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1. Sissejuhatus

Muutused CO; ja O3z kontsentratsioonis

Stisinikdioksiidi  kontsentratsioon ([CO.]) atmosfdédris on suurenenud 280 ppm-ilt
(toostusliku revolutsiooni eelne tase) pracguse 367 ppm-ni (Stott et al., 2000, IPCC
2001). CO, kontsentratsiooni kasv on peamiselt seotud fossiilsete kiituste (pdlevkivi,
maagaas, kivisiisi) poletamisega (Keeling et al., 1995, Gielen & Ceulemans, 2001) ja
vihmametsade pindala vdhenemisega (Keeling et al., 1995). Fossiilsete kiituste
poletamisel eralduvate ldmmastikoksiidide (NOy) ja lenduvate orgaaniliste iihendite tottu
on troposfddri osooni kontsentratsioonid ([Os]) viimase 100 aasta viltel kahekordistunud
(Ryerson et al., 2001, Andersen 2003, Karnosky et al., 2003). Kéesoleval sajandil
prognoositakse 0,5-2%-list CO, ja O; kontsentratsioonide kasvu aastas (IPCC 2001,
Vingarzan, 2004).

Korgendatud [CO;] ja [Os;] mojude kohta taimede kasvule ja arengule on niitidseks 1dbi
viidud véga palju uurimustdid (Allen 1990, Ceulemans & Mosseau 1994, Kull et al.,
1996, Matyssek & Innes 1999, Donelly et al., 2001, Karnosky et al., 2003, Nowak et al.,
2004, Riikonen et al., 2004, Liu, King & Giardina 2005, Oksanen et al., 2006). Suur hulk
nendest katsetest on 1dbi viidud potikatsetena kasvuhoone tingimustes, hiljem ka {ilalt
lahtistes kilekambrites (nn “open-top” kambrid). Sellistes tingimustes on aga tuule kiirus
védiksem ja temperatuur korgem kui vélikatsete korral. Oluliseks vdib osutuda ka katse
kestus. Naiteks on lithiajalised eksperimendid kdrgendatud [CO;] ndidanud puude kasvu
suurenemist ligemale 50% (Saxe et al., 1998) samas, kui mones pikaajalises
eksperimendis kasv suurenes vaid eksperimendi algusaastatel (Rey & Jarvis 1997,
Centritto et al., 1999). Samuti on tdestatud, et lithiajaline eksperiment kdrgendatud [Os]-
ga alahindab pikaajalise korgendatud [Os;] moju taimedele (Oksanen 2003). Seetdttu on
pikemaajalised katsed erinevate Okosiisteemidega vilitingimustes (nn. FACE

eksperimendid) jatkuvalt aktuaalsed.



Lehtede fotstinteesi intensiivsus produktsiooni maarajana

e Millest s6ltub fotostinteesi intensiivsus

Atmosfiaiari CO, kontsentratsiooni tous on otseselt seotud fotosiinteesi intensiivsuse
suurenemisega (Karnosky et al., 2003). Muutused fotosiinteesi intensiivsuses tulenevad
peamiselt sellest, et looduslik CO, kontsentratsioon on liiga madal ja piirab fotosiinteesi
aga ka fotoslinteesiaparaadi hulga muutustest lehestikus. Fotosiinteesiaparaadi hulk
sOltub klorofiilli ja CO,-¢ siduva ensiitimi (Rubisco) hulgast lehtedes (Wustman et al.,
2001) ja lehtede hulgast. Nii Rubisco, klorofiilli, kui ka lehtede hulk kujunevad vastavalt
valgustingimustele (Niinemets & Tenhunen 1997, Niinemets & Kull 1998, Rosati et al.,
2000). Korgematel CO, kontsentratsioonidel on Rubisco aktiivsus tihti suurem aga
Rubisco kontsentratsioon tihti vdheneb (Drake et al., 1997). Maksimaalse fotosiinteesi
intensiivsuse saavutamiseks on oluline nii see, et fotosiinteesiaparaadi efektiivsus poleks
vilistingimuste (temperatuur, vesi, valgus, toitained aga ka osoon ja CO,) poolt piiratud,
kui ka see, et fotosilinteesiaparaati oleks voimalikult palju. Fotosiinteesiaparaadi hulk (nii
Rubisco, klorofiilli, kui lehtede hulk) soltub ka mulla lammastikusisaldusest (Rosati et
al., 2000). Seda seetottu, et siis jdouab rohkem lammastikku lehtedesse, kus ligikaudu pool
lammastikust on Rubiscos ning ka klorofiill on seotud lammastikurikaste valkudega
(Evans 1989). Lehtede klorofiillisisaldus on {ildiselt positiivses korrelatsioonis
lammastikusisaldusega, kuid tdheldatakse ka fotosiinteesiaparaadi komponentide suhte
muutumist valguse mojul (Casella & Ceulemans 2002). See vodimaldab
fotosiinteesiaparaadi hulka hinnata ka lehtede lammastikusisalduse jargi (Rosati et al.,
2000). Kui fotosiinteesiaparaati on lehe pinnaiihiku kohta rohkem, saadakse modtmisel

tavaliselt ka suuremaid fotosiinteesi intensiivsusi (Niinemets & Tenhunen 1997).

e Kuidas mdjuvad CO, ja/vdi osoon fotostinteesi intensiivsusele

Korgendatud CO, suurendab fotosiinteesi intensiivsust (Evans et al., 2000, Noormets et
al., 2001a., Long et al., 2004) ja taimede maapealset kasvu (Peterson et al., 1999,
McDonald et al., 2002). Pracguse atmosfairse CO, kontsentratsiooni juures on enamusel

taimedel fotosunteesi intensiivsused limiteeritud kuna CO, kontsentratsioonid ei ole



Rubisco kiillastumiseks piisavalt suured. Rubisco enda sisaldus korgetel CO,
kontsentratsioonidel tihti viheneb. Seda on dokumenteeritud paljudes artiklites erinevate
puuliikide osas (Moore et al.,1999, Centritto & Jarvis 1999, Eichelmann et al,. 2004).
Suurenenud CO, korral viheneb tavaliselt ka klorofiillisisaldus (Centritto & Jarvis 1999,
Liitz et al., 2000, Eichelmann et al. 2004) ja lehestiku lammastikusisaldus (Long et al.,
2004). Samas nditeks Herrick’i ja Thomase (Herrick & Thomas 2001) t66 ameerika
ambrapuuga (Liquidambar styraciflua L) muutusi klorofiillisisalduses ei ndidanud.

FACE katsed ameerika haaval on nédidanud fotosiinteesi intensiivsuse suurenemist 33 -
38% soltuvalt kloonist (Noormets et al., 2001b). See suurenemine oleks vdinud olla
veelgi suurem, kui poleks olnud Rubisco ja klorofiilli kontsentratsiooni vdhenemist

lehtedes (Noormets et al., 2001b, Wustman et al., 2001).

Korgendatud osoon on puude kasvu ja metsa produktsiooni seisukohalt kahjulik,
avaldades moju eelkdige just fotosiinteesile sh. siisihappegaasi sidumisele ja valguse
absorbeerimisele (Noormets et al., 2001b, Long & Naidu 2002). Uheks esimeseks
vastusreaktsiooniks on Rubisco hulga ja aktiivsuse vdhenemine (Oksanen & Saleem
1999, Noormets et al., 2001b, Wustman et al., 2001, Yamaji et al., 2003). Tavaliselt
viheneb ka klorofiilli hulk (Oksanen & Saleem 1999, Wustman et al., 2001) ja on
parsitud PSII-s asetleidvad fotokeemilsed reaktsioonid (Lorenzini et al., 1999, Shavnin et
al., 1999). Taimede vastused korgendatud osooni kontsentratsioonidele soltuvad
timbritsevatest ilmastikutingimustest (Pddkonen et al., 1998). Niiteks on selgunud, et
poua korral on taimed osooni eest rohkem kaitstud kuna dhuldhed on suletud (Reiner et

al.,1996) ja osoon ei padse taime rakku.

Kuna CO; ja O; kéituvad teineteisele vastupidiselt, kdrgenenud CO, kontsentratsioonid
iildiselt suurendavad taimede kasvu ja intensiivistavad fotosiinteesi, siis voiks arvata, et
CO, kontsentratsiooni suurenemine tasakaalustab suureneva Os; kontsentratsiooni
kahjulikud mojud. Rubisco sisaldus (Wustman et al., 2001, Noormets et al., 2001b),
lehtede ldmmastikusisaldus (Karnosky et al., 2003) ja karboksiileerimise efektiivsus

(Kull et al., 1996) viahenevad CO; ja O3 koosmdju tottu rohkem kui ainult O3 mdjul, kuid



fotosiinteesi intensiivsus muutub kontrolltingimustega vorreldes vihe (Karnosky et al.,

2003).

