavalt kas avasid migratsiooniteid ja
16id uusi nisse voi sulgesid need.

Varajaste selgroogsete olulisemad uuenemise-
véljasuremise tasemed on heas korrelatsioonis
ookeane ja nende didremerede arengut mdjuta-
nud eustaatiliste veetaseme kdikumiste maksi-
mumide ja miinimumidega. Uued kalaliigid
ilmusid merede transgressiivsete arengufaa-
side maksimumide ajal (Mérss 1986, 2002)
(joonis 4). Endeemiliste vormide vohamine,
aga ka viljasuremised leidsid aset merevee
globaalsete madalseisude ajal, mil tekkisid
iiksteisest eraldatud muutunud elukeskkon-
naga viiksemad veekogud. Tugev Hilis-Llan-
dovery - Vara-Wenlocki eustaatilise merevee-
taseme korgseisu iseloomustavad laia leviku-
ga kalad, eriti telodont L. scotica, mis esines
nii Avalonia kui Laurentia {iirgkontinente
iimbritsevates meredes. Wenlocki 16pu ookea-
nide madalseisule on omased paljud endeemi-
lised vormid — niiteks Baltika kontinendi Sel-
fil levinud luukilbilised on kiill olemas Kara
mikrokontinendi timber, kuid puuduvad Lau-
rential, samas kui viimasel levinud erikilbilisi
pole leitud mitte kusagil mujal. Wenlocki 16pu
madalseisuga kaasnes ka paljude luukilbiliste
ja kilbitute 16uatute kadumine.

Vara-Ludlow mereveetaseme tdustes hakkas
ihtliofauna tasapisi uuenema ja Paadla ea 15-
pus toimus tdielik poore selgroogsete takso-
noomilises koosseisus. Hilis-Wenlocki ja Va-
ra-Ludlow liigid ja perekonnad asendusid
uutega ja ilmusid esimesed kiiruimsed pere-
konnast Andreolepis. Baltikaga sarnaseid vor-
me leidub rohkesti Karal, vihe aga Laurential.
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Joonis 4.

Siluri mere faatsieste diinaamika, mis oli pdhjustatud
transgressioonide ja regressioonide vaheldumisest Ohe-
saare (peen joon) ja Ventspilsi (jame joon) puursiidamike
andmeil R. Einasto jérgi. + tdhistab uute liikide ilmumist
labiloikeisse (Marss 1986).

Laurential ilmus Pfidoli alguse transgressiooni tule-
musel terve rida uusi telodonte ja akantoode, aga ka ba-
saalne luukala Lophosteus. Alam-Devonis on kdigi ké-
sitletud kontinentide meredes samu liike juba hulgem
(Kaljo, Mirss 1991; Kaljo jt 1996). Paljude taksonite
esimesed eksemplarid périnevad Mérsi ja Einasto (1978)
jargi siigavamaveelistest setetest. Lébildikes iilespoole,
s.0 nooremates setetes leiud ldhtuvad jirjest rannaldhe-
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dasematest ja madalamaveelistest mere osadest.
Tulemus nagu iitleks, et uued taksonid tekkisid
basseini sligavamates osades, ridkides seega vastu
Opikutest loetule, mille kohaselt uued liigid teki-
vad vdga muutlike tingimustega, mitmesuguseid
mutatsioone ja liigiteket vdimaldavates rannaldhe-
dastes elupiirkondades. Arvatavasti sligavamad
mereosad olid uute taksonite tekkes siiski oluli-
sed. Hoovuste voi ka 00pdevaste migratsiooni-
dega sattusid kalad madalamasse vette, kus osa
neist kohastus uute tingimustega.

AGNAATIDE JA KALADE BIOSTRATIGRAAFIA

Fossiilsete agnaatide ja kalade jarjest lisanduvad
leiukohad, aina enam ka lounapoolkeral, nditavad
nende selgroogsete laia geograafilist levikut Silu-
ris. Liikide levikuandmeid kasutatakse praktikas
geoloogiliste 1abildigete liigestamisel, regionaalse-
tel ja regioonidevahelistel korrelatsioonidel ning
biogeograafilistes rekonstruktsioonides. Eesti ja
Léti puursiidamike detailne proovimine ja analiiiis
oli aluseks Siluri selgroogsete biotsonaalse skeemi
loomisele, mis liilitati globaalsesse biotsonaalses-
se standardskeemi (Maérss jt 1995). Skeemi on hil-
jem kontrollitud ja tdiendatud vastavalt telodonti-
de ja konodontide koosesinemisele Siluri strato-
tiilipse Walesi Adfreala libildigete pdhjal. Kahe
fossiiliriihma levik lubas korreleerida Briti saarte
ja Baltikumi Siluri kihid, eriti just Ulem-Siluri
ning ka Siluri ja Devoni piirikihtide osas (Miller,
Mirss 1999; Mirss, Miller 2004).

Sellesarnane vordlev t66 on tehtud veel Severnaja
Zemlja, Kesk-Uraalide ja Kanada pdhjaosa kohta.
Kanada Arktika kalade ja konodontide koosesi-
nemise korval rakendasime ka siisiniku isotoopide
védrtuste kovera vordlemist Baltikumi ja Kesk-
Uraali vastavate nditudega ja leidsime koverate
tipud omavahel heas korrelatsioonis olevat. Ka-
nada Arktika stratigraafias oli see esimene siisi-
niku isotoopide uuring (Marss jt 1998).

KORVALEPOIGE NUUDISAEGSETE KALADE JUURDE

Ultraskulptuuri leiud véljasurnud kalade eksos-
keleti elementidel viisid mottele otsida seda ka
kaasaegsete kalade (Teleostei) soomustel ja/voi
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nende modifikatsioonidel. Uurisime Laddnemere
niilidisaegseid ogalikulisi, merindelalisi, vldase-
lisi ja lestalisi. Valiku tegime pohjusel, et nende
nahas on tdeliste soomuste asemel soomuste mo-
difikatsioonid (joonis 5), mis viliselt veidi sarna-
nevad monede Paleosoiliste kalade nahatekistele —
nad ei kata tksteist, on suhteliselt suured ja pak-
sud ning neil puudub jagunemine véljadeks, eri-
nedes seetottu ka teiste kiiruimsete kalade Ohik-
soomustest. Leidsime nodulaarse ultraskulptuuri
ja kirjeldasime plaadikesi, mida ei teata esinevat
paleosoilistel kiiruimsetel kaladel, kuid vodivad
kaasa aidata vastavate elementide dratundmisele
fossiilses materjalis. Samuti dokumenteerisime
mirgatavad erinevused emase ja isase nolguse
tuberklite ehituses. Viimased annavad viiteid eri-
nevuste leidmiseks fossiilsete emas- ja isaskalade
eksoskeletis, mida samuti seni ei ole osatud ndha
(Mérss jt 2010; Lees jt triikis). Niilidisaegsete
kalade uurimised aitavad paremini mdista ka va-
rajast elustikku ja elukeskkonda. Nii néiteks vélja-
surnud kalaliikide puhul ei ole hésti teada, kuidas
erinevates keskkondades ja populatsioonides muu-
tuvad (kui muutuvad) soomuste iseloomulikud
jooned, mis on registreeritud monedel kaasaeg-
setel kaladel.

Ihtiioloogias aitab selliste viikeste luuosakeste
uuring leida toitumiseelistusi kalade maokoostise
jérgi. Selgitada voib kalade soomuste modifikat-
sioonide voimalikku muutumist ja tunnuste iile-
kandumist hiibriididele ning edasi nende jarglas-
tele, nditeks lesta — merilesta ja lesta — soomus-
lesta puhul. Niilidisacgsete kalade eellaste ja ldhi-
sugulaste mikroskoopiliste skeletiosakeste leiud
puursiidamikest koos senini kasutusel olevate
suuremate luudega vdimaldavad vélja selgitada
Lainemere kalafauna formeerumist 14bi mere eri-
nevate arengufaaside ja otsustada kalade migratsi-
ooniteede iile, samuti kasutada neid stratigraafias,
arheoloogias ja mujal.

LOPETUSEKS

Artiklis on esitatud vaid moned olulisemad suu-
nad Siluri 18uatute ja kalade uurimises. Kuigi
tdnaseni on dra lahustatud tonnide wviisi settekivi-



meid ja kalade levikupilt ning koosseis kuna-
gises Paleobalti meres enam-vihem selgeks
saanud, leidub siiski ka palju uurimata kiisimusi
nii meie oma ala, ent veel palju rohkem muu
maailma piirkondade kohta. Vaib iiles lugeda
terve rea eelseisvaid paleoihtiioloogia iilesan-
deid, nagu taksonoomilise mitmekesisuse ja lii-
girikkuse hindamine ajas ja ruumis ning regio-
naalsete levikumustrite véljaselgitamine, voi-
malike sisse- ja viljardnnete mdju kooslustele
koos endeemiliste taksonite analiiiisiga, véljasu-
remise, uuenemise ja laienemise (radiation)
stindmuste mdju uurimine selgroogsete mitme-
kesisuse muutustele, kliima vahetumise moju
hindamine taksonite mitmekesisusele tirgmand-
rite triivil {ihest kliimavodtmest teise jne. Uute
meetodite ja tehnika kasutuselevott, néiteks ka-
laluude kolmemddtmelised kompuutertomo-
graafi skaneeringud aga avavad paleoihtiioloo-
gias jérjest uusi perspektiive.
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SELGROOGSETE EVOLUTSIOONI KIVISTUNUD TOENDEID

Teadusmotete kiesolev kodide, mida nimetatakse
lithidalt ka Siniseks raamatuks on kdvasti parem
kui Punane raamat, sest ei néita, et kedagi on alles
vaid 382 tiikki ja et keegi hakkab homme vilja
surema. Aga siiski on ka see ohtlik, sest tahab, et
kirjutaks sellest, mis oleks nagu olemas, kuid vae-
valt adutav on — nt selgroogsete evolutsioonist Va-
naaegkonna keskpaigas Devoni ajastul. Viimasena
oeldu tundub olevat kreatsionistlik. Kas autor
tdesti arvab, et Devoni ehk nn kalade ajastul selg-
roogsete, k.a kalade evolutsiooni eriti polnudki?
Muidugi oli! Ning palju kaugemale joudnud kui
tavaliselt arvatakse.

KIVISTUNUD TOENDID

Héda peitub just pealkirjas mainitud tdendite ole-
masolus. Tundub, et ammu elanud selgroogsete,
eeskitt kalade uurijad on suurimad optimistid. Kui
tuvastame monest leiukohast kiimmekond kala-
liikki, loetakse seda juba rikkalikuks saagiks. Nii
on naabermaa Liti kuulsast Lode leiukohast teada
15 liiki kalu (Upeniece 2001). Meie suurimates
leiukohtades Karksis ja Tammel (Vortsjarve ida-
kaldal) on liikide arv modnevdrra suurem —
vastavalt 17 ja 26 liiki (Mark-Kurik 2006, 2009).
Mitmekiimne liigi avastamise puhul on tegemist
isedranis suure leiukohaga. Monel juhul vdib see
isegi tOsi olla. Kuid seejuures kipub ununema, et
meil on enamasti tegemist kaladega, kes elutsesid
troopilistes meredes. Sellistes meredes on tdnapée-
val kalaliikide arv mérksa suurem, ulatudes sadade
liikideni.

Meid lahutab kalaleiukohtade tekkimisest mitu-
sada miljonit aastat (Devoni ajastu vanuseks loe-
takse 416-359 mln a). Selle hiiglasliku ajavahe-
miku viltel ei peatunud hetkekski looduslikud
protsessid — ilmastiku, vee, tuule jne tegevus . Pi-

DEVONI LADESTUST

Elga Mark-Kurik

Tallinna Tehnikatilikooli geoloogia instituut

gem voiksime hoopis imestada, et sellest tohutust
pidevalt toimivast “veskist” 1dbi kdinud kaladest
on iildse midagi alles jddnud. Analiiiisides leiu-
kohtadest saadud kalafauna liigilist koosseisu te-
kib kiisimus: kas on meil tegemist juhuslikult kok-
ku kuhjatud luude kogumiga voi on sellesse sattu-
nud peamiselt teatud kindla fauna osa esindajate
jédnused. Huvi pakuvad muidugi ka need liigid,
mille olemasolu tdendab nt iiks soomus! Selliseid
liike kohtame mitmes leiukohas. Selge on see, et
mingi liigi populatsioon ei saanud kuidagi koos-
neda vaid iihest kalast! Mida arvata suurema hulga
leidudega esindatud liikidest? Todendoliselt on
meil tegemist peamiselt dominantsete liikidega, st
oma oditsengu saavutanud liikidega, mille esin-
dajad olid eriti arvukad, asusid koosluse hierarhias
korgel kohal ning kellel oli kasutada suurim hulk
toitu. Need kalad saavutasid ja séilitasid dominan-
di positsiooni suuruse ja/vdi agressiivsuse tottu
(Mark-Kurik 2007). Pikaajalised kaevamised
Karksi paljandis (joonis 1) kaheteistkiimnel suvel
ajavahemikus 1953—-1973 (Mark-Kurik 2006) néi-
tavad, et kdige sagedasemad on suurte 1Guatute
kalade psammosteiidide (Tartuosteus, Pycnos-
teus), hiiglaslike artrodiiride (Homostius) ning po-
rolepiformsete lihasuimsete (Glyptolepis) leiud.
Uldiselt sobib aga Devoni kalafaunade kohta vil-
jendus, mida omal ajal kasutasid vene kaardis-
tajad-geoloogid — “ostatki faund” (mdeldes nende-
na muidugi kivistisi). Sest ilmselt fauna “jaénus-
tega” meil tegemist ongi!

KALALEIUKOHTADEST

Nii jouame evolutsiooni juurde, mida piitiame koi-
gi loodujoudude kiuste alles jaddnud eksemplaride
abil kindlaks teha. Kuid koigepealt leiukohtadest.
Eesti sai juba pikka aega tagasi, 19. sajandi esime-
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Joonis 2.
Professor H. M. Asmuss (1812—-1859).
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Joonis 1.
Kaevand kalaluude-
ga Karksi paljandis

VBN SO (964, a

sel poolel tuntuks rikkalike Devoni kalade leiu-
kohtade poolest, millest tuntuimad on Arukiila
koopad Tartu linna loodeosas.

Vihem teatakse aga seda, et kalaleiukohti on meie
paljandite hulgas tegelikult viga napilt. Nii on nt
Ahja jOe rohkearvuliste ja suurte kaldajidrsakute
hulgas Taevaskojast alates ja lilesvoolu vaid liks
“leiukoht” — Suur-Taevaskoda, kust onnestus pika
otsimise peale leida iiksainus kala-soomus. Sama
juhtus ka 2009. a toimunud “kalastusretkel” Koi-
dula uue piirijaama ehitusele. Seal paljandusid
ajutiselt Devoni ladestu kihid koguni paari kilo-
meetri ulatuses, kuid siitki saadi vaid iiks riitikala
fragment. Suuri leiukohti on meil kiimne ringis
ning neist kogutud kalafossiilid on saadud pikka
acga kestnud kaevamiste tulemusena. Koige
kauem toimusid kaevamised Arukiilas, kus Tartu
Ulikooli professor Herman Martin Asmuss (1812—
1859; joonis 2) kaevas u 20 aastat, eriti aastatel
1835-1844, mitmel aastal koguni talvel (Mark-
Kurik 1991).

Kagu-Eestis Vohandu joel on mitmeid kalaleiu-
kohti nt Essi ja Ratta miiiir. Samasse piirkonda
jadb ka kunagine Joosu savikarjddr unikaalsete
konkretsioonides siilinud kalafossiilidega. Piusa
joel, kus paiknevad suurimad Devoni paljandid



Joonis 3.

Vara-Devoni kalade
leiukoht Kotendi saarel
1972. a suvel.

Eestis, on leiukohti vdhe. Kuid siit, nimelt Kalme-
tumée paljandist e miiiirist on kogutud nii kalafos-
siile kui saadud ka haruldane leid — kahepaiksetele
lahedase looma Livoniana alaldualuu fragment
(Mark-Kurik 2008). Siinkohal tasub mainida, et
viimase kiimne aasta véltel vanima amfiibide su-
gulasena tuntud Livoniana on niiiid tetrapoodide
arenguloo seisukohalt osutunud suhteliselt hiliseks
vormiks. Nimelt satuti 2010. a téiesti ootamatult
tthes Poola Piiharisti médgede vanas kivimurrus
iirgsete amfiibide jalajdlgedele, mis kuuluvad va-
hemalt kolmele erinevale loomale, kellest iiks vois
olla koguni 2,5 m pikk (Niedzwiedzki jt 2010).
See sensatsiooniline leid nihutas tetrapoodide ek-
sisteerimise vdhemalt 18 miljonit aastat varase-
male ajale. Selge on aga see, et ka nende loomade
eellased pidid juba mirksa varem (Vara-Devonis)
olemas olema.

Kivistunud tdendite allikaks on mdistagi uued
leiukohad véheuuritud piirkondades, kust voib
avastada senitundmatuid kalafossiile. Nii onnes-
tus 1972. aastal leida Vara-Devoni kalu kahest
paljandist Uus-Siberi saarestiku Kotelndi saarelt
(Mark-Kurik 1974; joonis 3). Selle fauna hulgas
olid mitme kalariithma kdige varajasemad esin-
dajad nt ptikktodont Tollodus (Placodermi) ja pa-

Joonis 4.
Kilpkala Tauraspis rara Mark-Kurik et Janvier
mudel (kala pikkus 9,7 cm).

leoniskoid Dialipina. Teises arktilises saaresti-
kus — Severnaja Zemljal — tdienes Vara-Devonile
iseloomulike luukilbiliste (Osteostraci) loetelu
kolme uue perekonnaga: Tauraspis (joonis 4),
Hapilaspis, Severaspis ning iihe uue liigiga
(Benneviaspis urvantsevi). See juhtus siis, kui
1979. aastal satuti poolkogemata Vavilovi lius-
tiku kiilje all olevale rikkalikule kalaleiukohale
(Mark-Kurik, Janvier 1995).
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EVOLUTSIOONI ILMINGUD —
KAHJUKS KATKENDLIKUD

Evolutiooni seisukohalt pakuvad kindlasti huvi
meie Devoni kalafaunade dominandid — plankton-
toidulised psammosteiidid. Nende tagasihoidliku
suurusega eellastest on vihe teada, vaid paar pere-
konda on leitud Poola Alam-Devoni Emsi lade-
jargust. Kesk-Devonis ilmub selle kalariihma 6it-
sengu perioodil seitse perekonda. Nende areng
kulges mitmes suunas. Perek. Psammosteus’e
esindaja P. bergi meenutab siistikja kehakujuga
Vara-Devonis vdga levinud pteraspidiide. On {il-
latav, et see antud perekonna koige varajasem liik
on esindatud kdige suuremate tdiskasvanud kala-
dega (pikkus u 1m). Perek. Psammolepis’t (joonis
5) eristavad teistest psammosteiididest nende kil-
pidel, eriti seljakilbil esinevad soomusetaolised
tesseerid. Viimased on tuntud ka Psammosteus’e

Joonis 5.
Lduatu erikilbiline kala Psammolepis alata Mark-
Kurik; mudel (kala pikkus 83 cm).
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liikidel, kuigi nende tesseerid on mirksa véikse-
mad ja ebamiérase kujuga. Tartuosteus’e ja Pyc-
nosteus’e areng kulges kohukilbi korguse ja kiilg-
miste e branhiaalplaatide laiuse suurenemise suu-
nas. Ka muutus Pycnosteus’e vilisskeletti katvate
tuberklite kuju keerukamaks. Taolist muutust voib
tdheldada samuti perek. Ganosteus’e liikide puhul.
Kesk-Devoni 16pus kaovad suurimad psammoste-
iidid (Tartuosteus maximus, Pycnosteus tubercu-
latus) ning Hilis-Devonis domineerib vaid moni
Psammosteus’e liik. Samal ajal “ilmub” aga tihegi
teadaoleva eellaseta koletu suur ning teistest
psammosteiididest mérksa erinev Obruchevia (El-
liott jt 2004). Uksnes tema seljakilp oli pool meet-
rit pikk, laius paar cm véiksem ning kilbi paksus 1
cm. Obruchevia’le 1dhedane on vaid Kanada arkti-
lises saarestikus Ulem-Devonis esinev Persheia.

Kui psammosteiidide (joonis 5) fiilogenees on
katkendlikkuse tottu raskesti jélgitav, siis saame
aga erakordseid andmeid nende kalade ontogenee-
si kohta. Vilisskeleti luuplaatide pinnal séilinud
kasvujoonte abil voime kindlaks teha alla 10 cm
pikkuste noorkalade kehakuju (Obruchev, Mark-
Kurik 1968). Samuti saab jilgida plaatide kuju
muutust kasvu viltel. Nii muutusid nt Pycno-
steus’e branhiaalplaadid aja jooksul kitsukestest
servadest keha kiilgedel laiadeks, esiservas ndgu-
sateks “tiibadeks”, mis kinnitusid jéigalt kere kiil-
ge. Pealegi on leitud ka {isna haruldasi noorkalade
branhiaalplaadi eksemplare. Suurima psammos-
teiidi Tartuosteus maximus’e branhiaalplaadi laius
on 57 cm, sama liigi noorel isendil 5 cm (Obru-
chev, Mark-Kurik 1965).

Kiillalt raskesti jélgitav on ka teise véljasurnud ka-
larithma — riiiikalade (Placodermi) hulka kuuluva-
te artrodiiride evolutsioon. Paremal juhul voime
seda tdheldada paari-kolme iiksteisele ajaliselt
jargneva liigi piires nt perek. Actinolepis’e (Mark-
Kurik 1973a) v6i Holonema puhul (Mark 1953).
Samas leidub kalu, kellel on teada vaid moned
mingil miéral sarnased sama kategooria taksonid
nt akantotoratsiidide perek. Kimaspis’el Kesk-
Aasia Vara-Devonist (Mark-Kurik 1973b) voi rhe-
naniidi perek. Dolganosteus’el Siberi platvormi
loodeosa Vara-Devonist (Mark-Kurik 2010).



Joonis 6.

Roovkala (akantood)
Ischnacanthus sp. Va-
ra-Devonist, mudel
(kala pikkus 35 cm).

Monevdrra parem on olukord Eestist ja ldhematelt
naaberaladelt tuntud hiiglasliku artrodiiri Heteros-
tius’ega. Meie liigile H. ingens’ile {ipris ldhedane
voi sellega koguni identne on Saksamaa Kesk-
Devonis esinev liik H. rhenanus. Samasse sugu-
konda kuulub kolm Vara-Devoni perekonda: He-
rasmius Teravmaigedelt, Tollichthys Severnaja
Zemljalt ning Yinosteus Yunnani provintsist Hii-
nas. Neist Heterostius’ele koige 1dhedasem tundub
olevat Yinosteus. Siiski esineb tdiesti omapéraste
pere-kondade esindajaid, keda ei saa lugeda mitte
iihtegi tuntud sugukonda kuuluvaks, nt Hispaania
Kesk-Devonist leitud suur artrodiir Carolowilhel-
mina (Mark-Kurik, Carls 2004). Selliste kalade
arengu uurimine takerdub nende samade
kivistunud tdendite tdieliku puudumise taha.

