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Sissejuhatus

Akvaporiinid ehk veekanalid on wvalgud, mis asuvad erinevate organismide rihmade
membraanides. Veekanalite mitmekesisus taimedes on suurim, kuna taimed on sessiilsed
organismid ning nemad toetuvad akvaporiinide funktsioneerimisele, et sdilitada oma
veebilanssi erinevates keskkonnatingimustes (Moshelion jt. 2014). Akvaporiinid lasevad vett ja
ilma laenguta vaikseid molekule raku sisse ja valja. Viimastel aastakiimnetel on teadlased
intensiivselt uurinud, kuidas keskkonnafaktorid avaldavad oma mdju akvaporiinide poolt
vahendatud hidraulilisele juhtivusele ehk veetranspordivéimele. Akvaporiinide regulatsioonist
sOltuvad naiteks taimede veebilanss, poOuataluvus ning lehe fisioloogilised protsessid

(Kaldenhoff jt. 2008).

Kuna maailma veevarud on vadhenemas, siis on see (iheks tdsiseks pdllumajanduslikuks
probleemiks, mis viib taimede saagikuse vahenemiseni. Akvaporiinide tahtsuse uurimist veega
seotud protsessides ei saa seetdttu lle hinnata (Moshelion jt. 2014). Perspektiivsed tulevased
katsed peavad olema seotud tapsete akvaporiinidele aktivatsiooni voi allasuremise
mehhanismide ning nendega seotud signaalide vialjaselgitamisega. Veeseisundi sailitamise
mehhanisme ei ole piisavalt silamaani uuritud (Kaldenhoff jt. 2008). Eeldatavalt on akvaporiini
knockout mutatsioon kasulik meetod konkreetse akvaporiini tdpse rolli ja lokalisatsiooni
iseloomustamiseks (Javot ja Maurel 2002). Uheks perspektiiviks on uurida, kuidas akvaporiinid
mdojutavad taimede flsioloogiat Iabi hidrauliliste protsesside. Selleks konstrueeritakse sageli

transgeenseid taimi, mis lGle-ekspresseerivad veekanaleid (Li jt. 2014).

Kaesoleva referatiivse t66 eesmark on anda (ilevaade taimedes esinevate akvaporiinide
ehitusest, regulatsioonist, talitlusest, nende rollist hiidraulilise juhtivuse md&jutamisel. T606s
kirjeldatakse taimede hiidraulikat ning selle isearasusi. Kasitletakse, kuidas erinevad
keskkonnatingimused véivad mdjutada akvaporiine ning nende poolt vahendatud hidraulilist
juhtivust. Kasitletakse nii biootliste kui ka abiootiliste fakorite (valgus, pdud, soolsus jt.) tdhtsust

akvaporiinide regulatsioonil.



1. Akvaporiinid

1.1. Akvaporiinide struktuur

Akavaporiin on integraalne membraanivalk, mis kuulub peamiste sisemiste valkude klassi (ingl
k major intrinsic proteins, MIP) ja on omakorda jagatud homoloogilisteks alamgruppideks. Neid
on leitud koikidest peamistest eluvormidest. Nende struktuur koosneb kuuest
transmembraansest heeliksist, mis on seotud kolme rakuvidlise sGlme ja kahe rakusisese
s6lmega. Aminoterminaalne ja karboksiterminaalne jadk paiknevad membraani tstitoplasma
poolsel kiljel. Tavaliselt on akvaporiinid esindatud tetrameeridena, mis paiknevad erinevates
membraanides. Akvaporiini poor toimib selektiivselt ja selle tagab kahe filtri olemasolu.
Esimseks filtriks on konserveerunud asparigiin—proliin—alaniin (NPA) motiiv, mis paikneb
esimeses rakusiseses ning kolmandas rakuvalises s6lmes. B ja E s6lmed on hidrofoobsed
s6lmed, mis tungivad membraanisse ja tekitavad filtri, mis koosneb NPA motiividest. Teiseks
filtriks on prootonfilter, mis koosneb aromaatsest arginiin regioonist ning limiteerib

veeliikumise kiirust (Kaldenhoff jt. 2008; Chaumont ja Tyerman 2014).

1.2. Taimedes esinevad akvaporiinid

Taimed on sessiilsed organismid, mis tdhendab seda, et nad peavad erinevatest ebasoodasatest
keskkonnamaojudest efektiivselt (ile saama ning kiiresti kohanema. Veebilanssi sdilitamine on
kriitiliseks eesmargiks ning pohjuseks, miks akvaporiinide mitmekesisus taimedes on suurem,
kui teistel organismidel. Harilik mulrlook (Arabidopsis thaliana) omab 35, harilik mais (Zea
mays) 36, harilik riis (Oryza sativa) 33 akvaporiini jarjestust oma genoomis. Akvaporiini
alamperekonnad, mis on esindatud taimedes, on plasmamembraani sisemine valk (PIP),
tonoplasti sisemine valk (TIP), noduliin-26-laadne sisemine valk (NIP, NLM) ning véike aluseline
sisemine valk (SIP). PIP akvaporiinid on ekspresseeritud peamiselt rakumembraanis, TIP
tonoplastis, NIP  plasmamembraanis voi endoplasmaatilises retiikulumis ja  SIP
endoplasmaatilises retiikulumis. On olemas alamperekonnad (GIP ja HIP), mis on esindatud
ainult sammaltaimedes. Tudmatu funktsiooniga X sisemine valk (XIP) on esindatud nii taimedes
kui ka protistides ja seentes (Li jt. 2014; Moshelion jt. 2014). PIP veekanalid on grupeeritud
kaheks alamgrupiks: PIP1 ja PIP2, mis erinevad aminoterminaalse ja karboksiterminaalse jaagi
pikkuste poolest. Iga alamgrupp on omakorda jagatud isovormideks, naiteks PIP1;1, PIP1;2. PIP1

ja PIP2 néitavad kooperatiivset toimet, see tdhendab seda, et veeldbilaskvus on suurem, kui nad
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on koekspresseeritud. PIP2 vOib seega avaldada moju PIP1 transpordile voi selle
inkorporeerimisele membraanisse (Kaldenhoff jt. 2008). Palju akvaporiine on leitud epidermi ja

endodermi rakkudest ning rakkudest, mis imbritsevad juhtkimpe (Javot ja Maurel 2002).

1.3. Akvaporiinide regulatsioon

Akvaporiinide  kiire  reguleerimine on hadavajalik  keskkonnatingimuste  muutuste
reageerimiseks. Eksisteerib mitu mehhanismi, mis reguleerivad akvaporiinide toimimist:
mehhanismid, mis reguleerivad akvaporiinide rakusisest lokalisatsiioni (ingl k trafficking),
akvaporiini avanemise ja sulgumise (ingl k gating) mehhanismid ja teised. Fosforiileerimisest
vOivad soOltuda molemad mehhanismid (Pietro jt. 2013; Li jt. 2014). Ko- ja post-
translatsioonilised muututsed on naiteks akvaporiinide metiileerimine, glikosiileerimine ja

fosforuleerimine.

Akvaporiini poori avanemine voOi sulgumine on determineeritud nditeks prootonite ja
divalentsete katioonide (naiteks Ca%") poolt. Akvaporiini D sdlmel on olemas histidiini jaak, mis
reageerib pH muutustele (Li jt. 2014). Ca** v8ib inhibeerida veekanalite aktiivsust in vitro, ta
kinnitub valgu tsltosoolsele kiiljele ja stabiliseerib selle suletud seisundit. Ca**-st sbltuv

fosforiileerimine to6tab vastupidi ehk suurendab veekanali aktiivsust (Prado ja Maurel 2013).

Pdud, soolsus, okslidatiivne stress ja teised keskkonnatingimused mdjutavad akvaporiinide
fosforlileerimist.  Fosforilileerimine  akvaporiinides on fosfaatrihma lisamine kas
aminoterminaalsele voi karboksliterminaalsele jaagile. Fosforiileerimine pdhjustab kanali

avanemist (Li jt. 2014; Chaumont ja Tyerman 2014).

Akvaporiinide rakusisene lokalisatsioon séltub nii teiste akvaporiinide olemasoulst kui ka
keskkonnatingimustest. Naiteks, PIP1 akvaporiinid ei saa jéuda plasmamembraani, kui nad ei
moodustunud heterotetrameere koos PIP2 akvaporiinidega. Soolsus ja okslidatiivne stress
indutseerivad hariliku muidrlooga PIP ja TIP veekanalite rakusisese asukoha muutumist.
Soolsusest pohjustatud PIP-ide relokalisatsioonis osalevad reaktiivsed hapnikulihendid. Stress
kiirendab PIP-ide liikumist rakupinna ja endosoomi vahel. Osmootne stress pohjustab
Mesembryanthemum  crystallinum  liigi  McTIP1;2  Umberlokalisatsiooni  tonoplastist
rakusisestesse vesiikulitesse gliikosileerimise abil. Fosforileerimine mangib oma rolli ka

akvaporiinide lokalisatsioonis (Vera-Estrella jt. 2004; Li jt. 2014).