Taime veega varustatus. Ohuléhede juhtivus kasvu ja fotosiinteesi maarajana

e Kuidas s6ltuvad kasv ja 6uldhede juhtivus veereziimist

Ohuldhede juhtivus on iiheks vee voolu reguleerivaks mehhanismiks siisteemis muld —
taim — atmosfddr (Maherali & DeLucia 2000). Fotosiinteesi intensiivsus ja Shuldhede
juhtivus on omavahel tihedalt seotud, sest dhuldohed voivad piirata CO, difundeerumist
lehte ning reguleerivad veeauru difundeerumist lehest vilja. Samas sdltub ShulShede
juhtivus olulisel médral taime veega varustatusest. Kui vett on piisavalt siis Shuldhe
sulgrakud on veega tdidetud ja dhuldhed avanevad. Veestressi korral hakkavad dhuldhede
sulgrakud vett kaotama ja Ohuldhed sulguvad. See takistab omakorda ka CO,

difundeerumist lehte ja fotosiinteesi intensiivsus viheneb.

e Kuidas mdjutab dhuldhede juhtivust ja veereziimi CO, ja/vGi osoon

Korgendatud [CO,] pohjustab iildjuhul 6huldhede juhtivuse vdhenemist (Field et al.,
1995, Sober et al., 2000, Wang et al., 2000, Gunderson et al., 2002, Ainsworth et al.,
2003). Gundersoni (Gunderson et al., 2002) FACE tiilipi eksperiment ameerika
ambrapuuga néitas, et dhuldhede juhtivus vdhenes lehestiku {ila - ja keskosas vastavalt
14% ja 24% ning see pdhjustas olulise vee kasutamise efektiivsuse suurenemise. Samuti
nditasid Noormetsa (Noormets et al., 2001a) katsed Aspen FACE’il ameerika haavaga
ohuldhede juhtivuse vdhenemist korgendatud CO, korral. Vee kasutamise efektiivsus

suurenes selles katses (Sober et al., 2000).

Osooniga tootlemine pohjustab tavaliselt dhuldhe juhtivuse vdhenemise (Oksanen &
Saleem 1999, Noormets et al., 2001a, Wustman et al., 2001, Long & Naidu 2002, Yamaji
et al,. 2003). Osoon voib vdhendada ohuldhede juhtivust kas otseselt (Moldau 1998)
kahjustades sulgrakke voOi kaudselt, vdhendades koigepealt fotosiinteesiaparaadi

toovoimekust mesofiillis (Long & Naidu 2002). Aspen FACE katsetel on ohuldohede



juhtivus korgendatud O; korral nii vdhenenud kui suurenenud, sdltuvalt kloonist
(Noormets et al., 2001a).

Vee tarbimise efektiivsus reeglina vdheneb korgendatud [Os] korral (Lefohn, 1992,
Padkonen et al., 1998, Sdber et al., 2000).

CO,+03 korgendatud kontsentratsioonide kohta taimede veevahetusele on andmeid vihe.
Uurimused erinevate liikidega niitavad, et erinevad genotiilibid reageerivad CO; ja O;
koosmdjudele vdga erinevalt (McDonald et al., 2002, Karnosky 2003). Aspen FACE
katsetel on saadud, et Shuldhede juhtivus on vdahenenud (Sober et al., 2000; Noormets et

al., 2001a) ning vee tarbimise efektiivsus suurenenud (Sober et al., 2000).

Miks fotostintees vdib paeval jooksul muutuda?

Nagu eelpool mainitud, mojutavad fotosilinteesi nii Ohuldhede sulgrakkudes, kui
mesofiillis toimuvad protsessid. Vilised (eksogeensed) faktorid nagu valgus, vee
kéttesaadavus, VPD (lehe-6hu vaheline veeauru rShu erinevus) ja endogeensed faktorid
nagu suhkru vOi hormoonide kontsentratsioonid voivad neid protsesse mdjutada
(Singsaas et al., 2000). Naiiteks suureneb fotosiinteesi intensiivsus valguse intensiivsuse
toustes, kuid véga korgetel valguse intensiivsustel viheneb tihti elektronide transpordi
ahela efektiivsus (Watling et. al., 1997). Koikide endo- ja eksogeensete tegurite

koosmdju médrabki paevase kdigu fotoslinteesi intensiivsuses (Singsaas et al., 2000).

T66 eesmark

Kéesolevas t66s uurisin kahte ameerika haava (Populus tremuloides Michx.) klooni 2004.

ja 2005. aastal kogutud andmete pdhjal. Haavad kasvasid Aspen FACE uurimisalal

korgendatud CO; ja/vdi Os kontsentratsioonidel. Peamisteks iilesanneteks oli:

1) uurida ameerika haava kloonidel 42E ja 271 CO,, Os ja (CO,+0O;3) kdrgendatud
kontsentratsioonide mdju fotosilinteesi intensiivsusele (A), klorofiillisisaldusele ja

ohuldhede juhtivusele (g;);



2) uurida CO,, O3 ja (CO,+03) korgendatud kontsentratsioonide mdju veepotentsiaalile
(¥), mida selles katses polnud varem tehtud;
3) uurida, kuidas muutub fotosiinteesi intensiivsus pdeva jooksul ja millised keskkonna

faktorid neid péevaseid kdike mojutavad.



2. Metoodika

Eksperimendi Glesehitus. Aspen FACE

Mootmised viidi 1dbi 2004. ja 2005. aasta suvel USA Metsateenistuse Harshaw
Eksperimentaaljaamas Rhinelanderi ldhedal Wisconsinis (W 89.7°, N 45.7°) Aspen
FACE’i uurimisjaamas. “Free - Air Carbon dioxide Enrichment” ehk FACE kujutab
endast limbritseva oOhu rikastamist siisinikdioksiidiga. Aspen FACE uurib peale
korgendatud [CO;] ka korgendatud [O;] mdju eraldi ning kombineeritult [CO,]-ga
ameerika haavale (Populus tremuloides Michx), paberi kasele (Betula papyrifera Marsh)
ja suhkruvahtrale (Acer saccharum Marsh). Uurimisala suuruseks on 32 ha, millele on
paigutatud 12 ringi kujulist eraldi asuvat puid tiis istutatud ala (3 kontrolltdotlusega ringi,

3 kdrgendatud [CO;] ringi, 3 korgendatud [Os] ringi ja 3 kdrgendatud [CO,+Os] ringi).

Iga ringi diameeter on 30 m ning ringid asuvad teineteisest vdhemalt 100 m kaugusel. Iga
ring on jagatud ida ja ld4ne pooleks ning lddne kiilg on omakorda jagatud pohja ja 1duna
sektoriks. Ida poole peal kasvavad ameerika haava kloonid 8L, 42E, 216, 259 ja 271.
Loode sektoris kasvavad segamini suhkru vahtrad ja ameerika haava kloonid 216 ning
edela sektoris paberi kased ja ameerika haava kloonid 216. Taimi toodeldakse
spetsiaalsete kooslusesse paigutatud seadeldiste abil pdikesetdusust pidikeseloojanguni
neljal viisil: kontroll (iibritsev [CO,] ja timbritsev [O3]); kdrgendatud [CO;] (560 ppm);
korgendatud [Os3] (1,5 x tlimbritsev); korgendatud CO,+Os; kombinatsioon. Koiki
tootlusvariante on kolmes korduses, seega kokku 12 ringi. Umbritsev pdevane [CO,]
ulatus keskmiselt 360 ppm, 6ine [CO,] varieerus 360 — 500 ppm vahel. Korgendatud
[CO,] tootluse korral kasutati tmbritsevast [CO,] 200 ppm vorra suuremat
kontsentratsiooni. Umbritsev pidevane [O3] varieerus sdltuvalt pievast. Piikesepaisteliste
paevade korral vois kontsentratsioon tousta 36 ppb-ni. Kdrgendatud [O;] to6tluse korral
fumigeeriti taimi 1.5 korda suurematel kontsentratsioonidel. Osooni kontsentratsioon
seadistus automaatselt vastavalt vilistingimustele. Niiteks kuumade ja péikesepaisteliste
ilmade korral, kui [O;] on keskmisest kdorgem, t66deldi taimi ka suuremate

kontsentratsioonidega. Jahedatel ja pilvistel ilmadel wvaliti seevastu madalamad



kontsentratsioonid. Korgendatud osooniga ei toddeldud taimi kiilmade (< 15°C) voi
vihmaste ilmade korral ja juhul, kui taimede lehepind oli udu vdi hommikuse kaste tottu
mirg (Karnosky et al., 2002). Korgendatud osooni ja CO, Kkontsentratsioonide
keskvairtused, pdevased maksimaalsed temperatuurid ja mulla niiskuse sisaldused 2005.
a. suve kohta (juuni-sept.) on toodud tabelis 1.

Tabel 1. Kdorgendatud ja iimbritseva CO, ja Oz kontsentratsioonide, keskmise maksimaalse temperatuuri

(°C) ja mulla niiskuse sisalduse (5-35 cm, mm® mm™) keskviirtused (+SD) 2005 a. andmete pdhjal juuni —
september Aspen FACE’il.

