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Suurendatud dhuniiskuse méju arukase (Betula pendula Roth.) ja hiibriidhaava (Populus

tremula L. x P. tremuloides Michx.) valguskaitse strateegiatele
Liihikokkuvote

Eestis on tulevikus prognoositud aasta keskmise sademete hulga ja seega keskmise Shuniiskuse
suurenemist. Selle vdimaliku mdju uurimiseks Eesti metsadkostiisteemidele on rajatud FAHM
(Free Air Humidity Manipulation) katseala, kus manipuleeritakse suurenenud Shuniiskusega
Eesti metsanduses kasutatavaid Kiirekasvulisi puid. Antud t66 eesmérgiks oli uurida
suurenenud dhuniiskuse mdju arukase (Betula pendula Roth.) ja hiibriidhaava (Populus tremula
L. x P. tremuloides Michx.) fotosiinteesi efektiivsusele ja valguskaitse strateegiatele
rakendamisele kasvuperioodi erinevates faasides. Selleks mdddeti kolmel korral kasvuperioodi
jooksul lehtede klorofiilli fluorestsentsi parameetreid ning méaédrati nende pigmentide sisaldus.
Tulemustest selgus, et arukased hoidsid suve viltel suurendatud Shuniiskuse tingimustes
hiibriidhaabadest efektiivsemalt fotokeemilist vdimekust stabiilsena. Arukased suurendasid
korgema oOhuniiskuse tingimustes suve I0pu poole karotenoidide kontsentratsiooni ja
vihendasid valgustpiilidvate antennikomplekside osakaalu. Hiibriidhaaval oli korgema
ohuniiskuse tingimustes suurenenud karotenoidide vahendatud mittefotokeemilise kustutamise
aktiivsus. Stigisel oli oluliseks valguskaitse mehhanismiks ka antotsiianiinide kogunemine.

Kéesolev t00 néitas, et suurenenud dhuniiskus liikkas hiibriidhaaval lehtede vananemist edasi.

Mirksonad: ohuniiskuse suurendamine, valguskaitse, fotosiintees, klorofiilli fluorestsents,
arukask, hiibriidhaab.

CERCS kood: B270 Taimedkoloogia

Effects of increased air humidity on photoprotective mechanisms in silver birch (Betula

pendula Roth.) and hybrid aspen (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.)
Abstract

As a consequence of global climate change, annual precipitation and atmospheric air humidity
are predicted to increase in Estonia. To study possible effects of this on Estonian forest
ecosystems, FAHM (Free Air Humidity Manipulation) experimental facility has been

established, where fast growing tree species commonly used in forestry are manipulated with



humidity treatments. The aim of the present thesis is to study the effect of increased atmospheric
air humidity on photosynthetic efficiency and utilization of photoprotective mechanisms in
silver birch (Betula pendula Roth.) and hybrid aspen (Populus tremula L. x P. tremuloides
Michx.) during different phases of the growing season. Chlorophyll fluorescence parameters
and leaf pigment concentrations were measured three times during the growing season. The
results show that during the summer, silver birch retained high photosynthetic efficiency in
increased air humidity as opposed to hybrid aspen whose photosynthetic efficiency declined in
August. Silver birch acclimated to elevated air humidity by increasing leaf carotenoid
concentration and decreasing the proportion of light capturing complexes. In response to
elevated air humidity, hybrid aspen increased the activity of carotenoid-mediated non-
photochemical quenching. In the fall, anthocyanin accumulation was also an important

photoprotective mechanism. Increased air humidity delayed leaf senescence in hybrid aspen.

Keywords: increased air humidity, photoprotection, photosynthesis, chlorophyll fluorescence,
silver birch, hybrid aspen.

CERCS code: B270 Plant ecology
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1. SISSEJUHATUS
1.1. Taimede valguskaitse mehhanismid
1.1.1. Ulevaade fotosiinteesist ja valguskaitsest

Taimed on fototroofsed organismid ehk vajavad oma elutegevuseks paikesevalgust.
Valgustingimused on keskkonnas nii ruumis kui ajas vdga varieeruvad ning taimed peavad
sageli taluma liigset pdikesekiirgust. Valgusstress tekib siis, kui taim ei suuda neelatud
valgusenergiat fotosiinteesis dra kasutada. Selline olukord voib tekkida kas fotosiinteesi
efektiivsuse langedes voi neelatud energia mahu suurenedes. Varjutingimustega kohanenud
lehtede voime end {lilemaérase valgusenergia eest kaitsta on viike. Korge valgusintensiivsuse
tingimustes arenenud leht on aga lisastressi puudusel vdimeline enamuse neelatud energiast
fotosiinteesis ja valguskaitse protsessides hajutama. Lisastressi mdjul langeb fotosiinteesi

efektiivsus ning valguskaitse tugevneb (Demmig-Adams & Adams 11, 1992).

Footonite neelamine fotosiinteesis toimub fotosiisteem I (PSI) ja ll-ga (PSII) seotud
antennipigmentide (peamiselt klorofiilli) poolt. Valguse neeldumine viib klorofiilli ergastunud
iihevalentse oleku (*Chl*) tekkeni, mille energia kantakse klorofiilli molekulide kaudu
fotostisteemi  reaktsioonitsentrisse, Kus seda kasutatakse fotokeemiliste protsesside
kédivitamiseks. Valgusreaktsioonides neelatud energia kasutatakse peamiselt CO-
redutseerimiseks (Lambers et al., 2008). Neelatud valgusenergia mahu toustes suurendab taim
fotosiinteesi efektiivsust, tostes CO2 fikseerimise mahtu 1ébi elektronkandjate ja ensiiiimide
siinteesi suurendamise. Uleliigse energia drakasutamiseks rakendatakse ka alternatiivseid

energia neelajaid nagu néiteks valgushingamine (Demmig-Adams & Adams 111, 1992).

Fotosiinteesi  valgusreaktsioonid toimuvad kloroplasti tiilakoidi membraani pinnal.
Valgusreaktsioonides vabanevad prootonid tiilakoidi luumenisse ning pumbatakse ATP
slintaasi poolt tagasi kloroplasti stroomasse (Lambers et al., 2008). Kui valgusenergia
neeldumine iiletab selle &drakasutamise voime, kogunevad prootonid tiilakoidi luumenisse,
mistottu luumeni pH langeb ning membraani ApH véirtus touseb. Vastusena ApH tousule
aktiveeruvad energia soojusena hajutamise protsessid. Taimed on voimelised soojusena

hajutama iile poole neelatud valgusenergiast (Ort, 2001).

Kui neelatud energiat ei oOnnestu fotosiinteesis dra kasutada ega soojusena hajutada,

moodustuvad reaktiivsed hapnikuiihendid (ROS) (Miiller et al., 2001). ROS-id méangivad rolli
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ka normaalsel raku signalisatsioonil, kuid nende iileproduktsioon kahjustab taimekudesid
(Lambers et al., 2008). Kui valgusenergia neelanud klorofiilli molekul jaib liiga kaua
ergastunud iihevalentsesse olekusse (*Chl*), laguneb see kolmevalentse oleku (*Chl*) kaudu,
mis hapnikuga reageerides tekitab iihevalentse hapniku (*O2*) (Miiller et al., 2001). ROS-ide
moodustumine kloroplastides vdib toimuda ka elektroni iilekandel hapnikule fotosiisteemi
reaktsioonitsentris, mille tulemusena moodustub superoksiidanioon (O2") (Jahns & Holzwarth,
2012). Oz kahjutukstegemiseks konverteerib ensiiiim superoksiid dismutaas selle
vesinikperoksiidiks (H202). H2O> lagunemist veeks ja hapnikuks kataliiiisib néditeks ensiiiim
askorbaadi peroksiidaas (Demmig-Adams & Adams Ill, 1992), samuti osalevad H>O:
kahjutukstegemises antotsiianiinid (Gould, 2004). !O* kahjutukstegijad taimes on
karotenoidid (Jahns & Holzwarth, 2012).

