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1. Sissejuhatus

1.1. Lehe veepotentsiaali 66paevane diinaamika ja seda mdjutavad

keskkonnategurid

Taimede Ghuldhede kaudu toimub gaasivahetus Umbritseva keskkonnaga. Uhelt poolt siseneb
nende kaudu fotosiinteesiks vajalik siisihappegaas lehtedesse, teisalt valjuvad molekulaarne
hapnik ja gaasilises faasis vesi (veeaur). Seega on taimed sunnitud leidma igas
keskkonnasituatsioonis optimaalse lahenduse, millal ja millisel méaral 6huldhesid avatuna hoida,

et stisihappegaasi omastamisest saadav tulu ja veekadu oleksid tasakaalus.

Hommikul koos paikesetdusuga, kui taimede dhulGhed avanevad, hakkab veepotentsiaal taimes
langema ning saavutab tavaliselt kbige madalama taseme keskpéeval vdi parast seda.
Veepotentsiaal valjendab vee potentsiaalset energiat ruumalaihiku kohta antud tingimustes
vorreldes absoluutselt puhta veega normaaltingimustes. Tegemist on fudsikalise suurusega, mis
maarab vee liikuvuse, aurumise, kéttesaadavuse taimedele; seda moddetakse réhulihikutes (MPa,
bar, atm). Vesi liigub mdoda veepotentsiaali gradienti, s.t. ruumiosast, kus veepotentsiaal on
kdrgem, ruumiosasse, kus see on madalam. Veepotentsiaal moodustub mitmest komponendist
(Hinckley et al., 1978) — rohupotentsiaalist (¥p), osmootsest potentsiaalist (¥y),

maatriksipotentsiaalist (V') ja gravitatsioonipotentsiaalist (¥g):
V=W, + W, + P+ W (1)

Esimene neist on enamasti positiivse vaartusega, osmootne ja maatrikspotentsiaal on alati
negatiivse vaartusega ning gravitatsioonipotentsiaal v3ib olla positiivse vBi negatiivse vaartusega
sOltuvalt olukorrast. Vee liikumisel taimedes kohtab veevoog juhtkudede hddrdetakistust, mille
toimel formeerub veepotentsiaali lisakomponent — friktsioonipotentsiaal ¥ Seega liigub vesi
slisteemis muld-taim-atmosfadr sinna, kus on summaarselt madalam veepotentsiaal. Reaalselt
taime veepotentsiaali mojutavatest teguritest on olulisemad r6hu-, osmootne ja

friktsioonipotentsiaal.



Lehtede madal veepotentsiaal () indutseerib dhulhede ahenemise, mispeale intertsellulaarse
CO, tase langeb, veepotentsiaal hakkab véhehaaval tdusma ning Ghuldhede juhtivus uuesti
suureneb. Ohtul hdmaruse saabudes tavaliselt huldhed sulguvad ning veepotentsiaal hakkab
joudsamalt tdusma ning veega hésti varustatud mulla tingimustes peaks see saavutama
00paevase maksimaalse vaartuse vahetult enne koitu (¥pq), S.t. enne 6huldhede avanemist (joon.
1; Hinckley et al., 1978). Koidueelsel ajal saavutab taime veepotentsiaal teatud tasakaaluseisundi
mulla veepotentsiaaliga (¥s) — see on maksimaalne veepotentsiaal antud mullavee
kattesaadavuse korral. Selleparast on seda nimetatud ka p&hipotentsiaaliks (ingl. k. base water
potential; ¥,) (Hinckley et al., 1978; Sellin, 1996, 1997, 1998, 1999).
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Joonis 1. Veepotentsiaali 06pdevane kaik kahe tamme (Quercus virginiana ja Q. oleoides)
keskmiste ndol pduatingimustes (tiihjad ringid) ja veega hasti varustatud mullas (taidetud ringid).
Hall ala t&histab oist aega, valge ala péevast aega (Cavender-Bares et al., 2007).

Taime veepotentsiaal (MPa)
¥

Ajalhikus lehtedest aurunud vee hulk on omastatud vee hulgast péevasel ajal oluliselt suurem.
Suurem aurumine pdhjustab lehtedes dinaamilise veedefitsiidi, mis tekitab veepotentsiaali
gradiendi teekonnal muld-juur-leht — see pdhjustab vee sisenemise taimejuurtesse ja kaivitab
taimesisese veetranspordi. Odsel on ksiileemi vool oluliselt suurem kui transpiratsioon, mis
vihjab sellele, et taime maapealsed koed taastavad osaliselt voi taielikult paevasel ajal kaotatud

veevaru. Teatud hetkel pdeval need vdrdsustuvad, kuna transpiratsiooni intensiivsus kasvab
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kiiremini, seda seletatakse 60sel kogunenud taimesiseste veevarude kasutamisega (Zweifel et al.,
2001).

Mitmed uurimused on ndidanud, et taimede veepotentsiaal ei tarvitse saavutada enne Kkoitu
tasakaalu mulla veepotentsiaaliga. Nii lehtede kui ksuleemi veepotentsiaal vOib jdédda marksa
madalamaks sellest, mis on médiratud Ws, hdordetakistuse ja gravitatsioonivalja vastumdjuga.
Taimelehe koidueelne veepotentsiaal s6ltub paljuski taimeliigist, elupaigast, eluvormist jm.:
kilmakorbe pdodsastel -1,2 — -1,8 MPa (Donovan et al., 1999), soolakusoode pusikutel -0,5 —-1,0
MPa, soojade kdrbete pddsastel kuni -1,0 MPa (Donovan et al., 2001), parasvo6tme okaspuudel
ule -0,5 MPa (Sellin, 1999) vdi -1,0 — -1,3 MPa (Kavanagh et al., 2007).