Deamidatsioon on ka Uheks post-translatsiooniliseks nahtuseks. See on amiidriihma
vahetamine karboksiilrihma vastu. See esineb hariliku muirlooga juure akvaporiinides.
Deamidatsioonist sdltuvad valkude stabiilsus, aktivatsioon ja valkude omavaheline

interaktsioon (Pietro jt. 2013).

1.4. Akvaporiinide multifunktsionaalsus

1.4.1. Substraatide mitmekesisus

Funktsionaalne akvaporiinide ekspressioon heteroloogsetes siisteemides naitab, et teatud
akvaporiinid lasevad labi mitte ainult vett, kuid ka teisi aineid, nditeks CO,. See asjaolu on
seotud mesofilli rakkude CO, juhtivusega ning jarelikult fotoslinteesiga. Tetrameeri keskel
paiknev viies poor voi lateraalsed poorid tetrameeride vahel vdivad vastutada gaasi transpordi
eest. Vesi, vdikesed ilma laenguta ained, vesinikperoksiid ja lahustatud gaasid (CO,, NHs) on
ained, mis labivad akvaporiine, kuid erinev akvaporiini isoform on erineva juhtivusega nende
ainete suhtes (Kaldenhoff jt. 2008; Li jt. 2014). Teised substraadid on uurea, gliitserool,
boorhape B(OH)s, ranihape Si(OH)4, arseen ja piimhape (Aroca jt. 2012; Li jt. 2014). Boor
mangib olulist rolli taimede kasvus. Akvaporiinid, nagu AtNIP5;1, AtNIP6;1 ja AtNIP7;1 osalevad
boorhappe transpordis mullast juurtesse. OsNIP2;1 oli esimene riisitaimest avastatud valk, mis

transpordib rani, mille rolliks on kaitse abiootilise ja biootilise stressi eest (Li jt. 2014).

1.4.2. Rollid taimede elus

Akvaporiinid vbivad mdjutada fotoslinteesi nii otseselt, reguleerides mesofiilli CO, juhtivust (gn)
kui ka kaudselt, mdjutades veebilanssi ning ©6huldhede t66d. Teatud akvaporiinid on
ekspresseeritud sulgrakkudes suures hulgas ning veestressi tingimustes TIP akvaporiinide

ekspression voib olla suurendatud (Kaldenhoff jt. 2008).

Arvatakse, et TIP3 akvaporiinidel on oma funktsioon seemne arengus. Nende ekspressioon voib
olla seotud valkude, oligosahhariidide ja fitiinide sailitamisega seemnete vakuoolides.

Geeniuuringud néitasid, et riisi OsPIP1;3 voib osaleda seemne idanemisel (Li jt. 2014).

Akvaporiinid, mis on leitud hibriidpapli (Populus trichocarpa x deltoides) juurtest, vdivad olla
kaasatud kasvuprotsesside regulatsiooni. Nad vdivad transportida vett floeemist kasvavasse
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juuretippu. Juuretipus on espresseritud palju PtPIP1;4 ja PtTIP2;3 geene (Almeida-Rodriguez jt.
2011).

PIP ja TIP akvaporiinid vOtavad osa kudede venimiskasvuga seotud protsessidest. PIP, TIP
akvaporiinid ning nende mRNA on positiivselt seotud embriio, juurte, hiipokotiiili,
generatiivsete organite ja viljade rakkude kasvuga. See viitab, et selleks protsessiks on vaja

suurt tonoplasti ja membraani hiidraulilist labilaskvust (Chaumont ja Tyerman 2014).

Kriitilise tahtsusega on akvaporiinide roll taimede veebilanssis, mida tutvustan jargmistes

peatikkides.



2. Vee liikkumine taimes

Taimedes liigub vesi nii teljesuunaliselt (kslileemis) kui ka radiaalselt. Radiaalne transport
holmab endas apoplasti (transport labi rakukestade fibrillide pooride ning vaheruumide),
sumplasti (labi tsitoplasma ja plasmodesmide) ning transtsellulaarset transporti (labi
membraanide). Kahte viimast transpordi liiki ei ole vdimalik teineteisest eristada.
Teljesuunalises transpordis osalevad trahheiidid ja trahheed. Valjakujunenud ksileemi
trahheed ei avalda suurt takistust veevoolule, mida saab jareldada Poiseulle’i seadusest. Vee
radiaalne liikumisrada juures on suurema takistusega kui vee teljesuunaline liikumine ning on

pohjustatud rakkudest, mis on trahheedest valjaspool (Javot ja Maurel 2002).

Moned protsessid, mis toimuvad taimedes, vajavad suurt veeliikumise kiirust. Sellisteks
protsessideks on vee imamine juurtega, rakkude venivuskasv, veetransport kogu taimes,
Oohuldhede avatuse reguleerimine, lehtede motoorne liikumine, ditsemise ja viljastamise
protsessid. Vesi on véimeline difundeerima labi kaksikmembraani, kuid difundeerunud
veekogus ei ole piisav taime veevarustuseks. Vee liikumise kiirust suurendab akvaporiinide
olemasolu. Ksiileemis aga ei ole membraanid vee liikkumise takistusteks (Kaldenhoff jt. 2008).
Puitunud taimedes vodib vee liikumine ksiileemis olla suurema takistusega kavitatsiooni tottu

(Aroca jt. 2012).

2.1. Hudrauliline juhtivus
Taimede varustus veega sOltub hidraulilisest juhtivusest, mis on veevoolu takistuse
poordvaartus. Kogu taime hidrauliline juhtivus on juurte, kstileemi ja lehtede hidrauliliste

juhtivuste summa (Kudoyarova jt. 2013).

Hidraulilise juhtivuse omadused varieeruvad erinevatel taimeliikidel. Naiteks lupiini liikide
(Lupinus sp.) juurtes vesi liigub peamiselt apoplastis ning juhtivus on suurem membraanide
puudumise tottu vorreldes akvaporiinide poolt vahendatud transpordiga. Kuid transport
apoplasti teel ei ole kiiresti muudetav. Veevoo regulatsioon lupiinidel sdltub anatoomilistest ja
kasvuga seotud muutustest ning dhul6hede regulatsioonist. Hariliku nisu (Triticum aestivum)
juurestiku htidrauliline juhtivus on seevastu kiiresti reguleeritav, kuna vesi liigub peamiselt ldbi

akvaporiinide (Bramley jt. 2009).



Apoplasti ja simplasti suhe soltub liikumapanevatest joududest (kas hiidrostaatiline voi
osmootiline) (Javot ja Maurel 2002). Hiidrostaatiline joud on tekitatud transpiratsiooni voolu
poolt, osmootiline — juureréhu poolt (osmoliitide slintees vGi lahustatud ainete aktiivne
transport) (Aroca jt. 2012). Kui muutuvad transpiratsiooni ndudlus véi keskkonnatingimused,
siis taimed reguleerivad seda suhet, et muuta juure hidraulilist juhtivust. Normaalsetes
tingimustes domineerib tavaliselt transport apoplasti teel, veestressi tingimustes aga labi
rakumembraanide kus suurendatakse akvaporiinide hulka. Samas, ménedel liikidel voib hulk ka

vaheneda (Javot ja Maurel 2002).

2.2. Hidrauliline juhtivus juures (Lp,)

Taimede juurtes liigub vesi nii radiaalselt kui ka teljesuunaliselt. Endodermi rakud on varustatud
Caspary joonega, mis isoleerib vett. Et sattuda juure kesksilindrisse, peab vesi sisenema
endodermi rakkudesse siimplasti kaudu. Juurte rakkudes on palju akvaporiine ning nad on
olulised juure hidraulilise juhtivuse moodustamisel (>70%) (Javot ja Maurel 2002). Akvaporiinid
on ekspresseeritud naiteks rakkudes, mis on seotud juhtsoonte elemetidega ksiileemi
parenhiiimis, ekso- ja endodermi rakkudes, juure korteksi rakkudes. Need rakud vastutavad
vee liikumise eest apoplasti ning simplasti vahel (Kaldenhoff jt. 2008; Li jt. 2014).
Transtsellulaarses transpordis mangivad olulist rolli just PIP veekanalid plasmamembraanis
(Javot ja Maurel 2002). Kuid PIP akvaporiinid osalevad hidraulilises regulatsioonis nii
hiidrostaatiliste kui ka osmootiliste joudude vahendusel ning kogu juure veebilanss on nendest
sOltuvuses (Aroca jt. 2012). Juure hidrauliline juhtivus voib olla positiivselt seotud maapealsete
osade suurusega, mida oli ndidatud hariliku mudrlooga puhul (Li jt. 2014). Veetranspordi

vBimekus sOltub suuresti ka juurte anatoomiast ja morfoloogiast (Aroca jt. 2012).