ROS-ide korge kontsentratsioon rakus viib fotoinhibitsioonini, mis on seotud PSII
reaktsioonitsentri valkude kahjustustega. Fotoinhibitsioon viib fotosiinteetilise voimekuse
languseni ning sellest taastumine votab valgukomponentide aeglase parandamise tSttu mone
tunni (Ruban et al., 2012).

1.1.2. Karotenoidide roll valguskaitses

Karotenoidid on terpenoidide hulka kuuluv klass rasvlahustuvaid iihendeid, mille
pOhistruktuuri moodustab konjugeeritud kaksiksidemetega siisinikahel. Oksiideerunud
karotenoide nimetatakse ksantofiillideks, oksiideerumata karotenoidid on karoteenid.
Rohelistes kudedes akumuleeritavad karotenoidid (zeaksantiin, violaksantiin, anterksantiin,
luteiin) on universaalsed koigile korgematele taimedele (Tanaka et al., 2008; Esteban et al.,
2015).

Taimede PSII antennid seovad lisaks klorofiillile ksantofiilli (luteiini, neoksantiini ja ksantofiilli
tsiikli  pigmentide) molekule. Ksantofiillide funktsioonideks on antennivalkude
stabiliseerimine, valguse neelamine ja edastamine klorofiillile, valguskaitse ldbi klorofiilli
energia vastuvotmise ja selle hajutamise ning toimimine antioksiidantidena. Fotosiisteemide
reaktsioonitsentrid akumuleerivad samuti karotenoide, niiteks [-karoteeni, mis on tugev
antioksiidant (Jahns & Holzwarth, 2012; Esteban et al., 2015).

Ksantofiillide de-epoksiidatsioon violaksantiinist anteraksantiiniks ja zeaksantiiniks ning

vastupidine epoksiidatsioon moodustab ksantofiilli tsiikli (Demmig-Adams & Adams IlI,



1992). Nimetatud reaktsioone Kkataliitisivad ensiitimid violaksantiini de-epoksiidaas ja
zeaksantiini epoksiidaas (Miiller et al., 2001). Violaksantiini de-epoksiidaas on pH-soltuv
ensiiim ning otseselt elektrontranspordi kontrolli all, seega neelatud valgusenergia mahu
suurenemisel ksantofiill de-epoksiideerub. Maksimaalse de-epoksiidatsiooni saavutab taim 15—
30 minutiga, zeaksantiini epoksiidatsioon violaksantiiniks toimub pimedas ja jark-jarguliselt
(Jahns & Holzwarth, 2012). Ksantofiillide de-epoksiidatsiooni mdir peegeldab seega lithiajalisi
keskmiseid valgustingimusi, samas kui summaarne ksantofiillide kontsentratsioon lehes sdltub
pikaajalistest keskmistest valgustingimustest (Esteban et al., 2015). Ksantofiillid osalevad
tileliigse neelatud valgusenergia hajutamisel soojusena (Demmig-Adams & Adams 11, 1992).
Tiilakoidi membraani ApH védrtuse tdusmisel toimuvad konformatsioonilised muutused PSII
antennis, mille tulemusel seondub sinna de-epoksiideerunud ksantofiill zeaksantiin. Zeaksantiin
votab antennipigmentide neelatud valgusenergia vastu ja hajutab selle soojusena (Ruban,
2016).

Energia soojusena hajutamise efektiivsust on vdimalik mdota klorofiilli fluorestsentsi abil.
Klorofiilli neelatud valgusenergiast fluorestseerub osa tagasi neelatust pikema lainepikkusega
valgusena. Seega konkureerivad klorofiilli poolt neelatud energia edasi kasutamisel kolm
protsessi: fluorestsents, fotokeemilised protsessid ja soojushajutamine ehk mittefotokeemilised
protsessid. Nii fotokeemiliste kui mittefotokeemiliste protsesside efektiivsuse tdus surub alla
fluorestsentsi maéra. Et kindlaks teha ainult mittefotokeemiliste protsesside osa fluorestsentsi
kustutamises, on vdimalik kaotada fotokeemiliste protsesside osatdhtsus, kiillastades lithikese
valgussidhvatusega fotosiisteemide reaktsioonitsentrid ning mdota tekkinud fluorestsentsi.
Sellest on voimalik arvutada fluorestsentsi mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) parameeter,

mis on lineaarselt seotud valgusenergia soojushajumise méairaga (Maxwell & Johnson, 2000).

Stress mojutab karotenoidide metabolismi. Lisaks nende rollile valguskaitses siinteesitakse
karotenoididest ka niiteks flitohormooni abtsiishapet, mis mingib rolli stressifaktoritega
kohanemisel. Karotenoidide siinteesi aktiveerivad erinevad stressifaktorid nagu pdud, kdrge
valgusintensiivsus ja temperatuur (Esteban et al., 2015). Lehtede vananemisel langeb nendes
nii klorofiilli kui karotenoidide kontsentratsioon, kuid karotenoidide ja klorofiilli suhte
(Car/Chl) vairtus kasvab. Karotenoidide funktsiooniks vananevates lehtedes on hoida dra
kahjustusi fotosiinteesi aparaadile klorofiilli kontsentratsiooni langedes ning tagada optimaalne

lammastiku tagasiimendumine lehtedest teistesse kudedesse (Adams Il et al., 1990).



1.1.3. Antotsiianiinide roll valguskaitses

Antotstianiinid on flavonoidide hulka kuuluv klass veeslahustuvaid iihendeid. Erinevaid
varvilisi antotsiianiine akumuleerivad taimed oditesse, viljadesse, lehtedesse, seemnetesse ja
teistesse organitesse (Tanaka et al., 2008). Levinuim antotsiianiin lehtedes on tstianidiin-3-
gliikosiid (Gould, 2004). Antotsiianiinide siintees toimub rakkude tsiitosoolis, hiljem paiknevad
need vakuoolis (Tanaka et al., 2008). Antotsiianiinide omadused on pH-sdltuvad. Happelistes
tingimustes (vakuoolis) on antotstianiinid punased ja moodukalt happelistes tingimustes
(tstitosoolis) vérvitud. In vitro on antotsiianiinid stabiilseimad happelistes tingimustes (pH<3)
(Tanaka et al., 2008).

Antotsiianiinide stinteesi indutseerivad mitmed stressifaktorid, nditeks madal temperatuur,
toitainetepuudus, poud, UV-kiirgus, herbivooria ja patogeenid (Hoch et al., 2001; Gould,
2004). Antotsiianiinid toimivad rakus antioksiidantidena (Gould, 2004), tehes kahjutuks
kloroplastist viljapadsevaid ROS-e (Fini et al., 2011). Samuti neelavad antotstianiinid korge
energiaga valguskvante, hoides nii dra valgustundlike tihendite lagunemist rakus (Gould, 2004).
Sarnaselt karotenoididele aitab antotslianiinide kogunemine vananevates lehtedes Kaitsta
fotosiinteesi aparaati enneaegse lagunemise eest ning tagab lammastiku tagasiimendumise
lehtedest teistesse taimekudedesse (Hoch et al., 2001; Gould, 2004). Siigisesed antotsiianiinid
kogunevad peamiselt lehe epidermi ja sammaskoe iilemisse kihti (Hoch et al., 2001), kus nad

filtreerivad kloroplastideni joudvat valgust (Feild et al., 2001).

1.2.Suurenenud ohuniiskuse méju puu fiisioloogiale

Globaalse kliima soojenemisega seoses prognoositakse Pohja-Euroopas sademete hulga ja
sageduse suurenemist (Tullus, 2017). Sellega seoses tuleb taimedel tulevikus kohaneda

suurenenud atmosfédéri dhuniiskusega.