To6tlus juuni juuli august september
Paevane CO; (ppm) CO» 524 + 84 528 + 90 530 + 83 525+ 79

kontroll 387 + 38 379+ 39 381+35 389 + 32
P&evane O3 (ppb) O3 56,2+ 21,3 52,5+25.3 49,7 £23.1 48,5+ 25.6

kontroll 40,3+19.5 36,9+17.8 33,8+14.2 35,1+16.9
Tmax (°C) 26,1+0,6 27+0,7 248+0,7 22,9+0,8
SM (mm® mm™®) 0,17 +£0,004 0,11 +0,005 0,09 + 0,004 0,09 + 0,005

Taimne materjal

Ameerika haava (P. tremuloides Michx.) kloonide pistoksad koguti Pohja - Ameerikale
iseloomulikest lehtpuumetsadest Suure Jarvistu piirkonnast (Dickson et al., 2000).
Kogutud haava pistoksi toodeldi esialgselt kasvuhoones. 1997. a juuni alguses istutati
kuue kuused pistoksad (20 — 40 cm korgused) uurimisalale viljakasse mulda
(Iammastikusisaldus 0.12 — 0.15%) 1 m vahedega (Kaakinen et al., 2004). Taimi on
fumigeeritud kdrgendatud CO, ja O; kontsentratsioonidega igal aastal alates 1998. a.
Fumigeerimine algab pungade moodustumisega (mai) ja lopeb lehtede langemisega
(septembri 10pp, oktoobri algus). 2005 aasta suvel alustati fumigeerimisega 23ndal mail
ja lopetati 12ndal oktoobril. Aspen FACE’il kasvavad viis haava klooni: 8L, 42E, 271,
216 ja 259. Kolm nendest kloonidest valiti tuginedes nende erinevale tundlikkusele
osooni osas: 216 ja 271 = suhteliselt tolerantsed, 259 = tundlik osoonile (Karnosky et al.,
1996). Kloonid 8L ja 42E wvaliti pdhinedes nende lehe fenoloogiale ja erinevatele
reageeringutele kdrgendatud CO; osas (Kubiske et al., 1998). Klooni 42E peetakse veel

10



ka lehekahjustuste jargi hinnates osoonile tundlikuks klooniks (Karnosky et al., 2002).
Antud t66s kogusin andmeid kahelt haava kloonilt: 42E (osoonile tundlik) ja 271

(osoonile tolerantne).
Fotostinteesi mddtmine

Neto fotosiinteesi (A) ja 6huldhede juhtivuse (g;) mddtmiseks votsime modlemalt kloonilt
juhuslikult 3 lehte, ndidud keskmistasime. Lehed votsime péikesele eksponeeritud
vorastiku iilaosast. Pdikesepaisteliste ilmade korral varieerus fotosiinteetiliselt aktiivne
kiirgus (PAR) 1800 — 2000 pmol m™s” vahel. Fotosiintees kiillastus 800 pmol m™s™
juures. Fotosiinteesi pdevaste kdikude saamiseks kdisime mdotmas kuuel korral pdevas
alustades piikesetdusust ja 1dpetades piikeseloojanguga. Uks mddtmiskord kestis umbes
1 — 1,5 tundi ja ithe pdeva jooksul saime andmeid iihe katsekorralduse kohta (iihe ringi
16ikes). Modtmisteks valisime sarnaste ilmastiku tingimustega péikesepaistelised péevad.
Vihmaste ja pilviste ilmade korral mddtmisi ei toimunud. Fotosilinteesi moodtsime avatud
gaasivahetussiisteemiga, Li-Cor 6400 (mudel LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA), joonis
1A. Lehekambri abil kinnitasime lehe 6 cm™ kuveti vahele nditude saamiseks. Siisteem
voimaldab seadistada kuvetis oleva PAR-i ja CO, kontsentratsiooni vastavalt sellele
millist CO, kontsentratsiooni kasutame (kontrolli ja kdrgendatud Os; ringis 360 ppm-i,
korgendatud CO;, ja kombineeritud todtluse ringis 560 ppm-i). Lehe temperatuur ja
suhteline Shuniiskus ei ole kontrollitavad. Néidud logiti vastavalt sellele, kui kiiresti leht
stabiliseerus. Keskmiselt vottis see aega 60 sekundit. A-C; kdverat (fotosiinteesi soltuvus
intertsellulaarsest CO, (C;)) modtsime kahel korral pdevas (kell 10.00 ja kell 16.00)

kiillastaval PAR —il. Uhe lehe jaoks kdvera mddtmine vottis aega ~ 15 min.
Kloroftllisisalduse mdotmine

Klorefiillisisaldust mdotsime korra pievas, peale fotosiinteesi intensiivsuse modtmist
kella 9.00 — 10.00 ajal. Selleks votsime vorastiku iilaosast juhuslikult kolm lehte,
klorofiillisisaldust mdotsime lehe mdlemalt servalt ja viddrtused keskmistasime.
Mootsime SPAD — 502°ga (Minolta Camera Co., Osaka, Japan), joonis 1B.

Klorofiillimodtja néit (SPAD) iseloomustab valguse neeldumist lainepikkuste vahemikus

11



650 — 750 nm. SPAD — meetri ndidud kalibreeriti nii, et ekstrahheeriti kindla SPAD’iga
lehtedest  klorofiill ja méadrati selle hulk spektofotomeetriliselt (lisa 1).

Klorofiillisisaldused on arvutatud lehe pinnaiihiku kohta.

Joonis 1. Licor — 6400 (A) ja SPAD meeter 502 (B)

Veepotentsiaali médtmine

Veepotentsiaali () mddtsime vahetult
pdrast fotosiinteesi modtmist kuuel
korral pdevas ja samadelt lehtedelt,
millelt saime fotosiinteesi néidud.
Selleks eemaldasime lehe oksa kiiljest ja
asetasime survekambrisse (joonis 2).
Survekambriga  rakendasime lehele
rohku kuni vesi hakkas lehe rootsu
juhtkudedest vidljuma. See rohk on
vordne rohuga, millega taim omastab

vett st. veepotentsiaaliga.

Joonis 2. Survekamber
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Andmet6otlus

Andmete sisestamisel ja tootlemisel kasutasin programme MS Excel ja Statistica 6.0.
Andmeid oli kahe suve 16ikes 2 klooni ja 4 t66tluse kohta.

Erinevate katsevariantide vordlemisel fotosiinteesi intensiivsuse, dhuldhede juhtivuse,
klorofiillisisalduse ja veepotentsiaali osas kasutasin mitmefaktorilist dispersioonanaliiiisi
(ANOVA). Tulpdiagrammid parameetrite keskvairtuste kohta koostasin MS Excelis.
Péaevaste kéikude analiilisimisel kasutasin nii MS Excelit, kui GLM’i (General Linear
Model). MS Excelis leidsin erinevate parameetrite keskvédartused EL (enne 16unat) ja PL
(peale 10unat) ja arvutasin kella 9:00 ja kella 16:30 ajal mdoddetud parameetrite suhtelised
erinevused. Korreleerisin neid erinevusi omavahel ja leidsin korrelatsiooni kordajad (R?)
ja olulisuse nivood (P). Suhteliste erinevuste olulisust analiiiisisin programmiga
Statistica. Fotosiinteesi pdevaseid kiike erinevate todtlusvariantide vahel vordlesin
kasutades GLM’i. Erinevused, mille puhul tdendosuse véartused olid < 0,05 lugesin

oluliseks.
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3. Tulemused

Korgendatud [CO;] ja/véi [Os;] toime fotostinteesi intensiivsusele, Ghuldhede

juhtivusele, klorofillisisaldusele ja veepotentsiaalile ameerika haava lehestikus

Antud peatiikis leitud fotosiinteesi, Ohuldhede juhtivuse, klorofiillisisalduse ja
veepotentsiaali keskvddrtused on saadud 2005. a. suvel (juuni, juuli ja august) sooritatud
mootmiste tulemustena. Hindamaks kdrgendatud [CO;] ja/voi [Os] iildist mdju eelpool
nimetatud parameetritele arvutasin keskvéértused (n = 27) kella 9:00 — 10:00 vahel

sooritatud mootmiste tulemustest.

Kloonidevahelised erinevused

Valguskiillastatud fotosiinteesi (A) keskvéirtused ameerika haava (edaspidi “haab”)
kloonidel 42E ja 271 statistiliselt oluliselt (P = 0,247) ei erinenud (tabel 2, joonis 1).
Ohuldhede juhtivus (gs) oli madalam (P < 0.001) haava kloonil 271, kui kloonil 42E
(tabel 2, joonis 1). Klorofiillisisalduse keskvidirtused lehe pinnaiihiku kohta (SPAD) olid
kloonidel sarnased (P = 0,176, tabel 2, joonis 2). Veepotentsiaali (V) keskvéértused olid

suuremad (viahem negatiivsemad) kloonil 271 (P = 0,047, tabel 2, joonis 3).

Fotostintees ja dhulBhede juhtivus

A suurenes korgendatud [CO;] (530 ppm) korral ~ 35% kloonil 42E ja ~ 40% kloonil 271
vorreldes haabadega, mis kasvasid timbritsevate [CO;] (360 ppm) ja [O3] tingimustes (P
< 0,001, tabelid 1 ja 2, joonis 1A). Kdrgendatud CO, kontsentratsioonid pdhjustasid
ohuldhede juhtivuse (g;) olulise vihenemise (P < 0,001) mdlemal haava kloonil vorreldes
kontrolltingimustega, kusjuures kloonil 42E pohjustas kdrgendatud [CO,] suurema g
vihenemise (~ 27% véiksem OhulShede juhtivus), kui kloonil 271 (~ 14% viiksem
ohuldhede juhtivus), joonis 1B.