FOSSIILSED KALAD JA MUUDID

Mboni sona Devoni kalade eriti riilikalade (Pla-
codermi) kohta kéivatest miiiitidest. Meilt tuntud
kalahiiglase Heterostius’e rinnauime vilisskeleti
toese paksus on kuni 5-6 cm. Sellest jareldatakse,
et kala vilisskelett oli raske ning kala ise kohma-
kas ja kehv ujuja. Seejuures ei mainita, et plank-
tontoidulise pelagofiilse Heterostius’e pikkus vois
olla 10 m ja enamgi. Ka sisaldasid elusa kala luud,
vorreldes kivistunud eksemplaridega, rohkesti ker-
gemaid orgaanilisi kudesid. Koljut ning 6lavodd
kattev nn luuplaatidest riiti polnud hoopiski kait-
seks roovkalade (joonis 6) vastu (vordlus kilpkon-
nade kilbiga on siinkohal tdiesti pdhjendamatu!).
Tegelikult kompenseeris luust vilisskelett kohrest
siseskeleti liigset elastsust. See oli vajalik vdikse-

ma kehapikkusega kalade wujumisviisi puhul
(Jakovlev 1966). Kuid riiiikalade “riii” ja kesk-
aegse raudriiii vordlus on olnud véga ahvatlev. Nii
lasi ameerika paleontoloog Bashford Dean (1867-
1928), tuntud plakodermide ja kdhrkalade spet-
sialist, endale koguni isikliku raudriiii teha. Riiii-
kalade ja psammostiidide luuplaatide seas on mit-
meid hammustusjidlgedega eksemplare, millel vib
tdheldada elu jooksul saadud vigastusi ning jélgida
nende paranemist (Lebedev jt 2009). Niiteks ei
osutunud mone cm laiuse tiikki puudumine psam-
mosteiidide branhiaalplaadi vélimisel nurgal elu-
ohtlikuks ning vigastus kattus kiiresti uue késn-
koest ja tuberklitest koosneva kihiga.

KALAMUDELITEST

Seoses 15. a tagasi alustatud kalafossiilide néi-
tuste korraldamisega tekkis mote teha ammu ela-
nud kaladest mudeleid. Sellele vajadusele viitasid
Helsingi Ulikooli Loodusmuuseumi tootajad, kelle
arvates polnud kalafossiilid tavakiilastajale pii-
savalt arusaadavad 1995. a planeeritaval iihisndi-
tusel “Nagu kala vees...”. Lahendust vajasid nii
tehnilised kui ka teoreetilised kiisimused. Et raha-
puudus takistas kalli vélismaa péritoluga model-
leerimismaterjali muretsemist, tuli leida kohalik
aseaine. Selleks sobis histi pakenditeks kasutatav
vahtplast, mille heaks leiukohaks olid nt naabruses
asuva Toostusprojekti priigikastid (instituut paik-
nes tol ajal Estonia puiesteel). Uimedeks sai kasu-
tada mitmesuguseid paksemaid kilesid ja viikse-
maid pakendeid, sabauime kovenduseks plekist
joogipurke, millest sai kerge vaevaga vilja 1digata
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vastavaid detaile. Selliselt valmistatud “priigikala-
de” eeliseks oli asjaolu, et nad olid kerged ning
neid sai iiles riputada (joonis 7). Seda kasutati nt
nédituse kujundamisel Kismu Meremuuseumis
2005. a.
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Raskusi tekitas kalade valik. Mudeliks sobisid
vaid need fossiilsed kalad, kes oli leitud koos sa-
baga. Algelisematel kaladel olid enamasti sdilinud
vaid kilbid v6i “riitid”. Nii oli sabauim tuntud vaid
ithel(!) Vara-Devonis véga levinud 16uatute kalade

Joonis. 7.
Naitus
“Kaugete
aegade ka-
lad” Kis-
mu Mere-
muuseumis
2005. a.



Joonis 8.

Kesk-Devoni kopskala
Dipterus  valenciennes’i
Sedgwick et Murchison,
mudel (kala pikkus 26
cm).

pteraspiidide sugukonna esindajal — Errivaspis’el.
Kuid sellegi kalakese sabauime kohta oli kaks
erinevat rekonstruktsiooni, mis ajendas Errivas-
pis’t pdhjalikumalt uurima (Mark-Kurik, Botella
2009). Ka Kesk-Devoni dominantide psammos-
teiidide sabauime rekonstruktsioon pdhineb vaid
nende Vara-Devoni aegse eellase — Drepanaspis’e
sabal. Terved Drepanaspis’e eksemplarid sdilisid
nimelt Saksamaal nn katusekiltkivis.

Omaette probleemiks oli kalade virvus. Just see
tekitas vaatajates kdige rohkem kiisimusi. Erialase
kirjanduse abil leidus sellelegi iildine vastus. Kuid
palju kasulikku teavet andis akvaariumide kiilasta-
mine. Piilidsin teha seda kdikidel vélisreisidel ol-
les, nt San Fransiscos, Montereys, Chicagos, Parii-
sis, Londonis, Stralsundis, Berliinis, Sydneys.
Mudeleid tehes sai selgeks mitu olulist aspekti.
Nimelt kalade virvus ei soltu iildse siligavamal
nahas asetsevatest luudest (vdrvirakud on naha
koige pindmises osas). Ka on luude sutuurid vélis-
pinnal vaevalt ndhtavad. See-eest on kalade kiilje-
jooned selgelt tdhistatud — kas naha virvusega
vorreldes heledamad vdi ka tumedamad. Nimeta-
tud asjaolusid pole paljude fossiilsete kalade joo-
niste vO0i mudelite puhul arvestatud. Otse ehmata-
ma panevaid nditeid vib ndha Interneti (nt de-
vonianlife’i) lehekiilgedel, nagu ka vdga soliidsete
populaarsete viljaannete illustratsioonide hulgas.
Ilmekaim neist on Gorgonichthys’e rekonstrukt-
sioon, millel selle riiiikala koljut ja 6lavodd katab
punane nahk, tagapool on kala iileni sirelililla.

Elusuuruseid kalamudeleid on autor teinud ligi 20,
mitmed neist kuuluvad piisieksponaatidena LAati
Loodusmuuseumile Riias ning Helsingi Ulikooli
Loodumuuseumile, samuti Eesti Maaiilikooli
Vortsjarve dppekeskusele (joonis 6, 8).

Eksponeeritud on kalamudeleid iile kiimne korra
mitmetel niitustel Eesti Loodusmuuseumis ja Ees-
ti Meremuuseumis, Tartu Ulikooli Geoloogiamuu-
seumis, Kdsmu Meremuuseumis, Liti Loodus-
muuseumis ja mujal.
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ISOTOOBID EESTI ALUSPOHJA UURIMISEL:

Moodunud sajandi viimasel paaril kiimnendil al-
gas isotoopide intensiivne kasutamine paleosoi-
liste kivimite geoloogilisel uurimisel sisuliselt ko-
gu maailmas. Jarjest enam ilmus metoodilisi ja
sissejuhatavaid artikleid, aga ka esimesi ldbildi-
gete iseloomustusi. Seda progressi toetasid muu
hulgas Rahvusvahelise Geoteaduste Programmi
(IGCP) projektid nr 216 “Globaalsed bioloogilised
siindmused Maa ajaloos” ja nr 293 “Fanerosoi-
kumi siindmuste geokeemilised markerid” ning
rida hilisemaidki kuni tinaseni vélja. Esimesed
isotoopgeoloogilised uuringud Eesti aluspohjas
teostatigi nimetatud projektide raames ja nendega
pandi alus Ordoviitsiumi ajastu 15pul toimunud
jadtumise detailsele tundmadppimisele (Brenchley
jt 1994) ning Siluri kemostratigraafiale (Kaljo jt
1997). Lisades loetelusse ka Ordoviitsiumi 14bi-
10igete stratigraafia ja globaalse korrelatsiooni (vt
dsjane kokkuvodte Ainsaar jt 2010), on selle vald-
konna seniste uuringute peamine temaatika nime-
tatud. Samas poleks Oige jétta mérkimata varem
avaldatud t6id (Miiller jt 1981; Zhmur, Stepanova
1987), mis tehti seoses Eesti polevkivi ja muude
sapropeliitide keemilise uurimisega, kuid puudu-
tati ka tekketingimusi ja teisi geoloogiale huvi
pakkuvaid asjaolusid. Kuigi tdnapdeval voib vaiel-
da uuringute tollase metoodika iile, pddrame téhe-
lepanu kahele aspektile — iilalviidatud varasem t66
on TA Keemia Instituudi ja Geoloogia Instituudi
tthisuuring (selles osalesid isotoopanaliiiisi pionee-
rid geoloogias J.-M. Punning, R. Vaikmée), mille
eesmirgiks oli pdlevkivi orgaanilise siisiniku iso-
toopkoostise ja tekketingimuste seoste otsing.
Hilisemas artiklis, mille autorid olid NSVL TA
Litosfaéri Instituudist, on merevee temperatuuriks
arvutatud kukersiitmuda settimise ajal 26-35 °C,
mida peeti iileméaraseks ja pakuti reaalsemana va-
hemikku 20-28 °C. Téanaseid diskussioone silmas

KEMOSTRATIGRAAFIA JA KESKKOND

Dimitri Kaljo, Ténu Martma
Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia insituut

pidades (Puceat jt 2010) voiks aga eelistada pigem
esimesena mainitud arve, aga sellest edaspidi.

Kiill tahame rohutada, et aluspdhja isotoopgeo-
loogiline uurimine sai suhteliselt kiiresti “jalad
alla” tidnu sellele eeltoole, mida tehti TA/TTU
Geoloogia Instituudis kvaternaarsete lubisetete
ning arktiliste jadproovide C ja O isotoopkoostise
uurimisel. Esimene tdsisem vastamist ndudev kii-
simus oli, kas 400—500 mln aastat vanemate Ordo-
viitsiumi ja Siluri kivimite analiiiisiandmed on sa-
mavairselt usaldatavad, nagu on aktsepteeritud
noorte objektide puhul. Meie kisitlesime uurimis-
te algfaasis seda teemat spetsiaalselt (Kaljo jt
1997), arvestades ka varasemaid Gotlandi Siluri
uurimise tulemusi (Samtleben jt 1996; Wenzel,
Joachimski 1996). Saadud positiivset vastust on
tdendanud ka hilisemad kogemused, mis ei tdihen-
da, et diageneetilisi muutusi ei tuleks pingsalt ta-
hele panna. Niiteks puutusime me sellega kokku
tthes suurte lootustega alanud Norra Skagerraki
puursiidamiku projektis, mis jdigi realiseerimata
uuritavate kivimite {ilemédrase moondumuse tottu.
Teine oluline otsustus puudutas analiiiisitavat ma-
terjali — kas kasutada késijalgsete kodades olevat
kaltsiiti (mida peetakse iildiselt parimaks) vdi md-
nevorra halvemat voimalust — nn kogukivimi ana-
liitisi. Arvestades Balti kivimite head séilimust ja
meie uurimistdd geoloogilisi eesmérke, valisime
teise tee, mis voimaldab méédrata isotoopide sisal-
dust kogu 14bildike ulatuses, mitte ainult sporaadi-
liste fossiilide leidude tasemetel. Kemostratigraa-
filistes uurimistes kasutatakse siisiniku isotoope,
mis sdilivad kivimis hésti, hapniku isotoopide saa-
miseks (nt paleotemperatuuri médramisel) on vaja
biogeenset kaltsiiti, kogukivim ei kdlba. Oma sii-
siniku isotoopkdvera kvaliteetsuse tdoestamiseks
panime joonisele korvuti meie kogukivimi C ko-
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vera (Saaremaa ja Kuramaa andmed) ning bio-
geense kaltsiidi kdvera Gotlandilt (Kaljo jt 1998).
Silmnéhtav trendide samasus védrtuste véikese
erinevuse juures toendas kogukivimi analiiiisimise
piisavat sobivust ja see meetod on leidnud laial-
dast jargimist.

Kemostratigraafia on stratigraafia keemiliste and-
mete alusel. Samuti nagu biostratigraafia kasutab
fossiile (organismide kivistunud jadnukeid) voi
litostratigraafia kivimeid (nende erimite levikut).
Ulesanne on kdigil iiks — luua geoloogilise ajaloo
raamistik, mis vOimaldaks méérata stindmuste jar-
jestust, samaaegsust, kestust, erinevate tingimus-
tega piirkondades toimunud protsesside kooskola
vOi erinevusi jne. Geoloogiline aeg on kdikjal {iks,
aga selle sisu vo0i protsesside tulemus voib olla
darmiselt erinev merelises keskkonnas ja mandril,
aga ka mere erinevates siigavusvoondites, jogede

deltades jm (joonis 1). Erinevates tingimustes
(faatsiestes) elasid erinevad organismid, seal tek-
kisid erinevad kivimid, mis teeb siinkroonsete
(samal ajal tekkinud) tasemete jdlgimise iihest
faatsieste voondist teise viaga keeruliseks. Seepéa-
rast on ka ajalist korrelatsiooni koos faatsieste piiri
iiletamisega peetud iiheks stratigraafia raskemaks
probleemiks. Biostratigraafid lahendavad seda
juhtkivististe, biotsoonide kompleksseerimise ja
Okoloogiliste koosluste kaasamisega. Litostrati-
graafidel on vihem vdimalusi isokroonsete marke-
rite leidmiseks, kuid siiski on vulkaanilise tuha va-
hekihid osutunud sellistena vigagi efektiivseteks
(vt T. Kiipli kirjutis selles koites). Viimane aasta-
kiimme on olnud ka siisiniku kemostratigraafia
arendamise ja populaarsuse kiire kasvu periood,
milles on ka Tallinna ja Tartu uurijatel olnud mai-
nimisvairne roll, mille sisust alamal.

4
Hall ja siltj Riim ja korg-
E m?deg i soolase vee

3, | Kaaneliivja = [annajoon
L] ruus —— — Faatsiese piir
setted P
~ =~ | Detriitne T _ T| Lubjakas Tédnane setete
~ " | lubimuda savimuda ® Puurauk L (G la piir

Joonis 1.

Balti basseini faatsieste levik Ludlow ajastiku alguses (modifitseeritud Bassett jt 1989 jargi) ja uuritud
puursiidamike asukohad. Faatsieste voondid: 1. TGusu-moddna ala ja laguunid. 2. Madalikud ja tugeva laine-
tuse ala. 3. Avaself. 4. Siivaself. 5. Selfi depressioon ja {ileminek avamerele.
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ORDOVIITSIUMI JA SILURI
5'3C STANDARDTREND

Eesti aluspohja uurijate objektid (kivimid, fossii-
lid) on algselt tekkinud/elanud merelises keskkon-
nas, mida mojutavad erinevad seal toimivad kli-
maatilised, okeanoloogilised, keemilised, biootili-
sed jm tegurid. Seetdttu vOib merevees oleva sii-
siniku isotoopkoostis teatud protsessides olla kiil-
lalt stabiilne, kuid erinevatel tingimustel teiseneda
lihemaks voi pikemaks ajaks. Merepohja kuhjuv
sete ja vee-clanike skelett on tavaliselt keemiliselt
tasakaalus merevee koostisega, lubades eeldada, et
settekivimite karbonaadid ja organismide kodade
kaltsiit peegeldavad usaldusvéérselt iilalnimetatud
protsesse. Nende materjalide massi-spektromeetri-
lisel uurimisel tuvastatakse siisiniku kahe stabiilse
isotoobi — kerge ('’C) ja raske ("°C) sisalduste
suhe. Esimest on tavaliselt ~99%, teist ~1% ning
see suhe on looduses iildiselt piisiv, kuid véiksedki
anomaaliad on kdnekad. Nende kasutamiseks ar-
vutatakse vastav tunnusarv 813C, mis tdhendab
uuritava proovi *C/"*C suhte hinnangut rahvusva-
helise standardi suhtes. Kivimites leiduvas orgaa-
nilises aines on 8"°C keskmiselt 25%o, karbonaat-
setes kivimites 0%o ldhedal.

Kemostratigraafiliseks tooks oli esmalt vaja koos-
tada voimalikult usaldusviairne ja tdielik standard-
trend, mida saaks kasutada etalonina. Enamus
reaalseid 14bildikeid, niiteks puursiidamikud, on
liinklikud, mitte puurimistod praagi tottu, mida ka
juhtub, vaid liinkade tottu setteprotsessis, vOi tin-
gituna hilisemast kulutusest. Seepérast on vaja
dubleerivaid lidbildikeid, mis vastastikku korvak-
sid puudujadke. Niisugune geoloogiliste 1abiloige-
te isotoopgeoloogiline uurimine algas esmalt TTU
Gls oma massispektromeetria labori (Tonu Mart-
ma) baasil ja praktiliselt kohe ka TU GIs koostdds
eelnimetatuga ning ka Bremeni Ulikooli vastava
laboriga. Tartlased eesotsas Tonu Meidla ja Leho
Ainsaarega tegelesid peamiselt Ordoviitsiumiga,
tallinlased Ulem-Ordoviitsiumi ja Siluriga. Aren-
dati tihedat omavahelist koost66d ning iihtlasi
koostodd ka Liverpooli Ulikooli kolleegidega.
Selle lithikese viite l0petuseks meie toorithmade te-

gevuse algusse konstateerime, et uuringuid saatis
ka edu, kuivord mdlema rithma esindajad palvisid
2001. a kollektiivina Eesti Vabariigi teaduspremia
ning kaks inglastega koostd6s kirjutatud tihiartiklit
(Brenchley jt 1994, 2003) kuuluvad juba rohkesti
tsiteeritud “klassika” hulka.

Kiimmekond aastat kestnud pingelise 14bildigete
uurimise tulemuste kokkuvottena ilmus moéddunud
aastal artikkel (Ainsaar jt 2010), milles on esitatud
peamiselt Baltikumi materjali alusel koostatud
Ordoviitsiumi 8"C standardtrend (joonis 1), selle
hélvete ja kemotsoonide nomenklatuur ning seo-
sed olulisemate miljodfaktoritega. Nimetatud t60s
on toodud ka kiillalt tdielik kirjanduse loetelu, mis
annab huvilistele vdoimaluse hdlpsasti tutvuda alg-
allikatega. Siluri trendi kohta samaviirne kokku-
vote puudub, kuid sisuliselt on selline standard-
trend olemas peaaegu kogu ladestu kohta (puudu
on Pridoli keskosa, mis peaks selguma ldhiajal)
publitseerituna erinevates artiklites (Kaljo jt 1998;
Kaljo, Martma 2000; Martma jt 2005).

Uldistades siisiniku isotoopkoostise muutusi kahe
ajastu Idikes on jargnev kokkuvdte monevdrra
iillatav. Ordoviitsiumi varasemas pooles ca 20 min
aasta véltel oli siisiniku trendi varieeruvus viga
vihene, tuvastatud on vaid iiks alla keskmise po-
sitiivne hélve (1,9%o, vanusega 463 Ma = mln a).
Alates Vara-Kati hilbe tipust (2,2%0, 454 Ma) al-
gab intensiivsete muutuste aeg kestusega 9 min a,
mil 8"C hilvete intensiivsus pidevalt kasvab.
Selles vahemikus on tuvastatud 6 hilvet iga 1-2
min a jérel ning 16puks vOimsaim Porkuni (Hir-
nanti) lademes (6,7%o0, 445 Ma). Siluri standard
kordab Ordoviitsiumi trendi pShijooni — algul 17
min aasta kohta ainult kaks keskmise suurusega
3"°C hilvet, seejirel 8-9 mln a sees kolm suurt (3—
5%o) ja iiks vdga suur hélve (8%o) Ludlow ldopus
vanusega 420 Ma (joonis 2).

Konstateerime, et eelmises 16igus on dokumentee-
ritud kaks siisiniku ringkdigu tsiiklit, mida ilmes-
tab kahekordne trendi varieeruvuse ja intensiiv-
suse kasv — esiteks mdlema tsiikli sees need nii-
tajad, kasvavad vanemast noorema suunas ja sama
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Joonis 2.
Siluri (Wenlock-Ludlow) 8"C trendide vordlus Podoolia ja Balti libildigetes. Fm — kihistu; eks. —
ekskursioon (= positiivne hilve). Alusmaterjal Martma jt 2005 ja Kaljo jt 2007.

kordub kahe tsiikli vordluses, mil Siluri muutused enam muutuste globaalsetele vOi kosmilistele
on sagedasemad ja intensiivsemad kui Ordoviit- pohjustele, mitte sedavdrd regionaalsetele ajendi-
siumis. Niisugune riitmi korduse iseloom viitab tele, kuigi ka need on selles protsessis osalised.

136



KAKS KEMOSTRATIGRAAFIA RAKENDUSE NAIDET

Globaalne Hirnanti lade, millele Eesti stratigraa-
filises skeemis vastab Porkuni lade, hdlmab noo-
rimad Ordoviitsiumi kivimid. Nende kivimitega
seostatakse praegusel ajal kdige enam diskuteeri-
tavad geo- ja bioslindmused, hiiglaslik jidtumine
Gondwana mandril, ookeani veetaseme ligi 100 m
langus, siisiniku ja hapniku tsiiklite suured muutu-
sed, temperatuuri oluline langus, organismide
massiline viljasuremine jne. Loomulikult on need
protsessid omavahel suuremal voi vihemal méaéral
seotud ning nende seoste modistmiseks on viga
oluline teada uuritavate siindmuste jirjekorda, mis
oli enne, mis tuli pérast ja millal.

Hirnanti lademe alumine piir on rahvusvahelise
komisjoni otsusel defineeritud graptoliidi Norma-
lograptus extraordinarius (Sobolevskaya) esmail-
mumise tasemega lademe stratotiiiibis Louna Hii-
nas. Kivimid ja fossiilid on seal piirialas tdiesti
erinevad (mustad kildad) neist, mis esinevad Ees-
tis ning biostratigraafia oli siin praktiliselt voi-
metu. Siiski vOtsime selle piiri analiiiisi ette ja toe-
tudes bio- ja kemostratigraafia kooskasutusele néi-
tasime (Kaljo jt 2008), et Porkuni ja Hirnanti
lademe alumist piiri vOib pidada siinkroonseks
Hirnanti 8"°C hélbe algusega, mida markeerib ki-
tiiniku Spinachitina taugourdeaui Eisenack bio-
tsooni algus. See seisukoht on leidnud Pd&hja-
Ameerikas nii vastuvditeid (Achab jt 2010) kui
toetust (Finnegan jt 2011), kusjuures Bergstrom jt
(2009) on seda kasutanud oma globaalses kemo-
stratigraafilises skeemis.

Teise niite toome Podooliast (Ukraina), kus Siluri
kivimid on enamasti védga kivistisrikkad ja suurte
uurimistraditsioonidega. Nagu meilgi on seal
tiheks stratigraafilise skeemi probleemseks kohaks
Wenlocki ja Ludlow ladestiku piiri jalgimine
Dnestri-ddrsetes paljandites, kus see satub laguun-
sete dolomiitide vahemikku, milles kivistisi viga
vihe ja needki enamasti kohtspetsiifilised (joonis
2). Tanu Hilis-Homeri 8"C positiivse hilbe
leidmisele voisime selle piiri ja korrelatsiooni
globaalse stratotiilibiga fikseerida suhteliselt poh-
jendatult (Kaljo jt 2007).