2.3. Hudrauliline juhtivus ksiileemis (L,)

Kstileemis vesi liigub apoplastselt ning akvaporiinid ei osale selles protsessis, kuid nad vdivad
reguleerida vee liikumist rakkudes mis imbritsevad ksiileemi ehk osaleda radiaalses transpordis
ja seega mojutada kslileemi veeliikumist kaudselt. Akvaporiinide suur ekspresseritavuse tase
juhtkudede Umbruses osutab nende rollile osaleda veetraspordis ksiileemisoontest lehe

mesofilli rakkudesse. Kreeka péahklipuul (Juglans regia) on naidatud, et akvaporiinide



ekspressioon touseb ksileemi parenhiiimis vGimaldamaks kaviteerunud vedelikusammaste
parandamist parast dehlidratatsiooni perioodi. ABA vdib olla signaaliks embolismi tingimustes
ja mojutab akvaporiine ning nende kaudu rakkudevahelist radiaalset veeliikumist, aidates

Ohutlihikutega kslileemitorusid veega tdita (Sakr jt. 2003; Kaldenhoff jt. 2008).

2.4. Hiidrauliline juhtivus lehes (K1)

Veebilanss lehtedes sdltub Shuldhede regulatsioonist ning veetranspordist ksileemist lehelaba
kudedesse. Vesi voolab ldbi trahheiidide, siseneb ksiileemi parenhiiimi, kimbulmbrise
rakkudesse (parenhiiimsed rakud veenide imber), mesofiilli ning 16puks saabub Shuléhedeni.
Lehe hidrauliline juhtivus iseloomustab lehe veetranspodivéimet ning koondab endas kdiki
transporditeid lehes. Kot on maéaratletud lehe veevoolu kiiruse ning lilkkumapaneva jou
(leherootsu ja lehelaba veepotentsiaalide erinevuse) suhtena. Seda sageli normaliseeritakse
lehe pinnaihikule. Lehe hiidrauliline juhtivus on varieeruv naitaja ja muutub taime elu jooksul
ning sbltub lehe anatoomiast, arengustaadiumist, kasvutingimustest. Lehe panus kogu taime
takistusele on umbes Uks kolmandik kogu taime hidraulilisest takistusest. Lehe hidraulika on
seotud akvaporiinide olemasoluga. Akvaporiinide (AQP) panus hidraulilise juhtivuse
moodustamisele lehtedes on umbes 25%. AQP-d on suures koguses ekspresseeritud juhtsoonte
kimpudes millest saab jareldada, et nad vahendavad vee transporti lehe ksiileemi juhteteedest
mesofllli. Monede taimede kimbulmbrise rakud naitavad PIP ja TIP akvaporiinide ohtrat
ekspressiooni. Kaasaegne teadust6d poorab palju tdhelepanu sellele, kuidas erinevad
keskkonnatingimused mdjutavad akvaporiine ning lehe hidraulilist juhtivust (Prado ja Maurel

2013; Li jt. 2014).

10



3. Keskkonnafaktorite moju akvaporiinidele ja hiidraulilisele

juhtivusele

3.1. Akvaporiinid ja biootilised faktorid

Ameerika haava (Populus tremuloides) lehtede defoliatsiooni vivad pohjustada nii biootilised
(nditeks putukas Malacosoma disstria) kui ka abiootilised tegurid (Churchill jt. 1964). Lehtede
eemaldamine stimuleerib muutusi juure ja lehe hiidraulilises juhtivuses. Need nahtused on
vastastikuses seoses juurte ja lehtede akvaporiinide geenide ekspressiooniga. Osaline ja taielik
lehtede defoliatsioon vdhendab veendudlust. Juure hudrauliline juhtivus ja juurte PIP1;2
ekspressioon vahenevad. Lp, langus polnud pdhjustatud maapealsetes organites tekkinud
keemilistest Uhenditest kuna puude rongastamine (floeemitranspordi katkestamise kaudu) ei
voimaldanud langust ennetada. Osaline lehtede eemaldamine suurendab jarele jaanud
lehelabade hudraulilist juhtivust, mis omakorda suurendab transpiratsiooni nendes 100% vorra.
PIP2;4 ekspressioon lehes suureneb viie- kuni kiimnekordselt sdltuvalt defoliatsiooni ulatusest
(Liu, Equiza jt. 2014). Ka mikoriisa v6ib mdjutada taimsete akvaporiinide ekspresseerivust.
GmNOD26 on akvaporiin, mis suurendab ammooniumi assimilatsiioni N, fikseerivates

juurenoodulites (Li jt. 2014).

3.2. Akvaporiinid ja abiootilised faktorid

Taimed on sunnitud reageerima paljudele abiootilistele tingimustele. Need vastused on vaga
keerulised ning varieeruvad liigiti; vastused vdivad olla transkriptiooni voi post-translatsiooni
tasandil. Nende vastuste uurimine on suur valjakutse. Kahjulikud keskkonnatingimused
pohjustavad kudede dehiidratatsiooni, mis on omakorda kasvu ja fotoslinteesi vahenemise,
hormoonide kontsentratsiooni kdikumise ning reaktiivsete hapnikuihendite akumuleerimise
pohjuseks. Tavaliselt on (heks vastuseks dehidratatsioonile dhuldhede sulgumine, kuid

maonikord on efektiivsem suurendada veeimamist juurte poolt (Aroca jt. 2012).

3.2.1. Valgustingimused

Valgusel on kriitiline mdéju taime funktioonidele ja morfoloogiale. Naiteks varjus kasvavate

puude kslileem on kavitatsiooni suhtes tundlikum ja vaiksema hidraulilise juhtivusega (Hacke
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2014). Tavaliselt kaasneb valguse intensiivsuse kasvuga lehe hiidraulilise juhtivuse kasv, kuid

reaktsioonid vdivad liigiti varieeruda (Kaldenhoff jt. 2008).

Naiteks, kreeka pahklipuu lehtede hidrauliline juhtivus suureneb valguse kdes (6huldhede
juhtivuse mdju selles uuringus oli valistatud). Pimeduses oli lehtede hiidrauliline juhtivus madal,
kuid suurenes 400% valguse kdes. Intensiivse valguse kaes liigub vesi lehtedes
transtsellulaarselt, sest JrPIP2;1 ja JrPIP2;2 ekspresseeritavuse tase suureneb. Kogu taime kdrge
hidraulilise juhtivuse tdottu muutub lehe veepotentsiaal vihem negatiivseks, mille tagajarjel

suureneb lehe dhuldhede juhtivus ning netoassimilatsiooni kiirus (Cochard jt. 2007).

Hariliku midrlooga lehekodariku hidrauliline juhtivus varieerub 66padeva jooksul ning on kdige
suurem 60sel. Lehekodariku veetranspordis osalevad pimedal ajal PIP1;2, PIP2;1 ja PIP2;6. Nad
on ekspresseeritud kimbulmbrise ja juhtsoonte parenhlimi rakkudes. Uuringust selgus, et
kogu lehekodariku hiidrauliline juhtivus ning 6ine kasv séltuvad akvaporiinidest, mis paiknevad
kstleemi parenhlimi rakkudes. PIP2;1 akvaporiinil oli suurim panus lehekodariku hiidraulilisse
juhtivusse. Kvantitatiivsed proteoomsed analliisid naitavad, et pimeduses toimub PIP2;1

fosforiileerimine ehk seda reguleeritakse posttranslatsiooniliselt (Prado jt. 2013).

Lopez jt. (2013) uurisid, kuidas muutub Populus trichocarpa ja musta papli (Populus nigra) lehe
hidrauliline juhtivus intensiivses valguses ning kui vesi ei ole limiteerivaks teguriks. Katses
taheldati, et kahe papli klooni lehe hiidrauliline juhtivus suurenes hommikul (6:00-12:00 h); P.
trihocarpa keskmine lehe hidraulilise juhtivuse suurenemine oli 107,9% ning mustal paplil
120,9%. Tulemused nditavad, et PIP1 ja PIP2 akvaporiinid on seotud kdrgema lehe hidraulilise
juhtivusega intensiivsetes valgustingimustes modlemal liigil. Kella 12:00’st hakkas lehe
hidrauliline juhtivus vahenema. Samuti uuriti PIP ekspressiooni kontrollriihmal ja katsertihmal,
mida peeti hommikul pimeduse tingimustes, et uurida, kas AQP ekspressioon on indutseeritud
valguse poolt voi tsirkaadsete riitmite poolt. Hommikune AQP ekspression oli nendel riihmadel
erinev. Naiteks, kontrollrihmas ekspresseeriti PIP1;1 ja PIP1;3 akvaporiine valguse kaes
tugevasti. Kontrollriihma PIP1;4 ekspressioon oli inhibeeritud, kuid PIP2;1, PIP2;3, PIP2;4 ja
PIP2;6 ekspressioon oli suurenenud, mis tdhendab, et see soltus valgusest. Monedel
akvaporiinidel (PIP2;5, PIP2;8, PIP2;10) oli tsirkaadne regulatsioon, kuna mdlemas riihmas oli
nende ekspression sama. Selgus, et PIP2;9 on pimedusese poolt indutseeritud isovorm. See
uuring naitas, et monede akvaporiinide esinemine on tsirkaadse ritmi kontrolli all, kuid teised

on ekspresseeritud ainult valgustingimustes.