1.1.1. Mullavee kattesaadavus

Mulla veesisaldus on (ks olulisemaid faktoreid, mis maarab taimede veepotentsiaali. Kui ¥s on
madal, s.t. mulla veesisaldus véike, mGjub see negatiivselt ka taimestaatusele (Marino et al.,
2014; Sellin, 1996, 1999). Williams (1974) leidis, et kui mulla veepotentsiaal langeb -0,05-1t -1,3
MPa-ni, vaheneb vee vool mullast kariibi méanni (Pinus caribaea) juurtesse umbes 12 korda.
Mullavee mahuprotsendi véhenemine 35-1t 16-le vahendas hariliku Glipuu (Olea europaea)
lehtede koidueelset veepotentsiaali 9 korda (-0,5-It -4,5 MPa-ni; Marino et al., 2014).
Pohimotteliselt ei saa taime veepotentsiaal olla kdrgem kui mulla veepotentsiaal, seega méérab

mulla veesisaldus taime veepotentsiaali Ulemise piiri (Zweifel & Hasler, 2001).

Kui mullas on piisavalt vett, on taimede 6huldhed paevasel ajal korralikult avatud, mis tahendab,
et toimub intensiivne transpiratsioon ja 0htlasi vee litkumine mullast 1&bi taimede atmosfaari
(Hinckley et al., 1978). Mulla veedefitsiit mojutab tugevalt transpiratsiooni, veepotentsiaali
O0péevast dunaamikat ja Oise/péevase transpiratsiooni proportsioone ning seeldbi ka Wpq. Kui
veega piisavalt varustatud puude 6ine transpiratsioon moodustab vaid 6-8% kogu 60péevasest
transpiratsioonist, siis pdua tingimustes on vastav nditaja juba 19-20% (Cavender-Bares et al.,
2007; Sellin ja Lubenets, 2010). Seega kuivades oludes kasvades panustavad taimed rohkem
Oisesse veetransporti, mis on tdendoliselt seotud mineraalainete omastamisega mullast ja

transpordiga taimes (Caird et al., 2007).



1.1.2. Atmosfaari suhteline veesisaldus

Kui vaadelda kogu vee litkumise teekonda alates mullast 1abi taime ja sealt atmosfaéri, siis kdige
suurem veepotentsiaalide erinevus esineb tavaliselt lehe ja atmosfadri wvahel. See
veepotentsiaalide erinevus sdltub kdige enam atmosfaari veesisaldusest ning peaaegu mitte lehe
veestaatusest, kuna lehe rakuvaheruumides olev dhk on tavaliselt veeauruga killastunud. Mida
madalam on suhteline Shuniiskus (ingl. k. relative humidity; RH), seda suurem on kahe
keskkonna vaheline veeauru réhkude erinevus (ingl. k. vapour pressure difference; VPDL) ning
seda tugevama jouga imatakse veeauru lehest valja, s.t. seda suurem on atmosfaarindudlus (ingl.
k. atmospheric evaporative demand; AED). Kui aga atmosfadr on samuti niiske, siis VPDL on
vdiksem ja vee aurustumine taimedest aeglasem. On ndidatud, et mida intensiivsem on
transpiratsioon (suuremad veekaod ajaiihikus), seda madalam on taime veepotentsiaal (Donovan
et al., 2003; Cermak et al., 2007). Seega madala 6huniiskuse korral on taimede veepotentsiaal

madalam.

Kuigi mulla veesisaldus m&arab maksimaalse vdimaliku veepotentsiaali véaartuse taimes, siis
VPDL on kdige olulisemaks faktoriks, mis méaarab transpiratsiooni ja lehe veepotentsiaali
O0péevase kaigu (Sellin, 1997; Zweifel & Hasler, 2001). Kui taimede 6hulGhed pusivad
konstantselt avatuna, soltub transpiratsioon vaid atmosféaari fllsikalisetest néitajatest. V6ime
Ohuldhede avatust reguleerida aitab taimedel transpiratsiooni kohaldada kogu taime veebilansiga.