HAPNIKU ISOTOOBID,
TEMPERATUUR JA ELURIKKUSE MUUTUSED

Rea keskkonda iseloomustavate parameetrite, eriti
temperatuuri kohta andmete saamiseks on vaja
uurida hapniku isotoopkoostist kivimites ja nende
koostisosades, mis on selle keskkonna produktid.
Vorreldes siisinikuga on hapniku isotoobid palju
tundlikumad diageneetiliste mdjude suhtes ja nen-
dega toGtamine nduab suuremat tdhelepanu mater-
jali usaldusviérsuse hindamisel. Ténaseks on {isna
iildiselt aktsepteeritud (vt iilevaadet Munnecke jt
2010), et kogukivimi analiiiis selleks ei kolba, pa-
rem on biogeenne kaltsiit (késijalgsete, korallide
jne skelettides) ja veel parem biogeenne apatiit
konodontlooma kivimites siilivates elementides.
Moondest rikutud objektide elimineerimiseks tu-
leb neid pea lausaliselt kontrollida katoodlumines-
tsentsi abil.

Eesti aluspohja kivimites on hapniku isotoope seni
vidhe uuritud, enamasti seoses Hirnanti jdfaja
(Brenchley jt 1994, 2003; Hints jt 2010) ja pisut
ka sellele jargnenud Vara-Siluri pirastjddaja uuri-
misega (Heath jt 1998). K&ik need analiiiisid 3'°0
vairtuste saamiseks on teostatud késijalgsete ko-
dades oleva kaltsiidi baasil. Kuid jittes detailid
korvale vaatame pigem laiemalt merevee tempe-
ratuuri muutumist ja selle moju elustiku mitmeke-
sisusele Ordoviitsiumis. Alljargneva 16igu koosta-
misel kasutasime meie t06grupi dsja ilmunud
artikli (Kaljo jt 2011) materjale, mis kuulub meie
ammuse koostdopartneri P. J. Brenchley elut6o
aramérkimiseks moeldud Geological Journal eri-
numbrisse.

Trotter jt (2008) publitseerisid peamiselt Laurentia
(= Pdhja-Ameerika) mandri Ordoviitsiumis leidu-
vate konodontide apatiidi isotoopanaliilisiga saa-
dud andmetel ookeani pinnaveekihi temperatuuri
muutumise kovera, mille peamine osa on siin
reprodutseeritud (joonis 3). Tuleb silmas pidada,
et tuvastatud temperatuuri langus 12 °C umbes 28
mln a jooksul kehtib troopilise ookeani kohta, sest
kogu selle aja paiknes Laurentia manner praktili-
selt ekvaatoril (Cocks, Torsvik 2004). Baltica trii-
vis samal ajal ca 50. lounalaiuselt pohja suunas,
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joudes alles ajastu 16pupoole troopikasse (joonis
3; grafaa Dronov, Rozhnov 2007).

Seega algul oli Baltika oluliselt jahedam kui joo-
nisel 3 ndidatud Laurentia mandri troopilised tem-
peratuurid (tdnapdevased 28-32 °C on véga lidhe-
dased). Sarnasus tdnapédevaste ookeanide pinnavee
temperatuuriga ridkis konodontapatiidi termo-
meetria kasuks, sest késijalgsete kaltsiit oli andnud
ebaloomulikult korgeid véirtusi, mille tasanda-
miseks tuli otsida lisaseletusi, nagu ji4 mahu ja
soolsuse moju isotoopandmete interpreteerimisele
jms. Siiski on Trotteri jt andmed pandud kahtluse
alla (Puceat jt 2010), kuivord arvutustel kasutatud

valemid ei olnud piisavalt korrektsed. Ilmselt
Trotteri kdvera absoluutvdirtused vajavad toe-
poolest korrigeerimist (viga ndib olevat siiste-
maatiline, arvatavalt 4-8° alla hinnatud), kuid
trend on siiski kooskdlas rea tuntud geoloogiliste
faktidega. Naiteks temperatuuri miinimum (23 °C)
langeb kokku glatsiaalsete settekivimite moodus-
tumisega Hirnanti eal. Kuid siin on rida detaile,
mis kutsuvad esile eriarvamusi ja, tahtmata pikalt
spekuleerida, otsustasime alustada uuringut Balti-
ca labiloigetes biogeense kaltsiidi baasil, kontrolli-
maks nende ja biogeense apatiidi andmete korre-
leeruvust.

GLOBAALNE SKEEM | | REGION. SKEEM Mere pindmine _—
o [Fde bk A | e el BALTI&" C kéver temperatuur Summaarne likide arv

= 0 2 4% 3‘4 3|O 2|6 QQTCO 100 200 300 400 500

o 1 : : e S S KR S ' ! ' ‘

7 SILUR _ JUURU j ] ol N . : : ‘
b g PORKUNI | | HIRNANTI ? o |
1 EAE | | o & |
1 = | PIRGU » PAROVEJA ol 2!
* = -  MOE | | 8|
3 < g : i ;
o | = VORMSI : g N
% ~ - + ‘ i — | T
1= 5| 8 NABALA T SAUNJA | & |
1|28 - <| % |
1 OANDU ; ; = |
Jlw| = - GICE | =
&l KEILA ; ! i
11 = 3 !
il = % = | HALJALA |
4 — 'g (1 o :
1 g S E oo
2 - w = | KUKRUSE o EZ|
“1 o ntil
1l a UHAKU o| 35|
| g LASNAM. : B 2a)
| o | £ ASERI KESK-DARR. © 8
O|E | = ! i © :
B = [} = ;
] o | o O | KUNDA &l
| = oo ||
= " >l
1 g < e el
11 18]z |- ¥ g%
2 x | § || |VOLKHOV EE

B (] ; t 1 i i

1 1 = 4 i LN ] : ;

Ainsaaretal (2010)  Trotter et al (2008) \ Hammer (2003)

Dronov & Rozhnov (2007)
Joonis 3.

Ordoviitsiumi 8"“C standardtrendi, troopilise ookeani pinnavee temperatuuri, Balti kivimite fatsiaalse
tildiseloomu ja elurikkuse muutuste korrelatsioon Kaljo jt 2011 jargi. L-stu — ladestu; L-tik — ladestik.

Algallikad ndidatud joonisel.



Mis puutub aga temperatuuri moju elustikule
(joonis 3) Hilis-Ordoviitsiumis, siis peame vaja-
likuks (Kaljo jt 2011) modifitseerida Trotter jt
(2008) f{ildist teesi, et “jahenemine vallandas
intensiivse Kesk-Ordoviitsiumi bioradiatsiooni”.
Meie analiiiis néitas, et suhteliselt korged tempera-
tuurid Ordoviitsiumi alguses jahenesid kuni sta-
biilse tasemeni Darriwili ja Sandbi eal ning Kati
ea alguses, mil elustik saavutas maksimaalse mit-
mekesisuse. Vara-Kati ea 16pul hakkas tempera-
tuur uuesti ja jarjest kiiremini langema ning samal
ajal on tiheldatav ka mitmekesisuse jarkjarguline
kahanemine (Hammer 2003). Sealjuures on orga-
nismide riithmade reageering keskkonna muutu-
misele spetsiifiline, mitte universaalne (Kaljo jt
2011). Kirjeldatud seaduspira annab pohjust esile
tdsta teatud optimaalset temperatuurivahemikku,
mil biomitmekesisus oli suurim ja sellest jaheda-
maks muutudes algas jark-jarguline ja intensiivis-
tuv taksonite kadumine kuni massiliste viljasure-
misteni Hirnanti eal ja vahetult enne seda.
Viimastele siindmustele eelnenud ca 5 min aasta
kestusega mitmekesisuse kahanemise perioodi ni-
metasime Kati proloogiks.
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VULKAANILISED KIHID EESTI ALUSPOHJAS
JA NENDE KASUTAMINE STRATIGRAAFIAS

Ordoviitsiumi ja Siluri (ajavahemikust 490415
miljonit aastat tagasi) kivimitest on mitmel pool
teada savikaid vulkaanilisi vahekihte — bentoniite,
mis parinevad ca 140 purskest. Nende sageli vil-
gurikaste savide vulkaanilist péritolu mdistis
Skandinaavias esmakordselt Thorslund (1945).
Rootsis emigratsioonis olles kirjutas esmakordselt
vulkaanilistest kihtidest Eesti aluspShjas ka
Jaanusson (1948). Thorslundi poolt on pakutud ka
idee, et vulkaaniline vahekiht settekivimites on
ideaalseks ajamarkeriks libildigete rodbistamisel.
Reaalselt suudeti aastakiimnete jooksul seda ideed
rakendada ainult kahe silmapaistvalt suure paksu-
sega vulkaanilise kihi puhul, mida oli v3imalik &ra
tunda nii Eestis kui ka Skandinaavias. Enamus
kihte on vdga dhukesed, varieerudes vahemikus 1
mm kuni 10 cm, ja vilimuselt sarnased. See teki-
tab probleemi: kuidas erinevates 14bildigetes sama
vulkaanipurske kiht dra tunda. Hiljutise geoloogi-
lise mineviku uurimisel kasutatakse sama purske-
kihi tuvastamisel efektiivselt vulkaanilise klaasi
keemilise koostise analiiiisi, kuna on selgunud, et
iga purske kivimitel on oma spetsiifiline koostis.
Kaugema mineviku puhul see ei toimi, sest
vulkaaniline tuhk on sedimentatsiooni keskkonnas

Tarmo Kiipli, Toivo Kallaste
Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia instituut

muutunud saviks, kaotades oma purskele iseloo-
muliku koostise (joonis 1). Kuigi enamus vulkaa-
nilist tuhka, mis koosneb amorfsest klaasjast ma-
terjalist, hiidratiseerub vees ja muutub, leidub siis-
ki vulkaanilises tuhas vihemal méiral ka inertse-
maid komponente, mis voivad sidilida sadu miljo-
neid aastaid. Need on nn fenokristallid ja nende
fragmendid, mis moodustusid juba magmakambris
enne vulkaanipurset. Pohilisteks fenokristallideks,
mida voib leida saviks muutunud vulkaanilistes
kihtides, on kvarts, sanidiin ja biotiit. Vihem
leidub apatiiti, tsirkooni jt mineraale (joonis 2).
Koik need kristallid vdéivad samuti endas kanda
konkreetset vulkaanipurset iseloomustavat keemi-
list tunnust. Kiisimuseks on ainult, kuidas nende
viikeste kristallikeste (Eestis enamasti suurusega
0,04 kuni 0,1 mm) koostist piisavalt tépselt ana-
ludsida. Autorid (Kiipli, Kallaste 2002) juurutasid
sanidiini  (K,Na)AISi;Og koostise modtmiseks
uudse rontgendifraktomeetrilise meetodi. See
pOhineb asjaolul, et suure ioonraadiusega kaaliumi
ja viikese ioonraadiusega naatriumi vahekord sa-
nidiinis méérab selle mineraali kristallvire para-
meetrid, mida saab tdpselt moota rontgendifrakto-
meetriliselt.

Joonis 1.

Vulkaanilise tuha muutumine me-
relistes tingimustes. Merepohjas
amorfne klaasjas vulkaaniline tuhk
reageerib veega ja selle kéigus la-
hustub suur osa SiO,, Na,O ja K;O.
Umbritsevast keskkonnast tuleb
sisse vesi, vadvel ja MgO. Immo-
biilse ALO; ja tihti véheliikuva
raua sisaldused kasvavad oluliselt.

Na,O

Happeline vulkaaniline
tuhk - riioliit

Vulkaaniline \

tuhk muutub 0

merepohjas saviks g
Saviks muutunud vulkaa-
niline tuhk - bentoniit

141




Joonis 2A. Joonis 2B.

Plahvatuslikus vulkaanipurskes purustatud kvartsi Vulkaanilise tuha kihist vilja pestud fossiilid,

kild. mille algselt karbonaatsed skeletid on asendunud
autigeense paevakiviga.

mdddetud kdver
kvarts
K-sanidiin (autigeenne)

(2] . ©
=} Intensiivsus S

Na mol%

300 +

20, Co Ka
Joonis 3.
Rontgendifraktogramm vulkaanilise kihi suurel maééral piiroklastilise terafraktsiooni pulberpreparaadist.
Na-K pédevakivi monokliinse kristallvore parameeter a vaheneb Na sisalduse suurenedes, mis joonisel
avaldub reflekside difraktsiooninurga suurenemises. Bentoniitide terafraktsiooni uurimisel skaneerisime
maksimaalse tipsusega nurkvahemikku 23,5-26,0 °20, milles asuva vulkaanilise sanidiini 201 refleksi
asukoha jirgi arvutasime sanidiini Na sisalduse (Varbla pa., siigavus 319,4 m, Pirgu lade).
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Selgus, et saavutatav tdpsus (+1%) on piisav, et
enamikul juhtudel eri purskekihte identifitseerida.
Keemilise koostise otsese analiiiisiga on sellist
tapsust nii véikestes terakestes védga raske saavu-
tada. Selle meetodi teisteks eelisteks on, et moo-
detakse kuni 2000 tera samaaegselt, mis annab
proovi usaldusviirse keskmise ja seejuures ei sega
analiiiisi eriti ka preparaadis védiksemas kontsent-
ratsioonis olevad teised komponendid, millest ei
olnud vodimalik proovi puhastamise kdigus lahti
saada. Joonisel 3 on iiks mdddetud sanidiini spekt-
ritest.

NAIDE MEETODI KASUTAMISEST

Siluriajastu iiks suuremaid hévinguid elusmaa-
ilmas oli nn Irevikeni siindmus, mille kdigus suri
vélja hulgaliselt madalmere elustikku. Kono-
dontide liikide kadumine selle siindmuse kéigus
on hédsti uuritud Gotlandi saare paljandites Len-
nart Jeppssoni poolt ja Viki puursiidamikus Saa-
remaalt Peep Ménniku poolt. Ei Gotlandil ega ka
Viki puuraugus, mille kivimid esindavad suhte-
liselt madala mere keskkonda, ei leita Irevikeni
stindmuse tasemel graptoliite, kes esinevad sii-
gavaveelistes setetes. Rahvusvaheline Siluri strati-

© Llandovery/Wenlock piir konodontide jirgi = Irevikeni siindmuse Datum 2

@ Llandovery/Wenlocki piir graptoliitide jdrgi

@ Irevikeni siindmuse daatumid
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Joonis 4.

Gotlandi (Rootsi), Aizpute-41 (Léti) ja Viki (Eesti) ldbildigete korrelatsioon vulkaaniliste kihtide alusel.
Mustad ja tiihjad rombid néitavad siisiniku isotoopsuhet (Cramer jt 2010). Geokeemilised korrelatsioonid
nditavad, et konodontide jargi oletatud Llandovery/Wenlocki piir (Gotland ja Viki) on mérgatavalt kor-

gemal kui graptoliitide jargi tdestatud piir (Aizpute-41).
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graafiline skeem aga tugineb eelkdige graptolii-
tide evolutsioonil. Nende autorite poolt oli piis-
titatud hiipotees, et see slindmus korreleerub
Llandovery/Wenlocki piiriga (Jeppsson, Minnik
1993), mis vastab graptoliiditsooni Cyrtograptus
centrifugus algusele. Vulkaaniliste kihtide korre-
latsioon Viki puuraugu ja Liti Aizpute-41 puur-
augu vahel, mis sisaldab graptoliite (Kiipli, Kal-
laste 2006) niitas, et see hiipotees ei ole dige: Ire-
vikeni stindmus Viki puuraugus on 28 m korge-
mal kui Llandovery/Wenlocki piir. Irevikeni siind-
muse korrelatsioon vulkaaniliste kihtide abil Got-
landilt Aizpute-41 puurauguga (Kiipli jt 2008)
kinnitas seda tulemust (joonis 4). Soltumatu mee-
todiga — siisiniku isotoopide kdvera abil — kinni-
tas seda tulemust dsja Crameri jt (2010) uurimus.

Seega aitas uute meetodite rakendamine oluliselt
tdpsustada stratigraafiat Llandovery/Wenloki piiri
tasemel Siluris.

VULKAANILISE TUHA ALLIKAD

Eesti on asunud véga pikka aega stabiilse Baltika
laama sisemuses ja ldhikonnast vulkaane teada ei
ole. Enamasti esinevad vulkaanid laamade dire-
aladel, mis liiguvad {iiksteise suhtes. Nagu on tea-
da hilisematest aegadest voib vulkaaniline tuhk
levida sadade ja isegi paari-kolme tuhande kilo-
meetri kaugusele purskekohtadest. Vulkaanilise
tuha levik kaardipildis osutab, et Hilis Ordo-
viitsiumi alguses tuli vulkaaniline tuhk meie alale
edelast (praeguste ilmakaarte jérgi), kus Avalonia
mikrokontinent pokkus Baltika kontinendiga.
Hiljem Siluris on tuhk saabunud valdavalt loode-
suunast, kus asus aeglaselt sulguv lapetuse ooke-
an. Monel perioodil on vdinud tuhka saabuda ka
16unast, kus vidiksemad nn Lounamandri Gondwa-
na fragmendid liikusid Baltika poole.
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HOOVUSED JA SETTEKIVIMID

ORDOVIITSIUMI JA VARA-SILURI BALTI BASSEINIS

Hoovustel on tihtis osa Maa kliima kujundamisel.
Uldjoontes on eri geoloogiliste aegade suuri
ookeanihoovusi vdimalik modelleerida l&htudes
universaalsetest loodusseadustest, mis seovad
omavahel Maa pdorlemise, atmosféddri, mere ja
mandrite leviku. Tapsemaid andmeid on siiski
vihe, eriti Vara-Paleozoikumi kohta. Selleaegsed
ookeanisetted on subduktsioonides ja mietekke-
protsessides hédvinud vo6i tundmatuseni moon-
dunud. Siiski on fauna levikut jilgides toodud esi-
le Vara-Ordoviitsiumi ookeanihoovusi (Christian-
sen, Stouge 1999). Rohkem viiteid vee liikumis-
teede kohta voib leida madalmerede settekivimi-
test. Balti basseini Ordoviitsiumi ja Vara-Siluri,
470 kuni 430 miljoni aasta taguste hoovuste vélja-
eraldamine tugineb terrigeense ehk mandrilt périt
settematerjali keemilise koostise muutlikkusel,
mis viitab materjali sissekandele erinevatelt kulu-
tusaladelt (Kiipli jt 2008, 2009). Erinevad sisse-
kande suunad néditavad merevee liitkumisteede va-
rieerumist.

Et jélgida neid geoloogilisi muutusi, valisime
kiillalt pideva sedimentatsiooniga siigavaveelise
1abildoike — Lédne-Léti Aizpute-41 puursiidamiku
(joonis 1). Aizpute-41 (lihtsustatult Aizpute) puur-
auk asub Lé&dne-Latis, Balti basseini siligava-
veelises ‘Liivi keele’ keskosas. Balti bassein oli
Ordoviitsiumis-Siluris ookeanile avatud Selfimeri.
Idas oli iihendus Moskva merelise basseiniosaga,
mis aga katkes Ordoviitsiumi teises pooles. Bas-
seini stigavamas osas valdavad savikas-karbo-
naatsed, madalal Selfil karbonaatsed kivimid. Balti
kilp ja Ukraina kilp olid pohilised terrigeense ehk
maismaal tekkinud settematerjali allikad basseini
keskosa jaoks. Selgitamaks, missugune kulutusala
millisel ajal oli valdav, analiilisisime kivimi kee-
milist koostist rontgenfluorestsents-meetodil. Ki-

Enli Kiipli, Toivo Kallaste, Tarmo Kilpli
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vimi mittekarbonaatsest osast ehk terrigeensest
silikaatsest materjalist ja sealt separeeritud savi-
fraktsioonist tehti kindlaks savimineraalid. Savi
rontgen-difraktomeetrilise analiilisi andmetel oli
poOhiliseks mineraaliks illiit, millele lisandus véhe-
ne kloriit ja eri stratigraafilistel tasemetel kaoliniit.
Kaoliniit osutus sobivaks indikaatoriks sette sisse-
kandetee méédramisel. Kaoliniidiga seondub kivi-
mi suurem Al,O; sisaldus Hunnebergist kuni Hal-
jala lademeni.

45°F
66°N
"47
I Ba/t/ kilp ' R
LTI
IR
e '-,' Lo l\'Zoskvaﬁ
____ —-—f------ stinekliis
v ' _________
ZEI- “\\\\v\e
i Alzgute -41 ) _'
8 /1‘/'1;2;Z Slime; ;
e Sern
Ty 4 ;
SRS Riigen R/ 4 iy
S ERA
Do, _ L “Ukraina
hos, AT kb
MaféPN

madalmeri

Joonis 1.

Balti basseini ja ldhialade asendiskeem paleogeo-
graafiliste elementidega. Néidatud on Léaéne-Liti
Aizpute-41 puuraugu asukoht.
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Umberarvutatult terrigeensele materjalile on ALO3 oligi mainitud Ukraina kilbi kulutusala. Eesti Or-

sisaldus mainitud intervallis ca 20% (joonis 2, in- doviitsiumi ja Siluri madala Selfi kivimites ei ole
tervall I). Ulem-Ordoviitsiumi Idavere alamlade- terrigeenset kaoliniiti leitud (Pdlma 1982; Viiding
mes hakkas kaoliniidi sisaldus vdhenema ja vas- jt 1983), viidates selle puudumisele Ordo-
tavalt vihenes ka Al,Os sisaldus. Intervallis Idave- viitsiumi-aegsel Balti kilbil kui Eesti Selfile 14hi-
rest kuni Porkuni lademe 16puni oli Al,O; sisaldus mal kulutusalal. Jareldub, et Ordoviitsiumi ja Va-
16-18% ja kaoliniidi lisand kadunud, esinedes ra-Siluri kaoliniidi sissekanne Balti basseini kesk-
vaid iiksikutes proovides (joonis 2 intervall II). ossa toimus veevooludega, mis liikusid Ukraina
Kaoliniit ilmub uuesti Alam-Siluris ja samas suu- poolt.

reneb ka Al,Oj; sisaldus 18—-20%-ni (joonis 2 inter-
vall III). Kaoliniit parineb tdendoliselt Valgevene-
Mazuuria antekliisilt, mis moodustas Ukraina kilbi
pohjapoolse osa. Kaoliniit oli seal tekkinud Eel-
Kambriumi murenemiskoorikus ja timbersetitatud.
Kaoliniiti on mainitud pideva lisandina Valgeve-
ne Ordoviitsiumi ja Siluri settekivimites (Ropot

Teine merevee liitkumise suuna indikaator oli Cr.
Kroomi sisaldus Aizpute l4bildikes oli 100 ppm
alumises osas (intervall I joonisel 2), alates Ida-
verest see suurenes 200-250 ppm-ni (intervall II).
Porkuni 16pus ulatus sisaldus 450 ppm-ni ja see-
jarel Siluri alguses langes tagasi 100 ppm-ni (in-

1981; Ropot, Pushkin 1987), millele kdige lihem tervall IIT). Kroomil on kaks tdendolist paritolu-
SiO, % Fe,0;, % ALO,, % TiO,, % Cr, ppm
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Joonis 2.
Aizpute-41 puuraugu stratigraafia, litoloogia ja valik keemilisi elemente, arvutatud sisaldusele kivimi terri-
geenses komponendis.
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maad: Saksamaa Riigeni omaaegsed Kaledoniidid
(Gieze jt 1994) ja Norra Trondheimi regiooni ofio-
liit (Bjorlykke 1974). Mdlemas on kirjeldatud raua
ja kroomi oksiidi — mineraal kromiidi, esinemist.
Aizputes on Cr sisaldus suurem jdmealeuriidis,
mis viitab kromiidi olemasolule selles fraktsioo-
nis. Savis ja peenaleuriidis on Cr ilmselt adsorbee-
runud kujul ja tema sisaldus on mitu korda vaik-
sem.