12



Voicu jt. (2009) analiisisid, kuidas muutub suureviljase tamme (Quercus macrocarpa) AQP
geenide ekspressioon erinevates valgustingimustes. See on arvatavasti esimene katse, kus
uurimise all olid valitingimustest parit puud. On teada, et selle liigi lehtede hiidrauliline juhtivus
suureneb margatavalt peale 30 minutit valgusele eksponeerimist. Uuriti neli akvaporiini geeni
ning nende seost lehelaba hidraulilise juhtivusega, kuid selgus, et nende geenide
transkriptsiooni produktide hulk ei olnud seotud hidraulilise juhtivuse kasvuga
valgustingimustes. Oletati, et pdhjuseks voisid olla teised akvaporiinid, mida selles uuringus ei
kasitletud ja mis vastutasid muutuste eest. Ei saa valistada seda, et uuritud akvaporiine
reguleeritakse posttranslatsiooniliselt, vGi seda, et selline vastus on liigispetsiifiline. Selles
uuringus taheldati lehtede eritiste moningat hapestumist valguse kaes. Intensiivne valgus voib
pOhjustada prootonite valjapumpamist tsitosoolist ning AQP aktivatsiooni, mille tottu voib
suureneda hidrauliline juhtivus. Akvaporiinide aktiivsus véib olla alla surutud vaga intensiivse
valguse kdes in situ tingimustes ja hidrauliline juhtivus vdib olla vahendatud koérge
transpiratsiooni téttu. Uhe akvaporiini (QmPIP2;1) ekspressiooni tase siiski varieerus in situ

valguse erinevate intensiivsustasemete juures.

Baaziz jt. (2012) uurimist6o eesmargiks oli teada saada, kuidas valgus, lehe hiidrauliline juhtivus
ja akvaporiinide transkriptsioon on omavahel seotud viiel puuliigil. Uurimisobjektideks olid
kreeka pahklipuu, harilik po6k (Fagus sylvatica), harilik tamm (Quercus robur), hGberemmelgas
(Salix alba) ja harilik haab (Populus tremula). Teadlased leidsid, et valgus intensiivselt
stimuleeris hiidraulilist juhtivust hariliku tamme, hariliku pdogi ja kreeka pahklipuu lehtedes,
kuid vaiksemas ulatuses hariliku haava lehtedes. Hariliku haava Kis suurenemine oli
akvaporiindest soéltumatu. Kreeka pahklipuu ja hariliku poogi Kear maksmaalsete naitajate
varieeruvuse pohjus on tundmatu, kuid oletatakse, et selle pdhjuseks vodivad olla soonte
arhitektuur ning kstileemi ja kstileemivaliste teede osakaal lehes. Uuringu pohjal vaib jareldada,
et kreeka pahklipuu valgusest indutseeritud hidrauliline juhtivus on seotud erinevate PIP1 ja
PIP2 veekanalite geenide suurenenud ekspressiooniga. Valguse moju oli tugevam selle puu PIP2
akvaporiinidele. Leiti seos suurenenud lehe hidraulilise juhtivuse ja PIP1 ekspressiooni vahel
harilikul poo6gil ja harilikul tammel. Jareldati ka, et mitte koikidel puuliikidel ei mdjuta
akvaporiinid lehe hidraulilist juhtivust. lImnes huvitav asjaolu, et teatud kreeka pahklipuu PIP
akvaporiinide geenide ekspressioon ja seetdttu ka hidrauliline juhtivus sdltuvad sinise valguse

olemasolust.
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PIP isovormide 06pdevast varjeerumist on taheldatud ka hariliku maisi juurte puhul. Teatud
ZmPIP1 ja ZmPIP2 veekanalid pdhjustavad suurenenud juurte rakkude vee labilaskvust paeva
jooksul. Suur AQP valkude hulk korreleerus juurerakkude suurema hidraulilise juhtivusega,

samas kui 6inel vaike AQP hulk korreleerus vaiksema hidraulilise juhtivusega (Hachez jt. 2012).

Samas on olemas uuring, mis naitab, et suur kiirgustihedus suurendab Shuldhede juhtivust ja
pOhjustab 2-3-kordset kimbulimbrise rakkude hiidraulilise juhtivuse langust nii transgeensel
vaadristubakal (Nicotiana tabacum), mis Ule-ekspresseerib PIP2;5 kui ka metsiktidpi taimedel.
Akvaporiinide poolt vahendatud veetransport lehes oli inhibeeritud suure kiirgustiheduse tdttu.
Uuritud akvaporiinid (PIP1;4 ja PIP 2;5) tGendoliselt ei oma tdhtsust vadristubaka lehtede
hiidraulika regulatsioonis, kuna nii transgeensetel taimdel kui ka metsiktiilpi taimedel olid
samad kimbulmbrise rakkude hidraulilise juhtivuse nditajad nii madala ja kdrgema

kiirgustiheduse tingimustes (Lee jt. 2009).

Eelmainitud uuringute pdhjal saab jareldada, et taimed vdivad reageerida erinevatele valguse
intensiivsuse tasemetele mitte ainult morfoloogiliste muutuste kaudu, kuid ka reguleerides lehe
ja juure hidraulilist juhtivust. Uuringud, mis keskenduvad valguse mojule, vdivad tulevikus

iseloomustada, kuidas toimub signaalide lilekanne juurte ja vorsete vahel.

3.2.2. Transpiratsiooni noudlus

Valgus voib pdhjustada kiireid muutusi transpiratsiooni ndudluses. Kui veekaotus on kdllaltki
suur, siis juure hudraulilise juhtivuse maksimeerimine véib aidata sdilitada 6huldhesid avatuna,

mis takistaks ka kstileemi kavitatsiooni (Hill jt. 2004).

Hibriidpapli (Populus trichocarpa x deltoides) isendid, mis olid 1 kuu jooksul kasvatatud
erinevates valgustingimustes, ei erinenud oma juurte hidrauliliste juhtivuste poolest. Siiski toi
kohanemine erinevate valgustasemetega endaga kaasa muutusi morfoloogias. Kui sama liigi
isendid olid teises katses kasvatatud 1 kuu jooksul varjustatult ning seejarel eksponeeritud
valgusele, siis nende juurte hiidrauliline juhtivus kasvas rohkem kui kolmekordselt, vérreldes
nende taimedega, mis jdid pimedusse. Intensiivne valgus ja evaporatsiooni ndudlus vdhendavad
juurte veepotentsiaali. Lihiajalised muutused olid 15 AQP geenide ekspressiooni tdusu, kuid
mitte morfoloogiliste muutuste, pohjusteks. Suurenenud aktiivsus oli tdheldatud naiteks

PtPIP1;2, PtPIP2;3, PtTIP2;3, PtSIP1;4 geenidel (Almeida-Rodriguez jt. 2011).
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Laur ja Hacke (2013) laksid oma katsega veelgi edasi. Nad asusid uurima, kas muutused
hibriidpapli veekanalite ekspressioonis on pdhjustatud valgusest per se vdi suhtelise niiskuse
langusest valguse pideva juuresolekul. Nende jareldus oli see, et valgusetaseme tdstmine ei ole
vajalik juurte veevoolu ja PIP geenide indutseerimiseks ning nende modjutamiseks piisab
muutustest suhtelises niiskuses. Kuidas juured tajuvad maapealseid muutusi, ja seetdttu
reguleerivad AQP, ei ole praeguseks tapselt teada. Samuti jareldati, et PIP1 akvaporiinid on
keskse rolliga juure veevoolu tdstmises (moodustavad kolm neljandikku kogu transkriptidest) ja

reageerivad transpiratsiooni ndudlusele.

Uurijad Jaapanist plstitasid hlipoteesi, et 66pdevased kéikumised juure hiidraulilises juhtivuses
on vallandatud transpiratsiooni ndudluse poolt. Nende katses pimeduse pikendamine ei saanud
hariliku riisi juurte veetranspordis osalevate AQP-de ekspressiooni kiiresti indutseerida, mis
tdhendas seda, et hariliku riisi AQP-de regulatsioonis tsirkaadne ritm ei té6tanud. PIP
ekspressiooni peaks aktiveerima valgus v6i mingi valgusega seotud tegur, mida tajub vorse.
Nende katse jargi valgus ei aktiveerinud AQP-de ekspressiooni kdrge niiskuse kaes. Jareldati, et
peamiseks vajalikuks signaaliks on just transpiratsiooni noudlus, mis tekib valguse kaes.
Transpiratsiooni ndudlus indutseerib juure spetsiifiliste AQP-de (nditeks OsPIP2;4 ja OsPIP2;5)
mRNA ja valkude siinteesi, et hoida juure hidraulilise juhtivuse naitajad kdorged (Sakurai-

Ishikawa jt. 2011).