Kodrgendatud [Os] korral vihenes A molemal kloonil (P = 0,011). Kloonil 42E vidhenes A
seejuures tunduvalt rohkem (~ 21%), kui kloonil 271 (~ 6%), (tabelid 1 ja 2, joonis 1A).

14



A, umol CO, m?s"

Ohuldhede juhtivusele kdrgendatud osooni kontsentratsioonid statistiliselt olulist mdju ei

avaldanud (tabelid 1 ja 2, joonis 1B).

25 04
m 42E m 42E
0] A w271 B m 271
» 03
15 | E
ON
=02
10 o
£
» 0,1 1
5 o
0 00 |
c co2 03 C02+03 c co2 03 C0O2+03

Joonis 1. Valguskiillastatud fotosiintees (A, pmol CO, m? s) ja dhuldhede juhtivus (g, mol H,0 m™? s™)
ameerika haava kloonidel 42E ja 271. Mootmised viidi 1dbi Aspen — FACE uurimisjaamas Rhinelanderis
2005. a. juunis, juulis ja augustis. Tootlusvariandid: kontrolltingimused iimbritseva [CO;] ja [Os] (C),
korgendatud [CO,] (CO2), korgendatud [O;] (03), korgendatud [CO,] ja [O3] kombineeritud t66tlus
(CO2+03). Tulpdiagrammidel on modtmistulemuste keskmised + standard vead (n = 27, ANOVA).
Keskvéiartused ja standard vead on toodud tabelis 1.

A suurenes oluliselt (P = 0,016) kdrgendatud [CO,] ja [Os] kombineeritud to6tluse korral
32% kloonil 42E ja 42% kloonil 271 (tabelid 1 ja 2, joonis 1A). Ohuldhede juhtivus oli
seejuures vorreldes timbritsevate CO, ja Os kontsentratsioonidega ~ 33% madalam

kloonil 42E ja ~ 17% madalam kloonil 271 (tabelid 1 ja 2, joonis 1B).

Tabel 1. Valguskiillastatud fotosiintees (A), Shuldhede juhtivus (g;), SPAD ja veepotentsiaal (¥) ameerika
haava kloonidel 42E ja 271. To6tlusvariandid: kontroll (iimbritsev [CO;] ja [Os]), korgendatud [CO,] (530
ppm), korgendatud [O;] ja kdrgendatud [CO;] ja [O;] kombineeritud to6tlus. Parameetrid on moddetud
Aspen — FACE uurimisjaamas Rhinelanderis 2005. a. suvel (juuni — august). Vairtused tabelis on juuni,
juuli ja augusti keskmised + SE (n = 27). Olulisuse nivood on toodud tabelis 2.

Parameeter Kloon Kontroll Kdrgendatud Kdrgendatud Kdrgendatud
(Umbritsev [CO2] ja
[O3) [CO2] [03] [CO2] ja[03]
A (umol CO; m?s™)  42E 13,8 £0,42 18,6 + 0,74 10,9+ 0,34 18,2 £ 0,53
271 12,6 +0,23 17,6 + 0,69 11,9+ 0,42 17,9+ 0,49
gs (Mol H,0 m?s™) 42E 0,33 £ 0,020 0,25+ 0,018 0,30 £ 0,018 0,22 + 0,019
271 0,24 £ 0,014 0,21 +£0,012 0,26 + 0,015 0,20 £ 0,014
SPAD 42E 37,7+0,84 37,8 £0,49 32,3+0,84 36,2 + 0,94
271 38,3+0,45 39,4+0,71 32,8 +0,70 36,3+ 0,46
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Y (MPa) 42E 2,24 +0,26 1,76 £ 0,06 1,70+ 0,09 1,55+0,04
271 2,00+£0,24 1,52 +0,08 1,62 +0,09 1,33 +0,06

Klorofiillisisaldus SPAD

SPAD iseloomustab klorofiillisisaldust lehe pinnaiihiku kohta suhtelistes iihikutes
(ileminekufunktsioon SPAD-ilt absoluutsetesse ithikutesse on toodud lisas 1).
Klorofiillisisaldus lehe pinnaiihikul oli sarnane mdlema klooni puhul (tabelid 1 ja 2,
joonis 2). Umbritseva [CO,] ja [Os3] korral olid SPAD’i viirtused 37,7 kloonil 42E ja
38,3 kloonil 271 (tabel 1, joonis 2). Korgendatud [CO;] pdhjustas SPAD’i véirtuste
statistiliselt olulise suurenemise vorreldes kontrolltodtlusega (P < 0,001).

Korgendatud [Os] korral vihenesid SPAD’1 vairtused mdlemal haava kloonil ~ 14% (P <
0,001). Korgendatud [CO;] ja [Os] kombineeritud tootluse korral jdid SPAD’i
keskvéartused 36 juurde (tabelid 1 ja 2, joonis 1).

m 42E Joonis 2. SPAD’i keskviirtused ameerika haava
@271 kloonidel 42E ja 271. Moddtmised viidi 1abi
Aspen — FACE uurimisjaamas Wisconsinis

2005. a. juunis, juulis ja  augustis.
To6tlusvariandid: kontrolltingimused iimbritseva
[CO,] ja [O;] (C), kdrgendatud [CO,] (CO2),
korgendatud [O;] (03), kdrgendatud [CO;] ja
[O;] kombineeritud t66tlus. Tulpdiagrammidel
on mootmistulemuste keskmised + standard
vead (n = 27, ANOVA). Keskvédirtused ja
standard vead on toodud tabelis 1.

C CO2 03 CO2+03

Tabel 2. Kokkuvote P — vadrtustest mitmefaktorilisel dispersioonanaliiiisii (ANOVA) hindamaks
korgendatud [CO,] ja/vai [O5] mbjusid fotosiinteesile (A, pmol CO, m™? s™), shuldhede juhtivusele (g;, mol
H,O m™ s™), SPAD’ile ja veepotentsiaalile (¥, MPa). Andmed koguti ameerika haava kloonidelt 42E ja
271 Aspen — FACE uurimisjaamast Rhinelanderis 2005. a. juunis, juulis ja augustis. Olulised seosed (P <
0,05) on méirgitud tumedalt.

A s SPAD b4
CO: < 0,001 <0,001 < 0,001 0,001
O3 0,011 0,083 < 0,001 0,001
Kloon 0,247 < 0,001 0,176 0,047
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M Pa

CO2*0O3 0,016

COz*Kloon 0,419
O3z*Kloon 0,047
CO,*0O3*Kloon 0,317

0,011 0,002 0,001
0,045 0,827 0,718
0,042 0,401 0,656
0,418 0,515 0,732

Veepotentsiaal

Kontrolltingimustes olid veepotentsiaali (V) keskvéértused -2 MPa (kloon 271) ja -2,24

MPa (kloon 42E) vahel (tabel 1, joonis 3).

Korgendatud [CO;] korral olid W véértused 21% korgemad (vihem negatiivsed) kloonil

42E ja 24% korgemad kloonil 271 vdrreldes kontrolltingimustega (P < 0,001; tabel 1,

joonis 3).

Korgendatud [Os] korral sarnanesid ¥ véirtused korgendatud [CO,] to6tluse omadele,

jdddes samuti -1,7 MPa ldhedale ja seda mdlema klooni puhul (P = 0,001; tabelid 1 ja 2,

joonis 3).
0,0 -
-0,5 -
-1,0 -
-1,5 -
-2,0 -
-2,5 1 m 42E
m271
-3,0
C co2 03 C02+03

Joonis 3. Veepotentsiaal (¥, MPa) ameerika
haava kloonidel 42E ja 271. Mdotmised viidi
1abi Aspen — FACE uurimisjaamas Wisconsinis
2005. a. juunis, juulis ja  augustis.
Too6tlusvariandid: kontrolltingimused iimbritseva
[CO,] ja [Os3] (C), kdrgendatud [CO,] (CO2),
korgendatud [O3] (0O3), kdrgendatud [CO,] ja
[O;] kombineeritud to6tlus. Tulpdiagrammid on
modStmistulemuste keskmised = standard vead (n
=27, ANOVA). Keskviirtused ja standard vead
on toodud tabelis 1.

Korgendatud kontsentratsioonidega kombineeritud to6tluse korral olid W vaértused 31%

korgemad kloonil 42E ja 34% korgemad kloonil 271, kui kontrolltootluste korral (P <

0,05, tabelid 1 ja 2, joonis 3).

Fotostnteesi intensiivsuse paevane diinaamika

Et selgitada, kuidas muutub fotosiinteesi intensiivsus (A) pdeva jooksul, modtsime

fotosiinteesi 2004. a. suvel (juuli ja august) ning 2005. a. suvel (juuni, juuli ja august).