Tavaliselt toimub 6huldhede sulgumine 6htul, kui fotoslinteesiks vajalik paikesevalgus kaob ja
intertsellulaarse CO, kontsentratsioon tduseb. Kuna fotosiinteesi ei toimu, ei ole motet ka
ohuldhesid, mille kaudu taim protsessiks vajalikku CO, omastab, avatuna hoida. Samas on teada,
et vahel sulguvad 6hulthed ka p&evasel ajal — tugeva veedefitsiidi korral. Tihti on see seotud
atmosfadri kuivusega, mis pohjustab kdrge AED. Seega valtimaks atmosfaari kuivuse poolt
pdhjustatud liigset veekadu, sulgevad taimed oma 6huldhed. On néidatud, et mida suurem on
VPDL, seda vdiksem on 8hulBhede juhtivus ehk seda enam on need suletud (Hinckley et al.,
1978; Sellin ja Kupper, 2004, 2005). Uldiselt on dhuldhede juhtivus kdige suurem hommikusel
ajal ning pérastlounal see vaheneb (Prior et al., 1997; Christman et al., 2009). VPDL mdju
Ohulohede juhtivusele on tugevam juhul, kui lehtede koidueelne veepotentsiaal (¥pq) on
mdddukalt madal (-0,5...-1,5 MPa). Kui see on nendest vaartustest madalam voi kdrgem, on
VPDL mdju 6huldhede juhtivusele nérgem (Prior et al., 1997).
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Uldlevinud arusaamade kohaselt peaks W 6osel tdusma ning enne koitu saavutama tasakaalu
mulla veepotentsiaaliga (Hinckley et al., 1978; Donovan et al., 1999). Seletatakse seda
ohuldhede sulgumisega Ghtul ja vee jatkuva liikumisega mullast taime 6isel ajal. Kuna 66sel on
AED véga madal, s.t. taimed peaaegu vett ei kaota, nagu see péevasel ajal toimub, hakkavad
leherakud veega taituma, kuni saavutatakse tasakaal Ws-ga. Et selline ndhtus puudel esineks,
peavad nii mullas kui ka puudes endas valitsema statsionaarsed tingimused (Hinckley et al.,
1978).

1.1.3. Ohutemperatuur

Ohutemperatuuri mdju on valitingimustes lsna raske teistest faktoritest eristada. Siiski on
naidatud, et kdrgematel temperatuuridel on transpiratsiooni tase kérgem ning sellest tulenevalt
veepotentsiaal taimedes madalam. See on seletatav vee Kkiirema aurumisega mesofilli
rakukestade pinnalt. Muudest faktoritest on temperatuuriga kdige enam seotud RH — mida
kdrgem on temperatuur, seda suuremad on atmosfadri absoluutne veesisaldus ja kullastatud
veeaururfhk. Naiteks 5°C Shutemperatuuri ja 50% Ghuniiskuse juures on transpiratsiooni tase
sama, mis 25°C ja 75% RH juures (Larcher, 2001).

Temperatuuri mdju realiseerub ka Iabi 6hul6hede regulatsiooni, sest 6huldhed on avatud teatud
temperatuurivahemikus. Samuti sdltuvad ka OhulGhede avanemise ja sulgumise kiirused
Shutemperatuurist. Uldiselt nad 30°-35°C juures sulguvad (Hinckley et al., 1978). Seega
tingimusel et 6huldhed sulguvad, peaks temperatuuri tbustes lehe veepotentsiaal samuti tdusma
hakkama. Kuna suurem osa taimedest kasvab tingimustes, mille temperatuurivahemiku juures on
Ohuldhed avatud, siis enamasti 6hutemperatuuri tbus tingib veepotentsiaali languse (Sellin,
1996). Lisaks néitasid Prior jt. (1997), et temperatuuri tdustes 35°C-ni, langeb noortel
eukaluptidel (Eucalyptus tetrodonta) vee omastamine mullast védga jarsult, mis pdhjustab
veepotentsiaali languse taime maapealsetes osades. Kilmumistempertatuurid pdhjustavad
paljudel liikidel samuti 6huldhede sulgumist (Hinckley et al., 1978), mdjutades seeldbi taime
veekadusid ja lehe veepotentsiaali.



1.1.4. Valguskiirgus

On teada, et paikeselt tulev lthilaineneline kiirgus mdjub Ghuldhede avatusele positiivselt,
mistottu on Ohulbhed pédevasel ajal reeglina avatud. Kuna avatud ohul6hed voimaldavad
transpiratsiooni, podhjustab valguskiirgus taimedes veepotentsiaali langust. Teiseks tdstab
paikesekiirgus lehe temperatuuri, mistottu suureneb atmosfaari ja lehe vaheline VPDL. Selle
tagajarjel esineb transpiratsioon ka olukorras, kus atmosfaédr on lsna niiske voi lausa veeauru

klllastustaseme l&hedal (Larcher, 2001).

1.2. Koidueelse lehe veepotentsiaali 6koftisioloogiline tahtsus

Tavaliselt korreleerub mulla veepotentsiaal koidueelse lehe veepotentsiaaliga, Wpq (Hinckley et
al.,, 1978). Nahtust, kus taime veepotentsiaal saavutab enne koitu tasakaalu mulla
veepotentsiaaliga, kasutatakse laialdaselt juuri Umbritseva mulla veestaatuse hindamiseks
Okofusiloogilistes uuringutes (Donovan et al., 2003; James et al., 2006). Olukorda, kus taime
veepotentsiaal ei tasakaalustu 60 jooksul mulla omaga, nimetatakse veepotentsiaalide
koidueelseks tasakaalustamatuseks ehk disbalansiks (ingl. k. predawn disequilibrium; PDD;
Donovan et al.,, 1999). Veepotentsiaalide koidueelset disbalanssi on taheldatud osadel
puittaimedel, samuti muude eluvormide soolalembestel liikidel (Donovan et al., 2003). PDD
arvutatakse lihtsa valemi abil (Donovan et al., 2003):
PDD =W¥s - ¥pa, @)

kus Wson mulla veepotentsiaal ja ‘¥,g on koidueelne lehe veepotentsiaal.