3.2.2.1. Isohiidrilised ja anisohudrilised liigid

Anisohudrilised (ingl k anisohydric) on taimed, mis suure transpiratsiooni ndudluse korral ei
sulge oma 6huldhesid. Selle strateegia eeliseks on jatkuv CO, netoassimileerimine ning sellega
kaasnev kasv. Luhiajalise stressi korral on see strateegia eelistatavam, kuid pikaajalise stressi

tingimustes see on Usna riskantne hidraulilise stisteemi ulatusliku kahjustumise tottu.

Isohtidrilised (ingl k isohydric) taimed vahendavad veestressi ilmnemisel oma ohuldhede
juhtivust ja transpiratsiooni ning fotoslintees vdheneb lineaarselt. Pikaajaliste stressi korral
nende hidrauliline slisteem on veel korras ning fotosiinteesi-aparaat jatkab to6tamist, samal
ajal kui anisohldrilised liigid on juba pdua tottu hukkunud. Isohidriline strateegia on seotud
interaktsiooiga hidrauliliste ja keemiliste (naiteks ABA, mis suleb 6huldhed) signaalide vahel

(Moshelion jt. 2014).
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Isohidriline hariliku tomati (Solanum lycopersicum) M82 sort oli transformeeritud, et (le-
ekspresserida SITIP2;2. Pdua korral oli sellistel taimedel transpiratsioon intesiivsem ja kestis
kauem kui kontrolltaimedel, mis tdhendas seda, et nad muutsid oma isohldrilise strateegia
anisohudriliseks. Transgeenne taim naitas |0puks suuremat saagikust kui kontrollrihm nii pdua

kui ka normaaltingumustes (Sade jt. 2009).

Eeldeldust jareldub, et akvaporiinid mangivad rolli nende kahe strateegia imber vahetamisel.
Samuti vGivad nad osaleda keemiliste signaalide transduktsioonis hidraulilisteks (Moshelion jt.

2014).

3.2.3. Vee defitsiit (poud)

Pdua tingimused on pdhjustatud osmootse stressi, soolsuse, madala atmosfaari niiskuse voi vee
puuduse poolt. Tavaliselt toimub 6huldhede sulgumine, mis on indutseeritud keemiliste,
(nditeks ABA), elektriliste voi hiidrauliliste signaalide (naiteks kavitatsioon) poolt. Akvaporiinid
voivad olla kaasatud sellistesse protsessidesse. Erinevad akvaporiinid on ekspresseeritud
sbltuvalt erinevatest tingimustest; erinevatel isovormidel on erinev roll ning seetdttu nende
ekspressiooni aktiveerimine voi inhibeerimine sdltub veepuuduse intensiivsusest, uuringu
[abiviimise ajast ning taime varieteedist — kas see on adapteerunud pduale voi mitte
(Kaldenhoff jt. 2008). Isegi erinevates individuaalsetes uuringutes mdnede PIP akvaporiinide
ekspressioon on suurendatud, teiste PIP akvaporiinide ekspressioon - vdhendatud voi
muutumatu. PIP akvaporiinide ja hidraulilise juhtivuse vahel ei olnud mdnikord sdltuvust leitud
— akvaporiinide hulk suureneb, aga hidrauliline juhtivus vaheneb. Arvatakse, et sellisel juhul
toimub plasmamembraani sissesopistumine. TIP akvaporiinid osalevad ka juure veebilassi
regulatsioonis. Naiteks, TIP akvaporiinid suurendavad vakuooli veeldbilaskvust, mis tagab
juureraku pikenemise ning seelabi on suuremad juured vdimelised paremini mullast vett otsima
(Aroca jt. 2012). Ohuldhede sulgumine, vihenenud mesofiilli CO, juhtivus ja vdhenenud
fotoslinteesi produktide transport péhjustavad fotosilinteesi vahendamist ning sellel juhul taime
produktiivsus vdaheneb. Akvaporiinid osalevad veebilanssi sdilitamisel (Kaldenhoff jt. 2008;

Martinez-Ballesta ja Carvajal 2014).

Veestressi varajases staadiumis juurte hidraulilist juhtivust suurendatakse (naiteks harilikul
maisil) eeldatavalt ABA kaudu, hiljem seda vahendatatkse (Hose jt. 2000; Javot ja Maurel 2002).

Teistel liikidel algses staadiumis tavaliselt hiidrauliline juhtivus langeb, et valtida vee liikumist
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juurest mulda mulla vdheneva veepotentsiaali tGttu (Aroca jt. 2012). On vaja labi viia rohkem
uuringuid knockout akvaporiinidega, et teha kindlaks nende tapne tahtsus pdua tagajargedest

Ulesaamisel (Kaldenhoff jt. 2008).

Naiteks, pdud pdhjustas hariliku viinapuu (Vitis vinifera) lehe hiidraulilise juhtivuse langust 30%
vorra. Spekuleeritakse, et veestressi varajases staadiumis domineerivad Uhed akvaporiinid, aga
poOuast taastumisel voolab vesi teiste akvaporiinide kaudu. On naidatud, et VvTIP2;1 ja VvPIP2;1

ekspressioon on positiivselt seotud lehe hidraulilise juhtivusega (Pou jt. 2013).

Secchi ja Zwieniecki (2013) konstrueerisid Populus tremula x alba transgeenseid liine, millel
puudus PIP1 akvaporiin. Liinide kasvatamine ilma stressita ei pdhjusta nendel morfoloogilisi voi
fusioloogilisi korvalekaldeid. See tahendab, et PIP1 akvaporiinidel pole tdhtsat rolli, kui taimed
ei kannata stressi all. Kuid tuvastati, et transgeensete taimede lehe hidrauliline takistus
suurenes 27% vorra, mis osutab sellele, et PIP1 funktsioon on seotud vee transpordiga ning
saab oletada, et nad voivad funktsioneerida just veestressi tingimustes. Pdua tingimustes PIP1
akvaporiinid osalevad varre hiidraulika ja dhuldhede juhtivuse modifitseerimises. Nad aitavad

paremini pduastressist lile saada.

liImselt Populus tremula x alba PIP1 akvaporiinid too6tavad kavitatsiooni vastu. Transgeensed
liinid inaktiveeritud PIP1 akvaporiinidega olid altimad embolite moodustumisele ksiileemis,
nende 6hulbhede juhtivuse regulatsioon oli hairitud. Niisugused liinid kaotavad rohkem vett,
kuna ohuldhed sulguvad neil viivitusega. Samuti suurendab PIP1 akvaporiinide geenide

ekspressioon ksiileemiteede veega taitmise kiirust (Secchi ja Zwieniecki 2014).

PSud pdhjustab hariliku riisi (sordid IR64 ja Dular) akvaporiinide ekspressiooni allasurumist.
Keskpdeval oli juurte AQP-de ekspressioon poua kaes kahel sordil sarnane, kuid lehtedes oli
IR64 AQP-de ekspression 2 korda suurem, kui Dulari lehtedes, mis viitab sortide geneetilisele
varieeruvusele. Vaadeldavad akvaporiinid olid OsPIP1;1, OsPIP1;3, OsPIP2;3 ja OsPIP2;7.
Mustrid akvaporiinide ekspressioonis peegeldavad mustreid hidraulilises juhtivuses, ehkki

teised tegurid voivad seda asjaolu komplitseerida (Henry jt. 2012).

3.2.4. Soolsus ja osmootne stress

Soolsus pohjustab ioonset ja veestressi. Vee imamine juurte poolt tavaliselt vaheneb kui taim
kannatab soolsusest tingitud stressi all. See vdib olla indutseeritud osmootse voi toksilise mdju
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tottu. Paljudest uuringutest nahtub, et hilidrauliline juhtivus langeb. Varajases staadiumis
akvaporiini konformatsioon muutub negatiivsete rohkude tottu. Tekib osmootiline Sokk.
Naatriumi ioonid vdivad ka omada tdhtsust akvaporiinide funktioneerimise mdjutamisel. Kui
mulla osmootiline potentsiaal on madalam kui juurtes vdib see pdhjustada vee liikumist
juurtest mulda - hiidraulilise juhtivuse vahendamine vdiks seda protsessi takistada. Hiidraulilise
juhtivuse langus on seotud PIP geenide deaktivatsiooniga voi PIP akvaporiinidega
plasmamembraani internalisatsiooniga. Hilisemas staadiumis hudrauliline juhtivus taastub
taiesti vOi osaliselt. Suberiini kogus juurte ekso- ja endodermi rakkudes suureneb, seega vee
lilkkumine apoplastis vaheneb. PIP akvaporiinid hakkavad akumuleeruma ning siimplastne voi
transtsellulaarne transport intensiivistuvad. Soolsuse tottu tekivad reaktiivsed hapniku Ghendid
ning hidrauliline juhtivus saab taastuda ainult siis, kui need ihendid on eemaldatud. Mdned
uuringud naitavad, et moned taimeliigid ei vdhenda oma hidraulilist juhtivust seoses soolsuse

suurenemisega (Aroca jt. 2012).