Eeltoodust saab jireldada, et settematerjali sisse-
kanne ja vastav vee litkumine oli eri acgadel eri-
nev. Lounast, Ukraina poolt tuli kaoliniidi-sisaldu-
sega setteid Balti basseini keskossa Ordoviitsiumi
esimeses pooles ja Siluri alguses, lddne ja loode
poolt kandus Cr Ordoviitsiumi teises pooles.

Vee liikumiste ehk hoovuste teekonna markeeri-
jaks on punavarviliste settekivimite faatsies. Puna-
varvilised kivimid on 3-valentse raua autigeensete
mineraalide hematiidi ja gotiidi lisandiga sette-
kivimid, mis levivad Balti basseini Rootsi-poolses
osas ja ‘Liivi keele’ alal (Méannil 1966). Punavir-
vilised tasemed levivad Hunnebergist Lasnamée
lademeni (intervall I joonisel 2), Pirgu lademes
(intervall II) ja Juuru ning Adavere lademes (in-
tervall III). Autigeense hematiidi ja gotiidi lisand
viitab hapnikurikkale tekkekeskkonnale. Merevees
saab vaba hapnik siilida ainult pideva juurdekan-
de tingimustes, mida vdimaldab vee liikuvus.
Stagneerunud ja aeglase veevoolu korral kulub
hapnik vees leiduva orgaanilise aine oksiideeri-
miseks ja hematiidi tekkeks seda ei jatku. Seega
on pdhjust késitleda punavérvilist faatsiest kui
kiire ja mahuka hoovuse liikumistee téhist.

Joonis 3 esitab vdimalikud hoovuste suunad aega-
del, kus indikaatorid on koige selgemad. Hunne-
bergi—Lasnamaée ajal (joonis 3A) oli basseini kesk-
osas valitsevaks Ukraina poolt tulev hoovus, mis
kandis endaga kaoliniiti. Aizpute puursiidamikus
oli terrigeenses settematerjalis valdavaks terasuu-
rus 2—10 mikronit, palju oli K-pédevakivi. Lédne-
suunaline hoovus tekkis Idavere alguses (joonis
3B), kui labildikes hakkas suurenema Riigeni pa-
ritoluga Cr sisaldus ja kadus kaoliniit. Lisandus
plagioklass aleuriidi fraktsioonis ja suur hulk réni.

Rénikédsna Pyritonema spiikulid on iseloomulikud
Idavere alamlademe setetele, mis ulatusid kuni
Venemaani. Hilis-Ordoviitsiumi keskel katkeb
hoovuste liikkumine ja stagneerunud meres tekivad
Mosseni ja Fjiacka kihistu (vastavad Oandu ja
Vormsi lademele) mustad orgaanilise aine rikkad
setted. Pirgus toimub hoovuse taastumine, kuid
niitid loode suunalt (joonis 3C). Siluri alguses on
jélle setetes kaoliniiti, mille péritolumaaks on tde-
ndoliselt Ukraina kilp. Hoovus saabus Balti bas-
seini 1dunast, tegi siin poorde ja liikus dra ladnde,
kui otsustada punavérvilise faatsiese pohjal, mis
levib nii Lédne-Latis, Saaremaal, kui Oslo piir-
konnas (joonis 3D).

Ordoviitsiumi ja Vara-Siluri jooksul varieerusid
Balti basseini hoovuste suunad Balti mandriplaadi
triivi tottu. Sel teekonnal suurematelt 10unalaius-
telt ekvaatori suunas ldbis manner erinevaid klii-
mavoondeid ja puutus kokku erinevate ookeani-
hoovustega. See koosmoju kujundas voolusuunad
muistses Balti basseinis.

Vee liikumine tugevate hoovuste vahelisel ajal
lainetuse voondist stigavamal oli kas vahelduva-
suunaline, aeglane voi seiskunud. Lasnaméest ku-
ni Haljala eani esines upwelling, s.o siigavamalt
ookeanist mandrindlva mooda tousev aeglane
hoovus, mis toi ‘Liivi keele’ alale fosforit (Kiipli
jt 2010). Vara-Siluri Raikkiila eal on samuti vii-
teid upwelling’ule, mis seostuvad suurenenud bio-
produktsiooniga Eestis ja Lddne-Latis (Kiipli jt
2004). Seni on teadmata pohjused vee seiskumi-
seks Hilis-Ordoviitsiumis, kui tekkisid Mosseni ja
Fjacka-aegsed orgaanilise siisiniku rikkad setted.

Hoovused muistses meres olid tdhtsad soojus-
voogude ja setete liigutajad. Nad aitavad seletada
fauna ja kivimi muutusi geoloogilistes ldbildigetes
ning luua paralleele tdnapdevaga.
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SEISMO-AKUSTILINE PIDEVSONDEERIMINE — MEETOD,
MIS TOl MURRANGU EESTIT NAABERMAADEST LAHUTAVA
LAANEMERE ALADE GEOLOOGILISTESSE UURINGUTESSE

SISSEJUHATUSEKS

Eesti on mereriik, mistdottu osa meie territooriu-
mist on varjatud vetevoogudesse. Merealune ala
on olnud kéttesaamatu traditsioonilistele, mais-
maal juba sajandeid viljeletud geoloogilistele vaat-
lustele ja uurimismeetoditele (piltlikult oeldes
geoloogi vasarale). Seetdttu on meie pdhjalikult
uuritud maismaa geoloogiline ehitus hésti teada,
kuid siin esinevate kivimite, neid katvate sectete
ning neisse kitketud struktuuride ja pinnavormide
edasise kulgemise kohta Ladnemere all oli otsene
informatsioon kuni XX saj. 1dpukiimnenditeni pea
olematu. Samas oldi juba ligi sajand teadlikud, et
Eestis maapdue siigavusse varjatud Proterosoi-
kumi kristalliinsed ja maapinnal avanevad Paleo-
soikumi settekivimid, samuti viimase jddtumise
aegsed ja -jargsed setted ning liustikulised pinna-
vormid jatkuvad teisel pool Lédnemerd, naaber-
maades Soomes ja Rootsis. Ulatuslik mere ala jii
valgeks laiguks geoloogiliselt histi uuritud mais-
maa-alade vahel, varjates endas regionaalse geo-
loogilise ehituse ja arengu seisukohast olulist, sa-
gedasti votmelise tdhtsusega informatsiooni.

Paljud Eesti maismaal jélgitavad olulised geoloo-
gilised piirjooned ja struktuurid kulgevad ligi-
kaudu ida-lddne sihis, s.t iile Lidnemere Rootsi
aladele. Uheks sédraseks on meie aluspdhja moo-
dustavate Kambro-Siluri kivimite faatsieste voon-
did, Varapaleosoikumis meie ala katnud ulatus-
liku, 16una ja edela suunas siigavnenud mere, Fen-
noskandia settebasseini, tummad tunnistajad. Faat-
sieste jatkumine, nende muutused ja isedrasused
Ladnemere all on miidrava tdhtsusega nii sette-
basseini arengu kui ka kogu regiooni, s.o Baltica
kontinentaalse ploki déreala, selleaegse paleogeo-
graafia taastamisel.

lgor Tuuling
Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

VEIDIKE AJALOOST

Eestis ja Rootsis (Gotlandil, Olandil ning erosioo-
niliste jadnukitena maismaal) paljanduvate setteki-
vimite sarnasele vanusele viitas juba 1845 aastal
siinseid alasid kiilastanud kuulus Briti geoloog
Roderick 1. Murchison (1847). Teine tuntud geo-
loog, baltisaksa péritoluga eestimaalane Friedrich
Schmidt, niitas esmakordselt kaardil, et samava-
nuselised kivimid peavad esinema ka Liddnemere
all, tolgendades samas kiill ekslikult, et need moo-
dustavad seal siinklinaali laadse painde, mille ko-
hale moodustunud ndos paikneb ka tinapdeva
Ladnemeri (Schmidt 1881, 1891). Jargneva aas-
tasaja kestel edeneti kummalgi pool Ladnemerd
Kambro-Siluri kihtide palju detailsema stratigraa-
filise liigestuseni ja nende tépsema iilemere roo-
bistamiseni, kuid neid lahutav mereala jii endiselt
uurimistele kéttesaamatuks. Samas suudeti mere-
poOhja topograafiale tuginedes, korvutades enne-
koike markimisvéddrseid mere-aluseid ja Eesti
maismaal, Gotlandil ning Olandil esinevaid astan-
guid, Upriski tdpselt midratleda paljude kihtide
avamusalade kulgemine Léinemere all (Mar-
tinsson 1958).

SEISMOAKUSTILINE PIDEVSONDEERIMINE —
MURRANGULINE MEETOD MEREALUSTES
UURIMISTOODES

P6o6re mere alade geoloogilistes uuringutes toimus
XX saj. neljakiimnendatel aastatel, mil todeti, et
osa akustilisest signaalist voib tungida kiimneid
meetreid merepohjast sligavamale, peegeldudes
seal esinevatelt sette- voi kivimkihtide piiridelt ta-
gasi. Sellele tuginedes asuti kohe kommertslikel
kaalutlustel vélja arendama aparatuuri ja metoo-
dikat merepdhja alla jddvate kivimite ja seda kat-
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vate setete uurimiseks. Esmastel katsetustel spet-
siaalsele elektrokeemilisele paberrullile graafiliselt
registreeritud analoogsignaal oli halva kvalitee-
diga ja selle geoloogiline sisu suure miirafooni
(looduslikud helid, laeva miira, topeltpeegeldused
jne) tottu raskesti tolgendatav. Aparatuuri ja me-
toodika tdiustudes on aga seismo-akustilisest pi-
devsondeerimisest ajapikku saanud usaldusvéirne,
moodsal digitaalsel metoodikal pohinev uurimis-
meetod. Digitaalkujul salvestatud signaali hilisem
tootlemine vdimaldab elimineerida miira ja voi-
mendada olulise informatsiooni osakaalu, mis an-
nab hea iilevaate merealuse maakoore kivimite ja
setete ldbildikest, selle erinevatest struktuuridest,
tektoonilistest riketest, settekehadest jmt.

Sisult ja olemuselt sarnaneb see meetod kajaloele,
s.t esmalt tekitatakse liikuvale laevale paigutatud
saatja abil (joonis 1) kindla sageduse ja lainepik-
kusega impulss, milles sisalduv energia hakkab
merevees, merepohja setetes ning maakoore kivi-
mites elastsete seismo-akustiliste lainete frondina
edasi levima. Lainefiilisika seaduste kohaselt pee-
geldub osa laine poolt kantavast energiast eri
keskkondade piirilt (merepdhjast ja selle alla
jadvate geoloogiliste struktuuride ja erinevate ki-
vimkihtide piirpindadelt) tagasi. Tagasipeegeldu-

nud signaal piilitakse kinni vastuvotjaga (joonis 1)
ning salvestatakse digitaalsele andmekandjale, et
vajadusel selle kvaliteeti enne interpreteerimist pa-
randada (eemaldada miira, filtreerida kindlasse sa-
gedusvahemikku, voimendada jmt). Teades lainete
levikukiirusi erinevates keskkondades (kivimites)
ja et peegeldunud laine nurk on vordne selle lan-
gemisnurgaga, saame holpsasti arvutada tagasi
peegeldava piirpinna sligavuse ning jélgida selle
kulgemist maapdues.

Kajaloe, magnetostriktiivselt vdi piesoelektriliselt
tekitatavat algimpulssi iseloomustab suur sagedus
(enamasti ~ 50 kHz) ja lihike lainepikkus,
mistdttu see ei tungi merepdhjast, kust enamus
tekkinud akustilisest energiast tagasi peegeldub,
oluliselt siigavamale. Lisaks siligavuse moot-
misele kasutatakse seda asjaolu tédnapdeval mere-
pOhja uuringutes liha laialdasemalt. Korgsagedus-
likku signaali véljastavad/vastuvdtvad aparatuurid,
nagu kiilgvaate sonar (inglise k. side scan sonar)
ja paljukiireline sonar (inglise k. multi beam
sonar), mis katavad samaaegselt laia vaateriba
merepohjal, vdoimaldavad véga tipselt kaardistada
selle reljeefi, jdlgida eri tiilipi pohjasetete ja -ki-
vimite levikut ning otsida ja uurida seal asuvaid vee-
aluseid objekte (joonis 1). Seismo-akustilise mee-

Joonis 1.

Soome Geoloogiakeskuse
(GTK) uurimislaev “Geo-
mari” ja sellel kasutatav
seismo-akustiline apara-
tuur (paremalt vasakule):
1. seismiline profilaator
(ELMA 250 — 1300 Hz)
koos hiidrofoniga; 2. ka-
hel sagedusel tootav kiilg-
vaate sonar (Klein 595 —
100/500 kHz); 3. Akus-
tiline sonar-sond (MD 28
kHz); 4. paljukiireline
sonar (Atlas Fansweep 20
200 kHz). Pilt (arvuti-
graafika Harri Kutvonen)
on triikkitud GTK loal.
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todi sisuks on aga toik, et tekitatava impulsi sage-
duse vdhendamine suurendab selle ldbitungimis-
vOimet, esialgu pudedatesse pdhjasetetesse (joo-
nised 1, 2a), seejarel juba ka litifitseerunud alus-
pOhjakivimitesse (joonised 1, 2b, 3). Samas kaas-
neb sellega aga impulsi lainepikkuse suurenemine
ja lahutusvdime vihenemine, ehk piltlikult 6eldes,
impulsi voime eristada vdiksema paksusega kihte.

Paraku toob madalama sagedusega impulsi gene-
reerimine kaasa ka olulisi muutusi aparatuuris.
Korgetel sagedustel tootavad seismo-akustilised
aparatuurid on viiksemdotmelised, milles saatja

osutub samaaegselt ka vastuvdtjaks, olles seetottu
hdlpsasti monteeritavad isegi véikestele alustele
vees. Viiksema sagedusega ja voimsama impulsi
tekitamiseks ning vastuvOtmiseks kasutatakse
teistsuguseid tehnoloogiaid ja suuremdotmelise-
mat, sagedasti laeva jérgi veetavat aparatuuri (joo-
nis 1). Teatavast sageduspiirist allapoole laskudes
(~ 2 kHz) peavad aga vastuvdtja mootmed oluli-
selt suurenema. Sellistel puhkudel kasutatakse
peegeldunud signaali vastuvdtmiseks enamasti
iiksteisega paralleelselt ithendatud hiidrofonide
rida, mis paigutatakse laeva jéirgi veetavasse spet-
siaalsesse plastvoolikusse (joonis 1).
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Joonis 2.

Kaks samaaegselt tehtud seismo-akustilist profiili Liivi lahest; (a) madalsagedusliku (~ 4 kHz) kajaloe ja
(b) surudhu kahuri (250-500 Hz) abil. Impulsside sageduse erinevus tingib nende erineva ldbimis- ja la-
hutusvdime, mistSttu profiilid sisaldavad erinevat informatsiooni. Vertikaalse skaala 50 ms (millisekundit)
ulatus meetrites soltub seismo-akustiliste lainete levikukiirusest erinevates keskkondades: 1) Laidnemere
vees (1440 m/s) ~ 36 m; 2) Kvaternaari setetes (1750 m/s) ~ 44 m; 3) Paleosoikumi lubjakivides (3000—

4000 m/s) ~ 75-100 m.
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Joonis 3.

Surudhukahuri abil saadud seismiline profiil Laddnemere keskosast, mille impulss (250-500 Hz) tungib
paarisaja meetri ulatuses Siluri kivimitesse. S;, Sg, Sg ja S¢, — Siluri sisesed olulised seismilised reflektorid
(vt joonis 5). AP — AluspShja pealispind. MP — merepdhi. Vertikaalne skaala 50 ms vt eelmine joonis.

SEISMO-AKUSTILISED APARATUURID

Ténapdevaks on uuritava 1dbildike isedrasustest ja
eesmarkidest sdltuvalt konstrueeritud kiimneid eri-
nevaid seismo-akustilisi aparatuure (joonis 1).
Nende varieeruvus tugineb ennekoike saatjate eri-
nevustele, st millise metoodika abil genereeritakse
vajaliku sagedusvahemikuga algimpulss. Lisaks
sagedusele erinevad eri saatjate poolt genereeritud
impulsid ka oma voimsuse/kestuse (neis sisalduv
energia hulk) ja signaali puhtuse (laineenergia
koonduvus kitsale sagedusribale) astmelt. Esime-
ne annab suurema uurituse siigavuse, teine tagab
aga kvaliteetsema, e kergemini interpreteeritava
informatsiooni.

Arvestades Eesti geoloogilist 14bildiget, piisab jaa-
ajajargsete Ladnemere setete (savide, liivade, mu-
dade) labimiseks/uurimiseks kajaloele sarnanevast
viikese voOimsusega, madalsageduslikust (~ 2-8
kHz) saatjast (ingl k. sub-bottom profiler, pinger
probe, mud penetrator), mis asub iiheskoos vas-
tuvdtjaga (joonis 2a). Ténapédeval kasutatakse sel-
leks otstarbeks sageli edukalt ka palju korgema sa-
gedusega (kuni 28 kHz) saatjaid (joonis 1), mis
annavad setetest kiill viga detailse labildike, kuid
nende impulsi voime ldbida pérast jad-aegsete se-
tete kompleksi v3ib suuresti varieeruda. Selleks et
saada informatsiooni jdd-aja setetest (moreenist) ja
nende all lamavatest aluspohja lubja-, liiva- ja sa-
vikivimitest, on juba vajalik palju vdimsama ja
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madalama sagedusega (<2 kHz) impulsi tekita-
mine (joonised 1, 2b, 3), milleks kasutatav apara-
tuur on tunduvalt suurem, keerukam ja kallim.
Sellistel juhtudel tekitatakse algimpulss sageda-
mini kdrgpingevoolul to6tavate nn boomer (mag-
netostriktiivselt) voi sparker (kondensaatoritesse
lactud elektrienergia juhtimisel otse vette) tiilipi
saatjatega. Veelgi vOoimsama ja madalama sage-
dusega impulsi tekitamiseks kasutatakse tédnapée-
val koige laialdasemalt (iseédranis naftageoloogias)
nn surudhukahurit (ingl k. air gun), kus seismo-
akustiline energia tekitatakse kdrgsurve all oleva
oOhu tulistamisel vette.

SEISMO-AKUSTILISED UURINGUD LAANEMERE
KESKOSAS

Seismo-akustilise meetodi siistemaatilise rakenda-
mise alguseks Léainemerel voib lugeda aastat
1964, mil Gotlandi/Olandi liheduses alustas profi-
leerimistdid Stockholmi Ulikooli noor teadustdo-
taja Tom Flodén. Tema huvi oli suunatud eelkoige
Rootsi ja Lédnemere idakalda vahele jddvate
Paleosoikumi kivimite uurimisele. Aastatel 1964—
1978 kaeti tema eestvedamisel Ladnemere keskosa
tiheda seismiliste profiilide vorguga, kogupikku-
sega ligi 25 000 km. Kokkuvotvas monograafias
(Flodén 1980) esitas ta esmakordselt merealuse
Kambriumi, Ordoviitsiumi, Siluri ja Devoni kivi-
mite seismostratigraafilise liigestuse, késitles 1dhe-



malt erinevate iiksuste paksusi ja levikut ning neis
esinevaid riffmoodustisi ja tektoonilisi rikkeid.
Poliitiliste piirangute tottu puudus Flodénil aga
juurdepaas ligi 50 km laiusele Eesti ja L&ti ranni-
kuvoondile, e sisuliselt seismostratigraafilise lii-
gestuse vOtmealale, kus ainsana saab jélgida mere-
aluste Kambriumi, Ordoviitsiumi, Siluri ja Devoni
kivimite otsest ileminekut maismaale, nende la-
destute regionaalse stratigraafilise liigestuse stra-
totiitipsele alale.

Ladnemere keskosa geoloogiliste uurimistodde
uuele etapile andsid tduke poordelised poliitilised
muutused Noukogude Liidus ja Eesti taasiseseis-
vumine eelmise sajandi iiheksakiimnendate aastate

alguses. Siis alustati Eesti Teaduste Akadeemia ja
Stockholmi Ulikooli vahel sdlmitud koostddpro-
jekti raames 1990. a seismilise pidevsondeerimise
profiilide vorgustiku rajamist Eesti ja Rootsi vahe-
lisel akvatooriumil. Pidades silmas ennekdike Pa-
leosoikumi kivimite uurimist ja liigestamist, val-
mis aastatel 1990-1992 regulaarne, pohja-lduna-
suunaline pohivork, mida erinevaid eesmirke
silmas pidades hiljem tdiendati teisiti orienteeritud
profiilidega kuni 2004 aastani (joonis 4). Pea-
miselt kasutati impulsi tekitamiseks PAR 600
marki 12 MP rShul tootavat suruShukahurit ning
alates 1993 a lisaks ka madalsageduslikku (~ 4 kHz)
kajaloodi, et saada detailsemat informatsiooni jéa-
aja-jargsetest Laédnemere setetest (joonis 2a, 2b).

Joonis 4.
Rootsi-Eesti
koostdo pro-
jekti raames
1990-2004
rajatud seis-
miliste profii-

o

‘\_

—_9309-

lide vork.



Alates 1999. a, kui kasutusele voeti Soome firma
Meridata aparatuur, mindi téielikult {ile digitaal-
sele andmesalvestusele, mis voimaldas salvestatud
signaali hiljem spetsiaalse tarkvara abil toodelda.
Alates 1990. a saadud profiilidel on vdrreldes
kuue- ja seitsmekiimnendatel analoog meetodil sal-
vestatud andmetega kaks olulist interpreteerimist
soodustavat eelist. Profiilide vork ulatub Léine-
mere idakalda ldhedusse ning aparatuuri ja metoo-
dika vahepealse arengu tottu on saadud andmestik
palju parema kvaliteediga (joonised 2a, 2b, 3).

Pidev seismilise impulsi viljasaatmine ja peegel-
duva signaali registreerimine liikuvalt laevalt an-
nab meile katkematu profiili. Sellel fikseeritud ref-
lektorid peegeldavad olulisi geoloogilisi kontakte,
s.0 litoloogiliselt kontrastsete ja laiaulatuslike
kihtide piire v4i selgelt eristuvate véiksemate set-
tekehade (nt riffide) kontuure (joonised 2a, 2b, 3).
See voimaldab jilgida kivimkehade muutusi (pak-
sus, viljakiildumine) ja nende vastastikusi ajalis-
ruumilisi suhteid kunagises settebasseinis, samuti
fikseerida ja uurida neis esinenud riffide levikut,
modtmeid ning morfoloogiat. Peamiste reflek-
torite iildine konfiguratsioon, nagu ka nendevahe-
liste vdiksemat jirku reflektorite isedrasused ja
levik ning registreeritava pildi tonaalsuse muu-
tused (suure lahutusvéimega madalsagedusliku
kajaloe profiilidel, joonis 2a) annavad infot kulu-
tusprotsessidest ja settekeskkonna (faatsieste)
muutustest ajas ja ruumis. Saadud katkematu and-
mestik (pidev pilt) annab Lainemere keskosa Pa-
leosoikumi kivimite geoloogilisest ehitusest sageli
palju terviklikuma pildi kui seda suudavad tiksi-
kutele puuraukudele tuginevad geoloogilised pro-
fiilid maismaal.