Lehe veepotentsiaali 66pdevast dinaamikat on vdimalik anallilsida koosnevana kahest
komponendist (Hinckley, 1978; Sellin, 1998):

¥ =¥, + Wy (3)
Koidueelne veepotentsiaal ehk pohipotentsiaal (Wpq = Wp) véljendab staatilist veestressi, mis on
madratud mullavee kéttesaadavusega. Wy-le lisandub péeval depressioonipotentsiaal (Wq), mis
kajastab AED mdju taimele ja on seega dunaamilise veedefitsiidi m&dduks. Isegi kui PDD
esineb, saab Wpg-d Kasutada erinevates oOkoflsiloogilistes mdotmistes. Esiteks annab see

hinnangu mulla veestaatuse kohta, millega taim reaalselt kokku puutub; teiseks nditab see lehe
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veepotentsiaali, millega taim alustab p&eva (Hinckley et al., 1978). Lisaks vdimaldab see hinnata
selliseid parameetreid nagu 6hulGhede juhtivus ja transpiratsioon, aga ka erinevusi kasvukiiruses,

juurdumissiigavuses ja stressitaluvuses (James et al., 2006).

Uheks olulisemaks ja laialt kasutatavaks parameetriks, mida saab ¥pq abil hinnata, on dhulhede
paevane maksimaalne juhtivus. Roostepruuni tamme (Quercus marilandica), punase tamme
(Quercus rubra), nukilise eukaltpti (Eucalyptus tetrodonta), hariliku maarip6dsa (Sarcobatus
vermiculatus) ning kolmehambulise puju (Artemisia tridentata) peal on ndidatud, et mida
madalam on ¥4, seda vaiksem on ka pédevane maksimaalne OhulGhede juhtivus (Romo ja
Haferkamp, 1989; Thomas ja Eamus, 1999). Seejuures tammedel samaaegselt méddetud lehe
veepotentsiaal ja dhulBhede juhtivus omavahel ei korreleerunud (Reich ja Hinckley, 1989). Kuna
W, Mis on dhtlasi pohipotentsiaaliks, nditab kuivord on taime koed 66 jooksul veega taitunud,
siis vOib véita, et padevane 6hulGhede avatus s6ltub ronkem kudede Gisest laadumisest kui lehtede
péevasest veestaatusest. Teiseks hudrauliliseks karakteristikuks, mida saab P,g abil hinnata, on
hidrauliline juhtivus. Katses hariliku po6gi (Fagus sylvatica) ja kivitammega (Quercus petraea)
ndidati, et Wpq korreleerub tisna hasti stisteemi muld-juur-vars juhtivusega ning lehe spetsiifilise
juhtivusega (Aranda et al., 2005).

Ohulhede viiksem avatus tingib ka CO, vahema omastamise lehtede poolt. Vaiks arvata, et
sellest tulenevalt vaheneb ka fotostnteesi intensiivsus. Nukilise eukallpti (Eucalyptus
tetrodonta) peal kull nédidati, et fotosuinteesi intensiivsus langeb, kuid see ei ole seotud madalama
CO, kontsentratsiooniga lehe intertsellulaarides (see tase hoiti konstantsena), vaid lehe madala
veesisalduse ja koidueelse veepotentsiaaliga (Thomas ja Eamus, 1999). Selle uurimuse
tulemused néitavad, et Wyq aitab seletada fotosuinteesi intensiivsuse muutusi, viimasega on tisna
tugevalt seotud ka taimede kasv ja produktsioon. Torvikumannil (Pinus taeda) Wpq abil on tisna
hasti voimalik hinnata puu kasvukiirust: mida suurem on Wpq, S.t. mida niiskem muld, seda

suuremad on puu mddtmed (Mitchell et al., 1993).

Koidueelset kslleemi veepotentsiaali on kasutatud ka koosluste ja elupaikade veereziimi
uurimiseks (Davis ja Mooney, 1986; Donovan ja Ehleringer, 1994; Romo ja Haferkamp, 1989).
Erinevate puhmaliikide Wyq ja veekasutus erinesid nii liigisiseselt kui ka liigiti. Taime vanuse,
suuruse ja juurestiku stigavuse kasvuga suureneb liigil Chrysothamnus nauseosuse W¥oq ja

vaheneb veestress (Donovan ja Ehleringer, 1994). Hariliku maaripddsa (Sarcobatus



vermiculatus) ja kolmehambulise puju (Artemisia tridentata) veekasutuse vordlemiseks ja mulla
veesisalduse hindamiseks juurdumisstigavusel kasutati samuti koidueelset kstleemi

veepotentsiaali (Romo ja Haferkamp, 1989).

1.3. Koidueelset lehe ja mulla veepotentsiaalide vahelist tasakaalu mdjutavad
faktorid

Mitmes t66s on leitud, et taime veepotentsiaal alati ei tasakaalustu enne koitu mulla
veepotentsiaaliga. Enamasti p8hjustab seda suur VPDL 6isel ajal (Donovan et al., 1999, 2001,
2003; Sellin, 1996, 1999; Bucci et al., 2004, 2005; Scholz et al., 2007; Christman et al., 2009).
Kavanagh jt. (2007) leidsid, et kahel katsealusel okaspuuliigil neljast esines PDD avatud
Ohuldhede ja suure VPDL kombinatsioonina. Kuid lisaks nendele vbivad PDD-d p&hjustada
vahene veehulk mullas, lahustunud ainete rohkus lehtede apoplastis — osmootne potentsiaal
langeb, mis pOhjustab kogu veepotentsiaali languse (valem 1), hidrauliline tdstuk (ingl. k.
hydraulic lift; Donavan. et al., 2003), lihike suvine 60 suurtel laiuskraadidel (Sellin, 1996,
1999), aga ka tlivede suur veemahutavus (Bucci et al., 2004).