Uuring hariliku maisi juurte esikoore rakkudega naitas, et soolsus vdahendab veeldbilaskvust
minutite jooksul ning see toimub mitte ioonse, vaid pigem osmootse efekti tottu.
Mitteelektrollltsed osmoliitidid nagu sorbitool ja mannitool avaldavad sama mdju. ABA ei
voimalda silmapilkselt leevendada soolsusest pdhjustatud stressi, kuid kui selle toime on
pikaajaline, siis ABA mdjutab akvaporiine ja parandab raku turgorit (Wan 2010). Soolsusest
pOhjustatud stress vOi muutused toitainete kogustes voivad kutsuda muutusi hidraulilises
juhtivuses esile vahem kui Uhe tunni jooksul. Akvaporiinide geenide transkriptsiooni

regulatsioon toimub isegi kiiremini (Javot ja Maurel 2002).

Seni pole akvaporiinide tdpset rolli pdua ning kdrgenenud soolsuse tingimustes detailselt
uuritud. Kéige rohkem huvi pakuvad uuringud taimedega, mis toidavad inimpopulatsiooni ning
mille saagikuse kogus ja kvaliteet soltuvad abiootilistest teguritest. Olulise tdhtsusega on
uuringud, mis naitavad, et mingi teatud akvaporiini Ule-ekspresseerimine transgeensetes
taimedes aitab neil paremini vastu panna negatiivsete keskkonnateguritele. Naiteks,
viigibanaani (Musa acuminata) MaPIP1;1 omab nahtavasti selliseid funktsioone. See akvaporiin
osaleb taime vastuses pOuale ja soolastressile. Transgeensed hariliku miiirlooga taimed, mis
Ule-ekspresseerivad MaPIP1;1, on tolerantsemad pduale ja soolastressile kui metsiktidbid.
Selle pohjuseks on selle akvaporiini véime vdhendada membraankahjustusi, mis on tingitud

erinevatest reaktiivsetest hapnikuiihenditest; samuti suurendada tsiitosooli K'/Na® suhet.
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Samuti geenide ekspressioon, mida aktiveerib ABA, on vdahendatud transgeensetes taimedes.

Need geenid pdhjustavad kahjustusi, mis on indutseeritud pdua poolt (Xu jt. 2014).

On uuritud, kuidas hariliku kurgi (Cucumis sativus) noored vdsud reageerivad osmootsele ja
soolastressile. Selleks kasutati PEG (polletileenglikool) véi NaCl. Kahe tunni jooksul taimede
hidrauliline juhtivus vahenes nii organi tasemel (leht ja juur) kui ka rakutasandil. Juure CsPIP
akvaporiinide ekspressioonis muutusi ei taheldatud, mis viitab sellele, et muutused on
pohjustatud AQP aktiivsuse poolt. On véimalik, et akvaporiinid reageerisid osmootsele Sokile.
Lehtedes oli CsPIP1;1, CsPIP2;1 ja CsPIP2;3 ekspressioon suurenenud ning CsPIP1;2 ja CsPIP2;4
viahenenud kahe tunni jooksul PEG ja NaCl introdutseerimise tottu, kuid traskriptide hulk ja
valkude hulk ei ole sageli omavahel seotud. 24 tunni jooksul oli lehtede hidrauliline juhtivus
veelgi vahenenud, kui kasutati PEG voi NaCl. Juurtes 24-tunnine PEG samuti inhibeeris seda,
kuid 24-tunnine NaCl pdhjustas juurte veetranspordi taastumist CsPIP geenide suurenenud
ekspressiooni tottu. Taimed reguleerivad CsPIP akvaporiinide t66d, kuid mehhanismid on
erinevad osmootse ja soolsuse stressi puhul ning sdltuvad ka stressi kestvusest ja taime organist

(Qian jt. 2014).

Zhou jt. (2014) katsed naitasid, et karvase sojaoa (Glycine max) GmPIP1;6 vastutab soolsuse
vastase tolerantsuse kujunemise eest nii lehtedes kui ka juurtes. Selle akvaporiini Ule-
ekspresserimine pdhjustab taime intensiivset kasvu ja saagikuse suurenemist normaalsetes
valitingimustes. Metsiktaimede juurte hidrauliline juhtivus vahenes 50% voérra NaCl lisamise
tottu. Transgeensed taimed olid voimelised sellist tulemust valtima. Nad sailitasid oma vdimet
imada vett, intensiivselt fotosiinteesida ja Na® eksportida. Need tulemused viitavad, et

konkreetsed transgeensed sojaoa taimed on soolsuse suhtes tolerantsemad kui metsiktaimed.

Eksperimendid hariliku odraga (Hordeum vulgare) on ndidanud, et juurtes HvPIP2 akvaporiinide
aktiivsus soltub fosforileerimisest ning et soolsus ja osmootne stress (kasutati sorbitooli) on
juurte hidraulilise juhtivuse languse p&hjuseks. Akvaporiinide fosforileerimise inhibeerimist
saab naidata staurosporiini (kinaasi inhibitor) abil. HvPIP2 kanalid silinteesitakse valdavalt juure
epidermises ja kesksilindri rakkudes, HvPIP1 — kesksilindri rakkudes. Hudraulilise juhtivuse
vahendamise mehhanism on tdendoliselt tekkinud taime kaitsmiseks ja stressi talumiseks ning

vee imamine on vdhendatud ja kasv on aeglustunud (Horie jt. 2011).

Sutka jt. (2011) markisid oma t60s, et hariliku muirlooga juure hiidraulilise juhtivuse liigisisene
varieeruvus voib olla kahekordne. Vastus soolsusest pdhjustatud stressile varieerub ka liigi
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siseselt. Soolsus viahendas juure hiidraulilist juhtivust peaaegu koikides selles uuringus testitud
varieteetidel. Hudraulilise juhtivuse vahenemine voib takistada soolade passiivset levimist
kudede vahel (Maurel jt. 2010). Varieteet Mr-0 juure hiidrauliline juhtivus ei olnud md&jutatud
soolastressist, kuid tema AQP geenide ekspressioon oli samasugune nagu teistel varieteetidel.
Eeldatakse, et Mr-0 akvaporiinidel puudub reaktsioon soolsusele just post-translatsiooniliste

nahtuste tottu (Sutka jt. 2011).

Harilik aeduba (Phaseolus vulgaris) oli vGimeline jagu saama liihiaalisest mdddukast NaCl
stressist (30 mM), mis pdOhjustas juure hidraulilise juhtivuse langust esimesel ja kolmandal
pdeval padrast soola kontsentratsiooni tdstmist. Fruktoosi akumulatsioon juurtes ja PIP2
akvaporiinide Umberpaigaldus korteksi rakkudes aitasid veebilansi sailitada. Siiski, pikaajalise
soolastressi tottu hariliku aedoa kasv aeglustus, kuna kstleemimahlas oli suur soolaioonide

kontsentratsioon (Calvo-Polanco jt. 2014).

Teadlased konstrueerisid transgeense hariliku tomati, mis ekspresseeris vaaristubaka NtAQP1
veekanalit, et uurida selle funktsiooni normaalsetes ja soolastressi tingimustes. Kui soola oli
lisatud kontrolltaimedele, siis nende juure hidrauliline juhtivus viahenes kolmekordselt, aga
TOM-NtAQP1 taimedel see vahenes ainult 40% vorra. Jareldati, et NtAQP1 aitab taimedel
mo&dduka soolastressiga toime tulla. Suuremad L, nditajad stimuleerivad transpiratsiooni ning

koos CO, assimilatsiooniga parandab see taime saagikust (Sade jt. 2010).

Liu, Yin jt. (2014) analtusisid, kuidas rani mojutab hariliku sorgo (Sorghum bicolor) akvaporiine
ning seeldbi taime hidraulilist juhtivust. On teada, et rani leevendab veepuudusest tekitatud
stressi ning uuriti, kas see vdiks aidata taimi, mis kannatvad osmootse stressi (PEG) all. Rani
mdojutas harilikku sorgot nii, et tema transpiratsiooni kiirus oli suurem kui raniga
mittet6odeldud isenditel. Suhteline veesisaldus ei vdhenenud ning seetéttu vodivad rani
kaitseomadused olla seotud suurenenud mullavee omastamise vdi transpordiga. Selgus, et rani
lisamine leevendas hariliku sorgo kuivmassi vahenemist lUhiajalises osmootse stressi
tingimustes. Veepuudus vahendas fotoslinteesi intensiivsust, kuid taimedel, millele oli lisatud
rani, ei vahenenud see nii drastiliselt. Ka taimede juure hidrauliline juhtivus vahenes kiiremini
raniga mittetoodeldud taimedel. Raniga toddeldud ja mittetoddeldud taimede juurestiku pind
ja anatoomilised omadused ei erinenud, mis tdhendab seda, et rani neid ei mdjuta. Oletati, et
akvaporiinid voiksid parandada vee omastamist juurte poolt (mdjutades transmembraanset

transporti). Rani suurendas juurtes SbPIP geenide ekspressiooni 2 kuni 4 korda. Suuremad
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hiidraulilise juhtivuse naitajad on tdhtsad vee omastamise ja fotosiinteesi jaoks ning seetottu

on rani oluline element taimede osmootse stressi vastase vastupanu kujunemisel.