Puud kannavad mullast omandatud toitaineid lehtedeni vee massivoolu abil. Vee massivoolu
juurtest lehtedeni kiivitab transpiratsioon (Matimati et al., 2014). Transpiratsioon on vee
aurustumine taimest, mis toimub peamiselt lehtede dhuldhede kaudu (Lambers et al., 2008).
Korge Ohuniiskus vdhendab aururShu erinevust lehe ja Uimbritseva atmosfddri vahel, mis
vihendab transpiratsiooni médira ja massivoolu kiirust. Selle tdttu jouab juurtest lehtedeni
viahem toitaineid, millest on eriti tugevasti mojutatud ldmmastiku omandamine (Tullus et al.,

2012). Lehe lammastikust on umbes pool paigutatud fotosiinteesi aparaati (Takashima et al.,



2004), seega on lehe lammasikusisaldus selle fotosiintectilise voimekuse otsustav tegur.
Varasemad uuringud on nididanud, et lammastikupuuduses taimedel on lehtedes kdrgem
ksantofiilli tsiikli pigmentide ja summaarsete karotenoidide kontsentratsioon (Verhoeven et al.,
1997). Valguskaitse strateegiad voivad (Kitajima & Hogan, 2003), aga ei pruugi olla piisavad
(DaMatta et al., 2002), et hoida 4ra fotosiinteetilise voimekuse langust lammastikupuuduse

tingimustes.

Transpiratsiooni vdiksema mahu tdttu kasutatakse suurenenud Shuniiskuse korral pinnase vett
aeglasemalt dra. Viiksem transpiratsiooni miir vOib suurendatud ohuniiskuse tingimustes
kasvavatel puudele olla pduastel kasvuperioodidel kasulik, kuna mulla veevarude
ammendumine on aeglasem. Sademeterohketel kasvuperioodidel aga voib pikk liigniiske
periood pohjustada kasvustressi (Tullus, 2017). Mullas voib tekkida liigniiskus, mille
tulemusena jadvad juured hapnikupuudusesse (Jaeger et al., 2009). Juurte hapnikupuuduse
tingimustes lehtede ohuldhed sulguvad, mis omakorda toob kaasa CO> assimilatsiooni
viahenemise ja fotostinteesi efektiivsuse languse. Samuti on veega kiillastunud mullast taimedel
raskem toitaineid ja vett omastada (Ahmed et al., 2002; Smethurst & Shabala, 2003). Poua
tingimustes, mis samuti viib dhuldhede sulgumiseni, on paju (Salix) liikidel nédidatud lehtede

ksantofiilli kontsentratsiooni suurenemist (Savage et al., 2009).

Korge Shuniiskuse tingimustes on hiibriidhaaval (Tullus et al., 2012) ja arukasel (Sellin et al.,
2013) kontrollist vdiksem lehe mass pindalaiihiku kohta (LMA). Vaiksem LMA véértus nditab
sageli liigisiseselt vdiksemat fotosiinteetilist véimekust (Niinemets, 1999). Lehe paksus on
oluline fotosiinteesi efektiivsust méarav tegur, kuna paksemad lehed sisaldavad reeglina
rohkem klorofiilli pinnaiihiku kohta (Jinwen et al., 2009).

Arukase puhul on ndidatud, et kdrgendatud ohuniiskus liikkkab siigisest lehtede langemist edasi
(Godbold et al., 2014; Tullus, 2017). Pikem kasvuperiood vdimaldab enne lehtede varisemist
lammastikku tohusamalt relokaliseerida (Tullus, 2017). Korgendatud dhuniiskuse tingimustes
kasvavad puud paigutavad rohkem biomassi peenjuurtesse, et toitaineid efektiivsemalt kétte
saada (Rosenvald et al., 2014). Tsiitokiine (valke, mis on seotud lehtede vananemise
edasilitkkumisega) toodetakse juurtes, seega voib suurenenud peenjuurte osakaal lehtede

langemist mojutada (Godbold et al., 2014).



1.3.Bakalaureusetoo eesmirgid

Antud t66 eesmérk on analiitisida, kas suurenenud Shuniiskus mdjutab arukase (Betula pendula
Roth.) ja hiibriidhaava (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.) valguskaitse strateegiaid
vegetatsiooniperioodi erinevates faasides. Samuti uurida, kas taimed suudavad kasvuperioodi
erinevates faasides hoida fotosiinteesi efektiivsuse maksimaalsena rakendades erinevaid

valguskaitse strateegiaid ning kuivord niiskem kliima mojutab puude fotosiinteesi efektiivsust.
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2. METOODIKA
2.1.FAHM Katseala kirjeldus

Andmete kogumine toimus 2017. aastal kolme modtmiskampaaniana juulis, augustis ja
septembris Tartumaal Meeksi vallas Roka kiilas (58°24'N, 27°29'E) Metsaokosiisteemi
ohuniiskusega manipuleerimise ehk FAHM (Free Air Humidity Manipulation) katsealal.
Regiooni pikaajaline aastane keskmine sademete hulk on 650 mm ning keskmine temperatuur
17°C juulis ning —6,7°C jaanuaris. Vegetatsiooniperiood kestab aprilli keskpaigast oktoobrini
(174-180 péeva).

FAHM Katseala moodustab iiheksa 14 x 14 m katseringi, millest neljas (H1, H2, H3, H4)
suurendatakse kunstlikult Shuniiskust ning neli (C1, C2, C3, C4) on kontrollringid. Uheksas
katsering D1 oli algselt varustatud ohukuivatiga, kuid antud t66s kasutatakse seda kontrollina,
kuna to6tlust sellel ei toimu. Iga katseringi iihel poolel kasvavad 1 m vahedega arukased (Betula
pendula Roth.) ja teisel poolel hiibriidhaavad (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.).

Katseringid on iiksteisest eraldatud hiibriidhaabadest puhvertsooniga.

Ohuniiskuse tdstmine toimub niisutusringides (H) kdrgsurvepumbast, dhujaotustorustikust,
ventilaatorist ja veediilisidest koosneva siisteemiga. Niisutamine toimub maist septembrini
kuuel péeval nidalas, juhul kui Shuniiskus on <75% ja tuulekiirus <4 m s1. Keskmiselt tduseb
ohuniiskus niisutussiisteemide abil timbritseva keskkonna suhtes 7%. FAHM eksperimenti on
lahemalt Kirjeldatud Kupper et al. (2011) artiklis.

Kéesoleva t66 jaoks mérgistati kuuel katseringil (D1, C2, C4, H1, H2, H4) kolmel kuul (juuli,
august, september) kaheksa lehte kummaltki puuliigilt (arukask, hiibriidhaab). Lehed valiti
katseringi keskelt umbes 1,5 m korguselt maapinnast sarnaste valgustingimustega vora

piirkonnast.

2.2.Fluorestsentsi parameetrite moétmine

Lehtede fotosiinteesi efektiivsuse hindamiseks teostati klorofiilli fluorestsentsi modtmised, mis
viidi 1dbi kaasaskantava PAM (Pulse-Amplitude-Modulated) fluoromeetriga FluorPen FP100
(Photon Systems Instruments, Tsehhi). 20 minuti jooksul leheklipi all pimeadapteerunud
lehtedel viidi 1dbi kuuel lehel kaheksast OJIP ja kahel lehel NPQ2 programm.
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Fluoromeetri OJIP programm moddab pimeadapteerunud proovile PSII reaktsioonitsentreid
kiillastavat valgussdhvatust andes tekkivat fluorestsentsi. OJIP protokollist saadi PSII
maksimaalse fotokeemilise vdimekuse (Fv/Fm) hinnangud, mis on arvutatud valemi (1) jargi,
kus Fo tdistab enne valgussdhvatust esinevat minimaalset fluorestsentsi (reaktsioonitsentrid on
lahti) ning Fm valgussdhvatuse ajal tekkivat maksimaalset fluorestsentsi (reaktsioonitsentrid
sulguvad). Fv/Fm niditab maksimaalset fotosiinteesi voimekust, kui koik toimivad PSII
reaktsioonitsentrid on avatud (Maxwell & Johnson, 2000).