1.3.1 Ohuldhede avatus ja veeaururdhu defitsiit

Oise transpiratsiooni (iheks eeltingimuseks on 8huldhede avatus 66sel. Sellist nahtust on
tdheldatud vaga paljudes taimeperekondades ja ka vaga erinevate eluvormide esindajatel: nii
Uheaastastel taimedel kui pisikutel, Uhe- ja kaheidulehelistel, roht- ja puittaimedel. Need
taimeliigid, mille 6huldhed vodivad olla 66sel avatud, esinevad mitmesugustes elupaikades:
margaladel, korbetes, neotroopilistes savannides, parasvodtme heitlehistes ja igihaljastes
metsades ning subalpiinsetes metsades (Caird et al., 2007). Seega on raske vélja tuua mingit
kindlat mustrit, toetudes vaid taimedele endile, mis tingib Gise transpiratsiooni. Pigem on see
liikide biloogiliste isedrasuste ja keskkonnatingimuste vastastikuste mdjude tulemus (Donovan et
al., 2003; Caird et al., 2007; Kavanagh et al., 2007; Sellin ja Lubnets, 2010).

Oine transpiratsioon v&ib moodustada kuni 15-22% 60péevasest transpiratsioonist (Bucci et al.,

2005). Oositi ei langenud erinevatel liikidel (Styrax ferrugineus, Roupala montana ja Ouratea
10



hexasperma) 6hulbhede juhtivus alla 40 mmol m? s, ménel juhul (R. montana) tdusis see
pimeda perioodi I8puks isegi iile 100 mmol m? s (Bucci et al., 2004). Ohuldhede avatus on
tihedalt seotud atmosfaari seisundiga — Uldiselt, mida kuivem on atmosfaar, seda suletumad on
ohuldhed. Osadel taimedel on see seos tugevam (isohldrilised liigid) ning teistel nérgem
(anisohudrilised liigid; (Dai et al., 1992; El-Sharkaway ja Cock, 1984; Morison ja Gifford,
1983). Siiski ei tdhenda see automaatselt seda, et kuivema &hu tingimustes ehk suletumate
ohuldhede korral on transpiratsioon madalam ning vastupidi. Kull on aga teada, et 6huldhed
reageerivad hasti Shuniiskuse muutustele, seda isegi pimedal ajal (Bucci et al., 2004). Usna
ilmekalt valjendub see piirkondades, kus selgelt eristunud kuiv ja niiske aastaaeg vahelduvad.
Kuival aastaajal on lehe ja atmosfaari vaheline VPDL suurem, mistfttu on transpiratsioon
intensiivsem, kuna 8hulBhed pole téielikult suletud. Sellest tulenevalt on kuival perioodil ka ¥yq
negatiivsem ning PDD suurem (joon. 2; Bucci et al., 2004, 2005). Donovan jt. (2001) néitasid
kaetud ja katmata taimede ksiileemi Wpq vaartuste vordlemisel, et Gise transpiratsiooni panus
nelja puittaime liigi (Atriplex confertifolia, Batis maritima, Larrea tridentata ja Sarcobatus
vermiculatus) veepotentsiaalide koidueelsesse tasakaalustamatusesse oli 0,50-0,87 MPa, mis
moodustas 35-61% nende liikide kogu PDD-st. Troopilistel savanniliikidel oli 0Oise

transpiratsiooni osatahtsus vaiksem, 0,30-0,45 MPa ulatuses (Bucci et al., 2004).

R =053 b

= = =
[ o =g
b

WS - Wpd (MPa)

0.3
0.2
u 1 o i A - A e A i
1] 5 10 15 20 25

Oine veekasutus (%o)

Joonis 2. Veepotentsiaalide koidueelse tasakaalustamatuse (¥s — Wpq) sOltuvus Oisest
veekasutusest. Taidetud kujundid — niiske aastaaeg; tiihjad kujundid — kuiv aastaaeg (Bucci et
al., 2005 jargi).
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Avatud Ghuldhed ei ole ainukeseks pGhjuseks, miks taime ja mulla veepotentsiaalide vahel
tasakaalulist seisundit ei kujune. Isegi kaetud (see peaks elimineerima oOise transpiratsiooni)
lehtede veepotentsiaal ei tarvitse stabiliseeruda ega saavutada 60 jooksul tasakaalu mulla
veepotentsiaaliga (Donovan et al., 1999; Bucci et al., 2004, 2005; James et al., 2006; Caird et al.,
2007). Kahel kilmakorbe podsaliigil (Chrysothamnus nauseous ja Sarcobatus vermiculatus)
pohjustasid PDD-d Oine transpiratsioon (erinevus 0,1 ja 0,6 MPa) ning apoplastis lahustunud
ained (erinevus 0,7 ja 0,9 MPa), hudraulilise tdstuki osakaal oli 0,3 MPa. Seega erinevate
mehhanismide summaarne mdju oli neil pddsaliikidel vastavalt 1,1 ja 1,8 MPa, mis on veidi
vaiksemad katse kaigus moddetud kogu PDD véértustest — 1,4 ja 2,7 MPa (Donovan et al.,
2003). Lehe apoplastis lahustunud ained olid theks PDD-d pdhjustavaks mehhanismiks ka
muudel kuivas kliimas kasvavatel liikidel, erinevus ¥s ja ¥,q vahel ulatus tile 0,5 MPa (Donovan
etal., 2001).