Hariliku maisi juure esikoore rakkude hidrauliline juhtivus suurenes kolm korda 2 tundi parast
PEG lisamist. Sellega kaasnes AQP transkriptide hulga suurenemine. Eeldatavasti oli see rakkude
reaktsioon stressile, mitte juurte veeimamise parandamise moodus, sest muutusi kogu

juurestiku hiidraulilises juhtivuses ei taheldatud (Hachez jt. 2012).

3.2.5. Madalad temperatuurid

Madalad temperatuurid (0 °C kuni 15 °C) on tundlikele taimedele lehtede dehidratatsiooni
Uheks pShjuseks. Kui veeauru réhu erinevus lehe sisemuse ja atmosfaari vahel (VPD) madalatel
temperatuuridel kahaneb ning transpiratsiooni kiirus vaheneb, siis tolerantsemad liigid
sulguvad oma Shuldhed kiiremini kui tundlikumad liigid. Madalatel temperatuuridel on juurtega
vee imamine aeglustunud, sest VPD vaheneb ja vee viskoossus suureneb. Juure hidraulilise
juhtivuse langust seletatakse ka akvaporiinide funktsioneerimise peatumisega (Aroca jt. 2001;
Aroca jt. 2003; Bloom jt. 2004; Aroca jt. 2012). Naiteks, Murai-Hatano jt. (2008) naitasid, et
hariliku riisi akvaporiinide hulk ei vahenenud ja pustitasid hiipoteesi, et akvaporiini ava lihtsalt
suletakse. Selle Gheks pdhjuseks voib olla tsiitosooli pH langus. Tolerantsemad liigid saavad
oma hidraulilise juhtivuse taastada modne pdeva jooksul parast madalatele temperatuuridele
eksponeerimist, kuid ainuliksi PIP akvaporiinide akumuleerimisest selleks ei piisa - tolerantsmad
liigid peavad omama efektiivsemaid mehhanisme, et kaitsta oma plasmamembraane
kahjustuste eest. Hiidraulilisele juhtivusele vdivad avaldada oma mdju ka suberiini kogus

rakkudes ja plasmamembraani kaksiksidemete indeks (Aroca jt. 2012).

Matsumoto jt. (2009) naitasid, et riisi akvaporiin OsPIP1;3 on oluline madalate tempratuuride
talumisel, sest transgeenne riis millel OsPIP1;3 oli lle-ekspresseeritud - oli tolerantsem. Seega,
harilik riis kohaneb madalate temperatuuridega tdhustades oma veetranspordi vdéimet.
Ahamed jt. (2012) uuringus madal temperatuur vahendas drastiliselt juurte hidraulilist
juhtivust 1 tunni jooksul nendel taimedel, mille juured olid eksponeeritud 10°C tempratuurile,
vOrreldes soojemas kasvavate kontrolltaimedega. Kuid kilmas hoitud taimede Lpyos) naitajad
suurenesid jarkjarguliselt 5 pdeva jooksul ning viiendal pdeval saavutas Lpr(s) algsega vorreldes
10 korda suuremad naidud. Selle kohanemise pdhjuseks oli tdhus OsPIP2;5 ekspressioon mRNA

ja valgu tasemel, mis positiivselt mdjutas vee omastamist juurte poolt. Et tekitada juurte geeni
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ekspressiooni madalatel temperatuuridel, on vaja signaali vorselt. Selleks signaaliks on

toendoliselt vorse veestress.

Madal juure temperatuur (8°C) vahendab jarsult veetransporti kiilmatundlikul harilikul kurgil,
kuid ainult vdikeseid muutusi on taheldatud kiilma suhtes tolerantsemal liigil - viigilehisel
korvitsal (Cucurbita ficifolia). Hariliku kurgi juure rakkude hidrauliline juhtivus vahenes
kiimnekordselt. Arvatakse, et selle p&hjus peitub hariliku kurgi akvaporiinide muudetud
aktiivsuses. Oletatakse, et muutused viigilehisel korvitsal leidsid aset mitte akvaporiinide
muutunud aktiivsuse, vaid vee voolavuse vahenemise tdttu. Madalate temperatuuride toimet
on voimalik leevendada ja dra hoida kasutades abstsiishapet ning see toimib molema

eelmainitud liigi puhul (Lee jt. 2005).

Transgeensete hariliku miudirlooga taimede juure rakkude hidrauliline juhtivus (Lp) ei
muutunud, kui juurte temperatuuri alandati 25°C-st 10°C-ni. Uhed transgeensed liinid (le-
ekspresseerisid PIP1;4 ja teised transgeensed liinid PIP2;5 akvaporiine. Metsiktilpidel
temperatuuri langusega Lp vdhenes. Seejarel hoiti taimi 10°C juures 5 padeva jooksul. Selgus, et
nimetatud akvaporiinid aitasid juure rakkude Lp sdilitada. Kuid PIP2;5 akvaporiin oli tdhusam
stressiga toimetulemises kuna aga PIP1;4 toime kadus viiendaks pdaevaks. Nende akvaporiinide
vastus temperatuuri langusele oli toendoliselt seotud valkude
fosforileerimise/defosforiileerimisega. Kui taimed ei saa stressiga toime tulla, siis nende vorse
ja juurte kasvukiirus vdheneb. Seega, PIP1;4 ja eriti PIP2;5 akvaporiinidest soltus hariliku

milirlooga veetransport ja kasv madalatel temperatuuridel (Lee jt. 2012).

3.2.6. Mulla liigniiskus (lileujutus)

Uleujutuse tagajirjel tekib mullas hapniku puuduse tdttu anaerobioos ning mullas hakkab
akumuleeruma CO; juurte hingamise tottu. CO,-st vdib tekkida H,CO3 ning seda transporditakse
juurte rakkude tsitoplasmasse. Tekib tsitosoolne atsidoos, mis mdjutab akvaporiinide talitlust
ja vahendab hidraulilist juhtivust (Aroca jt. 2012; Li jt. 2014). Anaerobioos vdib paljudel liikidel
juure hidraulilise juhtivuse 66pdevased k&ikumised kustutada (Javot ja Maurel 2002).
Uleujutusele tolerantsemad liigid on v8imelised elus piisima m&ned kuud, kuid tundlikel liikidel
tekivad kahjustused juba mone tunni jooksul hapniku puuduse tekkimise momendist. CO,
assimilatsioon vaheneb, juurte ja voOrse kasv aeglustub, koor kahjustub, tekib lehtede

dehlidratatsioon, kasvab vastuvotlikkus seen- ja putukpatogeenide suhtes, intensiivistuvad
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fermentatsiooni protsessid. Uleujutuse mdju sdltub selle tiilibist, kestvusest, kdrgusest,
keskkonnatingimustest, aastaajast, taimeliigist ning O, ja CO, osardhust mullas. Uleujutus
kutsub tavaliselt esile juure hidraulilise juhtivuse, veeimamise ja veepotentsiaali vahenemise
ning monedel liikidel sulguvad dhuldhed. Kuna akvaporiinid osalevad juurte veetranspordis, siis
nende ekspressioonist, hulgast ja aktiivsusest soltub veeldbilaskvus labi membraani ja taime
veebilanss. Madal pH vOib protoneerida PIP-de histidiini jaaki ning AQP-d sulguvad ning
veetransport on blokeeritud raku ja organi tasemel ning juure hidrauliline juhtivus vaheneb.
Ohuldhede juhtivus on madal, kuid taimed tekitavad uusi juuri ning nende rakumembraanides
akumuleeruvad akvaporiinid, mille téttu hidrauliline juhtivus voib taastuda. Kuid nendel
liikidel, millel domineerib transport apoplasti teel, mitte transtsellulaarne transport, juure
hidrauliline juhtivus hapnikuvaeguse tingimustes ei muutu. (Tournaire-Roux jt. 2003; Aroca jt.

2012; Kreuzwieser ja Rennenberg 2014).

Carrizo citrange puu oli eksponeeritud Uleujutusele 35 paeva jooksul. Selle tagajarjel oli juure
hidrauliline juhtivus palju madalam kui kontrollriihmal ning see korreleerus PIP1 ja PIP2
geenide ekspressiooni inaktivatsiooniga. Samuti vdhenes juure mahla pH, mis pohjustas

akvaporiinide sulgumise ning Lp vahenemise (Rodriguez-Gamir jt. 2011).