Modtmisi viisime 1dbi kuuel korral pidevas (nagu kirjeldatud ptk. 2). Pédevaseid kiike iga
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tootlusvariandi (C, CO,, O3, CO,+03) kohta oli iga kuu ldikes kokku 3. Lisaks A
paevastele kdikudele modtsime Shuldhede juhtivuse (g;), lehtede veepotentsiaali (W) ja
intertsellulaarse [CO;] (C;) paevaseid kéike. Joonisel 5 on toodud tiiiipilised A, g1, ¥ ja
Ci pédevased kiigud haava klooni 42E niitel. Keskkonnafaktoritest modtsime
fotosiinteetiliselt aktiivset kiirgust (PAR), veeauru rohu defitsiiti (VPD) ja Ilehe

temperatuuri (TL). Joonisel 4 on toodud tiitipilised PAR-i, VPD ja Ty-i pievased kéigud.
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Joonis 4. Fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse (PAR, pmol m™s™), lehe temperatuuri (T;, °C) ja VPD (kPa)
tiilipiline pdevane muutus 2005. a. juunis haava klooni 42E niitel. Andmed on saadud paralleelselt
fotosiinteesi mootmisega kuuel korral pdevas. Erinevad kdverad nditavad erinevatel pdevadel ja erinevates
tootlustes (kontroll, korgendatud [CO,] (CO2), kdrgendatud [O;] (03), korgendatud [CO,] ja [O;]
kombineeritud to6tlus (CO2+03)) saadud véértusi. Punktid joonisel on erinevate lehtede mddtmisel saadud
keskvairtused + SE (n=3).

Fotosiinteesi intensiivsust mootsime pdikesepaisteliste ilmadega mil fotosiinteetiliselt

aktiivne kiirgus (PAR) varieerus pédeval (09.00 — 17.00) vahemikus 1300 — 1700 pmol

m™ 5™, ulatudes vahel 2000 pmol m? s'-ni. PAR’i péevase kdvera kuju oli enamasti
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siimmeetriline maksimumiga keskpédeval (joonis 4A) ja valgus oli fotosiinteesi jaoks
kiillastav (fotosiintees kiillastus PAR-i viartustel ~ 800 pmol m™s™) kogu pieva (09.00 —
17.00). Juhuslikud langused PAR-i1 kdverates on seotud pilvede tekke ja litkumisega.
Lehe temperatuur tdusis pdeva jooksul, olles keskmiselt 26 °C EL (kell 9:00) ja 31 °C PL
(kell 16:30), (joonis 4B). VPD viirtused tousid pédeva jooksul sarnaselt lehe
temperatuuriga, jiddes keskmiselt 1,63 kPa juurde EL ja 2,53 kPa juurde PL (joonis 4C).

A vihenes pdeva jooksul (vorreldud kl 9:00 ja kI 16.00 A viirtuseid) koikide
tootlusvariantide korral (joonis S5A, tabel 3). Enamikel juhtudest olid A védrtused
maksimaalsed hommikul (9:00 — 10:00) ning hakkasid seejirel langema (joonis 5A).
Madalaimad fotosiinteesi vairtused (kiillastava PAR’1 korral) saadi ajavahemikul 15:00 —
16:00.

Pédevane kidik ohuldohede juhtivuses varieerus, kuid oli enamasti sarnane A péevase
kdiguga. gs oli maksimaalne 9:00 — 10:00 ajal ning vdhenes seejérel (joonis 5B, tabel 3).
Veepotentsiaali védrtused olid kdrgeimad (vdhem negatiivsemad) 9-10 ajal ning
muutusid pdeva jooksul negatiivsemaks (joonis 5C, tabel 3). C; vdhenes ohtu poole

(joonis 5D, tabel 3).
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Joonis 5. Fotosiinteesi intensiivsuse (A, pmol CO, m? s™), Shuldhede juhtivuse (g, mol H,O m™ s7),
veepotentsiaali, (¥, MPa) ja intertsellulaarse [CO,] (Ci, pmol CO, mol ) tiiiipilised paevased kiigud haava
kloonil 42E. Erinevad koverad niitavad erinevatel pdevadel kogutud andmeid. Todtlusvariantideks:
kontroll (iimbritsev [CO;] ja timbritsev [O3]), kdorgendatud [CO,] ja/vdi korgendatud [O3]. Andmed on
kogutud kuuel korral péevas, seega 6 punkti ithel kdveral ilihe katsekorraldus variandi kohta. Punktid

joonisel on keskvairtused = SE (n=3).

Tabel 3. Fotosiinteesi intensiivsuse (A), ohuldhede juhtivuse (gs), intertsellulaarse [CO,] (C;) ja
veepotentsiaali () hommikused (EL — enne 16unat, kl 9:00) ja ohtused (PL — peale 1dunat, kI 16:30)
keskvairtused. Véartused tabelis on 2004. a. (juuli, august) ja 2005. a. (juuni, juuli, august) keskmised + SE
(n=12). Tulpdiagrammid antud tabelis olevate keskvairtuste kohta on toodud joonisel 6.

Parameeter Kloon Aeg Kontroll Kdrgendatud Kdrgendatud Kdrgendatud
Umbritsev [CO,] ja
[Os] [CO,] [O5] CO2+0s
A (umol CO; m?s™) 42E  EL 13,9+ 0,64 19,0 + 1,00 10,7 + 0,45 17,4 + 1,00
PL 9,8+0,78 13,0+ 1,29 8,1+ 0,60 12,7 +£1,25
271 EL 11,5+0,58 16,5+0,98 11,4+0,58 17,1+0,70
PL 8,9+0,57 11,3+0,79 8,2+0,79 13,4+0,95
gs (mol H,O m? s'l) 42E EL 0,32 £ 0,027 0,28 + 0,022 0,27 £ 0,022 0,23 £ 0,024
PL 0,19 + 0,034 0,15 + 0,028 0,16 + 0,017 0,15 + 0,027
271 EL 0,22+0,022 0,19+0,018 0,23+0,018 0,20+0,018
PL 0,17+0,034 0,11+0,016 0,13+0,017 0,14+0,022
C; (umol CO, mol'™) 42E EL 254 + 6,8 397+10,4 266 + 3,7 385+18,8
PL 223 +14,7 341+21,0 238 +10,9 347 +21,1
271 EL 241+7,0 369+12,9 248+4.5 374+12,3
PL 225+8,9 322+17,8 219+10,4 337+15,8
Y (MPa) 42E EL 1,59+ 0,12 1,79 £ 0,08 1,67 £0,14 1,62 + 0,07
PL 1,96 + 0,22 1,94 +£0,10 2,00+0,14 1,76 £ 0,12
271 EL 1,30+0,13 1,57+0,10 1,56+0,13 1,39+0,09
PL 1,50+0,14 1,65+0,12 1,72+0,12 1,66+0,10
25 25
A mEL 42E . mEL 271
i 20 { @PL T 204 mpL
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Joonis 6. Fotosiinteesi intensiivsuse (A), Shuldhede juhtivuse (gg), intertsellulaarse [CO;] (C)) ja
veepotentsiaali (V) hommikused (kI 9:00, EL) ja ohtused (kl 16:30, PL) keskvéartuste tulpdiagrammid.
Joonisel on 2004. a. (juuli, august) ja 2005. a. (juuni, juuli, august) keskmised + SE (n= 12). Keskvaartused
antud joonisel olevate tulpdiagrammide kohta on toodud tabelis 3.

Péevane langus fotosiinteesi intensiivsuses vOib olla pdhjustatud nii oShulShede
sulgumisest, kui ka fotosiinteesiaparaadi t66vdime vihenemisest (Spunda et al., 2005).

A pidevase languse pohjuste uurimiseks arvutasin kella 9:00 ja kella 16:30 mdddetud
parameetrite suhtelised muutused, tdhistades need vastavalt: dA, dg,, d¥, dVPD, dC;, dTp
ja dPAR ning korreleerisin neid omavahel. Leidsin jargmised olulised seosed (joonis 7,
tabel 4):

1. dVPD ja dgs vahel R* = 0,63 (P < 0,001), joonis 7A. See niitab, et Shtupoolikul
suurenev VPD korreleerub dhulShede juhtivuse vdhenemisega dhtupoolikul. Seega, 63%

gs muutustest on seletatav VPD muutumisega;
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2. dA ja dgs-i vahel R? = 0,54 (P < 0,001), joonis 7B. Seos niitab, et dhuldhede
sulgumine on ka tdendoliselt iitheks fotosiinteesi intensiivsuse vdhenemise pohjuseks
ohtupoolikul;

3. dC;ja dg vahel R* = 0,62 (P < 0,001). Ohuldhede sulgumine pdhjustab C; vihenemise
ohtupoolikul, mis omakorda vdib viia A vihenemisele;

4. dgy/dA ja dC; vahel R* = 0,7 (P < 0,001), joonis 7C. See seos on parem kui seos dg,-i ja
dA vahel ning nditab, et C; vihenemine ei ole A vihenemise ainuke pohjus. Voimalik, et
gs ja A vdhenevad Ohtupoolikul sdltumatult ja mdjutavad molemad Ci-d. Kuna A voib
viheneda ka suhteliselt rohkem kui g ja sellistel juhtudel C; hoopis suureneb, mitte ei
viahene (positiivsed C; véairtused joonisel 7C), siis ei saa C; vihenemine olla A
viahenemise ainuke pohjus. A vidhenemine, mis toimub samal lehel samal pdeval
sOltumatult Ci-st on tdendoliselt pdhjustatud Rubisco aktiivsuse vdhenemisest. Seda
ndeme ka Vcpma-1 (Rubiscost tingitud piirangut iseloomustav suurus) jooniselt 8, kus
Vemax-1 vadrtused on dhtupoolikul vdiksemad.