1.3.2. Vahene mullavee kattesaadavus

Maakera erinevates piirkondades leidub véaheste sademetega piirkondi, kus esineb ariidne kliima.
Mullad on nendes piirkondades vaga kuivad, mistdttu on taimede kasvutingimused usna
ekstreemsed. On téheldatud, et kuivus takistab veepotentsiaalide koidueelse tasakaalu kujunemist
sellistes tingimustes kasvavatel taimedel.

Cruz jt. (2012) néitasid, et pideva veestressi all kannatavate taimede ¥4 on madalam (1,0 — 3,2
MPa), kui nendel, mis kasvavad veega hasti varustatud mullas. Pdevased lehe veepotentsiaali
erinevused sOltuvad sellest, kui kaua on taimed veestressi all kannatanud — mida kauem, seda
madalamaks muutub Wyq vaartus ja seda suuremaks erinevus vorreldes veega hasti varustatud
taimedega. Sarnase seose (joon. 3) leidsid ka Kavanagh jt. (2007): 6% (mahuprotsent)
veesisaldusega mullas oli Wpq umbes 0,5 MPa vorra madalam kui 10% mulla veesisalduse korral.

Sellest niiskem muld Wyq véartust praktiliselt enam ei mdjutanud.
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Joonis 3. Koidueelse veepotentsiaali sdltuvus mulla veesisaldusest neljal okaspuuliigil 1daho
osariigis. Taidetud ringid — mdddetud veepotentsiaali vaartused; tihjad ringid — korrigeeritud
veepotentsiaali vaartused (Kavanagh et al., 2007).

Katsed neotroopiliste savannipuudega on naidanud, et kuival aastaajal on Wpq vidrtus Ws
vadrtusest rohkem negatiivne kui vihmasel aastaajal (Bucci et al., 2005). Sarnane seos on leitud
ka viinamarjataimedel erineva kastmisreziimi korral. Selles katses olid W,q ja Ws erinevused
suuremad kuivema mullaga katsealadel (Rogiers et al., 2012). Seega on kuival aastaajal PDD
vaartus suurem kui vihmasel perioodil, mil muld on niiskem. Pduatingimustes ldheb mulla ja
taime veepotentsiaalide tasakaalustumiseks vaja rohkem aega, kuna juurte ja mulla vaheline
kontakt on nérgenenud, mis pdhjustab suurema takistuse vee liikumisele mullast taime (Sellin,

1997). Teisalt vdib seda seletada ka suurema atmosfaari ndudlusega kuival perioodil (joon. 2).

1.3.3. Liuhikesed 66d

Suurtel laiuskraadidel on suvel 66d luhikesed, mis tédhendab, et pimedat aega, mil 6huldhed
voiksid olla potentsiaalselt suletud, on Usna véhe. Sellet6ttu veepotentsiaali 60péeva kdrgeim
vadrtus ei esine alati enne Kkoitu, vaid 1-2 tundi pérast paikesetdusu (Sellin, 1996, 1997). Pdhja-
Euroopas on liihikese 06 tdttu see tdendoliselt isna sagedaseks nahtuseks, et veepotentsiaal taime
ja mulla vahel ei joua péikesetdusuks tasakaalustuda (Sellin, 1999). Pikka aega suuremate puude

varjus kasvanud allasurutud puude hidrauliline takistus on selle keskkonnaga kohanemise tottu
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suurem. Seega VvOib arvata, et sellistel puudel l&heb tasakaalu saavutamiseks kauem aega kui
valgusele eksponeeritud puudel (Sellin, 1997).

1.3.4. Toitainete hulk mullas

Kooslused erinevad toitainete hulga ja kattesaadavuse poolest, mis hena paljudest muudest
faktoritest pdhjustab nende liigilise kooseisu varieeruvust. Kupper jt. (2012) leiavad, et liikide
eripara toitainete ndudluse suhtes on Uheks Gise transpiratsiooni esinemise pohjuseks. Naiteks
viljakat kasvukohta eelistava hubriidhaava (Populus tremula x P. tremuloides) &ine
kstileemivoolu intensiivsus ja Oise veekasutuse osakaal pdevasest veekasutusest (NWU) on
oluliselt suuremad k&rgema toitainete sisaldusega mullal kui kehval mullal kasvades.
Ksuleemivoolu intensiivsuse erinevus esineb seejuures vaid lehtede kasvuperioodi alguses, mil
toitainete ja eeskatt lammastiku kattesaadavus on kdige olulisem. Kasvuperioodi 18pul erinevus
kaob. Peamiseks mehhanismiks, kuidas 0Oine veekasutus toitainete omastamist parandab,
peetakse transpiratsiooni poolt pdhjustatud massivoolu esinemist mullas. Mullavesi koos
toitainetega liigub juurtele l&hemale, suurendades toitainete kontsentratsiooni risosfaaris, kus
nende kontsentratsioon eelmisel péeval oluliselt langes (Caird et al., 2007). See tagab taimele
parema toitainete kattesaadavuse jargmiseks péevaks.