EESTI-ROOTSI UHISPROJEKT JA UUS TEADMISTE
TASE LAANEMERE KESKOSA PALEOSOIKUMI
KIVIMITE GEOLOOGILISES UURITUSES

Ligi kaks aastakiimmet kestnud Eesti-Rootsi iihis-
projekti raames kogutud seismilise pidevsondeeri-
mise andmete interpreteerimine on andnud uue
kvalitatiivse taseme Ladnemere keskosa Paleosoi-
liste aluspdhja geoloogilises uurituses. Jargnevas
lithiloetelus on toodud olulisemad uued teadmised
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koos viidetega neid kajastavatele peamistele tea-
dusartiklitele.

1. Lé&nemere poOhja moodustavate Kambriumi,
Ordoviitsiumi ja Siluri kivimite seismilise liiges-
tuse viljatootamine ning eraldatud reflektorite
korreleerimine vastavate ladestute lito- ja/voi kro-
nostratigraafiliste piiridega Eesti maismaal (Flo-
dén jt 1994; Tuuling jt 1997; Tuuling, Flodén
2000, 2007, 2009ab, 2011).

2. Sellele skeemile tugineva Lddnemere keskosa
geoloogilise kaardi (joonis 5) koostamine ning
Kambriumi, Ordoviitsiumi ja osaliselt Siluri (Lud-
low keskosani) komplekside {ilemere korrelat-
sioon Rootsi rannikule (Tuuling, Flodén 2009b).

3. Ordoviitsiumi/Siluri piirikihtide ja Llandovery-
Wenlocki kompleksi faatsieste ja paksuste, nende
muutuste kirjeldamine Hiiumaa-Saaremaa ja Gots-
ka Sandoni-Gotlandi vahelisel alal. Paksuste iildi-
ne muutlikkus ja varieeruvus (tingituna erosiooni-
listest ndlvaprotsessidest) viitavad sellele, et Eesti
mandri ja Saaremaa Idunaosas avalduv iilemineku-
line ndlv, mis Balti basseinis moodustus madal-
veelise Selfiplatoo (pShjas) ja siligavveelise kesk-
osa (lounas) vahel Ordoviitsiumi 18pus, avaldub
selgesti ka Gotlandi pShjaosas ja saarest kirdesse
jédval merealusel alal (Tuuling, Flodén 2000,
2007, 2009a, 2011).

4. Umbes Ladnemere keskosast alates toimub Saa-
remaa kirdeosa suunas selge Wenlocki kompleksi
Ohenemine ja paljude tasemete véljakiildumine
(joonis 5), e sealt lddnepoole Gotlandile ja itta/ka-
gusse Saaremaa ldunaossa levib paksenenud Wen-
locki ndlvasetete kompleks (Tuuling, Flodén 2011).

5. Ordoviitsiumi ajastu 10pus arenes Gotlandist
kirdesse jadval alal ulatuslik riffide kompleks,
millede levik, suurus ja morfoloogia viitavad sel-
gele fatsiaalsele voondilisusele tdnapdeva barjair-
rifi taolise moodustise timber (Tuuling, Flodén
2000).

6. Wenlocki rifid, mis on massiliselt levinud Got-
landil ja arvukalt teada ka Saaremaalt, puuduvad
vahetult Gotlandist kirdesse, u 50 km laiusel alal
Ladnemere all. Saaremaa poolsel alal esineb neid
aga massiliselt (14bimddt kuni 4-5 km), kusjuures
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Joonis 5.

Paleosoilise aluspdhja geoloogiline kaart Ladnemere keskosast. Cm — Kambriumi leviku pdhjapiir, O; —
Ordoviitsiumi Kambriumi piir, O, — Tatruse ja Vasavare kihistike piir, O; — Rakvere ja Oandu lademete
piir, O45 — Vormsi lademe alumise ja iilemise piiri kaksikreflektor, S; — Ordoviitsiumi-Siluri piir, S, —
Raikkiila ja Adavere lademete piir, S; — Ninase ja Mustjala kihistike piir, Sg — Ninase kihistiku ja Jaagarahu
lademe piir, Sy — Vilsandi ja Maasi kihtide piir, Sq, — Maasi ja Tagavere kihtide piir, S;o — Jaagarahu ja
Rootsikiila lademete piir, S;; — Rootsikiila ja Paadla lademete piir, S, — Paadla ja Kuressaare lademete piir,
Si3 — Kuressaare ja Kaugatuma lademete piir, S;3,-S;3. — Kaugatuma lademe sisesed Alam-Aigu ja Ulem-
Aigu, Ulem-Aigu ja Alam-Ldo, Alam-Ldo ja Ulem-Ldo kihtide piirid, S;4 — Kaugatuma ja Ohesaare
lademete piir. Katkendjooned téhistavad stratigraafiliselt identifitseerimata Siluri siseseid reflektoreid.

kahel tasemel (Vilsandi kihtides) eristub selgelt
ulatuslik barjadr-rifi taoline voond (Tuuling 2010).
Teine (s.0 noorem tase) kiildub vilja mere all ja ei
ulatu Saaremaale.

7. Tihe ja eri suunalise orientatsiooniga seismiliste
profiilide vdrk annab vdimaluse uurida ja analiiii-
sida Ladnemere alust aluspohjareljeefi. Vastava
tarkvara abil (Surfer 7) koostati Laddnemere
keskosa aluspOhjareljeefi kaart ja korgusmudel

(joonis 6), millel avaldub selgesti Ladnemere re-
gioonile iseloomulik Pleistotseeni jddtumise eelne
kuestaline reljeef. Kdrgusmudelil analiiiisiti liusti-
kueelset (kirde-edela suunalised klindiastangud, vt
joonis 7) ja liustikulise tekkega reljeefi (u pdhja-
1duna suunalised orundid), nende morfoloogiat ja
omavahelisi suhteid ning osakaalu Ld4dnemere ndo
kujundamisel (Tuuling, Flodén 2001, 2011;
Tuuling jt 2007; Tuuling, Tilk 2007).
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Joonis 6.

Kuestalaadse reljeefi mudel Lainemere keskosast, mis nditab jdd-ajacelsete ida-lddnesuunaliste klindi-
astangute ja neid ldbivate pohja-ldunasuunaliste Pleistotseeni liustike orundite (nummerdatud) omavahelisi
suhteid.
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Joonis 7.

Seismilisele profiilile tuginev Balti Klindi geomorfoloogiline 14bildige Ladnemere keskosast. Reflektorite
O, ja O, tdhendused vt joonis 5.
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VIIMASE SKANDINAAVIA JAATUMISE DUNAAMIKA LAANEMEREST KAGUS

Volli Kalm, Aleksandr Gorlach, Katrin Lasberg, Katrin Kalla

Paleokliima, eriti tema tsiiklilisuse uurimine, an-
nab aluse kliima tulevikuprognoosideks, on vaja-
lik loodusliku ja inimmoju eristamisel kliima-
muutuste pohjustes ning nditab varem toimunule
tuginedes seda, mis looduskeskkonnas kliimamuu-
tuste tulemusel toimub. Maalédhedase atmosfééri
temperatuuri kiire tdus ning sellega kaasnev lius-
tike sulamine ja maailmamere veetaseme tous, voi
vastupidiselt, temperatuuri ja veetasemete langus
ning mdlemaga seostuv loodusvoondite edasi-ta-
gasi ranne, on ndhtused, mille kohta paleoklimato-
loogia teab oelda, et “see kdik on minevikust tut-
tav ja korduvalt toimunud”. Tuttav on aga eel-
kdige iildpilt — suuremad Maaga seotud ja Maavé-
liste tegurite pohjustatud kliimatsiiklid ning nende
kombineerumine. Detailides, milleks on néiteks
globaalsete looduslike kliimatsiiklite regionaalselt
erinev ja monikord erisuunaline moju, nende kom-
binatsioon teiste geoloogiliste protsessidega, pe-
rioodiliste temperatuurimuutuste amplituud, sage-
dus ja kestus, on ebaselgust veel palju. See aga
vihendab tulevikuprognooside usaldusviirsust
ning raskendab tdnapdevase globaalse soojene-
mise pohjuste hindamist. Seni kuni me ei tea,
milline on kliimamuutuste pikaajaline looduslik
taust, vilja arvatud asjaolu, et ta kogu aecg muutub,
ei saa me olla lopuni veendunud selles, kas ja kui
suur on inimese osa praegu toimuvates muutustes.

Pikimateks tdnapaevast minevikku ulatuvateks pa-
leokliima looduslikeks andme-arhiivideks on aas-
takihilised mandrijdikatted ning ookeanide pdhja-
setted ja korallid. Mandrijaa kujundatud setted ja
pinnavormid on levinud ligikaudu 1/3 maismaast
ning nende moodustumise aja, viisi ja korduvuse
kindlaksméddramine on {iks vOimalus suurima
amplituudiga kliimatsiiklite  véljaselgitamisel.
Aastakiimneid piisinud mehhanistlik ja vidga staa-
tiline mandrijddtumiste késitlus on viimasel aasta-
kiimnel, tdnu detailsetele glatsioloogilistele uurin-

Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

gutele, asendumas arusaamaga liustike viga kii-
rest reaktsioonist Umbristingimuste — eelkdige
temperatuuri ja alusreljeefi — muutustele. Liustik
kui tahke jdid mass on tdnu nihetele, mis toimuvad
jad kristalliitide vahel, piki 15hesid jdés ning jda ja
aluspohja vahel, voimeline kédituma sarnaselt
plastsele kehale. Liustik “voolab ja valgub laiali”
sinna, kuhu teda surub jadkatte keskosa raskus
ning suunab alusreljeef ja véikseim hoordeta-
kistus.

Satelliidipiltide, 3D reljeefimudelite, kivimite ve-
si- ja termiliste omaduste analiiiis ning tulemuste
vordlemine mandrijddtumisaladel néhtava ja moo-
detavaga on voimaldanud oluliselt arendada glat-
siaaldiinaamika teooriat (Jansson jt 2002; Hughes
2009) ning seeldbi tipsustada jddtumiste pindala-
list ja ajalist levikut. Jddtumise algfaasis kasvab
lume kuhjumise, tihenemise ning timberkristalli-
seerumise tulemusel jddd rohkem kui seda sulab
ning hakkab moodustuma jddkate, mis jarjest
pakseneb. Raskusjou mdjul nihkuvad jaa alumised
kihid ja kokkuvdttes ka liustiku serv jadkatte kesk-
mest perifeeria suunas. Koos jddkatte servade laie-
nemisega liiguvad edasi ka tema servadest vilju-
vad, tinapédevaste mdiestikuliustike sarnased jaa-
voolud v&i -keeled. Ideaaltingimustel ehk sileda
aluspinna ja iihtlase temperatuuri- ning sademete
jaotuse korral moodustuks isomeetriline jédkate,
mis kasvuperioodil laieneks radiaal-siimmeet-
riliselt. Looduslikes oludes mojutavad aga jadkatte
kuju ja litkumist sademete hulga ja temperatuuri
ebaiihtlus, jad alusreljeefi iseloom ning alus-
kivimite fiilisikalised omadused (Hebeler jt 2008;
Winsborrow jt 2010). Jadkatte alt véljuvate jaa-
voolude litkumist soodustab niiteks geotermaalne
soojusvoog, sulas olekus aluspind ja sulavee ole-
masolu ning midrdena toimivad veekiillastunud
savikad setted liustiku all. Liustiku liikumist aga
takistab jdd madal temperatuur, killmunud aluspin-
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nasest vOi vdhesest sulaveest tulenev tugev hdore
jéd ja aluse vahel ning alusreljeefi mehhaanilised
takistused, néiteks korgendikud.

Jaatumise taandumise faasis iiletab sulamise maht,
eriti jddvoolude servadest ja jdd pinnalt, juurde-
moodustuva jad massi. Eelkdige just servadest
véljuvate jadvoolude kiire liikumine sulamise
voondisse on see pdhjus, mis viib jddkatte kui
terviku massi tasakaalust vilja. Tulemuseks on
jddkatte paksuse vdhenemine ning kaardipildis
vaadatuna paigutuvad jédkatte serv ja sealt vil-
juvad jddvoolud jark-jargult jadtumise keskme
suunas tagasi. Sellele vaatamata jatkub jda alu-
miste kihtide ja jddvoolude litkumine hoopis jaa-
katte perifeeria suunas. Nii moodustub noorim osa
vahetult jaa all tekkivast glatsiaalsest reljeefist
(moreenist jdd pdOhjavormid), mille orienteeritus
viitab jai lokaalsele litkumissuunale. Seetdttu on
endiste mandrijddtumisalade tépsetelt reljeefimu-
delitelt ndha pinnavormistik, mis peegeldab jaa lii-
kumissuunda eelkdige tema hddbumise ja vihem
pealetungi faasis.

| £

Joonis 1.

Eesti ja meie ldhiiimbrus Ida-Euroopa platvormil
on minevikus korduvalt olnud kaetud Skandi-
naaviast ldhtunud mandriliustikega (Raukas jt
2004). Koigi jadtumiste ajal ulatusid liustikud
koige kaugemale kontinendi siseossa just Laddne-
merest kagus. Seega ndeme me siin jadtumisteni
viinud kiilmaperioodide tagajdrgi piirkonnas, mis
oli sademete kui mandrijdéd ldhtematerjali allikast
(Atlandi ookeani pohjaosa) maksimaalselt kaugel.
Kiilmaga vaheldunud soojaperioodid algasid kiire
sulamise, suurte iileujutuste, pindmise vetevorgu
kujunemise ja maismaa-alade taasasustamisega
taime- ning loomariigi poolt. Kokkuvdttes moo-
dustusid setted ning pinnavormid, mis kannavad
endas informatsiooni globaalsete kliima tdis-
tsiiklite (soe-kiilm-soe) ja neis sisalduvate viik-
semate vOnkumiste ajalis-ruumilise mdju kohta.
Niide Léédne-Eestist Haapsalu lahe piirkonnast
(joonis 1), demonstreerib voimalust, kuidas hea la-
hutusvdimega reljeefi kaardi (A) taustal (Lidar-
kaardi reljeefivarjutus Maa-ameti kaardiserverist)
on voimalik tuletada liustikualuste- ja marginaalse-

Haapsalu lahe timbruse reljeefikaart (A) ja selle liustikutekkeliste pinnavormide interpretatsioon iihes jaa
litkumissuundade rekonstruktsiooniga. Tingmaérgid: tumesinine joon — liustikualuse tekkega radiaalne (jaé
liikkumissuunaline) pinnavorm, tavaliselt moreenist, kuid voib olla ka erosioonilisena aluspdhja pea-
lispinnal; oranz joon — marginaalne liustikutekkeline pinnavorm; roheline joon — oos; punane katkendlik
joon — jadkeele serva-asend; valge nool — jai liikumissuund.
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te pinnavormide ning ooside levik (B) ning sellest
omakorda kunagiste liustike liikumise jérjekord ja
ulatus. Liustiku all tekkinud piklikult viljaveni-
tatud moreenist pinnavormid grupeeruvad vaadel-
daval alal kaheks, iiksteisest erineva orienteeritu-
sega riihmaks. Vastavaid pinnavorme tekitanud
jadkeele omaaegne serva-asend (punane katkend-
lik joon) on tuletatav selle piiri jérgi, mis eraldab
iiksteisest erineva orienteeritusega liustikualuste

Joonis 2.
Uldistatud jda liikumissuunad ja liustiku servaasendite rekonstruktsioon tinapievase reljeefi taustal.
Servaasendid: 1 — viimase jaddtumise leviku maksimumpiir; 2 — Baltija (Pommeri, Loode-Venemaal Vepsa);
3 — Louna-Leedu; 4 — Kesk-Leedu; 5 — PShja-Leedu (Haanja); 6 — Otepdd; 7 — Sakala; 8 — Pandi-vere
(Neeva); 9 — Palivere; 10 — Salpausselka 1.

pinnavormide levikuala. Lisaks markeerivad lius-
tiku kunagist serva-asendit tihti ka marginaalsed
pinnavormid. Joonisel 1 on ndha, kuidas loodest
kagusse litkunud jadkeel on teatud piirini (= jaa-
serva asendini) “kustutanud” pohjast 1dunasse lii-
kunud j44 pdhjavormid ja iihtlasi hdvitanud Risti-
Palivere servamoodustiste voondi kdige 1dénepool-
sema 13igu. Pinnavormide gruppide paigutus {iiks-
teise suhtes voimaldab médrata neid tekitanud jaa-
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keelte aktiviseerumise ja seega ka pinnavormide
tekke jéarjekorra. Vaadeldava niite puhul on ilmne,
et pohja suunast toimunud jédvool eelnes loodest
tulnud pealenihkele. Tdnapdevaselt tipse reljeefi-
andmestiku interpreteerimine ja saadud tulemuste
looduses kontrollimine annab koos geoloogilise
taustainfoga vajaliku metoodilise aluse digitaalse-
te reljeefi korgusmudelite (DEM) glatsiaalgeoloo-
giliseks interpreteerimiseks, mida on tehtud terve-
te jadkatete ulatuses (Hubbard jt 2009). Joonisel 2
on lihtsustatud kokkuvdte jai liikkumise diinaami-
ka ja sellest tuletatud serva-asendite interpretat-
sioonist viimase Skandinaavia jadtumise kagusek-
toris (Kalm 2010, tdiendustega). Vaadeldaval alal
médras jadvoolude ja -keelte paigutuse ning liiku-

missuuna eelkdige jad-alune reljeef, mis vois suu-
nata jadkeeled isegi iiksteisele vastu. Alusreljeefi
ndgudes litkusid 100-300 km pikkused jidkeeled,
mis valgusid distaalses otsas delta-sarnaselt laiali.
Pikisuunas tugevasti véljavenitatud ja tavaliselt
viikese suhtelise korgusega jddalused pinnavor-
mid viitavad jadkeelte kiirele liikkumisele.

Alusreljeefi moju jadkeelte litkumisele ja glatsi-
aalsete setete jaotusele selgub, kui vorrelda jai-
voolude ja -keelte paigutust ning setete paksuste
jaotust aluspohja pealispinna reljeefi suhtes. Joo-
nis 3 on véljavote Ida-Baltikumi keskosast, kus on
niha selge korrelatsioon aluspohja kdrgendike ja
pinnakatte suuremate paksuste vahel. Korgendi-

Joonis 3.

Pinnakatte pakuste jaotus (vérvilised samapaksusjooned) ja liustiku servaasendid (valged jooned) aluspdhja
pealispinna reljeefi taustal, véljavote Ida-Baltikumi keskosast. Pinnakatte samapaksusjoonte legend: tume-
roheline — 25 m; heleroheline — 50 m; kollane — 100 m; oranz — 150 m; punane — 200 m (nt Sudoma korgus-
tikul). Jaa servaasendid vt vastavalt numbritele jooniselt 2.
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kud aluspdhja pealispinnal on juba esimestest
Pleistotseeni jadtumistest alates olnud takistuseks
liustike teel, mistottu nende nodlvadele ja peale on
kuhjunud keskmisest palju suuremas paksuses
pinnakatte glatsiaalseid setteid. Niiteks nelja
moreenikihi esinemine Haanja korgustikul (Rau-
kas 1978) viitab vdhemalt samale arvule episoo-
didele, mil korgustik oli liustikuga kaetud. Jaitu-
mise pealetungi faasis jddkeeled esialgu vaid
timbritsesid alusreljeefi korgendikke ja liustik
litkkus korgendikele alles jdi paksuse kasvades.
Korgendike keskosa pinnas ilmselt kiilmus enne
taielikku mattumist jaakilbi alla. Kiilmunud alus-
pinnast iile litkunud jdé tekitas kdrgustikele uue
reljeefimustri, kuid sellest paistab kohati “l&bi”
teistsuguse orienteeritusega, varasema jadtumise
tekitatud pinnavormistik (nt Sakala, Haanja, Luu-
ga, Vidzeme korgustikel).

Jaatumiste 10pufaasis, kui kdrgustike peal jad juba
lagunes ja sulas ning toimus settekuhjumine, olid
neid limbritsevad ndod teatud aja veel tdidetud lii-
kuvate jadkeeltega. Viimased tekitasid kdrgustik-
ke kaarjalt timbritsevad liustiku servamoodustiste
voondid. Liustiku servamoodustiste ithendamine
joonelisteks servaasendite voonditeks (joonis 2)
on aga paleogeograafiline ja geokronoloogiline
lihtsustus, sest need voondid ei pruugi olla iso-
kroonsed ehk iiheaegsed koigis oma punktides.
Geotermaalne soojus tostab liustikualuse pinnase
ja alumise jadkihi temperatuuri, mis vGib ulatuda
sulamiseni ning sel juhul vdhendada liustiku ja
aluspinna vahelist hodret, soodustades niiviisi jai
litkkumist. Vesi soodustab liustiku liikumist eriti
seal, kus aluspdhja veejuhtivus on nork ja lius-
tikualused setted kiillastuvad veega ning vesi on
rohu all. Seevastu aluskivimite hea veejuhtivus
aitab kaasa sulavee &dravoolule aluspohja kaudu
ning vérske pdhjavee formeerumisele liustikuvee
arvel, mis Pohja-Eesti néditel on ka tdestatud (Vaik-
mée jt 2001). Skandinaavias on keskmine geoter-
maalse soojusvoo intensiivsus 49 mW/m?” (kdigub
vahemikus 30-83 mW/m?®) ning modelleerimine
on véitnud (Néslund jt 2005), et selle nditaja 17%
muutus tooks kaasa 1,4-kordse muutuse jadaluse
sulamise mahus. Laénemerest kagusse jaéva Skan-

dinaavia jadtumisala piires varieerub geotermaalse
soojusvoo intensiivsus samuti kolm korda (Hurter,
Haenel 2002), aga soojusvoo jaotuse ja jadkeelte
litkkumistee vahel enamasti seost pole (joonis 4).

Praeguse iildistuse tasemel voib vaid viita, et Lee-
du lddnerannikul langeb korgenenud soojusvoo
piirkond kokku Balti mere jddvoolust eraldunud
Nemani jadkeele kunagise litkumisalaga. Keskmi-
sest oluliselt suurem soojusvoo tihedus ning sel-
lest tulenev jddmassi kadu sulamise 1dbi vois teo-
reetiliselt pOhjustada jadkeelte suunatud liikumise
piirkonda, kus liustiku massi kadu oli suurim.