5. d¥ ja dA vahel R*=0,1 (P = 0,036). See seos niitab, et veepotentsiaali vihenemine
parastldunal mojutab ka fotosiinteesi.

Tabel 4. Korrelatsiooni kordajad (R?) ja olulisuse nivood (P). Andmed on saadud 2004. a. ja 2005. a.
hommikuste ja Shtuste A, g, ¥, C;, PAR ja T véirtuste suhteliste muutuste omavahelisel korreleerimisel.

Parameeter R? P
dA ja dgs 0,54 < 0,001
dVPD ja dA 0,03 0,808
dVPD ja dgs 0,63 < 0,001
dCi ja dA 0,02 0,358
dCi ja dgs 0,62 < 0,001
dgs/dA ja Ci 0,7 <0,001
dTja dA 0,006 0,489
dT ja dgs 0,2 < 0,001
d¥ ja dA 0,1 0,036
d¥ ja dgs 0,02 0,12
dVvPD ja dT 0,7 < 0,001
dPAR ja dA 0,03 0,821
dPAR ja dgs 0,02 0,439
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Joonis 7. Statistiliselt olulised korrelatsiooni graafikud. Andmed on saadud 2004. a. (juuli, august) ja 2005.
a. (juuni, juuli, august) A, g-i ja C; hommikuste (EL, kell 9:00) ja Shtuste (PL, kell 16:00) véartuste
analiilisil. Punktid joonisel tdhistavad suhtelisi muutusi kella 9:00 (EL) ja kella 16.30 (PL) andmete
vordlusel. dg; — Shulehede juhtivuse suhteline muutus; dA — fotosiinteesi intensiivsuse suhteline muutus;
dC; — intertsellulaarse [CO,] suhteline muutus; dVPD — veeauru rdhu defitsiidi suhteline muutus. R? -
korrelatsiooni kordaja.
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VCmax, Hmol CO, m?2 st (PL)

VCmax, HMol CO, m? s (EL)
Joonis 8. Maksimaalne karboksiileerimise efektiivsus (Vcmax) EL- enne 16unat ja PL- peale 16unat. Andmed

on saadud A-Ci koverate analiiiisil. Arvutused tehti A-Ci kdverate moStmiste andmete pdhjal kasutades
von Cammereri ja Farquhari mudeli alusel koostatud programmi, mis arvestab ka temperatuuri erinevusi.
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Péevane kiik fotosiinteesis oli erinevate tootluste korral erinev. Kdrgendatud [CO;]
tootlus ning korgendatud [CO;] ja [Os] kombineeritud to6tlus pohjustasid
valguskiillastatud fotosiinteesis Ohtupoolikul jarsema languse (P < 0,05), kui see oli
kontrolltdotluses ja korgendatud [O;] tootluses (joonis 9). Kloonil 42E oli seejuures A

langus nimetatud to6tluste korral jarsem, kui kloonil 271 (joonis 9).
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Joonis 9. Valguskiillastatud A pédevased langused korgendatud [CO,] ja/vdi kdrgendatud [O;] todtluse
korral haava kloonidel 42E ja 271. Andmed on saadud 2004. a. ja 2005. a. fotosiinteesi paevaste kdikude
modtmisel. Punktid joonisel on pédeva jooksul mdddetud valguskiillastatud fotosiinteesi védrtused
erinevates tootlustes. Tahised joonisel: must — kontrolltootlus iimbritsevate CO, ja O;
kontsentratsioonidega; punane - kdrgendatud [CO,] t66tlus; kollane - kdrgendatud [Os] todtlus; sinine -
korgendatud [CO,;] ja [O3] kombineeritud todtlus. Sirge tdusud néitavad A langust paeva jooksul erinevates
katsekorraldustes. Korgendatud [CO,] ja CO,+O; kombineeritud kontsentratsioonide t66tlus pdhjustas
molemal kloonil jarsema languse fotosiinteesis (P < 0,05).
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Tulemuste kokkuvdte

e Fotoslntees, A, suurenes 35% kloonil 42E ja 40% kloonil 271 kdrgendatud CO;
tootluses ja vdhenes oluliselt kdrgendatud O3 tdotluses. Vihenemine oli suurem
osoonile tundlikul kloonil 42E (~21%) ja vdiksem osoonile tolerantsel kloonil 271
(~6%). Kombineeritud tdodtluses suurenes A 32% kloonil 42E ja 42% kloonil 271.

e Kloroftllisisaldus, SPAD, suurenes vihe, kuid statistiliselt oluliselt korgendatud
[CO,] tootluses ja vihenes oluliselt kdrgendatud [O;] to6tluses mdlemal kloonil.

o Ohuldhede juhtivus, g, oli iildiselt madalam kloonil 271, kui kloonil 42E.
Korgendatud CO, kontsentratsioonid vihendasid dhuldhede juhtivust 27% kloonil
42E ja 14% kloonil 271. gs ei muutunud oluliselt kdrgendatud [Os] t&otluses.
Korgendatud [CO;] ja [O3;] kombineeritud to6tluses vihenes dhuldhede juhtivus
33% kloonil 42E ja 17% kloonil 271.

e Veepotentsiaali, ¥, vairtused olid iildiselt suuremad kloonil 271, kui kloonil
42E. Kdorgendatud [CO,] korral suurenes veepotentsiaal 21% kloonil 42E ja 24%
kloonil 271. Korgendatud [Os] korral suurenes W sarnaselt kdrgendatud [CO;]
tootlusele. Kombineeritud todtluses olid W vairtused 31% kdrgemad kloonil 42E

ja 34% korgemad kloonil 271.

e Valguskiillastatud A véirtused olid maksimaalsed 9:00 — 10:00 ajal ja
minimaalsed 15:00 — 16:00 ajal.

e Ohtupoolikul suurenev VPD korreleerus Shuldhede juhtivuse vihenemisega
ohtupoolikul.

e A langus pérastlounal korreleerus nii dhuldhede juhtivuse langusega kui Rubisco
aktiivsuse (Vcmax-1) vihenemisega.

e Tugev seos dgy/dA ja dC; vahel (R* = 0,7) niitab, et g, ja A vdivad viheneda
ohtupoolikul sdltumatult ja mdjutada mdlemad Ci-d.

e Korgendatud [CO;] ning kdrgendatud [CO;] ja [O3] kombineeritud té6tluse korral
kukkusid valguskiillastatud A védrtused oOhtupoolikul rohkem vorreldes

kontrolltootluse ja kdrgendatud [O;] tootlusega.
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4. Arutelu

CO; jatkuv ca 2% kontsentratsiooni kasv aastas toob endaga kaasa CO, kontsentratsiooni
tousu ~ 560 ppm-ni aastaks 2100 (IPCC, 2001), mis tdhendab praegusega vorreldes
umbes 50 protsendilist kontsentratsiooni tousu. Troposfddri Oz kontsentratsioonide
jatkuva suurenemise tottu voib [Os] sama aja jooksul tdusta 12 — 60% vorra, soltuvalt
piirkonnast. Vabas Ohus teostatavad pikaajalised eksperimendid, kus imiteeritakse
looduslikke kooslusi, annavad taimede vastusreaktsioonidest nendele muutustele kdige
toesema ja tdpsema pildi. Antud t66s kirjeldatud "Aspen — FACE" eksperimendis saadud
tulemused ameerika haava (Populus Tremuloides Michx.) kohta niitavad kliima

muutustega kaasnevaid olulisi muutusi lehestikus.

Kdrgendatud [CO,] ja/vGi [O3;] toime fotostinteesi intensiivsusele, @&hulBhede

juhtivusele, klorosullisisaldusele ja veepotentsiaalile ameerika haava lehestikus

Atmosfairi CO, kontsentratsiooni tdus on enamikel liikidel otseselt seotud fotosiinteesi
intensiivsuse (A) suurenemisega (Evans et al., 2000, Gunderson et al., 2002, Nowak et
al., 2004), sama kehtib ka ameerika haava kohta (Karnosky et al., 2003). Ameerika haava
puhul on ndidatud 20 — 33% A suurenemist korgendatud [CO;] toimel (Noormets et al.
2001a, 2001b, Sober et al. 2003). Antud uurimustdos suurenes A 35 — 40% soltuvalt
kloonist (joonis 1A) ja see efekt on puude vanusega pigem kasvanud kui kahanenud. CO,
moju on seletatav  karboksiileerimise  kiiruse liihiajalise  soltuvusega CO;
kontsentratsioonist. Tdepoolest, lisas 2 toodud joonisel (A-C; kdver) tdusevad
fotosiinteesi intensiivsused [CO,] tdusuga 31% (EL) ja 30% (PL). Seega oli A
suurenemine CO; tootluses kontrolliga vorreldes enam vidhem sama kui A-C; kovera
alusel leitud A suurenemine. Praegused CO, kontsentratsioonid on ameerika haava
lehtede fotosiinteesi kiillastumise seisukohalt liiga madalad ja piiravad seega fotosiinteesi.
Negatiivset aklimatsiooni fotosiinteesiaparaadis ei esinenud. Klorofiillisisaldus ei
viahenenud korgendatud [CO;] mdjul vaid vastupidiselt nditeks Wustmani (Wustman et
al., 2001) uurimust6dle hoopis suurenes veidi (joonis 2). Wustmani t60s ameerika

haavaga, kus moddeti teisi kloone, esines mirgatav klorofiillisisalduse langus
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korgendatud [CO;] korral. Kuna meie katsetes klorofiillisisaldus ei vihenenud vaid
suurenes, siis peaks nende kloonide produktsioon ka kdrgendatud [CO,] korral rohkem
suurenema ja tegu on pigem positiivse kui tavaliselt esineva negatiivse (Centritto &
Jarvis 1999, Litz et al, 2000, Eichelmann et al., 2004) aklimatsiooniga
fotosiinteesiaparaadis.