Lammastiku ja fosfori lisamine ega VPD ei md@jutanud kiirekasvulise manniliigi (Pinus taeda)
Wpe-d (Faustino et al., 2013). Seega nii viljakal kui vaheviljakal mullal kasvanud isenditel olid
kudede tditumine veega ja oised veekaod sarnased. VPDL mdju puudumine vihjab asjaolule, et
ohulbhed olid 66sel suletud. Samas looduslikult toitainetevaestes kooslustes on lammastiku ja
fosfori lisamise tagajarjel oine Ghuldhede juhtivus (gs) véiksem ja Woq suurem. Seda on
pdhjendatud juurte vaiksema hidraulilise juhtivusega, mis omakorda tingib vaiksema gs (Scholz
et al., 2007).

Sarnaselt toitanete efektiivsemale omastamisele, voivad 66sel avatud 6huldhed soodustada ka
stisiniku efektiivsemat assimilatsiooni varahommikul. Pérast pdikesetdusu, kui valguse
intensiivsus kasvab hippeliselt, kuid vordlemisi madal VPDL ei indutseeri veel dhuldhede
sulgumist nagu keskpéevasel ajal, on veekasutuse efektiivsus ja slisiniku omastamine suuremad
(Bucci et al., 2005). Eriti kasulik vdib see olla keskkonnas, kus vesi on limiteerivaks faktoriks

(Caird et al., 2007).
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Usna intensiivne Oine transpiratsioon ja sellega kaasnev toitainete omastamine osadel
kiirekasvulistel puuliikidel nagu haab voi arukask vdib anda konkurentsieelise teiste liikide ees,
seda eriti viljakates kasvukohtades, kus valguskonkurents on tugev. Seega 6ine Ghuldhede
avatus, tagamaks efektiivsemat toitainete omastamist, vdib olla liigispetsiifiline adaptatiivne

tunnus (Kupper et al., 2012).

1.4. Kliimamuutuste regionaalne omapéara P6hja-Euroopas

Jargneva 100 aasta kohta on klimatoloogid koostanud erinevaid kliimamudeleid. Kuid
vOrdlemisi Uhel meelel ollakse selles, et enamikes maailma piirkondades muutub Kkliima
soojemaks ja kuivemaks. Suurematel laiuskraadidel, seal hulgas Pdhja-Euroopas ja Balti
regioonis pikaajalised keskmised temperatuurid samuti tdusevad, kuid tdusutrendi ennustatakse
ka sademete hulgale ning suhtelisele 6huniiskusele, s.t. kliima muutub hoopis niiskemaks (Kont
et al., 2003; IPCC, 2007). Jargneva sajandi jooksul tduseb temperatuur Eestis keskmiselt 2,3-
4,5°C. Kdige suurem temperatuuri tous leiab aset talvel, ajavahemikul juunist septembrini on
temperatuuri tdus madalam. Sademete hulk suureneb keskmiselt 10-20%, koéige julgema
ennustuse kohaselt isegi kuni 46% (Kont et al., 2003). Ka sademete hulga kasv on suvel
tdendoliselt vaiksem (5-10%) kui kilmal aastaajal (joon. 5). Sarnast stsenaariumi ennustatakse
ka Skandinaavia ja Venemaa loodeosa jaoks (EEA, 2012).

Joonis 5. Sademete hulga muutus (%) suvel 2071-2100 vdrreldes 1961-1990 (EEA, 2012).
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Kliimamuutustega seostatakse ka ekstreemsete ilmastikunahtuste sagenemist, milleks on suured
sajud voi pduad, tugevad tormid (suurem tuulekiirus), ekstreemselt kdrged temperatuurid. Kuigi
pika perspektiivi keskmisena muutub kliima P&hja-Euroopas niiskemaks, sagenevad ka siin
pduad ja kuumalained. Ekstreemselt tugevat tuult ennustatakse Kesk- ja lda-Euroopas, s.h. Eestis
(EEA, 2012). Seega kliima muutub ebastabiilsemaks, mis vdib omada olulist mdju erinevatele
Okostisteemidele.

Seniste uurimuste kohaselt arvatakse, et metsa juurdekasv kliimamuutuste foonil P6hja-Euroopas
suureneb (EEA, 2012). Kuid vordlemisi véhe teatakse, kuidas erinevad puuliigid tegelikult siin
toimuvatele keskkonnamuutustele reageerivad ja kuidas nad kohaneda suudavad. Kdrgenenud
Ohuniiskuse tingimustes veevoog labi taime vaheneb (Kupper et al., 2011), mistdttu on ka
transpiratsiooni intensiivsus véiksem (Sellin et al., 2013a) ning 6huldhede kontroll nérgem (EI-
Sharkawy et al., 1984; Kupper et al., 2011). Lisaks nditasid arukasel l&biviidud katsed, et
kdrgenenud Ohuniiskuse tingimustes kasvanud taimedel véhenevad veedefitsiidi korral
ohulbhede juhtivus ja lehtede hidrauliline juhtivus ebaproportsionaalselt, mis seab need taimed
ekstreemsetes ilmastikutingimustes suurema dehudratsiooni riski alla (Sellin et al., 2014).
Olukorras, kui esineb poud, ei ole selliselt kohanenud puud vOimelised piisavalt Kkiiresti
Ohulbhesid sulgema, mistttu voivad nende juhtkoed suurema tGendosusega kaviteeruda
(Brodribb ja Holbrook, 2006).