Viimase Skandinaavia jéddtumise liustikud joudsid
Baltikumi Laddnemere ndost Léati ld&nerannikule
mitte varem kui 26 tuhat a tagasi ja Soome lahe
suunast Pohja-Eestisse mitte varem kui 22-21
tuhat a tagasi. Oma leviku maksimumpiirile joudis
jaa Jiuti poolsaarel juba 20-22 tuhat a tagasi
(Houmark-Nielsen 2008), kuid Ida-Karjalas alles
18 tuhat a tagasi (Lunkka jt 2001). Seega joudsid
liustikud Lédnemere ndo 16unaosas oma leviku
maksimumpiirile umbes samal ajal, kui ida pool
alles iiletasid Soome lahe. Juba Hilis-Driiiiase
(12,6-11,5 tuhat a tagasi) ajaks oli aga kogu Ida-
Baltikum taas jddvaba ja liustiku serv paiknes
Louna-Soomes Salpausselkd servamoodustiste
joonel. Seega kestis viimane jadtumine Eesti jaoks
maksimaalselt 9 tuhat aastat ning nii ja4 pealetung
kui ka sulamine oli vdga kiire. Arvutuslik line-
aarne jddserva edasiliikumise (pealetungil) ja ta-
ganemise (sulamisel) kiirus oli Soome lahest ka-
gusse jddvas voondis vastavalt 400430 m/a ja
110-150 m/a. Kuivord jadkattest véljuvate liustike
litkkumistee oli kdike muud kui sirgjooneline (joo-
nis 2), siis tegelik jaa liikkumiskiirus aluspinna suh-
tes pidi olema eelnevast veelgi suurem. Kdik iihe
jadtumisega kaasnevad looduslikud protsessid —
temperatuuri kdikumine, loodusvoondite edasi-ta-
gasi paigutumine, glatsiaalsetete ja pinnavormide
teke, pohjavee-veevahetus, mattunud jdd sulamine
korgustikel, kirsmaa teke ja kadu, pindmise vete-
vorgu kujunemise algfaas, sulaveega iileujutatud
alade maismaastumine jne — toimusid geoloogili-
ses mottes iililithikese ajavahemiku jooksul ja on
mdddetavad ka inimlikult tajutavas ajaskaalas.
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Joonis 4.
Jaa litkumissuunad ja servaasendid geotermaalse soojusvoo kaardi taustal.
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MULLA ORGAANILINE SUSINIK

Raimo Kolli

Eesti Maadlikooli p6llumajandus- ja keskkonnainstituut

SISSEJUHATUSEKS

Mulla orgaaniline aine (MOA) on (le aegade ula-
tuv mullateaduse uurimisteema. Uuritud on MOA
voogu labi muldkatte alates aine mulda sattu-
misest ja mulla huumusseisundi kujunemisest kuni
valjumiseni 1&bi mineraliseerumise ja/véi migrat-
siooni. Igale mullatiiiibile on ainuomane teatud
huumusseisund ehk (sisuliselt) MOA 6koloogia.
Tanapéevaks on MOA késitlemisel edukamad
oldud MOA varude, koostise, kvaliteedi, diinaa-
mika, ©koloogia, uurimise metodoloogia jt as-
pektide selgitamisel (Baldock, Nelson 2000; Al-
mendros 2008; Horwath 2008). Andmete parema
vOrreldavuse huvides véljendatakse MOAd orgaa-
nilise susiniku (Cog) kaudu. Regioonile omase
muldkatte Coq-i eksperimentaalses uurimises ja
selle arenguloos on olnud oma osa ka Eesti
mullateadlastel (Kalli jt 1996; Kask 2004).

Praktilise valjundiga piirkondlikus mullateadus-
likus uurimises on esmatahtis MOA/Coq-i kui
loodusvara arvele votmine, kasutamine ja Kaitse.
Regionaalne uuritus on vajalik nii maailma mul-
dade (WRB) ja Euroopa huumuskatete (ERB) Uhi-
selt juurutatavate klassifikatsioonide kui ka nende
méaratlemise pdhimdtete valjatodtamisel (IUSS...
2007; Zanella jt 2010). Oleks kahetsusvaarne, kui
globaalsetes slisteemides kui tervikutes jaab mingi
piirkonna muldkate véheuurituks. Vaeguurimise
pbhjused vdivad olla erinevad (asjatundjate vahe-
sus, andmebaaside korrastamatus vms). TGsi ta on,
et mullastikul on teatud osas regionaalne mddde
(nagu keelel jms), mille kasitlust ei ole sageli suu-
detud valjastpoolt (globaalselt tasemelt I&henedes)
kaasaja tasemeni arendada. Lokaalne (seestpoolt)
probleemile ldhenemine eeldab muidugi asja-
tundjate kriitilise massi olemasolu, mis aga justkui
boonusena vdimaldab ainevalda kiiremini ka uusi
globaalseid arendusi sisse tuua. Vljastpoolt tulev

oskusteave katab lokaalse vajaduse vaid siis, kui
leiduvad adekvaatsed kGrgetasemelised uurimised
meile ekvivalentsetes pedo-6koloogilistes tingi-
mustes. Head doonorid on loomulikult meie lahi-
naabrid. Mullastiku uurimine ei saa olla tulemus-
lik ka siis, kui seda kureeritakse (viidates integree-
rimisele) kérvalaine positsioonilt.

Vaieldamatult on MOA/C4-i uurimises palju nn
universaalseid probleeme (huumusainete moodus-
tumise biokeemilised rajad, huumuse koostise
uurimise meetodid jms), mida saab kodumaise
mullateaduse tarvis globaalsest varasalvest hanki-
da. Samas ei j&a rahvusliku mullateaduse (lesan-
deks ainult nende adaptatsioon kohalikele 6koloo-
gilistele tingimustele, vaid ka verifikatsioon.
Néiteks on nii monedki suured projektid (Euroopa
mullakaitsestrateegia, ERB) KALLUTATUD lBuna-
poolsemate maade suunas (CEC 2006).

RESSURSI JA SUVAUURINGUTE ALGUSEST
EESTIS

Muldade huumusseisundi ja huumuse leviku-
mustri andmestiku kogumine Eestis sai alguse
seoses mullastiku morfoloogiliste uurimuste ja
kaardistamisega, mille pioneer oli A. NéGmmik ja
jatkaja A. Lillema. A. Nommiku esimeste MOA
eksperimentaalsete uurimiste hulka kuulus metsa-
varise lagunemine ja vabanenud Uhendite migree-
rumine maastiku geokeemilisse aineringesse. Aas-
tatel 1947-1957 kasvasid jarkjargult erinevate
mullatiiipide passistamised looduslikel ja katsed
pollumuldadel, kus selgitati erinevate muldade
huumusseisundit ning koguti andmeid MOA
bilansside kohta (O. Hallik, A. Piho, L. Reintam,
R. Kask jt.).

Mullastiku  suuremdotkavaline  kaardistamine
(1954-1992) RPI Eesti P&llumajandusprojekti poolt
ja sellega kaasnev muldade morfoloogiline uuri-
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mine v@imaldas tdpsustada muldade huumussei-
sundit mullatiiipide ja maakasutuse I6ikes. MOA
ruumilise paiknemise uurimisega muutus jarjest
detailsemaks Eesti muldade Kklassifikatsioon ja
taksonid (tutip => litkk => erim), mille huumussei-
sundit iseloomustati. Uurimised paadisid andmes-
tiku osalise publitseerimisega (Eesti mullastik
arvudes 1974-1989) ja suuremddtkavalise mullas-
tikukaardi digitaliseerimisega (1998-2001), kuid
kahjuks ka mdningase kaoga Uleminekuaegadel.
Pdllumajandusprojekt teostas aastatel 1983-1994
ka p6llumuldade huumusseisundi seiret, mille
tulemused (valdavalt publitseeritud) 18id suurepéa-
rase aluse alade vorgustiku huumusseisundi seire
taasalustamiseks 2002. aastal.

Samaaegselt kaardistamisega arendati stivitsimine-
vaid uurimisi pusiuurimisaladel (UA). Suurema
hulga pohilisi Eesti mullatiiupe haaravate loo-
duslike UAde rajamine sai hoo sisse L. Reintami

ja mottekaaslaste (R. Sepp, I. Rooma) eestveda-
misel. Esialgu vOeti uurimise alla rahk, leostunud,
leetjad, kahkjad ja gleimullad (varem oli paepeal-
setel muldadel taolisi uurimisi teinud R. Sepp).
UAdel jalgiti (alates 1963 kuni 1978 ja hiljemgi)
varise akumulatsiooni, vare lagunemise, muun-
dumise ja humifikatsiooni ning mulla hingamise
diinaamikat, selgitati vabanenud ainete kompleks-
seerumist ja migratsiooni ning analiilsiti tekkinud
huumuse koostist ja kvaliteeti. Protsesse uuriti
seoses mullavaliste ©koloogiliste tingimustega
(ilmastik, taimkatte produktiivsus jms). Hiljem lii-
tuti nende probleemidega suurtesse rahvusvahelis-
tesse programmidesse (IBP, MAB).

L. Reintami Opilaste kaudu laienes uurimine vot-
mealadelt teistele enamlevinud Eesti muldadele ja
Okosusteemidele, mida tehti marsruut-UAdel ja
transektidel nii, et hGlmatud said kbik peamised
mullatutibid ja nende huumuseseisundit méaravad

Akadeemik Loit Reintam nditamas ja andmas seletusi oma &pilaste Gpilastele leedemullal kujunenud moor

tlupi huumuskatte kohta, pohla-ménnikus, Koorveres.
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tegurid. T60 tulemusena moodustatud andme-
baasid Pedon ja Kateena on olnud aluseks Eesti
muldkatte C,-varude, vertikaalse jaotuse, aasta-
kaibe, pikaajalise diinaamika jms selgitamisel ning
Euroopa v6i maailma tasemel koostatavate mul-
dade ja huumusvormide klassifikatsioonide koos-
tamisel. P&llumullal taitsid sama Ulesannet pdld-
katsed. Naiteks liitus 1985. aastal rajatud orgaa-
niliste véetiste uurimise pdldkatse (P. Kuldkepp)
1989. aastal Euroopa v@rgustikuga.

ORGAANILISE SUSINIKU VARUD EESTI
MULDKATTES

Seoses CO; sisalduse pideva suurenemisega atmo-
sfadris, on viimase aja intrigeerivamaid probleeme
olnud C,4-varud, aastakaive ja bilanss muldkattes.
Corg-varude pindtihedus (Mg Coq ha‘l) on muldade
IGikes suurtes piirides varieeruv, ulatudes 38-46
(erodeeritud ja leedemullad) kuni 333 Mg ha™
(madalsoomullad). Igale loodusliku mulla tubile
on omane teatud kindlates piirides Coq-mahutus-
v@ime (joonis 1).

Eesti muldkatte Coq-koguvaru on 594+37 Tg, mil-
lest Ghelt poolt 64,9% asub huumuskattes ja
35,1% alusmullas ning teiselt poolt 55,2% on seo-
tud mineraal- ja 44,8% turvasmuldadesse (Kolli jt
2009a). Cog-varude uurimise kaigus selgitati pohi-
liste Eesti muldade C,q4-i akumulatsiooni pedo-
Okoloogilisi seadusparasusi ja mahutavust, mille

Joonis 1.

Mulldade orgaanilise stsiniku varud (Mg
ha™).

Muldkatte osad: a — huumuskate, b — alus-
muld, kusjuures soomuldade huumuskatte
tiseduseks on vdetud 30 cm, nende alus-
mulla tlseduseks — 20 cm ja kogutise-
duseks 50 cm.

lammi-madalsoo-
turvastunud glei-

leetjad glei-
rahk ja leostunud glei-

deluviaalsed

leetunud ja kahkjad glei-
rahk- ja leostunud
paepealsed

erodeeritud

méaravateks teguriteks on mulla veeolud, karbo-
naatsus ja 16imis ning maakasutuse iseloom.

Kui looduslikus muldkattes paikneb C,4 vastavalt
huumuskatte tutbile omase huumusesisalduse si-
gavuse suunas kahaneva koverale, siis kultuu-
ristatud muldades on huumuskatteks suhteliselt
uhtlase Co-sisaldusega klnnihorisont. Parasniis-
ketes hastidhustatud muldkatetes on alaliselt liig-
niisketega vorreldes C,g-talitlustest haaratud tuse-
damad mullakihid. Vorreldes automorfsetega on
hudromorfsete mineraalmuldade Cg4-hoiuvGime
tunduvalt suurem seoses C,4-i konserveeriva ana-
eroobsusega. Alusmullad on tiisedamad ja huumu-
sevarude poolest rikkamad leetumise korral, seo-
ses liikuvate huumusainete migratsiooniga alu-
misse, bioloogiliselt vaheaktiivsesse kihti ehk
eemaldumisega kiirest kaibest. Turvasmuldade
Corg-varudest talitleb mullana vaid selle pindmine
50 cm kiht, kuna alumised kihid on pigem ma-
terjal, mis v@ib (aga ei pruugi) muldkatteks saada.

Ka muldade C,4-kontsentratsioonis esinevad suu-
red ja seaduspérased erinevused ning seetGttu on
suuresti eksitav vaid pindmise kihi Cg-sisaldusel
pohinev JEREMIAAD (nutulaul) muldade degradee-
rumisest. Tegelikkuses on selgunud, et mistahes
mulla seisundi hindamisel ja jatkusuutlikul kasuta-
misel tuleks ldhtuda sellele mullaliigile omastest
néitajatest ja hoolitseda, et huumusseisundi ja muu-
de omaduste parameetrid pusiksid liigile omasel
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tasemel. Varudest hoopis olulisem on jalgida mul-
la Corg-talitlemist, kvaliteeti ja kaivet.

MULLA ORGAANILISE SUSINIKU TALITLUSED
MULLAS

Susteemse ilevaate saamiseks Cog-talitlustest mul-
las vaatleme protsesse kbigepealt toimimise iseloo-
mu jargi. Bioloogilise iseloomuga talitlused on:
mulla ainevahetusliku energiavaru moodustamine,
taimede varustamine toiteelementidega (eriti N, P ja
S), mulla kui pedoststeemi (ja kogu 6koststeemi)
elastsuse tagamine, ensttimide aktiivsuse, mikroo-
bide ja taimede kasvu stimuleerimine voi parssi-
mine. M0jutatavateks flusikalisteks talitlusteks on:
struktuuriagregaatide stabiliseerumine, veemahuta-
misvdime suurendamine, ainete véljaleostumise ta-
kistamine ja pdikeseenergia neelamisvdime regu-
leerimine. Coq-i mOju keemilistele omadustele
avaldub jargmiselt: suureneb neeldunud Al, Fe, Ca,
Mg, NH, ja mikroelementide sisaldus; paraneb mul-
la puhverdusvdime ja happesuse stabiilsus; véheneb
mikroelementide kadu ja metallide potentsiaalne
toksilisus ning paraneb fosfori omastatavus; akti-
veerub mullas olevate pestitsiidide lagunemine.

Corg-i Osaluse anallilisil mdjutatavate toimingute
puhul ei saa médda minna muldade geneesist, kus
Corg-i mojul toimub: liigiomase huumuskatte moo-
dustumine, mineraalse osa mikrobioloogiliselt ja
termodiinaamiliselt vastupidavate agregaatide teke,
mulla hidrofiisikaliste omaduste mdjutamine, la-
biilsete migratsioonivdimeliste Ghendite moodustu-
mine ja mulla mineraalsete komponentide kaasa-
mine aineringesse ning mulla neelamisvdime, hap-
pesuse ja puhverdusomaduste kujunemine.

Corg-l mdju toitumisahelatele avaldub mitmeti: ta on
taimede toiteelementide (N, P, K, Ca, mikroelemen-
did) allikas, orgaanilise toidu allikas heterotroofsele
mullaelustikule (bioloogiline aktiivsus, biokeemili-
sed muundumised), CO, allikas maaldhedases Ghu-
kihis (suureneb fotostintees) ning biokeemiliselt ak-
tilvsete ainete (looduslikud kasvustimulaatorid, en-
stdmid, vitamiinid jt) allikas.

Corg-i 0salus muldade sanitaarses kaitses on seotud
pestitsiidide ja toksiliste ainete kahjutustumisega
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(saab toimuda kiirendatud mikrobioloogiline ja/voi
katalGiitiline lagunemine) ja lokaliseerimisega (voib
toimuda toksiliste ainete tugev sorptsioon vai komp-
leksiihendite moodustumine, aga ka toksiliste ainete
migratsiooniv8ime suureneming).

Corg-i rolli ei saa seega késitleda theselt ja lihtsus-
tatult. Uhelt poolt s6ltub see mulla liigist ja MOA
koostisest ning kvaliteedist, kuid teiselt poolt asuko-
ha Okoloogilistest tingimustest ja muldade kasuta-
mise tehnoloogiast.

MULLA ORGAANILISE SUSINIKU KVALITEET,
OLULISUS MARKERINA JA KAIVE

Mullatltbist soltuvalt on C,g-koostises (varskest
varisest kuni sajandite vanuste huumusaineteni),
huumuse kvaliteedis (humifitseerumise aste, ful-
vaatsus, huumuse killastatus jt.) ning koostisosa-
de aastakaibes t&dheldatavad teatud kindlad seadus-
parasused, mille tundmine on vajalik muldkatte
jatkusuutlikul kasutusel. Maaharimisel seostub
teadmus 6koloogiliselt Gige kasutusviisiga, maade
kuivendamisel — biodegradatsiooni ja huumuse
kvaliteedi reguleerimisega, pdllumullal — kéibesse
vOetud mullavarude kompenseerimisega jms.

Huumuse fraktsioonilise koostise ja selle mulla-
tlupidest tingitud isedrasuste uurimisel ning vasta-
vate andmebaaside moodustamisel on olnud téhe-
lepanuvadrne Eesti TA akadeemiku L. Reintami
tegevus (Kalli jt 1996; Reintam jt 2000, 2009). Ta
on uurinud pdhjalikumalt ka Coq-i 0sa muldade
geneesis nii moreenidel kui karjaari pinnastel
(Reintam jt 2010), Coq-i seost mulla oluliste
omaduste ja talitlemisega, liikumapaneva tegurina
taim-muld-susteemis ning C,-i 0Sa muldade pro-
duktiivsuse taseme kujunemisel (Reintam 2004).
Corg-pOhised on olnud ka koostdd geoloogide
(paleoprotsessid), botaanikute, arstide (mulla sani-
taarne seisund), arheoloogide, 6koloogide ja met-
sameestega (Reintam jt 2009).

Akadeemik L. Reintami tegevuse kaudu rakendus
Eesti TA positiivne kureeriv mdju nii mullateadu-
se tasakaalustatud arengule kui ka uhiskonna
teadlikkusele. Cyq-i uurimisele avaldas soodusta-
vat toimet ka Eesti TA arendatav koostdd sdsar-



akadeemiatega. Naiteks on arenenud viljakas
koostd6 Eesti ja Poola akadeemiate poolt toetatava
MOA biokeemiliste aspektide uurimisel (3 jat-
kuvat projekti aastatel 2002-2012, vastutavad tdit-
jad Eesti Maadlikooli audoktor prof L. W. Szajdak
ja R. Kalli).

Eesti muldade C,g-aastakaibed looduslikel aladel
erinevad muldade I6ikes mitmekordselt (joonis 2a).
Positiivse Cqg-aastabilansiga (asuvad diagonaal-
joonest kdrgemal) on mullad, kuhu akumuleerub
kas mujalt teisaldatud setteid v6i kohapeal moo-
dustunud turvast. Negatiivne Coq-bilanss on ise-
loomulik erodeeritud muldadele. Inimese majan-
dusliku tegevuse tagajarjel voib mulla Co-i aasta-
bilanss muutuda drastiliselt negatiivseks, kuid sa-
mas on votteid, mille abil saab Cy-i kadu mullast
valtida vOi leevendada (joonis 2b).

HUUMUSKATTE OKOLOOGIAST

Corg-i Okoloogiliste aspektide kasitlemisel on hu-
viobjektiks muldkatte pindmise osa orgaanilise
aine (metsakddu, huumus-, toorhuumus- ja turba-
horisondid) rikas kiht ehk huumuskate, mis on
moodustunud vastastikuses toimes (juurestik, mul-
laelustiku ja lagundajate tegevus) muldkattel are-
nenud Okostisteemiga. Huumuskattes ringleb val-
dav osa elusaine orgaanilisest slsinikust (juured,
fauna, mikroorganismid, viirused), paiknevad tai-
msete ja loomsete organismide jadnused (lagu-
nemata varske varis, suuremal voi vahemal méaaral
biodegradeerunud vare) ning orgaaniliste ainete mo-
lekulid (eritised, huumushapped, proteiinid jpt).

Soltuvalt konkreetsetest pedo-6koloogilistest tin-
gimustest kujunevad erinevate omadustega huu-
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Joonis 2.
Orgaanilise susiniku aastakaive muldades.
a) Tasakaalustunud okoslisteemidega muldades: | —paepealsed, 1l — rahk- ja leostunud, 1l — leetjad, IV -

kahkjad, V — leetunud, VI — leede-, VII — rdhk- ja leostunud glei-, VIII — leetjad glei-, IX — leetunud ja
kahkjad glei-, X — turvastunud glei-, XI — leedeglei-, XIl — erodeeritud (a — ndrgalt, b — keskmiselt ja ¢ —
tugevasti), X1l — deluviaalsed, X1V — lammi-, XV — ranniku- ja XVI — madalsoomullad.

b) Tugeva agrotehnoloogilise mdjutuse korral — kultuurid, toimingud: A — oder, B — rukis, C — kartul, D —
pdldhein, E — looduslik rohumaa, F — lammi-rohumaad, G — ekstensiivne maaviljelus, H — tavamaaviljelus, | — in-
tensiivne maaviljelus, J — vaetamine 45 Mg ha™ tahke sénnikuga ja K — kultuurideta turbamuld.
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muskatete tulbid ehk huumusvormid (Zanella jt
2010). Klimaatilis-6koloogiliste tingimuste muu-
tudes teiseneb biotsénoos ja vastavalt sellele ka
huumuskate. Huumuskatte morfo-funktsionaalne
késitlus avab taim-muld-siisteemi dkoloogilise si-
su ning vdimaldab kasutada huumuskatte tiitpe
kui 6koslsteemi talitlemise kompleksseid indikaa-
toreid (Kalli jt 2009b).

K®oigile huumuskatte(-vormi) tidipidele on omased
teatud kindlad elustiku koosseisud ja nende sukt-
sessioonid, milledes peegeldub ka regionaalsete
Okoloogiliste tingimustega seotud erinevusi. Kah-
juks on MOA lagundajate koosseisu ja 6koloogiat
veel liialt vahe uuritud. Eriti kahetsusvéarne, kui
taolisi uurimusi on tehtud mulla omadusi passis-
tamata, sest siis kaob vBimalus nende mulla suhtes
POSITSIONEERIMISEKS. Vajakajaamiseks voib pi-
dada ka asjaolu, et uurimused hdlmavad vaid tsna
piiratud (sageli juhuslikku) osa meie muldkatte
Kirjust spektrist.

Ténu uusimate analutsimeetodite kasutusele on
tuvastatud MOA muundumiste v8imalikud rajad,
kusjuures on selgunud ka lokaalsete tingimuste
korrigeeriv. mdju nende kulgemisele. Taolised
uurimused ei ole seega Uheselt Ulekantavad teiste
regioonide muldadele (Schnitzer jt 2005).