Tavaliselt vee kasutamise efektiivsus kasvab kdrgendatud [CO,] mdjul nii fotosiinteesi
suurenemise kui ohulGhede juhtivuse vdhenemise tottu (Sober et al., 2000). Paraneb ka
lehtede veega varustatus (Gunderson et al., 2002). Jooniselt 1B nigime, et kdrgendatud
CO; kontsentratsioonid pohjustasid haaval 14% -lise (kloon 42E) ja 27% -lise (kloon
271) ohuldhede juhtivuse vdhenemise. Sarnane tulemus on saadud ka teiste kloonide
jaoks (Noormets et al., 2001a). Kuna 6huldhed on korgendatud [CO»] all rohkem suletud,
kui tmbritseva [CO,] korral, siis ei aura taimest nii palju vett dra ja taime veega
varustatus peaks paranema (Yong et al., 1997). Jooniselt 3 ndgime, et haava kloonidel on
veepotentsiaali vadrtused vastavalt 21% ja 24% korgemad (vihem negatiivsemad), kui
iimbritseva [CO;] korral. Korgemad veepotentsiaali vaartused nditavad, et korgendatud

[CO;,] parandab haavapuude veega varustatust.

Paljud uurimust6dd on ndidanud, et ameerika haab on tundlik korgendatud osooni
kontsentratsioonide suhtes (Karnosky et al., 1996, Noormets et al., 2001 b, Karnosky et
al., 2003, Karnosky et al., 2005). Uheks esimeseks vastusreaktsiooniks osoonile on
fotostinteesi intensiivsuse vihenemine (Noormets et al., 2001b). Antud t66s vahenes A
21% kloonil 42E ja 6% kloonil 271. Viimast peetakse osoonile tolerantseks klooniks
(Karnosky et al., 1999). Seega kinnitavad ka antud t66 tulemused, et kloon 271 on
korgendatud osooni kontsentratsioonidele mitte ainult lehe kahjustuse vaid ka
fotosiinteesi vihenemise jargi tolerantsem kui kloon 42E (joonis 1A). Osooni mojudest
ohuldhede juhtivusele on saadud erisuguseid tulemusi (Oksanen & Saleem et al., 1999,
Sober et al., 2000, Noormets et al., 2001a, Oksanen et al., 2003, Riikonen et al., 2004).
Antud t60 tulemused nditasid, et g statistiliselt oluliselt ei muutunud (joonis 1B). Seega
on ka selge, et kuna kumbki haava kloon Shuldhesid korgendatud [O;] korral oluliselt ei
sulge, siis pddseb osoon ka kergemini rakkudesse ja kahjustab seal asetleidvaid

fotokeemilisi reaktsioone. Kuna kloonil 42E olid Shuldhed algselt rohkem avatud kui
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kloonil 271 (joonis 1B), siis pddseb osooni ka klooni 42E rakkudesse rohkem ja
pohjustab ulatuslikumat kahju kui kloonil 271. Jooniselt 2 ndeme, et korgendatud osoon
on oluliselt alandanud klorofiillisisaldust (~ 14%). Klorofiillisisalduse vdhenemine
seletab ka seda miks fotoslinteesi intensiivsus vdhenes. Veepotentsiaali véddrtused on

kdrgemad, kui kontrolltingimuste korral (joonis 3).

Eelnevad t66d korgendatud CO,+0Os; kontsentratsioonidega on ndidanud, et
valguskiillastatud A véértused pole oluliselt muutunud vorreldes timbritsevate CO; ja O3
kontsentratsioonidega (Noormets et al., 2001, Karnosky et al., 2003). Antud t60s
suurenes A sarnaselt kdrgendatud [CO,] tootlusele ehk siis vastavalt 32% kloonil 42E ja
42% kloonil 271 (joonis 1A). Uheks pdhjuseks miks kdrgendatud CO,+0O; korral saadi
nii korged A véirtused voib olla see, et Shuldhed olid rohkem kinni (~ 33% madalam g
kloonil 42E ja ~ 17% madalam g kloonil 271 vorreldes timbritsevate CO,+Os3
kontsentratsioonidega) ja seetdttu ei padsenud ka nii palju osooni rakku.

Wustman (Wustman et al., 2001) leidis ameerika haava kloonidel 259, 216 ja 271
klorofiillisisalduse vdhenemise. Ka Eichelmanni (Eichelmann et al., 2004) uurimustoo
tulemused hariliku kasega néitasid, et klorofiillisisaldus lehe pinnaiihiku kohta oli
kdrgendatud CO,+0; kontsentratsioonide korral oluliselt vihenenud. Antud t66 katsetes
vihenes klorofiillisisalduse néitaja, SPAD, vorreldes kontrolltingimustega olulisel méaéral
(joonis 2) ja oleks pidanud pérssima ka A suurenemist. A sama suur suhteline
suurenemine, kui ainult korgendatud CO, mdjul vdis samuti olla tingitud madalamatest g
védrtustest (joonis 1B).

Veepotentsiaali vididrtused suurenesid kdrgendatud CO,+0Os3 kontsentratsioonidel 31%
kloonil 42E ja 34% kloonil 271 (joonis 3). Veepotentsiaali suuremad véértused tagasid

1lmselt kinnisemad 6hulohed.
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Mis vdis pdhjustada paevase languse fotostinteesi intensiivsuses

Antud t60 lks eesmirk oli vidlja selgitada, mis vdis tingida pdevase fotosiinteesi
intensiivsuse languse. Fotosiinteesi intensiivsuse paevaste kdikude kohta "Aspen FACE"
eksperimendis kuni meie mddtmisteni andmeid polnud. Mitmel pool mujal on aga
pievaseid kiike ka varem méoddetud (Singsaas et al., 2000, Spunda et al., 2005).
Singsaas’i ja Spunda t66d néitasid fotosiinteesi intensiivsuse langust 12:00 ja 14:00 vahel
sarnaselt antud tooga, kus enamikel juhtudest olid valguskiillastatud A viirtused
maksimaalsed hommikuti (9:00 — 10:00 ajal) ning langesid seejdrel. Madalaimad

valguskiillastatud A vadrtused saadi ajavahemikul 15:00 — 16:00 (joonis 5A).

Valguskiillastatud A vdib pdeva jooksul varieeruda 40-60% ulatuses (Singsaas et al.,
2000). Sellist ulatuslikku kdikumist fotosiinteesis voivad pohjustada muutused mitmetes
protsessides nagu Ohuldhede juhtivus, elektronide transport, slisiniku redutseerimine.
Need protsessid on omakorda mojutatud erinevate véliskeskkonna faktorite poolt nagu
valgus, VPD, temperatuur, veepotentsiaal. Seega, ainuiiksi gaasivahetuse mdodtmistest ei
piisa, et selgitada vélja milline mehhanism (kui {tldse) kontrollib kdige rohkem
fotosiinteesi pidevast muutumist. Pdevaste PAR’i, VPD ja Ty’i kéikude jélgimine (lisaks
A, g, ¥ ja C; kdikudele) vdoimaldas mdned seosed vilja tuua.

Kuna mdodtmised toimusid pdikesepaisteliste ilmadega mil PAR’1 vidirtused jéid 1300 —
1700 pmol m™ s vahele (joonis 4A) ja valgus oli fotosiinteesi jaoks kiillastav terve
pdeva siis valguse vihesus ei saanud olla pdhjuseks miks fotosiinteesi intensiivsus paeval
vihenes. Seda nigime ka tabelis 4 kus dPAR ja dA vahel korrelatsiooni kordaja R* = 0,03
ja P=0,821 (seos puudub).