Fm_FO

E,/E, = F
m

(1)

NPQ2 programm algab minimaalse fluorestsentsi (Fo) mdotmisega, misjérel lithike kiillastav
valgussihvatuse ajal mdddetakse pimeadapteerunud maksimaalse fluorestsentsi viirtus (FmC).
Seejarel lilitatakse sisse fotosiinteetiliselt aktiivne valgus ning jargnevate kiillastavate
valgussdhvatuste ajal moodetakse maksimaalne fluorestsentsi vaartus 200 sekundi jooksul
valgusadapteerunud lehtedes (F’m). Samuti mdddetakse stabiilne fluorestsentsi maédr
fotostinteetilises valguses (Ft). NPQ2 protokollist saadi fluorestsentsi mittefotokeemilise (NPQ)
ja fotokeemilise (gP) kustutamise ning PS Il kvantsaagise (®psii) vddrtused, mis on arvutatud
vastavalt valemite (2), (3) ja (4) jargi.

npg = Tn = F'm
Q= F’— (2)
m
FI - Ft
qP = T;.,— (3)
m
F, - Ft
Ppsip = T;.,— (4)
m

Kui Fv/Fm néditab maksimaalset PS 11 kvantsaagist pimeadapteerunud proovis, siis ®ps)i néitab
PS Il kvantsaagist piisitalitlusel. ®psy abil on voimalik hinnata iildist fotosiinteetilist véimekust.
Fluorestsentsi fotokeemiline kustutamise (qP) védirtus nditab avatud reaktsioonitsentrite
osakaalu. Fluorestsentsi mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) vairtus niitab soojushajutamise
efektiivsust (Maxwell & Johnson, 2000).
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2.3.Pigmentide analiiiis

Margistatud lehtedest leiti klorofiillimodtja Minolta SPAD-502 (Spectrum Technologies, Inc.,
Ameerika Uhendriigid) abil kolme mddtmise keskmisena SPAD viirtus ehk suhteline
klorofiillisisaldus lehes. Pirast fluorestsentsi ja SPAD mdotmiste ldbiviimist voeti lehtedelt
10,2 mm labimodduga lehekettad, mida séilitati Kuni analiitisimiseni —80°C siigavkiilmikus.
Ulejainud lehel mdddeti pindala kasutades LI1-300C pindalamddtjat (LI-COR Inc., Ameerika

Uhendriigid). Lehed kuivatati 70°C juures ning seejirel méirati nende kuivkaal.

Pigmentide analiiiis tehti klorofiilli ja karotenoidide jaoks iga katseringi kummagi puuliigi
kuuele lehele ning antotslianiinide jaoks kahele lehele. Klorofiilli ja karotenoidide
kvantifitseerimiseks hoiti leheketast 24 tundi pimendatult 4°C juures 2 ml N,N-
dimetiiilformamiidi (DMF) lahuses. Antotsiianiinide sisalduse méaidramiseks peenestati
leheketas uhmriga. Ekstraheerimisel kasutati lahustina 90:1:1 vol:vol:vol suhtes 99,9%
metanooli, 37% HCI ja destilleeritud vett, et tagada antotsiianiinide stabiilsus lahuses (Sims &
Gamon, 2002). Proovid tsentrifuugiti 5 min 5000 rpm 17°C juures, supernatant pipeteeriti teise

katseklaasi ning ruumala viidi 6 ml-ni.

Proovide optiline labipaistvus moddeti kasutades spektrofotomeetrit AvaSpec 2048-2 (Avantes
BV, Holland). Saadud tulemuste pShjal arvutati lahuse optiline tihedus ning seejarel pigmentide

kontsentratsioonid lehes.

Lahuse klorofiilli kontsentratsiooni (Ca ja Cp) arvutamiseks kasutati valemit (5) ja (6) (Porra et
al., 1989) ning karotenoidide kontsentratsiooni (Cc) arvutamiseks valemit (7) (Wellburn, 1994),
kus Aesss, Asess, Asgo ja Arso tdhistavad lahuse neelduvuse vaartuseid vastavatel valguse

lainepikkustel. Seejérel arvutati pigmentide sisaldus lehe pindalaiihiku ja massiiihiku kohta.
Co (mg I™") = 12 (Ages,8 — Ars0) — 3,11 (Agass — A7s0) (5)
Cp, (mg I=1) = 20,78 (A646,8 - A750) — 4,88 (Age38 — A7s0) (6)

(1000 Ay — 1,12 C, — 34,07 Cp)
245

Cc(mg ™) = (7)

Spektrofotomeetriliselt moddetud klorofiilli ja karotenoidide sisaldused pandi regressiooni
moddetud SPAD-vidirtustega. Saadud regressioonivorrandit kasutati iilejddnud SPAD-

vadrtustele vastavate pigmentide kontsentratsioonide arvutamiseks.
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Lahuse antotsiianiinide Kkontsentratsiooni arvutamiseks leiti koigepealt korrigeeritud
neelduvuse véartus (A) valemi (8) abil (Sims & Gamon, 2002), kus Asyy ja Asso tihistavad
lahuse neelduvuse vaartuseid vastavatel valguse lainepikkustel. Eeldusel, et tsiianidiin-3-
gliikosiid on levinuim antotstianiin taimelehtedes (Gould, 2004), arvutati seejarel valemi (9)
jargi selle kontsentratsioon lahuses (C). Valemis (9) tihistab V lahuse ruumala (L), M
tsiianidiin-3-gliikosiidi molaarmassi (mg mol™?), e ekstinktsioonikoefitsienti (L mol™t cm™), |
valguse teepikkust (cm) ning m ekstraheerimisel kasutatud leheketta massi (g). Saadud
antotsiianiinide kontsentratsiooni jargi lahuses arvutati seejérel antotstianiinide sisaldus lehe

massitthiku kohta.

A == A529 - (0,288 A650) (8)
A*xV M

Cmgl™)) = —— 9
exl *m

2.4. Statistiline analiiiis

Andmesisestuse ja esmase to6tluse jaoks kasutati programmi MS Excel 2013 (Microsoft Corp.,
Ameerika Uhendriigid). Statistiline analiiiis viidi 1bi programmiga Statistica 7.1 (StatSoft Inc.,
Ameerika Uhendriigid).

Andmeriihmade normaaljaotusele vastavust ja grupisisese varieeruvuse homogeensust
kontrolliti kirjeldava statistika meetodiga. Kui eeldused olid tdidetud, kasutati tootluse ja liigi
moju analiiisimiseks korduvmddtmiste ANOVA statistilist meetodit ning Fisher Post-hoc testi.

Vastasel juhul kasutati mitteparameetrilist Mann-Whitney testi.
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3. TULEMUSED

3.1.Fluorestsentsi parameetrid

Arukasel lehtede fotosiinteesi efektiivsust nditavad fluorestsentsi parameetrid niisutustootlusest

mdjutatud ei olnud, kuid hiibriidhaaval esines oluline sdltuvust tootlusest (p<0,05) nii augustis

kui septembris (tabel 1).

Maksimaalset fotosiinteetilist voimekust nditav Fu/Fm parameeter soltus oluliselt ajast

(p<0,001) (tabel 2). Arukasel oli Fv/Fr vaartus juulis keskmiselt 0,79 ning augustis langes 0,77-

ni, hiibriidhaaval molemal kuul keskmiselt 0,77 (tabel 1). Septembris F./Fm véirtused

niisutusringides moélemal puuliigil eelmiste kuudega vorreldes oluliselt tousid (arukasel

keskmiselt 0,8 ja hiibriidhaaval 0,79), kontrollringides aga sellist muutust ei toimunud (joonis

1a).