LOPETUSEKS

Mistahes regiooni mullastik on teatavasti selle
koha oOkoloogiliste tingimuste peegeldus. Tundes
muldade arengu ja talitlemise 6koloogilisi seadus-
parasusi, oleks vdimalik anda mistahes maalapi mul-
lale vbimalus vBimete kohaselt talitleda ja edasi
areneda ning uhtlasi degradeerumist dra hoida voi
leevendada. Mida enam tGstame mulla produktiiv-
sust, seda suuremas koguses satub mulda uut or-
gaanilist ainet, seda joudsamalt areneb muld ning
koos sellega ka huumusemahutavus ja edaspidine
produktiivsus. Produtseerimise pidevus on justkui
palsam mullale, mis samas parandab ka mulla vilja-
kust ja loob uut lisavaartust muldkattele kui loo-
dusvarale. Muldkate on kdige paremini Kaitstud
Okoloogiliselt dige kasutamise korral. Korrashoitud
(kaitstud) muldkate vdib kvaliteedi kaudu ainerin-
gesse.
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Akadeemik L. Reintami tegevust Eesti mullastiku-
olude (sh MOA) kasitlemise arendamisse ja prak-
tilistesse véljunditesse on raske Ulehinnata. Eesti
muldade edasise tasakaalustatud kasutamise ja
uurimise vajadusest lahtudes peaks meie muldade
kaitse ja praktilise mullateadusega seonduvat ku-
reerima riiklikul tasemel péadev instants. See val-
diks muldade rolli alahindamist, séilitaks muldade
omadustele vastava viljakuse ning annaks sus-
teemse aluse kodumaise mullateaduse arengule.
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SISSEJUHATUS

Tuumafiiiisika arengu lisavairtuseks oli 20. sajan-
di 40ndatel ja 50ndatel aastatel isotoopmeetodite
kasutuselevotmine klassikaliste loodusteaduste, sh
ka geoloogia vallas ja isotoopgeoloogia kui uue
teadusvaldkonna viljakujunemine 1960tel aasta-
tel, mis on geoloogiavaldkonna téppisteaduslik ha-
ru. Tegemist on geoloogia ja geokeemia piiri-
teadusega, mis uurib looduslikes objektides sisal-
duvate stabiilsete ja radioaktiivsete isotoopide tei-
sendeid. Kergete elementide (H, C, O, N, S) sta-
biilsete isotoopide suhte variatsioonide uurimine
annab informatsiooni looduslike protsesside ajalis-
ruumilise diinaamika kohta ja radioaktiivsete iso-
toopide kontsentratsioonide moStmine voimaldab
midrata geoloogiliste protsesside toimumise aega
ja/voi protsesside kiirust.

1970ndate algul hakati J.-M. Punningu eestveda-
misel arendama isotoopgeoloogilisi uuringuid tol-
lases Eesti NSV TA (praegune TTU) Geoloogia
Instituudis. Esmalt kéivitati radiosiisiniku labora-
toorium ning 1970ndate keskel stabiilsete O ja C
isotoopide massispektromeeria laboratoorium.
1980ndatel aastatel oli GI isotoopgeoloogia labo-
ratoorium kujunenud {iiheks tollase NSVL juhti-
vaks Maateaduste valdkonna isotoopuuringute
keskuseks, millel oli juba ka arvestatav rahvus-
vaheline renomee (Vaikmée, Punning 1984). GI
isotoopgeoloogia laboratooriumi teeneks tuleb
lugeda uue teadusvaldkonna — isotoopgeoloogia —
“maaletoomist”, metoodikate edasiarendamist,
valdkonna infrastruktuuri iilesehitamist ja aren-
damist ning ka spetsialistide véiljakoolitamist, mis
on pikaajaline t66. Samuti toimus isotoopmee-
todite rakendusvdimaluste propageerimine sidus-
valdkondades. Kuigi meie pohilised uurimisobjek-
tid, nagu jargnevast selgub, on ldbi aastate asunud
kaugel viljaspool Eestit, on Eesti maksumaksja

ISOTOOP-PALEOKLIMATOLOOGIA

Rein Vaikmde, Enn Kaup, Ténu Martma
Tallinna Tehnikaiilikooli geoloogia instituut

raha kulutamine nendeks uuringuteks end igati
Oigustanud, sest piisava kompetentsi véljakujune-
misel hakati seda olulist ekspertiisi rakendama ka
Eesti hiidrosfééri ja aluspdhja uuringute kaasajas-
tamiseks. Rahvusvahelises koostdos lébi viidud
polaaralade jd4 isotoopuuringud on aidanud luua
kompetentsi kaasa rddkimiseks globaalsete kliima-
muutuste alases rahvusvahelises diskussioonis.
Saavutatud kompetentsi kasutatakse ka uue maa-
teadlaste polvkonna kujundamisel Eesti iilikoolides.

JAAPUURSUDAMIKUD

Laboratooriumi algaastatel kujunes kohe iiheks
pohiliseks uurimissuunaks paleoklimatoloogia ja
eelkdige polaaralade jadpuursiidamike uurimine,
mis 1960ndate 16pust kogu maailmas intensiivselt
arenema hakkas. Touke selleks andis W. Dans-
gaardi (1964) valdkonna klassikaks kujunenud ar-
tikli avaldamine sademete isotoopkoostise ja kon-
densatsioonitemperatuuride seosest, millega oli
pandud alus jéi isotooptermomeetrile. Varsti see-
jarel toimusid esimesed jdd siigavpuurimised
Groonimaal (Dansgaard jt 1969) ning Antarktikas
(Epstein, Sharp 1970) ja praeguseni kestev jaa
stigavpuurimiste buum (North GRIP 2004, EPICA
2006) oligi alanud. 1970ndate keskel kéivitas
NSVL TA Geograafia Instituut Teravmigede glat-
sioloogiliste uuringute programmi, mis sisaldas ka
jadpuurimise tehnoloogia arendamist ning jda-
puursiidamike isotoop-geokeemilisi uuringuid.
Sellesse programmi kaasati ka meie GI isotoop-
geoloogia laboratoorium kui NSV Liidus ainus
selles uues teadusvaldkonnas tegutsev laboratoo-
rium (Punning jt 1986, 1987b; Arkhipov jt 1987).
Arktika saarestike jadpuursiidamike uurimine on
tollest ajast tinapdevani olnud TTU GI iiks po-
hilisi uurimisvaldkondi. Teravmégede ja Sever-
naja Zemlja arhipelaagide liustikuprofiilid ei ldhe
kiill ajaskaalal kaugemale kui maksimaalselt 10 tuh
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aastat, sedagi praktiliselt vaid Severnaya Zemljal
(Vaikmie, Punning 1982). Samas on just need
suhteliselt diinaamilised liustikud védga tundlikud
Arktika kliima- ja keskkonnamuutuste indikaato-
rid. Meie tollaste to6de iiks pShieesmérk oli vélja
selgitada, kas isotoopmeetodid on iildse informa-
tiivsed kasutamiseks Arktika nn soojades liustikes,
kus suveperioodidel osa lume- ja jadkihte sulab ja
sulavesi infiltreerub vanematesse kihtidesse, mo-
difitseerides osaliselt esialgset isotoopkoostist
(Vaikmde 1990). Meie pikaajalised pohjalikud
uuringud erinevatel liustikel on kinnitanud, et so-
biva puurimiskoha valiku ja véiga detailse proo-
vide kogumise korral on ka Arktika saarestike
soojade liustike puursiidamikest véimalik saada
vadrtuslikku informatsiooni viimaste aastatuhan-
dete kliima- ja keskkonnamuutuste kohta Arktikas
(Pohjola jt 2002; Kotlyakov jt 2004). Eriti olulised
on need andmed hindamaks inimtegevuse vdima-
likku mdju viimaste aastakiimnete jooksul tdhel-
datud kliima soojenemisele Arktikas. Viimase 15
aasta jooksul on jddpuursiidamike uuringud Te-
ravmigedel toimunud valdavalt rahvusvahelises
koostd0s, kus koordinaatoriks on olnud Norra Po-
laarinstituut (Pohjola jt 2002; Isaksson jt 2005;
Grinsted jt 2006; Divine jt 2008).

Koost6os Leningradis asuva Arktika ja Antarktika
Teadusliku Uurimise Instituudiga, kes alustas
1980ndatel jaa sligavpuurimisi Antarktises, ning
Leipzigi Isotoopuuringute Instituudiga (Hermi-
chen jt 1990) osaleb GI isotooplaboratoorium juba
1980ndetest ka Antarktise jdd isotoopuuringutes.
Esimene laiemat huvi dratanud oluline tulemus oli
Shackletoni Selfiliustiku toitumisdiinaamika vélja-
selgitamine (Savatyugin, Vaikmée 1990), mis an-
dis olulise tduke isotoopmeetodite laiemaks kasu-
tamiseks Antarktika Selfiliustike kditumise uuri-
misel (Tison jt 1991; Price jt 2008).

Meie t66d Antarktise jadpuursiidamike vallas kul-
mineerusid 1980ndate 16pus Isotoopgeoloogia
laboratooriumi teaduri Margus Tootsi osalemisega
33. Noukogude Antarktika Ekspeditsiooni koosei-
sus jai stigavpuurimisel Ida-Antarktise Kuplil B.
Tallinnasse transporditud ja siinses kiilmhoones
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tdnapdevani sdilitatud jadpuursiidamikust voetud
proovide hapniku isotoopanaliiis ning keemiline
analiiiis tehti meie isotoopgeoloogia laboratooriu-
mis. Selleks ajaks olid Antarktise jadpuursiida-
mike uuringute klassikaks kujunenud Vostoki
(Lorius jt 1985), Kuppel C (Lorius jt 1979) ning
Byrdi (Epstein, Sharp 1970) puursiidamike iso-
toopkdverad andnud juba olulist teavet kliima ja
keskkonnamuutuste kohta ldunapoolkeral viimase
jadaja 10pust tdnapédevani (joonis 1). Globaalsete
kliimamuutuste mehhanismi paremaks moistmi-
seks oli oluline nende andmete vordlemine Groo-
nimaa jadpuursiidamike andmetega. Groonimaa
jadpuursiidamike isotoopvariatsioonide kdoverad
olid nimelt ndidanud, et viimase jd#aja 15pus ca 18
tuhat aastat tagasi alanud kliima soojenemine kuni
10 tuh aastat tagasi alanud ja praeguseni kestva
Holotseeni jadvaheajani oli toimunud kaheastme-
lise protsessina. Nii olid 1980ndatel aastatel puu-
ritud Grédnimaa uute jddpuursiidamike isotoopva-
riatsioonid (Dansgaard jt 1993; Grootes jt 1993)
kinnitanud varem Euroopa Jietolmutsoonide alu-
sel vilja pakutud hiipoteesi selle kohta, et viimase
jédaja 1opu tldise kliima soojenemise katkestas ca
11 tuh aastat tagasi umbes tuhat aastat kestnud
Noorema Driiiiase jéarsult alanud ja loppenud kiilm
periood (Rind jt 1986). Lounapoolkera andmestik
selle kliimaperioodi kohta oli seni puudulik ja ka
varasemate Antarktise jaddpuursiidamike isotoop-
profiilidel selline selgelt viljendunud kiilmene-
misperiood puudus. Meie viga detailse analiiiisi
tulemusena oOnnestus kuppel B jadpuursiidamiku
isotoopvariatsioonide interpreteerimisel, mida te-
gime koostdds prantsuse kolleegidega, esmakord-
selt veenvalt tOestada, et kliima kaheastmeline
soojenemine viimase jddaja 10opus oli globaalne,
mitte vaid Pohja-Atlandi piirkonnale iseloomulik
ndhtus (Jouzel jt 1995, joonis 2). Kuppel B iso-
toopprofiili tdhtsus seisneb veel ka selles, et see
asub Antarktise platool jaid liikumise kontekstis
Vostoki uurimisjaama suhtes n-0 iilesvoolu, seega
aitas kuppel B jédpuursiidamiku detailne analiiiis
kaasa paleoklimaatilise informatsiooni iithe senise
pohiallika — Vostoki jddpuursiidamiku — ajaskaala
tapsustamisele (Petit jt 1999).
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Joonis 1.

Olulisimate ji4 siigavpuuraukude paigutus Antarktikas.

Jadpuursiidamike uuringute korval kasutasime
1980ndatel isotoop-geokeemilise analiiiisi potent-
siaali ka Antarktise jarvede uurimisel. Kuigi An-
tarktise olemuse méédrab peamiselt mandrijaa, mis
koos Selfiliustikega katab ca 99,6% mandri iild-
pinnast, moodustavad {ilejadnud jidévabadest ala-
dest olulise osa rannikualadel paiknevad oaasid,
mida eelkdige iseloomustab suur hulk peamiselt
glatsiaalse tekkega jérvi. Esineb ka maakerkel me-
relahtedest tekkinud reliktjarvi. Ulimagedaid kuni

kibesoolaseid jarvi toidavad ldunapoolkera suvel
sulaveeojad, mis ldhtuvad oaase ilimbritsevatelt
liustikelt ja/vOi valgaladel asuvatelt kohalikest sa-
demetest moodustunud lumeviljadelt. Alles
1950ndate keskel alanud iildise pohjalikuma An-
tarktise uurimise kéigus on tihelepanu pélvinud ka
sealsed omalaadsed jarved, jdddes jarveteadlastele
tdnapdevani huvitavateks objektideks (Vincent,
Laybourn-Parry 2008). Eestlaste uuringud An-
tarktise jarvedel algasid 1972. a NSV Liidu ekspe-
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ditsioonide koosseisus ning on kestnud praegus-
ajani kokku 9 ekspeditsiooni kéigus, olles kesken-
dunud veevahetuse, termilise ja piikesekiirguse
reziimi, hiidrokeemia, fiitoplanktoni algprodukt-
siooni ning uurimisjaamadest ldhtuva inimmdju
selgitamisele (Kaup, Tammiksaar 2011). Muuhul-
gas on osutunud oluliseks selgitada erineva genee-
siga jarvevete (kas sisemaalt parinevatest liustikest
vOi kohalikest lumevéljadest) ja polaarkorbe tin-
gimustes toimuva vete muundumise mdju jarvede
okosiisteemidele. Geoloogiainstituudi isotoopgeo-
loogia laboratooriumis kasutati isotoopmeetodeid
Eesti jarvevee geneesi uurimiseks juba 1980ndate
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algul (Punning, Vaikmie 1988). Lounapoolkera
suvel 1983/84 alustasid Enn Kaup ja August Loop-
mann Schirmacheri ja Untersee oaasides isotoop-
meetodite rakendamist jarvevete geneesi ja muun-
dumise uurimisel. Tulemused lubasid eristada vete
allikana Holotseeni ja Pleistotseeni jaddd ja kinni-
tada, et otsene mereline moju Schirmacheri oaasi
epiSelfijarvede veele oli viga viike, ning selgitada
vee kihistumuse. Mdonede jidrvevete mineralisat-
sioon oli tugevalt mojutatud auramisest (Kaup,
Vaikmie 1986). Uuringud Thala oaasis kinnitasid
auramise vdhest mdju kohalikele jarvevetele ning
nditasid muuhulgas, et jarvejdd kiire kasv kuni



olulise osani jirve ruumalast toob kaasa '*O vihe-
nemise jérele jadvas vees (Kaup, Vaikmée 1996).
Sarnased protsessid selgitasid meromiktsete oma-
duste kujunemist iilisoolases Polesti reliktjarves
Bungeri oaasis, kus vete isotoopkoosseisu muutu-
mine geneetilises reas mandrijdé-sulaveed-labi-
voolujarved-umbjiarved ning epiSelfijarvedes ja
merelahtedes oli otseses seoses vete flilisikaliste ja
keemiliste omaduste muutumisega (Kaup jt 1990,
1993). Koostdds austraalia ja briti teadlastega Lar-
semanni oaasis toimunud uuringutel olid vete iso-
toopkoosseisu muutuste analiiiisid veenvaks argu-
mendiks looduslike jarvede valgalade igikeltsa ak-
tiivkihis toimuva sulavete fosforiiihenditega rikas-
tumise toendamisel (Kaup jt 2001). Samuti ndidati
isotoopanaliiiisi abiks vottes, et uurimisjaamade
moju all olevates valgalades toimuv sulavete ri-
kastumine peamiste ioonide ja biogeensete ele-
mentidega oli tdepoolest inimmdjust pdhjustatud
(Kaup, Burgess 2002).

IGIKELTS JA MAASISENE JAA

Minevikus toimunud kliimamuutuste kohta jédiseid
infoallikaid otsides tuleb todeda, et maakeral on
suuri piirkondi, kus tinapéeval jadkilpe ja lius-
tikke ei eksisteeri, aga maasisene jdd oma erine-
vates vormides (kiilmunud pinnasevesi v0i mas-
siivjad kogumid on olemas). Tegemist on igikelt-
sapiirkondadega, mis pohjapoolkeral hdlmavad
umbes 23% maismaast (Zheng jt 2008). 1980nda-
tel alustasime metoodiliste uuringutega Siberi
pOhjaosas eesmargiga kindlaks teha, kas isotoop-
meetodite abil oleks vdimalik ka keltsajddst saada
informatsiooni minevikus toimunud kliimamuu-
tuste kohta. Kogu maailmas oli selleks ajaks il-
munud vaid iiksikuid publikatsioone, mis esialgu
selles suunas tegutsemise osas erilist optimismi ei
sisendanud. Koostdds Moskva Riikliku Ulikooli
keltsaspetsialistidega Onnestus meil tdestada, et
isotoopanaliiiisi kasutamine on kindlasti perspek-
tiilvne erinevate keltsajdd tiilipide geneetilise péa-
ritolu kindlakstegemisel (Vaikmide jt 1986; Va-
silchuk jt 1987). Nende uuringute tulemused and-
sid touke isotoopmeetodite laialdaseks kasutami-
seks keltsajad uuringutes kogu maailmas, mis paa-

dis 2008. a isotoopkeemia sektsiooni loomisega
Rahvusvahelises Igikeltsa Assotsiatsioonis (IPA).
Meie koige olulisemaks teadustulemuseks maa-
sisese jdd isotoopuuringute vallas osutus Igarkast
veidi pohjapool, Jenissei joe paremal kaldal leitud
kvaternaarisetetega kaetud massiivjad kogumi
geneesi tuvastamine 1980ndate teisel poolel mit-
mete ekspeditsioonide kéigus kogutud jadproovide
isotoop- ja keemiliste analiiliside tulemuste pdhjal.
Meil Onnestus tuvastada, et erinevalt paljudest
teistest selle piirkonna massiivjdd objektidest oli
selle jadmassiivi puhul tegemist jddnukiga kunagi
seda piirkonda katnud jadkilbist. See oli oluline
panus 1980ndate 16pul toimunud rahvusvahelisse
diskussiooni Euraasia Arktika jéddtumise ajaloost
ja kinnitus selle kohta, et jiékilp ei katnud seda
piirkonda mitte viimase jadtumise 10pus, nagu ar-
vasid tol ajal mitmed valdkonna koriifeed (Gross-
wald 1980), vaid ilmselt Weichseli jddtumise vara-
ses staadiumis (Vaikmaée jt 1993).

PALEOPOHJAVESI

TTU geoloogia instituudis ligemale 30 aasta jook-
sul tehtud isotoop-paleoklimatoloogia valdkonna
uuringute liks koige huvitavamaid tulemusi nii
teaduslikus, kui rakenduslikus plaanis on
1980ndate algul alustatud Eesti pdhjavete moni-
tooringu programmi kéigus tuvastatud fakt, et
meie koige siigavama, Kambriumi-Vendi pdhja-
veekompleksi vee hapniku isotoopkoostis Pdhja-
Eestis on tunduvalt negatiivsem kui koigi teiste
pohjaveekomplekside isotoopkoostis. Samas on
tanapievaste sademete 5'°0 aasta keskmised vir-
tused Eestis ligikaudu -10,4%o (Punning jt 1987a).
Pohja-Eesti Kambriumi-Vendi pdhjavee §'°0
vadrtused on vahemikus -18%o kuni -22%o, olles
seega koige kergema isotoopkoostisega joogi-
veeks kasutatav pohjavesi Euroopas (Edmunds,
Milne 2001). Jargnevate aastate jooksul tehtud
pohjalikud isotoop-geokeemilised uuringud (ka
EL IV ning V RP projekti PALAEAUX ning BA-
SELINE raames) (Vaikmie jt 2001, 2008) kin-
nitasid meie esialgse hiipoteesi paikapidavust selle
kohta, et konealuses pohjaveekompleksis on tege-
mist viimasest jddajast périt Skandinaavia liustiku
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sulaveega, mis on sellisel kujul sidilinud tdnu
sobivatele geoloogilistele tingimustele. Tulemused
on geokeemiliseks aluseks EL vee raamdirektiivi
rakendamisel Eestis. Maailma mastaabis unikaalse
paleopohjavee néidisobjektina on Eesti Kamb-
rium-Vendi pohjavesi meie uuringute 1abi joudnud
ka Suurbritannia tilikoolides dppematerjaliks soo-
vitatavasse hiidrogeoloogia monograafiasse (His-
cock 2005).

Kéesoleva sajandi teaduse nn suurte viljakutsete
seas on iiks diskuteeritavamaid globaalsete kliima-
ja keskkonnamuutuste probleemistik (Reid jt
2010). Selles kontekstis on eesliiniteaduseks tdus-
nud jadpuursiidamike teadus. Valdkonna eksper-
tide rahvusvaheline kooslus (International Partner-
ship in Ice Core Sciences (IPICS) (Brook jt 2006),
kuhu kuulub ka iiks kdesoleva iilevaate autoritest,
on koostamas valdkonna uuringute plaani ldhi-
maks paarikiimneks aastaks ja kindlasti osaleb
nendes toddes ka TTU GI isotoop-paleoklimato-
loogia tooriihm, kasvatades selleks ka juba uue
teadlaste polvkonna.
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GEOGRAAFIA: KIRJELDAVATEST UURIMISTEST ANALUUSIVA TEADUSENI
ULEVAADE GEOGRAAFIA-ALASTEST UURIMISTOODEST EESTIS

SISSEJUHATUS

Vaatamata tuntud litlusele — geograafia on see,
millega geograafid tegelevad — vodib viimastel
aastakiimnetel tdheldada teatud selginemist uuri-
misvaldkondade osas, mis traditsiooniliselt jagu-
nevad loodusgeograafia (Physical Geography),
inimgeograafia (Human Geopgraphy) ning neid
kahte iihendava kartograafia ja geoinformaatika
vahel. Sellist struktuuri jargib see osa maailma
tilikoolidest, kus geograafia eriala on tugeva kvan-
titatiivse baasiga ning seda Opetatakse iihe teadus-
konna baasil (Getis 1993). Teisalt on kasvanud
geograafide osalus interdistsiplinaarsetes uurimus-
tes, mis nduavad erinevate ndhtuste ruumilist in-
terpretatsiooni ja ruumiandmete tootlust. Seeldbi
on tdusnud ka geograafia-alaste uuringute kvali-
teet. Nii on nditeks Thompson-Reutersi Web of
Science’i andmebaasi jargi viimasel 7 aastal juhti-
vates teadusajakirjades Nature ja Science geograa-
fia nime kandvates uurimisasutustes tddtavate
teadlaste poolt avaldatud artiklite arv kasvanud

Ulo Mander, Rein Ahas

Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste instituut

(joonis 1). Seejuures on Science’is suurenenud
globaalsete kliimamuutuste teemal kirjutatud ar-
tiklite osakaal. Inimgeograafia alaste uurimuste
protsent on olnud stabiilne — 10-20%. Enamik
analiiiisil  soOelale  jddnud  uurimisasutustest
(arvestati margusonu “geog”, “geogr” ja “geo’) on
USA ja Uhendkuningriigi iilikoolide vastavad ins-
tituudid, osakonnad vo6i uurimisrithmad.