Bramley jt. (2010) leidsid, et hapnikuvaegus indutseerib hariliku nisu, kollase lupiini (Lupinus
luteus) ja Lupinus angustifolius liigi juure esikoore rakkude hidraulilise juhtivuse vahenemist.
Ainult harilikul nisul vdhenes kogu juure hiidrauliline juhtivus, mis viitab sellele, et nisu,
erinevalt lupiini liikidest, kasutab veetranspordiks pigem transtsellulaarset teed. Hapniku
reintrodutseerimine hariliku nisu juurtele suurendas juurte hiidraulilist juhtivust ning see oli

pohjustatud akvaporiinide suurenenud aktiivsusest.

3.2.7. Teised faktorid

Sahharoosi lisamine taimedele, mis olid pimeduses, ning fosfaadi lisamine taimedele, mis
kannatsid fosfaadi puuduse all, soodustasid hariliku miiirlooga juure hidraulilist juhtivust.
Sahharoosi lisamine taimedele, mis olid valguse kdes, p&hjustas juure hiudraulilise juhtivuse
langust 30% vorra. Seega, sOltuvalt valgusest on sahharoosil erinev toime veetranspordile

(Pietro jt. 2013).
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Lammastiku kattesaadavus ja kogus mullas avaldavad mdju hariliku riisi veebilansile. Pikaajaline
lammastiku puudus vahendab, aga juurdelisamine taastab juure hidraulilist juhtivust. Teatud
akvaporiinide ekspressioon (eriti OsPIP2;5 ja OsPIP2;4) muutus erinevatel ldmmastiku
kontsentratsioonidel ning seda seostatakse juure hidraulilise juhtivuse muutustega. Teatud
akvaporiinide ekspressioon oli maha surutud lammastiku puuduse tingimustes. Lammastiku
koguse vahendamine pdhjustab ka kuivmassi akumuleerumist hariliku riisi juurtesse (Ishikawa-
Sakurai jt. 2014). Hubriidpapli (Populus trichocarpa x deltoids) lammastikuga vaetamine viis
kstleemi erijuhtivuse ja lehepinna suurenemiseni, kuid lehelaba hidrauliline juhtivus jai samaks
mis kontrollrihmal. Suurema l|dmmastiku kogusega t6ddeldud taimed olid altimad
kavitatsioonile. Suurenenud kslileemi erijuhtivus korreleerus trahheede suurema diameetriga
lammastikuga toodeldud taimedes. Spekuleeriti, et viis PIP2 ja kaks TIP veekanalit pdhjustavad
moodustuvate trahheede laienemist ja osalesid ksiileemi moodustumisel varustades kiipsevad

sekundaarse kstileemi rakke veega (Hacke jt. 2010).

Zhang jt. (2008) katses oli sarepta kapsasrohu (Brassica juncea) akvaporiin BjPIP1
introdutseeritud vaaristubaka rakkudesse. Selle veekanali lle-ekspresseerumine vaaristubakas
suurendas kaadmiumile vastupanuvdimet reguleerides veetasakaalu selles taimes. BjPIP1 v3ib
suurendada ka antioksldatiivest aktiivsust ning kaitsta seeldbi transgeense vaaristubaka

membraani.

Akvaporiinid on reguleeritud hormoon auksiini poolt ning selle regulatsioon véimaldab taimes
lateraalsete juurte teket. Uuringud hariliku miirlooga naditavad, et eksogeenne auksiini
lisamine lllitas enamike akvaporiinide geenid valja. Auksiin vahendas juure hidraulilist
juhtivust raku ja organi tasemel. Juure kudede hidraulika muutub ajaliselt ja ruumiliselt

niimoodi, et see vbimaldab lateraalsete juurte teket (Péret jt. 2012).

Flitohormoon salitstiilhape on aktiveeritud patogeenide voi abiootilise stressi tdttu ning
vdahendab hariliku miuirlooga juurte PIP hulka ja juure hidraulilist juhtivust reaktiivsete

hapnikutihendite mehhanismi kaudu (Boursiac jt. 2008).

Reaktiivsed hapnikutihendid (ROS), nagu néditeks H,0,, talitlevad vaikestes kontsentratsioonides
soolsuse, podua, kilmuse tingimustes signaalmolekulidena. Eksogeenne H,0, tavaliselt
vdhendab juure hidraulilist juhtivust ning inhibeerib veetransporti, kuid séltuvalt

kontsentratsioonist vdib seda ka suurendada. Eksogeense H,0, mdju vdib Uldse puududa.
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Reaktiivsete hapnikuiihendite tottu toimub membraanide kahjustus, sulguvad akvaporiinide

poorid ning tekivad plasmamembraani vesiikulid koos PIP akvaporiinidega (Aroca jt. 2012).
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Kokkuvote

Kdesoleva t60 eesmargiks oli anda lihillevaade sellest, kuidas erinevad keskkonnafaktorid
mdjutavad taimede hidraulilist juhtivust, mis on reguleeritatav akvaporiinide ehk veekanalite
poolt. Taimede hiidraulilised omadusi saab seletada akvaporiinide funktsioneerimise abil.
Taimed imavad vett juurte kaudu ning vesi liigub apoplastis, siimplastis voi transtsellulaarselt.
Membraanide labimiseks on vaja akvaporiinide olemasolu. Et sattuda kslileemi juhteteedesse,
peab vesi labima ka juure endodermi rakkude membraanid. Lehtedes kslileemist valjudes labib
vesi taas rakkude membrane. Looduslikes tingimustes ei ole taimed isoleeritud
keskkonnafaktoritest - nad on pidevalt nende mdju all. See omakorda tahendab, et nende
veebilanss s6ltub suuresti keskkonnast, kuid taimedel on olemas mehhanismid, mis t6otavad

negatiivse moju valtimiseks.

Referatiivse t66 esimene osa tutvustab akvaporiinide ehitust, taimedes esinevate akvaporiinide
mitmekesisust ja veekanalite regulatsiooni mehhanisme. Samuti kirjeldatakse akvaporiinide
erinevaid rolle taimede elu jooksul. T60 teises osas vaatlen [dahemalt taimesisest vee liikumist.
Lisaks tutvustan hidraulilise juhtivuse moistet ning iseloomustan kuidas see on seotud
akvaporiinidega. To6 kolmas osa keskendub keskkonnafaktorite mdjule. Kasitlen erinevate
stressitingimuste ja stressi ulatusega uuringuid. Viimastel aastatel avaldatud t66d on nadidanud,
et geneetilised manipulatsioonid akvaporiinidega vbivad parandada taime veeseisundit, millest
sbltuvad paljud fisioloogilised funktsioonid ning jarelikult ka kasv ja saagikus. Peatun ka

taimsete hormoonide mdjule veetranspordile.

Meie arusaam akvaporiinide olulisusest on eriti kasvanud viimaste aastakiimnete jooksul, kuid
paljud mehhanismid nagu ka hiidraulilised ja keemilised signaalid on siiamaani tundmatud voi

vahe uuritud.
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Summary

Impact of environmental factors on aquaporin-mediated regulation of hydraulic
conductivity in plants

The aim of this work was to give a short overview of how different environmental factors
impact the hydraulic conductivity of plants which is mediated by aquaporins, or water channels.
Hydraulic characteristics of plants can be described by aquaporin functioning. Plants absorb
water through the roots, where water moves along the apoplastic path, symplasm or along the
transcellular path. Aquaporins are necessary for water passing through membranes. For water
to reach xylem conduits, it has to move across the cell membranes of root endodermis. From
the leaf xylem water also moves through the cell membranes. Plants are not isolated from
environmental factors in their natural habitat; they are constantly affected by them. This in turn
means that water balance of plants is highly dependent on the environment, but plants possess

mechanisms which help them to avoid negative effects.

The first part of the literature review presents the structure and diversity of plant aquaporins
and regulation mechanisms of water channels. In addition, different functions of aquaporins
during the plant life cycle are described. In the second part of this work | describe in detail the
water transport inside plants. | also present the definition of hydraulic conductivity and
illustrate how it is connected to aquaporins. The third part of the work concentrates on the
impact of environmental factors. Here | review the studies which examine different stress
conditions and stress extent. At the same time, studies published in recent years show that
genetic manipulation of aquaporins can improve water status of plants, which affects many
physiological functions, and thus the growth and the yield. The impact of some phytohormones

on water status is described.

Our understanding of the importance of aquaporins has grown over the last decades. However,
many mechanisms, like hydraulic and chemical signals, are still unknown or have not been

researched enough.
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Tanuavaldused

Olen vdga tanulik oma juhendajale Priit Kupperile, kes aitas mul vajalikke materjale leida ning

kdesolevat bakalaureusetood valmistada.
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