Tabel 1. Fluorestsentsi parameetrite keskmised vaartused + standardviga kontroll- ja niisutusringides.

ns — tootluste vahel ei leitud statistiliselt olulist erinevust (p>0,05).

Arukask Hiibriidhaab
Kontroll Niisutus p Kontroll Niisutus p
Fu/Fm juuli 0,79+0,03 0,78+0,03 ns 0,77 £ 0,04 0,77 £ 0,03 ns
aug 0,77+0,03 0,76+0,04 ns 0,76 + 0,03 0,77 £ 0,03 ns
sept  0,78+0,03 0,80+0,02 ns 0,76 = 0,05 0,79 £ 0,02 0,009
gP juuli 0,63+0,05 0,61+£0,06 ns 0,62 £0,05 0,60 + 0,06 ns
aug 0,63+0,05 0,62+0,03 ns 0,60 = 0,02 0,52 +0,06 0,031
sept  0,28+0,10 0,31+£0,10 ns 0,31+ 0,05 0,34 +0,16 ns
Dpsiy juuli 0,25+0,02 0,25+0,04 ns 0,26 £ 0,04 0,24 £0,03 ns
aug 0,26 +0,02 0,24+£0,05 ns 0,24 + 0,02 0,21+ 0,02 0,013
sept 0,11+£0,04 0,11+0,04 ns 0,15+0,04 0,14 £ 0,08 ns
NPQ juuli- 2,59+038 2,48+0,47 ns 1,86 + 0,49 2,19+0,35 ns
aug 2,25+0,26 2,38=+0,31 ns 1,82 +£0,24 2,46+ 0,15 0,007
sept  2,42+0,44 2,62+0,37 ns 1,51 +£0,28 1,73 £0,55 ns
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Joonis 1. Fluorestsentsi parameetrite Fv/Fm (a), @psi (b) ja NPQ (C) véartuse sdltuvus niisutustostlusest
arukasel ja hiibriidhaaval. Vertikaalsed jooned niditavad standardviga. Tdrnid nditavad statistiliselt
olulist to6tluse moju: 0,01<p<0,05*; 0,001<p<0,01**; p<0,001***. N - niisutusringid, K -
kontrollringid.

Realiseerunud fotosiinteesi efektiivsust (®psi) ja avatud reaktsioonitsentrite osakaalu (gP)
néitavate fluorestsentsiparameetrite vaartused juulis kummalgi puuliigil té6tlusest oluliselt ei
soltunud (tabel 1). Augustis olid ®psy) ja gP vaartused hiibriidhaaval niisutusringides kontrollist
oluliselt madalamad (p<0,05), arukasel aga statistiliselt olulist sdltuvust to6tlusest ei leitud

(joonis 1b). Septembriks olid ®psi keskmised vaartused arukasel 44% ja hiibriidhaaval 65%

16



augusti vaartustest. Nii qP kui ®psy vaartustel oli septembris vorreldes augustiga statistiliselt
oluline langus (p<0,001). Septembris ®ps ja qP véiartused kummalgi puuliigil oluliselt
tootlusest ei sdltunud (tabel 1).

Mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) vaértus oli augustis hiibriidhaaval niisutusringides
oluliselt suurem kontrollist (p=0,007) (tabel 1). NPQ véadrtus polnud arukasel {iihelgi
mootmiskorral oluliselt tootlusest mojutatud ning oli vorreldes haavaga koigil kolmel kuul
stabiilselt korge vaartusega (joonis 1c), hiibriidhaaval aga soltus NPQ véartus oluliselt ajast
(tabel 2). NPQ vairtus soltus oluliselt ka liigist (p<0,001) (tabel 2), olles hiibriidhaaval

keskmiselt madalam kui arukasel (tabel 1).

Tabel 2. Tootluse, liigi ja mdStmisaja moju fluorestsentsi parameetritele Fu/Fm ja NPQ; summaarsele
klorofiilli kontsentratsioonile (Chl a+b, mg g ), klorofiilli a ja b suhtele (Chl a/b), karotenoidide ja
klorofiilli suhtele (Car/Chl), antotsiianiinide kontsentratsioonile (Ac, mg g*) ning LMA (g m?)
vadrtustele: dispersioonianaliiiisil saadud p-vaidrtused. ns — faktori moju pole statistiliselt oluline
(p>0,05).

Faktor Fu/Fm NPQ Chla+b Chla/b  Car/Chl Ac LMA
Tootlus ns 0,015 0,020 ns ns ns 0,001
Liik 0,004 <0,001 0,001 <0,001 ns ns <0,001
To6tlus x litk ns ns ns ns ns ns 0,002
Aeg <0,001 ns <0,001 ns ns <0,001 <0,001
Aeg x tootlus 0,001 ns 0,016 <0,001 <0,001 ns ns

Aeg X liik ns 0,007 <0,001 <0,001 <0,001 ns <0,001
Aeg x tootlus x litkk  ns ns ns ns ns ns 0,004

3.2.Pigmentide sisaldus

Lehtede klorofiillisisaldust juulis ja augustis kummalgi puuliigil niisutustootlus oluliselt ei
mdjutanud (joonis 2a). Klorofiilli kontsentratsiooni (mg g 1) viirtused soltusid oluliselt ajast ja
liigist (p<0,001) (tabel 2), kuna septembris hiibriidhaaval erinevalt arukasest klorofiilli
kontsentratsioon langes, olles niisutusringides 84% ja kontrollringides 61% augusti vaartustest
(tabel 3 ja joonis 2a). Arukasel klorofiilli kontsentratsioon septembri mdotmiseks langenud ei
olnud ning olulist m&ju polnud ka t66tlusel (joonis 2a). Klorofiilli a ja b suhte (Chl a/b) véartus
oli ajast ja liigist oluliselt mojutatud (p<0,001) (tabel 2). Chl a/b védrtus sdltus arukasel juulis
ja augustis oluliselt tootlusest, juulis oli Chl a/b vairtus niisutusringides kontrollist madalam

(p=0,006) ning augustis vastupidi (p=0,001). Hiibriidhaaval t66tluse moju Chl a/b véartusele el
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leitud (tabel 3). Hiibriidhaaval oli keskmine Chl a/b vairtus arukasest madalam (p<0,001) ning
kasvuperioodi jooksul oluliselt ei muutunud, arukasel aga septembris langes vorreldes juuli ja

augustiga (tabel 2 ja joonis 2b).

Tabel 3. Summaarse klorofiilli (Chl a+b, mg g1), karotenoidide (Car, mg g™?) ja antotsiianiinide (Ac,

mg g ') kontsentratsioonid ning Chl a/b ja Car/Chl suhete véirtused + standardviga kontroll- ja

niisutusringides. ns — too6tluste vahel ei leitud statistiliselt olulist erinevust (p>0,05).