Eestis on geograafia-alased teadusuuringud koon-
dunud Tartu Ulikooli 6koloogia ja maateaduste
instituudi geograafia osakonda ning teatud mééral
ka Tallinna Ulikooli 6koloogia instituuti. Kées-
olev artikkel annab pdgusa ldbildoike viimase viie
aasta teadusuuringutest TU geograafia osakonnas,
kus kolme Oppetooli — loodusgeograafia ja maas-
tikuokoloogia, inimgeograafia ja regionaalplanee-
rimise ning geoinformaatika — baasil ning viie kor-
ralise professori (Ulo Mander, Rein Ahas, Tdnu
Oja, Jaak Jaagus ning Tiit Tammaru) juhenda-
misel peamine osa uuest teadmisest produtseeri-
takse.
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LOODUSGEOGRAAFIA JA OKOTEHNOLOOGIA
ALASED UURINGUD

Loodusgeograafia ja maastikudkoloogia dppetooli
peamine uurimistdd on seotud maastike ja okosiis-
teemide aineringete ning kliimauuringutega, mida
toectavad  kaks  sihtfinantseeritavat  teemat:
SFO180127s08 “Maastike aineringe muutuvates
kliima- ja maakasutuse tingimustes ning selle 6ko-
tehnoloogiline reguleerimine” (teema juht U. Man-
der) ning SF0180049s09 ‘“Maastiku muutused
Eestis seoses globaalse kliima soojenemise ja
inimtegevusega” (teema juht J. Jaagus). Mdlemad
nimetatud teemad kaasavad ka geoinformaatika ja
kartograafia Oppetooli Oppejoude, teadlasi ja
kraadioppureid.

Aineringluse reguleerijana toimivate mairgalade
ning veekogudirsete puhvertsoonide uurimine on
lisanud teavet maastike ldmmastiku, siisiniku ja
fosfori biogeokeemiliste tsiiklite diinaamika kohta
maastike puhvertsoonides (Mander jt 2008a; Parn
jt 2010; Soosaar jt 2011). Tehismérgalade kui
aineringluse reguleerijate parema efektiivsuse ta-
gamiseks on vilja tootatud terve rida innovaatilisi
disaini ja hoolduse votteid: hiibriidse méargalapu-
hasti kontseptsioon (Noorvee jt 2005a), efektiivne
aeratsioon vertikaalvoolulistes filtrites (Noorvee jt
2005b, 2007), reovee retsirkulatsioon (Poldvere jt
2009); bioaugmentatsioon (Nurk jt 2009; Zaytsev
jt 2011) ning efektiivsed alternatiivsed materjalid
fosfori sidumiseks (Kaasik jt 2006; Liira jt 2008;
Kodiv jt 2010; Vohla jt 2011). Tehismérgalade
efektiivsuse alased t60d, koos neilt saadava makro-
fiititide biomassi 6koehituseks kasutatavuse uurin-
gutega (Maddison jt 2009ab) ning rohekatuste
vee- ja temperatuuri analiilisiga (Teemusk, Man-
der 2007, 2009, 2010), moodustavad dppetooli oko-
tehnoloogiliste toode tsiikli. Okotehnoloogia eri-
alal on aastatel 2005-2010 Sppetoolis kaitstud 9
doktorivéitekirja (vrd — 45 doktorivéitekirja, mis
on kaitstud aastatel 1991-2011 geograafia eri-
alal). Okotehnoloogia suuna uueks paljutdotavaks
suunaks on kujunenud vanemteadur Jaak Truu
poolt juhitav tehismérgalade metagenoomika ala-
ne programm (Truu jt 2005, 2010), mida voi-
maldab hiljuti sisustatud metagenoomika labor.
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Uheks kandvamaks loodusgeograafia ja maastiku-
okoloogia dppetooli uuringuteemaks on kasvuhoo-
negaaside emissiooni uurimine erinevates okosiis-
teemides (Mander jt 2008b, 2010b; Teiter, Mander
2005; Salm jt 2009). Euroopa Majandusruumi
(EEA) ja Norra finantsmehhanismi alusel finant-
seeritava projekti EE0012 “Dildmmastikoksiidi ja
metaani emissioon Eesti pollumajandusmaasti-
kes — oOkoslisteemidevaheline varieeruvus ja voi-
malikud regulatsioonistrateegiad” (2007-2011,
vastutav tiitja U. Mander) raames saadud uurimis-
tulemuste ning kirjanduse analiiiisi alusel leitud
CH4 ja N,O vood Eesti maastikes moodustavad
globaalse soojenemise potentsiaali vastavalt 0,84
ja 5,15 miljonit tonni CO,-ekvivalenti aastas (vas-
tavalt 33600 t CH, a”' ning 17280 t N,O a™'; Man-
der jt 2010a; joonised 2 ja 3). See t60 on esimene
katse hinnata CH4 ja N,O emissioone nii ulatus-
liku regiooni tasandil.

Eesti rabade ja siirdesoode CO,, CH, ja N,O aas-
tase koguemissiooni mediaanvéartused véliuurin-
gute ning kirjanduse andmete pdhjal on vastavalt
0,373, 0,360 ja 0,033 CO, ekvivalenti (Salm jt
2009). Seejuures ei erine CO, vood oluliselt soo-
tiitipide 16ikes, kuid koguemissioon suureneb kui-
venduse mojul ja sood muutuvad CO, netoemitee-
rijaks. CH4 emissioon on suurem toitainete poolest
rikkamates madal- ja siirdesoodes, kuivendatud
aladel see aga vdheneb ning voib esineda ka CHy
sidumist 6kosiisteemi poolt. N,O emissioon vihe-
toitelistest rabadest on viike, oluline on emissioon
metsandusliku eesmérgiga kuivendatud viljakatelt
sootiilipidelt — madal- ja siirdesoodest ning vasta-
vatelt metsaaladelt, eriti kodusoometsadest (Man-
der jt 2010a). Uldistavalt vdib delda, et soode
kuivendamine suurendab CO, ja N,O emissiooni
ning kahandab CH,4 lendumist atmosfééari (Salm jt
2009; joonis 4)

Juhul kui Eesti siirdesood ja rabad oleksid kuiven-
damata, vdiks nendelt ldhtuv globaalset soojene-
mist mdjutavate kasvuhoonegaaside koguhulk
CO, ekvivalentides olla 5,4 korda viiksem prae-
gusest (Salm jt 2009).



Joonis 2.

Hinnanguline aasta-
keskmine metaani-
voog Eesti maasti-
kes (mediaanvéér-
tuste alusel; Mander
jt 2010a).
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Joonis 3.

Hinnanguline aas-
takeskmine dildm-
mastikoksiidi emis-
sioon Eesti maas-
tikes (mediaan-
vadrtuste  alusel;
Mander jt 2010a).
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Sihtfinantseeritava teema SF0180127s08 raames
tehtavad risosfaéri- ning ektomiikoriisauuringud
lisavad olulist teavet metsadkosiisteemide funkt-
sioneerimise paremaks mdistmiseks (Ostonen jt
2007ab; Helmisaari jt 2009) ning on olulise ra-
kendusliku tdhtsusega karjddrialade rekultiveeri-
misel (Kuznetsova jt 2010).

Sihtfinantseeritav teema SF0180049s09 kontsent-
reerub peamiselt kliimamuutustega seotud uurin-

gutele nii Eestis kui ka laiemalt Baltikumis ning
kogu pdhjaboreaalses ja arktilises piirkonnas. Jaa-
gus jt (2010) tdestasid esmakordselt, et pikaajaline
sademete jaotus Balti riikides soltub isegi mada-
latest orograafilistest erinevustest, olles oluliselt
suurem korgustikel. Seejuures avaldub kaugus
Laidnemerest iisna selgete sademete tsoonide
kujunemisena. Sepp ja Jaagus (2011) néitavad, et
arktilises piirkonnas (68. laiuskraadist pShjapoole
jédval alal) on aastatel 1942-2002 oluliselt suure-
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Joonis 4.

Siisihappegaasi (CO,), metaani (CH,) ja dildmmastik-
oksiidi ehk naerugaasi (N,O) vood boreaalsetes soodes
(g m? a™). Positiivsed viirtused nditavad atmosfadri suu-
natud voogu. CO, voog iseloomustab vaid mulla hinga-
mist ja mitte fotosiinteesis seotavat osa. Looduslikud
sood: 1) madalsoo, 2) siirdesoo, 2a) siirdesoomets, 3)
raba, 3a) rabaméinnik. Kuivendatud sood: 4) kuivendatud
madalsoo, 5) kuivendatud siirdesoo, 5a) kuivendatud
siirdesookaasik, 5b) kuivendatud siirdesooménnik; 6)
kuivendatud raba; 6b) kuivendatud rabaménnik.
“Vuntsid’’ iseloomustavad min ja max, kastid aga 25 ja
75% kvartiilide véértusi (Salm jt 2009).
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nenud sellesse tsooni 1Gunapoolsetelt aladelt
sisenevad tsiiklonid. Samuti on oluliselt
kasvanud siigavate madalrdhualade ning ark-
tilises piirkonnas tekkinud tsiiklonite arv.

Kogu Arktika piirkonna olulist soojenemist
toestavad veenvalt ka triivjaama “Tara” par-
dal 2007. a doktorant Timo Palo tehtud moot-
mised, mis viidi 14bi Euroopa Liidu 6. Raam-
programmi projekti DAMOCLES (Develo-
ping Arctic Modeling and Observation Ca-
pabilities for Long-Term Environmental Stu-
dies) raames, kus osales J. Jaaguse t6oriihm.
“Taral” teostatud modtmised nditavad selgelt
Pohja-Jadmere kohal OShutemperatuuride ja
ohu niiskusesisalduse kasvu viimase 40-50
aasta jooksul (Vihma jt 2007; joonis 5).

Geoinformaatika, loodusgeograafia  ning
maastikudkoloogia siinteesi aspektist véirib
tdhelepanu K. Remmi loodud tehisdppesiis-
teem CONSTUD ja selle rakendused kasvu-
kohtade ning elupaikade automatiseeritud tu-
vastamiseks (Remm, Remm 2009; Remm jt
2009). Uudse metoodikana maastiku struk-
tuuri analiiiisiks kasutatakse variogrammide
meetodi tdiendatud varianti (Uuemaa jt 2005,
2008, 2009), millel pdhineb maastiku kohe-
rentsuse uudne kasitlus (Mander jt 2010b).

INIMGEOGRAAFIA JA
REGIONAALPLANEERIMISE ALASED
UURINGUD

Teaduslikud uurimist6dd inimgeograafia ja
regionaalplaneerimise Oppetoolis on viimasel
viiel aastal olnud seotud pdhiliselt linnageo-
graafia, rahvastikugeograafia, turismigeo-
graafia ja mobiilsusuuringutega. Tooriihma
keskseks allikaks on sihtfinantseeritav teema
SF0180052s07 “Rahvastiku ruumilise mobiil-
suse mojutegurid ning seosed keskkonna ja
regionaalse arenguga” (juht R. Ahas).

Linnageograafia valdkonnas on pdhjalikult
uuritud linnade arengutsiiklitega (van Berg jt
1982) seotud temaatikat Eestis. Eelkdige on ké-
sitletud linnastumise, eeslinnastumise ja vastu-
linnastumise kdiku Eestis (Tammaru jt 2009).
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Keskmise dhutemperatuuri ja ohuniiskuse vertikaalprofiilid Pohja-Jadmerel perioodil 25. aprill-31. august,
mdddetuna “North Pole” (NP) triivjaamades aastatel 1954-1985, SHEBA aktsiooni triivjaamas 1998. a
ning triivival alusel “Tara” 2007. a. NP jaamade andmed on esitatud keskmiste ja standardhdlvetena. Selgelt
on ndha Shutemperatuuri ja eriniiskuse tdus (Vihma jt 2008).

Noukogude perioodil olid Eesti linnade arengu-
protsessid seotud industrialiseerimise ja modernis-
miajale omaste kortermajadega linnaosade raja-
misega. Alates taasiseseisvumisest 1991. a on
Eestis kiiresti toimunud eeslinnastumine. Vajadus
suuremate ja kaasaegsemate elamispindade jérele
lahtub eelkodige korterite véiksusest. 2000. a rah-
valoenduse andmetel oli Eestis keskmiselt 24 m?
elamispinda inimese kohta. See on iile poole vi-
hem kui Pohjamaades ja Ladne-Euroopas. Lisaks
otsesele elamispinnavajadusele tiivustab eeslin-
nastujaid vajadus eramajade ja parema elukesk-
konna jirele. 2006. aastal TU inimgeograafia
oppetooli poolt 1dbi viidud uusasumite elanike
uuring nditas, et elukohavahetuse oluliseks pohju-
seks Tallinna linnaregioonis oli soov keskuslinnast
turvalisemasse ja looduslihedamasse keskkonda
kolida (Ahas jt 2006).

Eestis toimunud eeslinnastumist on uuritud vord-
levalt koos teiste Ida-Euroopa linnadega. NSVL
kokkuvarisemise jérel on sarnased protsessid toi-
munud paljudes Ida-Euroopa linnades. Ida-
Euroopa linnade arenguga tegelev uurimistoé on
koondunud vorgustikku Cities After Transition
(CAT), mida koordineeritakse osaliselt ka Tartust
ja 2009. a konverents toimus samuti Tartus. Ida-
Euroopa riikide iileminek plaanimajanduselt ja

tsentraalselt paneerimismudelilt vabale turule on
kaasa toonud eelkdige linnade ekstensiivse aren-
gu. Ehitustegevus, elanikkond ja teenindusasu-
tused liiguvad intensiivselt linnadest vélja. Sellega
on seotud ka muutused rahvastiku rdndesuun-
dades, elanikkond kolib linnadest eeslinnadesse,
eriti lastega perekonnad. Uldistades Eestis alates
1991. a toimuvat eeslinnastumist on oluline, et
paljud eeslinnade kinnisvaraarendused on suuna-
tud kortermajade chitamisele. Selle pohjuseks on
iildine vajadus elamispinna jirele ja linnade sees
oleva chituseks sobiva maa véihesus ja kdrge hind.
Selle tagajirjel on klassikaliste eeslinnade asemel
kujunenud Eesti linnades ka lihtsalt linnast vélja
valgunud korterelamute rajoone (Tammaru jt
20009; joonis 6). Lisaks traditsioonilisele eeslinnas-
tumisele on aktiivselt toimumas ka varjatud ees-
linnastumine, teatud elanikkonna segmendid on
asustamas suvilaid ja suvilarajoone (Leetmaa,
Tammaru 2007).

Samal ajal on toimunud aktiivsed muutused ka
linnade sees. Uuringud néitavad, et korterela-
mutega magalate piirkondades pole toimunud
sotsiaalset kihistumist. Pigem on ka linnade maga-
lapiirkonnad olnud atraktiivseks erineva haridus-
taseme ja sotsiaalse taustaga elanikele (Kéhrik,
Tammaru 2010).
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Joonis 6.

Kaugtagamaa

Lahitagamaa
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Eesti linnades 1990. ja 2000. aastatel toimunud eeslinnastumise eripdraks on korterelamute suur osatéhtsus.
See niitab et vajadus uute elupindade jargi oli suur, aga eeslinnastujad ei otsinud otseselt lddnelikele
eeslinnadele omast madaltiheda aedlinna kvaliteeti eeslinnastumise teisel etapil t, (vasakpoolne joonis),
vaid hoopis kortermajade ehitust (parempoolne joonis; Tammaru jt 2009).

Linnakeskustes on oluliselt suurenenud teenidus-
sfadri ja turismiga seotud funktsioonide levik.
Niditeks on Tallinna kesklinnas toitlusasutuste ja
hotellide arv suurenenud mitusada protsenti (Silm,
Ahas 2008; joonis 7). Turism on oluliselt kujunda-
mas linnade hoivet ja elukeskkonda, néiteks Tal-
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Inimgeograafia ja regionaalplaneerimise dppetooli
uuringud niitavad, et eeslinnastumise protsessi-
dega kaasneb Eestis ka pendelrdnde aktiivsemaks
muutumine. Eeslinnastunud leibkondade tookohad
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linnas, Parnus, Rakveres ja Kuresaares on linna-
planeeringute oluliseks trendiks turismiga seotud
valdkondade arendamine. Tartu Ulikooli inim-
geograafia ja regionaalplaneerimise Oppetooli
teadlased on olnud partneriks linnaplaneeringute
teostamisel paljudes Eesti linnades.

2008

Joonis 7.
Health Tallinna kesklinna turismiga seotud
ea . . . .
service funktsioonide muutused ajavahemikul

1983-2008 (Silm, Ahas 2008).

ja haridusasutused on valdavalt keskuslinnades ja
see poOhjustab aktiivset pendelrdnnet ning trans-
pordivajaduse kasvu (Ahas jt 2010b). Ka ndu-
kogude perioodil toimus Eestis aktiivne pen-



delrdinne aga selle suund oli vastupidine ja
intensiivsus suhteliselt madalam (Tammaru jt
2009). Kaasaegset pendelrdnnet Eesti linnades
iseloomustab  suhteliselt suur autokasutuse
osatihtsus. Seda pOhjustab vihene
planeeringutega arvestamine, iihistranspordi ja
sotsiaalse infrastruktuuri aeglasem arendamine ja
asumite véiksus.

TU mobiilsusuuringute laboris on vilja arendatud
mobiilpositsioneerimisel pohinev metoodika trans-
pordivajaduste ja OD (origin destination) maatrik-
site koostamiseks. Sellel pohinevad transpordi-
vajaduse uuringud néitavad, et eeslinnastumine ja
pendelrdnne pole ainsaks transpordivajaduse kas-
vu poOhjuseks (Jarv jt 2011; Ahas jt 2010b).
Tegelikult on Eestis sarnaselt kogu maailmaga
kasvanud igapdevane ruumiline mobiilsus, mida
mojutab nii info- ja kommunikatsioonitehnoloogia
areng kui ka reisikditumise muutused. Inimeste
péevased reisid on jarjest keerulisemad, nendes on
rohkem tegevusi ja iihistranspordiga on neid kee-
rulisem katta kui autot kasutades. See on tinginud
autokasutuse kasvu ka viga hésti korraldatud {ihis-
transpordiga riikides Ladne-Euroopas, Eesti pole
siin erand.

Aktiivsem litkkumine on soodustanud ka Eesti
funktsionaalsete linnaregioonide véljakujunemist.
2000. a rahvaloenduse andmetega kaardistatud lin-
naregioonid (Tammaru jt 2009) on kiill oma
ildiselt koosseisult {isna sarnased ténaste linna-
regioonidega, aga nende sisene funktsioonide
paiknemine ja litkumine on oluliselt muutunud.
Aastatel 2009-2010 Siseministeeriumi ja Riigi-
kantselei poolt Euroopa Sotsiaalfondi toetusel 1dbi
viidud regionaalse pendelrdnde uuring (Ahas jt
2010b) néitas, et vaatamata mobiilsuse kasvule on
Eesti linnaregioonid ja linnade mdjualad jatkuvalt
vorreldavad 1935. a Tartu Ulikooli geograafia-
professori Edgar Kanti poolt kaardistatuga (joonis
8). Regionaalse pendelrinde uuring on aga heaks
nditeks, kuidas geograafias rakendatakse uusi me-
toodikaid ja arendatakse tehnoloogiaid. Uuring on
1ibi viidud TU mobiilsusuuringute laboratooriumi,
EMT ja spin-off firma Positium LBS poolt vilja
arendatud passiivse mobiilpositsioneerimise teh-
noloogia toel. See metoodika on maailmas ainu-
laadne ja selle arendamisel on teadustod kesken-
dunud ka IKT kasutuse ja arendamisega seotud
uuringutele (Ahas, Mark 2005; Ahas jt 2010a;
Tiru jt 2010). Nimetatud metoodika on niiteks ka-
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Joonis 8.

Regionaalses pendelrin-
deuuringus  (Ahas jt
2010b)  mobiilpositsio-
neerimise alusel kaardis-
tatud linnade mojualade
vordlus professor E. Kan-
ti (1935) tagamaadega
(halli joonega). Uuring
nditas, et vaatamata iga-
paevase mobiilsuse oluli-
sele tousule on asustus-
stisteemi ruumilised {ik-
sused jddnud pohiliselt
muutumata.
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sutusel Eesti Pangas Eesti maksebilansi arvuta-
misel ja selle abil hindab Rahandusministeerium
voimalusi Eesti maksusiisteemi kaasajastamiseks.
Mobiilpositsioneerimisel pdhinevad seiresiistee-
mid on muutumas ka planeerija abivahendiks.
Kuna areng on tinapdeval maailmas viga kiire,
siis on vaja ka kaasaegsemaid vahendeid otsuste
argumenteerimiseks ja tagajirgede seireks. Uheks
niisuguseks seirekeskkonnaks on Positiumi baro-
meeter, mis voimaldab hinnata turistide ja liikujate
ajalis-ruumilist kéitumist (Tiru jt 2010a; Silm,
Ahas 2010). Samuti on vdimalik viga detailselt
hinnata iiksikute siindmuste mojusid. Koostdds
Tartu Ulikooli majandusteaduskonna teadlastega
on vélja tootatud metoodika turistide korduvkiilas-
tuste segmenteerimiseks (Kuusik jt 2011) ja turis-
mitirituste rakendamiseks sihtkohaturunduses (Ti-
ru jt 2010b).

Inimgeograafia ja regionaalpaneerimise Oppetooli
uurimiskavas on ka etnilise segregatsiooni alased
uuringud, kus toimub aktiivne koostoé Rootsi ja
Belgia teadlastega (Tammaru jt 2010). Eesti
linnad on kujunemas pdnevaks vordluskeskkon-
naks, sest erinevalt Li4ne-Euroopa ja USA lin-
nadest ei ole Eesti linnadesse alates 1991. a tdien-
davaid migratsioonivoogusid tulnud ja Eestis on
vOimalik uurida nn “suletud” siisteemis toimuvaid
integratsiooni rahvusvdhemuste segunemise prot-
sesse. Viiakse 1dbi ka regionaalse arengu (Holt-
Jensen, Raagmaa 2010; Jauhianen 2009) ja kultuu-
rigeograafia alaseid (Pae jt 2010) alusuuringuid.

EDASISE SUNTEESI VOIMALUSED

Vaatamata kvaliteedi olulisele tousule viimasel
kiimnendil on loodus- ja inimgeograafia senini
teineteisega vihe haakuvad uurimissuunad. Mole-
mal suunal on tinu rohketele rahvusvahelistele
sidemetele (Helsingi Ulikool, Turu Ulikool, Ida-
Soome Ulikool, Genti Ulikool, Karli Ulikool
Prahas, Max Plancki Biogeokeemia Instituut,
Leibnizi ja von Thiineni Instituudid Saksamaal,
Ohio Ulikool ja Duke’i Ulikool USAs, Ida-Hiina
Ulikool Shanghais jpt loodusgeograafia vallas
ning Harvardi Ulikool, ETH Ziirichis, Oxfordi

192

Ulikool, Cambridge’i Ulikool, Umed Ulikool jpt
inimgeograafia, eeskédtt mobiilpositsioneerimise
meetodite arendamise vallas) ning kohalikele sii-
venevatele kontaktidele (koost6d Tallinna Tehni-
kaiilikooli ning Eesti Maaiilikooliga, samuti Eesti
teaduse teekaardi objekti “Eesti Keskkonnaob-
servatoorium” raames loodusgeograafias ja oko-
tehnoloogias, Eesti Geenivaramuga mobiilposit-
sioneerimise vallas, samuti ministeeriumide ja
riigiasutustega regionaalplaneerimise alal) véga
head viljavaated edaspidiseks korgetasemeliseks
teadustooks. Ka loodus- ja inimgeograafia siintee-
si vOimalused on reaalsed, eeskitt teaduslikele
alustele rajaneva regionaalplaneerimise kontsept-
siooni arendamisel, kus mdlema suuna integrat-
sioon on loomulik ja vajalik.
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