Uheks oluliseks signaaliks, mis vdib pdhjustada pérastldunase languse fotosiinteesis
peetakse veeauru rohu defitsiiti, VPD - d (Singsaas et al., 2000). Kiill aga ei saa VPD
mojuda otse fotosiinteesi intensiivsusele, sest lehe sees on kogu péeva kiillastav niiskus,
vaid voib seda teha oOhuldhede juhtivuse vdhendamise kaudu (Bunce, 1996) voi
veepotentsiaali vdhendamise kaudu. Tabelist 4 ndgime, et dVPD ja dA vaheline
korrelatsioon on ndrk, R*= 0,03 ja P = 808 (VPD ei pdhjusta otseselt muutusi A-s) kuid
dVPD ja dg vaheline korrelatsioon on tugev (R* = 0,63, P < 0,001), mis niitab, et
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pérastldunal suurenev VPD (mis on tingitud temperatuuri tousust) on iiheks dhuldhede
sulgumise pdhjuseks, seletades #ra suure osa dhuldhede juhtivuse muutustest. Ohuldhede
sulgumine VPD mdgjul, mis avastati juba 70-ndatel voib olla erinevates tingimustes erinev
(Sober et al., 1980, Bunce 1996, Franks & Farquhar, 1999).

Pdevane langus fotoslinteesi intensiivsuses korreleerus védhesel maddral lehe
veepotentsiaali paevaste kdikudega (tabel 4). Veepotentsiaali viértused olid parastldunal
negatiivsemad, kui enneldunal, mis nditab veedefitsiidi siivenemist pérastlounal.
Veepotentsiaali ja fotosiinteesi muutuste vahelise seose korrelatsioon ei olnud véga
tugev, aga seos osutus oluliseks. Tdendoliselt avaldab veepotentsiaal siiski kaudelt moju
nii ge-le kui A-le.

Ohuldhede sulgumine pdhjustab intertsellulaarse [CO,] (C;) vihenemise (dC;ja dg, vahel
R’ = 0,62). Sama tulemuse sai ka Spunda (Spunda et al., 2005) hariliku kuuse
fotosiinteesi pdevaste kdikude uurimisel. Kuna dA ja dCi vahel olulist seost ei esinenud,
kuid tugev seos oli niha dg/dA ja dC; vahel (R* = 0,7), siis on vdimalik, et g ja A
vihenevad Ohtupoolikul sodltumatult ja mojutavad molemad Ci-d: g, vdhenemine
vihendab Ci-d, A vdhenemine aga suurendab Ci-d (mistdttu C; pilisib pédeva jooksul
suhteliselt konstantsena). Kuna A vdib viheneda ka suhteliselt rohkem, kui g ja sellistel
juhtudel C; hoopis suureneb, mitte ei vihene (positiivsed C; vairtused joonisel 7C), siis ei
saa C; vdhenemine olla A védhenemise ainuke pdhjus. A vidhenemine, mis toimub
soltumatult C;-st on tdenéoliselt pohjustatud Rubisco aktiivsuse vdhenemisest, sest Vcyax-
1 vddrtused (mis soltuvad Rubisco aktiivsusest) olid ka enamasti 6htupoolikul vidiksemad
(joonis 8). Seega on kdige tdendolisem pohjus miks A viheneb just Rubisco aktiivsuse
(Vemax) Vihenemine pirastldunal. Uheks faktoriks, mis selle languse pdhjustas, vdis olla
veepotentsiaali parastldunane langus.

A péevane kidik vaib olla erinevates todtlustes erinev (Singsaas et al., 2000). Antud t66s
ndgime, et korgendatud [CO;] ning kdrgendatud [CO,] ja [Os3] kombineeritud todtluse
korral kukkusid A vairtused ohtupoolikul rohkem, kui kontrolltodtluses ja korgendatud
[Os3] todtluses (joonis 9). Seletada voiks seda tulemust kas Shuldhede tundlikumaks
muutumisega (Bunce 1996) vdi assimilaatide kogunemise inhibeeriva mdjuga

fotostinteesile.
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Kokkuvodte

"Aspen FACE" uurimisjaamas (Rhinelander, WI, USA) on alates 1997 aastast kasvatatud
ameerika haava (Populus tremuloides Michx.) kloone ja toddeldud neid igal
vegetatsiooniperioodil korgendatud [CO;] (2 x timbritsev [CO;]), kdrgendatud [Os] (1.5 x
imritsev [Os3]), molema gaasi korgendatud kontsentratsioonidega ning kontrolliks ka
iimbritseva Shuga (limbritsev [CO;] ~ 360 ppm, iimbritsev [Os] ~ 36 ppm).

Antud t60s uurisin 2004 ja 2005 aasta suvel kogutud andmete pohjal kuidas mojuvad
korgendatud CO, ja/voi O; kontsentratsioonid kloonidel 42E (osoonitundlik) ja 271
(osoonile tolerantne) fotosiinteesi intensiivsusele (A), klorofiillisisaldusele, 6huldhede
juhtivusele (gs) ja veepotentsiaalile (). Modtmisi tehti pdikese tdusust loojanguni, et
teada saada, kuidas ja millistel pdhjustel muutub fotosiinteesi intensiivsus pieva jooksul.
Korgendatud CO, suurendas fotosiinteesi intensiivsust 35-40%, mis oli vorreldes
eelnevate aastatega suurim muutus. CO, mdjul vihenes gs ning suurenesid lehtede W ja
klorofiillisisaldus. Korgendatud O; kontsentratsioonid pdhjustasid olulise vdhenemise
fotosiinteesi intensiivsuses (6% kloonil 271 ja 21% kloonil 42E) ja klorofiillisisalduses.
Veepotentsiaal suurenes, gs aga ei muutunud. Kombineeritud td6tluse korral A suurenes
32% (kloonil 42E) ja 42% (kloonil 271), g, vdhenes (33% kloonil 42E) ja 17% kloonil
271) ning ¥ véartused suurenesid.

Valguskiillastatud fotosiintees muutus pdeva jooksul, olles maksimaalne 9:00 — 10:00 ajal
ning véhenes seejirel. Fotosilinteesi pirastldunase langusega kaasnes nii ohuldhede
juhtivuse langus, kui ka Rubisco aktiivsuse (Vcmax-i) vihenemine. Ohuldhede juhtivuse
viahenemine korreleerus veeauru rohu defitsiidi (VPD) suurenemisega. Pdevased
muutused fotosilinteesis sOltusid olulisel madral ka tootlusest. Korgendatud CO, ja
korgendatud CO,+0;5 todtluse korral kukkus fotosiintees pdeva jooksul jarsemini, kui

kontrolltootluse ja kdrgendatud Os to6tluse korral.
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Summary

The impacts of elevated athmospheric CO, and/or Oz have been examined over § years
since 1997 using an open — air exposure system (Aspen-FACE) in an aggrading northern
temperate forest. Two aspen (Populus tremuloides Michx.) clones differing in their
sensitivity to ozone (42E — sensitive, 271 — tolerant) were measured for diurnal courses of
net photosynthesis, A, leaf chlorophyll content, stomatal conductance, gs and leaf water
potential, ¥, during the growing season in 2004 and 2005. Since there was a depression
in light saturated photosynthesis after 10:00 a.m., we examined which environmental
factor (if any) could cause it.

Trees were exposed of four treatments consisting of elevated [CO,] (2 x ambient [CO,]),
elevated [Os3] (1.5 x ambient [O3]), a combination of elevated [CO;] and [Os3] and an
ambient control (ambient [CO,] ~ 360 ppm, ambient [O3] ~ 36 ppm).

Elevated CO, concentration increased A by 35-40% which is the greatest increase,
compared to previous years. Stomatal conductance decreased, leaf chlorophyll content
and leaf water potential increased. Elevated Os; caused significant depression in
photosynthesis (6% decrease in clone 271 and 21% decrease in clone 42E) and in leaf
chlorophyll content. Leaf water potential increased whereas stomatal conductance was
not affected by elevated Os. The interaction of elevated CO, and O; showed significant
increase in A (32% in clone 42E and 42% in clone 271) whereas stomatal conductance
decreased 33% in clone 42E and 17% in clone 271 and ¥ increased.

The light saturated photosynthesis had maximum at 9:00 — 10:00 hours and decreased
thereafter. The afternoon decline in photosynthesis corresponded with both decreased
stomatal conductance and decreased Rubisco carboxylation efficiency (Vcmax). The
decrease in g correlated with increase in water vapor pressure deficit (VPD). The diurnal
dropp in A was greater in elevated CO, and in elevated CO,+O; concentrations compared

to that in ambient and elevated ozone concentrations.
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Téanusonad

Soovin tdnada koiki, kes olid oma ndu ja jouga abiks magistritdo ettevalmistamisel. Eriti
tdnan oma juhendajat, Anu Sober’it, kes piihendas ohtralt aega minu magistritod
juhendamisele. Viga suured tdnud FACE projektis osalejatele, Johanna Riikonen’ile ja
Joseph Darbah’ile, kellega koostdds toimus osa praktilisest tegevusest. Erilised tdnud
David Karnosky’le minu magistridpingute toetamise eest TU’s. Tinan ka Jaan Liirat

népuniidete eest statistika vallas.
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LISA 1. Uleminekufunktsioon SPAD — viirtustelt absoluutsetesse iihikutesse.
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LISA 2. Neto fotosiinteesi, A, soltuvus intertsellulaarsest CO, (C;). Mdodetud samal
lehel enne lounat (10:00 EL) ja peale 16unat (16:00 PL) erinevatel CO,
kontsentratsioonidel haava klooni 42E néitel.
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