Arukask Hiibriidhaab
Kontroll Niisutus p Kontroll Niisutus p
Chl a+b juuli 5,15+ 1,00 5,14+1,29 ns 5,05+0,84 526+£0,98 ns
(mgg?) aug 5,64+1,06 573+129 ns 5,31+0,74 549+0,80 ns
sept  498+1,55 525+£0,99 ns 3,23+£0,97 4,60+ 1,13 <0,001
Chl a/b juuli  3,79+0,47 3,50+0,37 0,006 3,22+0,26 3,12+0,16 ns
aug  3,36+0,31 3,70+0,57 0,001 3,15+£0,26 3,32+0,40 ns
sept  3,19+0,29 3,35+£0,27 ns 3,36 £0,26 3,30+0,27 ns
Car juuli 0,98+0,14 093+0,19 ns 0,92+0,11 0,93+0,16 ns
(mgg?) aug 1,01+0,16 1,11+0,19 0,036 0,94 + 0,09 0,99+0,13 ns
sept  0,90+0,19 0,92+0,14 ns 0,63+0,16 0,84+0,15 <0,001
Car/Chl juuli 0,19+£0,02 0,18+0,01 ns 0,19 +0,02 0,18+0,01 ns
aug  0,18+0,01 0,20+0,03 0,006 0,18 0,02 0,18+0,02 ns
sept  0,19+0,03 0,18£0,01 ns 0,20 0,04 0,18+0,02 0,016
Ac juuli - 0,33+£0,17 0,29+0,12 ns 0,38+0,17 0,37+0,18 ns
(mgg?) aug 0,27+0,13 0,25+0,07 ns 0,37 +0,12 0,32+0,19 ns
sept 0,68 +0,27 0,49+0,22 ns 0,79 £ 0,35 0,53+0,18 0,04

Karotenoidide ja klorofiilli suhte (Car/Chl) véartuseid juulis niisutustootlus kummalgi liigil
oluliselt ei mdjutanud (joonis 2¢). Augustis oli arukase karotenoidide kontsentratsiooni ja
Car/Chl viirtustele tootlusel oluline mdju (p<0,05), niisutusringides olid vairtused kdrgemad
kontrollist. Septembris arukasel karotenoidide kontsentratsiooni ja Car/Chl vairtustele olulist
tootluse moju ei leitud, kuid hiibriidhaaval olid kontrollringides oluliselt madalamad
(p<0,05).

Karotenoidide kontsentratsioon kiill klorofiilliga sarnaselt augustiga vorreldes langes, kuid

karotenoidide kontsentratsiooni ja Car/Chl véirtused kui niisutusringides

Car/Chl vaértus tousis (tabel 3). Car/Chl véairtused muutusid todtlusest ja liigist sdltuvalt veidi

erinevasuunaliselt (tabel 2 ja joonis 2c).
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Joonis 2. Summaarse klorofiilli kontsentratsiooni (Chl a + b, mg g%) (a), klorofiill a ja b suhte (Chl a/b)
(b), karotenoidide ja klorofiilli suhte (Car/Chl) (c) ja antotsiianiinide kontsentratsiooni (Ac, mg g %) (d)

vaartused arukasel ning hiibriidhaaval. Vertikaalsed jooned niitavad standardviga. Téarnid néditavad
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statistiliselt olulist t66tluse moju: 0,01<p<0,05*; 0,001<p<0,01**; p<0,001***. N — niisutusringid, K —

kontrollringid.

Juulis ja augustis kummalgi puuliigil lehtede antotsiianiinide sisaldus oluliselt tootlusest ei
soltunud. Septembris antotsiianiinide kontsentratsioon lehtedes molemal puuliigil juuli ja
augustiga vorreldes tdusis (p<0,001) (tabel 3). Hiibriidhaaval sdltus lehe antotsiianiinide
kontsentratsioon septembris oluliselt tootlusest, olles niisutusringides madalam kontrollist

(Joonis 2d).
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Joonis 3. Ohuniiskuse ja mddtmisaja mdju lehe massile pinnaiihiku kohta (LMA, g m2) (a) ja lehe
klorofiilli kontsentratsioonile pinnaiihiku kohta (mg cm™2) (b) arukasel ja hiibriidhaaval. Vertikaalsed
jooned néitavad standardviga. Térnid niditavad statistiliselt olulist t66tluse moju: 0,01<p<0,05%;

0,001<p<0,01**; p<0,001***. N — niisutusringid, K — kontrollringid.

Lehe mass pinnaithiku kohta (LMA) soltus oluliselt liigist (p<0,001). Arukasel oli
hiibriidhaavast vdiksem LMA vairtus (p<0,001) (tabel 2) ja klorofiilli kontsentratsioon
pindalaiihiku kohta (mg cm™) (p<0,001) (joonis 3b). Arukasel toétluse olulist mdju LMA
vadrtusele tihelgi mootmiskorral ei esinenud. Hibriidhaaval oli koikidel mootmiskordadel

LMA vairtused niisutusringides kontrollist keskmiselt korgemad, kuid statistiliselt oluline
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tootluse moju (p<0,001) leiti ainult septembris (joonis 3a). Klorofiilli kontsentratsioonile
pindalaiihiku kohta t66tlusel ildiselt olulist mdju ei olnud (p>0,05) (joonis 3b). LMA véértus
soltus oluliselt ajast (p<0,001) (tabel 2). Arukasel molemal to6tlusel LMA véadrtus augustis
vorreldes juuliga tousis ning septembris taas langes (p<0,05). Hiibriidhaaval septembris
kontrollringides LMA véirtus eelmiste kuudega vorreldes tousis (p<0,001) (joonis 3a).
Klorofiilli  kontsentratsioon pindalaiihiku kohta oli hiibriidhaaval septembris aga
kontrollringides madalam niisutusringidest (p=0,016) (joonis 3Db).
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4. ARUTELU
4.1.Fotosiintees ja valguskaitse kasvuperioodi keskel

Juulis arukase ega hiibriidhaava fluorestsentsi parameetrite ega pigmentide kontsentratsioonide
véartuseid korgem Shuniiskus oluliselt ei m&jutanud (tabel 1 ja 3). Moningaid erinevusi esines
arukase ja hiibriidhaava vahel. Maksimaalne voimalik fotokeemiline efektiivsus (Fv/Fm) ja
mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) voimekus oli hiibriidhaaval madalam kui arukasel, kuid
realiseerunud fotokeemiline efektiivsus (®psii) liikide vahel ei erinenud (joonis 1). Klorofiill a
ja b suhte (Chl a/b) véartus oli nii juulis kui augustis hiibriidhaaval arukasest vaiksem (joonis
2b), mis viitab arukase viiksemale investeeringule valgustpiitidvatesse antennikompleksidesse
(Sato et al., 2015). Toendoliselt aitas antennikomplekside vahendamine arukasel juulis hoida
hiibriidhaavast korgemat Fv/Fm védrtust ja seega vdiksemat fotoinhibitsiooni méédra (Maxwell
& Johnson, 2000). Klorofiillisisaldus lehe massiiihiku kohta oli suvekuudel mdlemal puuliigil
sarnane (joonis 2a), kuid lehe mass pindalaiihiku kohta (LMA) ja klorofiillisisaldus lehe
pindalaiihiku kohta oli arukasel oluliselt madalam hiibriidhaavast (joonis 3). Suurem lehe mass
pindalaiihiku kohta voib viidata nditeks suuremale investeeringule lehe mehaanilisse tugevusse
(Takashima et al., 2004). Arukase puhul t66tluse mdju LMA védrtusele ei tdheldatud (joonis
3a). Sellin et al. (2013) on ndidanud, et arukase madalamate okste lehtedel on kdrgendatud
ohuniiskuse tingimustes suurem lehe eripind (lehe pindala massi kohta), kuid vdra iilemistes
okstes selline mdju kaob. Hiibriidhaaval oli kdesolevas t66s LMA védrtus niisutusringides
keskmiselt madalam kui kontrollringides (joonis 3a), mida on ndidatud ka varem (Tullus et al.,
2012). LMA vairtus on liigisiseselt sageli seotud fotosiinteetilise vdimekusega, kuna
paksematel (suurema LMA véirtusega) lehtedel on suurem klorofiilli kontsentratsioon
pinnaithiku kohta (Poorter et al., 2009). Kéesolevas to0s klorofiilli kontsentratsiooni
pindalaiihiku (joonis 3b) ega massiithiku kohta (joonis 2a) to6tlus oluliselt ei mojutanud.
Viiksem LMA viirtus on tdendoliselt kohastumus tulemaks toime véhesema evaporatsiooniga
niiskemas Shus (Sellin et al., 2013).

Augustis hiibrithaaval niisutustootluse tulemusena fotosiinteetiline voimekus langes. Kuigi
maksimaalse voimaliku fotosiinteesi efektiivsuse (Fv/Fm) véértus hiibriidhaaval augustis
vorreldes juuliga langenud ei olnud, oli langenud realiseerunud piisitalitluslik fotosiinteesi
efektiivsus (®psi) ning fotokeemiline kustutamine ehk avatud reaktsioonitsentrite osakaal (QP)

(tabel 1). Seega oli valguse neeldumine potentsiaalselt sama efektiivne molema to6tluse korral,
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kuid niisutusringides esines mingi muu fotosiinteesi limiteeriv tegur. Selleks vais olla CO>
kéttesaadavuse vdhenemine Oohuldhede sulgumise tottu (Lambers et al., 2008). Suurenenud
Ohuniiskuse tingimustes on Shuldhed {iildiselt rohkem lahti, kuid hiibriidhaaval on ndidatud
suurenenud Ghuniiskuse tingimustes arenenud lehtede ohulohede suuremat tundlikkust
sulgumist indutseerivate faktorite suhtes nagu niiteks lehe ja atmosfdéri vahelise aururdhu
erinevuse suurenemine (Niglas et al., 2015). CO> assimilatsiooni vdahenemine vois olla ka
fotosiinteesi tagasiside inhibitsiooni tulemus, kus fotosiinteesi produktide kogunemine
inhibeerib fotosiinteesi toimumist (Lambers et al., 2008). P ja ®psy langust CO:
assimilatsiooni vihenemise tottu on niidatud ka lammastikupuuduses taimedel (Lu & Zhang,
2000). Kuna kéesolevas to0s klorofiilli kontsentratsioon niisutustodtluse mojul ei vihenenud
(joonis 2a), siis tdsist ldimmastikupuudust lehtedes tdendoliselt ei olnud. Hiibriidhaaval tousis
augustis vorreldes juuliga energia soojushajutamise efektiivsus (NPQ) (joonis 1c), kuid see
polnud piisav, et kdrgema Shuniiskuse tingimustes fotosiinteesi efektiivsuse langust dra hoida
(joonis 1b). Mittefotokeemilise kustutamise aktiivsuse suurenemisega ei tdusnud augustis
hiibriidhaaval Car/Chl véartus (joonis 2c). See vois tulla asjaolust, et NPQ véédrtus néitab
ksantofiilli tsiikli de-epoksiidatsiooni maidra, samas kui ksantofiillide kontsentratsiooni
suurenemine peegeldab pikaajalisemaid tingimusi (Esteban et al., 2015). Samuti pole
ksantofiilli tsiikli pigmendid ainsad taimedes esinevad karotenoidid (Esteban et al., 2015) ning
seega ei pruugi need kdesoleval juhul mdoddetud summaarsete karotenoidide sisalduse hulgast

vilja paista.

Arukasel fluorestsentsi parameetrid (Fv/Fm, ®psi, gP) augustis dhuniiskuse mdjul tekkinud
fotostinteetilise voimekuse langust ei ndidanud, kiill aga oli sarnaselt hiibriidhaavaga mérke
liigsest valgusenergia neelamisest. Selle pohjuseks vois olla sarnaselt hiibriidhaavaga CO2
assimilatsiooni vdhenemine. Car/Chl suhte véirtus oli arukasel augustis suurendatud
ohuniiskuse tingimustes oluliselt suurem kontrollist (joonis 2c). Karotenoidid votavad vastu
klorofiilli ergastuse energia ning hajutavad selle, viltides niimoodi kahjustusi fotosiinteesi
aparaadile (Esteban et al., 2015). Car/Chl véairtuse suurenemine néitab ka valgustpiitidvate
antennikomplekside arvu vahenemist, kuna reaktsioonitsentrid sisaldavad
antennikompleksidega vorreldes rohkem karotenoide (Selzer & Busso, 2016). Arukasel oli
augustis niisutusringides kontrolliga vorreldes suurem Chl a/b véirtus (joonis 2b), mis samuti
nditab suurenenud investeeringut fotosiisteemide reaktsioonitsentritesse antennikomplekside
arvelt. Tanu sellele neelab taim viahem footoneid reaktsioonitsentri kohta ning on paremini

liigse valguse eest kaitstud (Sato et al., 2015). Arukask optimeeris energia kasutamist niimoodi,
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et fotokeemiline efektiivsus erinevalt hiibriidhaavast augustis niisutustoétluse tulemusena el

langenud.

Kokkuvotvalt seisnesid arukase valguskaitse strateegiad juulis ja augustis peamiselt
valgustpiiiidvate antennikomplekside suuruse kohandamises (Chl a/b védrtuse muutuses)
vastavalt keskkonnatingimustele, kusjuures mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) efektiivsus
hoiti stabiilselt kdrgena. Hiibriidhaava puhul oli Chl a/b viirtus stabiilselt madal ning
stressitingimuste korral tdusis iildjuhul arukasest madalamana piisinud mittefotokeemilise

kustutamise (NPQ) aktiivsus.

4.2.Valguskaitse lehtede vananemisel

Arukase lehtede langemine algab FAHM katseala kontrollringides tavaliselt augusti esimesel
poolel, niisutusringides hiljem (Godbold et al., 2014). Visuaalsel hinnangul hakkasid kased
katsealal kolletuma juba augustis, kuid septembriks puhkes puudele uusi lehti. Kuna noortel
lehtedel on madalam LMA véirtus (Poorter et al., 2009), toetab seda jareldust ka arukase
lehtede LMA viértuse langus septembris vorreldes augustiga (joonis 3a). Hiibriidhaava LMA
védrtus niisutusringides jdi septembris augustiga sarnaseks, samal ajal kui kontrollringides
oluliselt tousis (joonis 3a), seega vois ka haava puhul olla septembris niisutusringides tegu

virskete lehtedega.

Septembris kummagi puuliigi maksimaalne fotostinteesi efektiivsus (Fv/Fm) ei langenud, kiill
aga langes molemal liigil to6tlusest sdltumatult realiseerunud fotokeemilise efektiivsuse (®psii)
véartus (joonis 1). Fotosiinteesi efektiivsuse langemise pdhjuseks oli tdendoliselt tagasiside
inhibitsioon. Siigisel madalamatel temperatuuridel langeb siisivesinike transpordi ja tarbimise
intensiivsus, mille tottu kogunevad fotosiinteesi produktid lehte (Lambers et al., 2008).
Suurenenud lehe suhkrukontsentratsioon toob kaasas fotosiinteesi efektiivsuse languse ja
indutseerib lehe vananemist (Quirino et al., 2000). Lehtede vananemise protsess Viib
fotosiinteesi tasakaalust viélja, kuna CO sidumise efektiivsus langeb enne kui valguse
neelamise efektiivsus. Selle tottu tekib energia iilejaék ja suurenenud oht ROS-ide tekkeks (Dai
et al., 2004). Oksiidatiivsete kahjustuste dgrahoidmiseks tduseb vananevates lehtedes tavaliselt
soojushajutamise aktiivsus ning antioksiidantide (kaasa arvatud antotsiianiinide) produktsioon
(Wingler et al., 2004). Harilikul miitirloogal (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.) (Wingler et al.,
2004) ja harilikul nisul (Triticum aestivum L.) (Dai et al., 2004) on niidatud lehtede vananemise

algfaasis mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) vaartuse olulist tdusu ning sellele jargnevat
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langust. Kéesolevas t66s NPQ vairtus ei arukasel ega hiibriidhaaval septembris vorreldes
augustiga oluliselt ei tousnud (joonis 1c). Kiill aga tdusis mdlemal puuliigil lehtede
antotstianiinide kontsentratsioon (joonis 2d). Kanada leedril (Sambucus canadensis L.) on
ndidatud, et antotsiianiinidel on siigisperioodil NPQ korval oluline roll valgusstressi
leevendamisel ning antotstianiinide akumulatsioon kompenseerib madalamat NPQ aktiivsust
(Cooney et al, 2018). Vastupidiselt karotenoididele (sealhulgas ksantofiilli tsiikli
pigmentidele), mida lehtede vananemisel lagundatakse, toimub antotsiianiinide kogunemine
kuni lehtede langemiseni (Keskitalo et al., 2005; Cooney et al., 2018). Seega oli
antotslianiinidel kéesolevas t60s mittefotokeemilise kustutamise korval siigisperioodil ilmselt

valguskaitses oluline roll.

Hiibriidhaaval langes lehtede klorofiilli kontsentratsioon arukasest varem (joonis 2a). Lehtede
klorofiillisisaldus oli septembris haaval kontrollringides niisutusringidest madalam ning
Car/Chl véartus korgem (joonis 2c). Karotenoidide sisaldus klorofiilli kohta vananevates
lehtedes tavaliselt touseb, kuna karotenoidid hajutavad klorofiilli poolt neelatud iileliigset
valgusenergiat ning seega kaitsevad fotosiinteesi aparaati klorofiilli kontsentratsiooni langedes,
tagades optimaalse lammastiku tagasiimendumise lehtedest teistesse kudedesse (Adams IlI et
al., 1990). Soojushajutamise efektiivsus (NPQ viartus) aga tootlusest ei soltunud ning
keskmiselt langes augustiga vorreldes (joonis 1c). Mittefotokeemilise kustutamise aktiivsuse
viahenemist siigisel vOis kompenseerida suurem antotslianiinide kontsentratsioon.
Kontrollringides, kus oli oluliselt viiksem lehtede klorofiilli ja karotenoidide kontsentratsioon,
oli antotstianiinide sisaldus kdrgem (tabel 3). Antotsiianiinidel on vananevates haavalehtedes
oluline fotoprotektiivne roll ning nende akumulatsioon soltub tugevasti valgusstressist, mis

tekib niiteks kiilmadel ja péikeselistel paevadel (Keskitalo et al., 2005).

Kuna klorofiilli ja karotenodide kontsentratsioon langes septembris hiibriidhaaval
kontrollringides varem kui niisutusringides, liikkkas niisutustodtlus ilmselt hiibriidhaava lehtede
vananemist mingil maéral edasi. See vois tuleneda viiksemast veestressist niisutusringides,
kuna suurenenud Ohuniiskuse tingimustes on puudel vdiksem transpiratsiooni mér ning
aeglasem mulla veevarude ammendumine (Tullus, 2017). Varem on FAHM Kkatsealal
vastupidiselt ndidatud, et hiibriidhaava lehtede langetamise diinaamika pole niisutustootlusest

oluliselt mojutatud voi pohjustab suurendatud Shuniiskus hoopis varasemat lehtede langemist
(Godbold et al., 2014).

Arukase puhul on FAHM katses ndidatud, et suurenenud dhuniiskus liikkkab lehtede langemist
edasi (Godbold et al., 2014). Kiesolevas t60s analiiiisitud fotosiinteetiliselt aktiivsetes lehtedes
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tootlustevahelised erinevused vilja ei tulnud, kuid niisutusringides piisisid lehed 2017. aastal
kontrollringidest kauem puudel (Tullus, 2017). Septembri mootmisteks kdesolevas t60s arukase
lehtede klorofiillisisaldus kummagi t66tluse korral juuli ja augustiga vorreldes langenud ei
olnud (joonis 2a). Arukasel langes seega fotosiinteesi efektiivsus enne klorofiilli
kontsentratsiooni langust. Arukasel tdusis sarnaselt hiibriidhaavaga septembris lehtede
antotslianiinide kontsentratsioon (joonis 2d). Varasemalt on ndidatud, et kase (Betula) liigid
tavaliselt siigiseti antotsiianiine ei akumuleeri (Lee et al., 2003), kuigi arukasel on moningatel
juhtudel niidatud antotsiianiinidest tuleneva punase virvuse tekkimist nii lehtede puhkemisel
kevadel kui nende siigisesel vananemisel (Taulavuori et al., 2011). Samas on kase lehtede
antotslianiinide sisalduse kohta Kirjandust vihe. Kéesolevas t66s hiibriidhaava ja arukase

vaheline erinev antotsiianiinidede kontsentratsioon valja ei tulnud (tabel 2).

Kokkuvdttes toetas siigisel arukasel ja hiibriidhaaval teisi valguskaitse mehhanisme oluliselt
antotsilianiinide kogunemine lehtedesse. Laiema 6koloogilise ja metsamajandusliku tdhtsusega
on kéesoleva t66 tulemus, mis niitas, et korgendatud Shuniiskus pikendas puude kasvuperioodi

ja liikkkas edasi lehtede vananemist.
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KOKKUVOTE

Kéesoleva t60 eesmérgiks oli uurida suurenenud Shuniiskuse moju arukase (Betula pendula
Roth.) ja hiibriidhaava (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.) fotosiinteesi efektiivsusele
ja valguskaitse strateegiatele vegetatsiooniperioodi erinevates faasides. Selleks moddeti kolmel
korral kasvuperioodi jooksul lehtede fluorestsentsi parameetreid ning méérati nende pigmentide

sisaldus.

Tulemustest selgus, et arukased suutsid kasvuperioodi keskel hiibriidhaavast efektiivsemalt
fotokeemilist vOimekust suurendatud Ohuniiskuse tingimustes korgel hoida. Augustis
hiibriidhaava realiseerunud fotosiinteesi efektiivsus niisutusringides langes hoolimata
mittefotokeemilise kustutamise (NPQ) véirtuse tdusust. Arukasel hoidis valguskaitse
mehhanismide rakendamine (karotenoidide kontsentratsiooni suurendades ja valgustpiitidvate

antennikomplekside osakaalu vahendades) suvel fotosiinteesi efektiivsuse stabiilsena.

Septembris mdlema puuliigi fotosiinteesi efektiivsus tagasiside inhibitsiooni tottu langes.
Antotsiianiinide kogunemine oli siigisel oluliseks valguskaitse mehhanismiks. Suurenenud
Ohuniiskus liikkkas hiibriidhaaval lehtede langemist edasi, lehtede klorofiillisisaldus langes
kontrollringides enne niisutusringe. Arukasel piisisid lehed hiibriidhaavast kauem puul ning

septembriks lehtede klorofiilli kontsentratsioon langenud ei olnud.

27



SUMMARY

Effects of increased air humidity on photoprotective mechanisms in silver birch (Betula

pendula Roth.) and hybrid aspen (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.)

The aim of this thesis is to study the effect of increased air humidity on photosynthetic
efficiency and photoprotective mechanisms in silver birch (Betula pendula Roth.) and hybrid
aspen (Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.) during different phases of the growing
season. Therefore, chlorophyll fluorescence parameters and leaf pigment concentrations were

measured three times during the growing season.

The results show that silver birch retained high photosynthetic efficiency in elevated air
humidity throughout the summer. In August, photosynthetic efficiency of hybrid aspen was
shown to decrease despite increased non-photochemical quenching (NPQ). In silver birch, the
photosynthetic efficiency remained stable as a result of photoprotective mechanisms such as
increased leaf carotenoid concentration and decreased the proportion of light harvesting

complexes.

In September, photosynthetic efficiency decreased in both species due to feedback inhibition.
Anthocyanin accumulation was an essential photoprotective mechanism during leaf
senescence. Increased air humidity delayed leaf senescence in hybrid aspen, whose leaf
chlorophyll concentration declined more rapidly in control plots. In silver birch, leaf

chlorophyll content had not decreased by September.

28



TANUAVALDUSED

Tdnan oma juhendajaid Pille Méandi ja Linda Rusaleppa igakiilgse abi eest. Samuti tdnan kdiki,
kes osalesid FAHM katse kidigushoidmises ning kelle korvalt sain nii katsealuseid kui

katsevahendeid kasutada.
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