1.5. T66 eesmargid

Taimefusioloogia traditsiooniliste arusaama kohaselt peaks taimelehtede veepotentsiaal enne
koitu saavutama tasakaalu mulla omaga. Mitmed senised uurimused on ndidanud, et paljudel
liikidel teatud tingimustes lehe ja mulla veepotentsiaalide vahel enne paikesetdusu
tasakaaluseisundit siiski ei kujune, mis tdhendab, et neil esineb koidueelne veepotentsiaalide
tasakaalustamatus, PDD (Bucci et al., 2005, 2004; Donovan et al., 2001, 1999; Kavanagh et al.,
2007; Rogiers et al., 2012; Sellin, 1999). Peamisteks faktoriteks, mis seda pdhjustavad peetakse
suurt oist atmosféaarindudlust, mulla madalat veesisaldust ning luhikesi 6id. Lisaks neile vdivad

taimedel esineda liigispetsiifiline kohastumused, mis tagavad 6hul6hede avatuse 66sel (Kupper
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et al., 2012). Arvesse tuleks votta ka asjaolu, et suurem osa senistest t06dest on tehtud kuivas

kliimas kasvavate taimedega, parasvootmes on seni uuritud vaid okaspuid.

Kéesoleva to0 lheks eesmargiks on vélja selgitada, kas parasvootmes kasvaval kiirekasvulisel
hibriidhaaval (Populus tremula x P. tremuloides) esineb PDD ning millised faktorid seda kdige
enam mojutavad. TOO teiseks eesméargiks on kliimamuutuste kontekstis uurida, kas lehe ja mulla
veepotentsiaalide vahelise tasakaalu kujunemisele avaldab mdju ka kdrgenenud suhteline
ohuniiskus. Magistrité on valminud ETF grandi nr. 8333 ,,Atmosfddri suureneva Shuniiskuse

mdju metsapuude veevahetusele ja hiidraulilisele arhitektuurile” raames.
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2. Materjal ja metoodika

2.1. Proovialade kirjeldus

Vélitood viidi labi 2013. aasta suvekuudel Tartu maakonnas Meeksi vallas Rdka kulas (58°15'N,
27°18'E, kdrgus merepinnast 40-48 m) asuval metsadkostisteemi Ghuniiskusega manipuleerimise
(FAHM) katsealal, mis rajati 2006.-2007. aastal mahajdetud p6llumaale. Katseala paikneb 2,7
hektaril, kuhu on loodud 9 prooviringi diameetriga 14 m ning mida Umbritseb puhvertsoon.
Igasse ringi istutati katseala rajamise kaigus 196 puud tihedusega 10000 puud ha™, millest poole
moodustasid arukased (Betula pendula) ja teise poole hibriidhaavad (Populus tremula x P.
tremuloides). Puhvertsooni on istutatud vaid hiibriidhaavad tihedusega 2500 puud ha™. Kolmes
ringis (H1, H2 ja H4) toimub suhtelise dhuniiskuse kunstlik suurendamine, kolm ringi (C1, C2 ja
C4) on kontrollaladeks. Keskmiselt on kunstlikult niisutatavatel aladel suhteline 6huniiskus 7-
8% kdrgem kui kontrollaladel. Ulejaanud kolm ringi (H3, C3 ja D1) on m&eldud open-top-tiilipi
katseteks. 2013. aasta kevadel ringidest puud eemaldati. Arukaskede asemele istutati uued puud,

hlbriidhaavad uuenesid kdnnu- ning juurevosudega.

2.2. Katse korraldus

Korgenenud suhtelise 6huniiskuse moju hindamiseks teostati mdodtmisi samaaegselt nii
kontollringides (C1, C2 ja C4) kui ka kunstlikult niisutatud ringides (H1, H2 ja H4). Uhel
nadalal kasutati korraga ht kontrollringi ja Ght niisutusringi (nt. C1 ja H1). Kdikides ringides
teostati moGtmisi kahe nddala jooksul: esimene kord suve esimeses pooles (25. juuni — 13. juuli),
teine kord suve teises pooles (29. juuli — 17. august). Kuna on ndidatud, et lihikeste 66de tottu
siinsetel laiuskraadidel ei pruugi mulla ja lehtede veepotentsiaalid tasakaalustuda (Sellin, 1999),
siis kontrollimaks, millal esineb hibriidhaabadel baaspotentsiaal (¥, kdrgeim veepotentsiaali
vadrtus 6opdeva jooksul), teostati modtmisi vahetult enne pdikese tdusu ning 1 ja 2 tund pérast
péikese tbusu. Veepotentsiaali tasakaalustumatuse maaramiseks hibriidhaava lehtedes kasutati
lehtede pakkimise meetodit (Brodribb & Holbrook, 2003a; Sellin et al., 2013b). Lehtede
sulgemisega Minigrip® kilekotti blokeeritakse transpiratsioon, lehe veepotentsiaal vérdsustub

ksuleemi veepotentsiaaliga oksas ning see saavutab kiiremini tasakaalu mulla veepotentsiaaliga.
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Enne igat modtmistsuklit (eelmisel 6htul 19.00 ja 21.00 vahel) kaeti 12 lehte, s.0. kaks lehte
mddtmiskorra kohta mélemas ringis. Oiste veekadude ja tasakaalustamatuse méara leidmiseks
mdddeti paralleelselt nii kaetud kui ka katmata lehtede veepotentsiaale. lga mddtmistsikli
jooksul kasutati igas ringis Uhe ja sama kénnu vosusid ning iga md&tmiskorra ajal méddeti ihes

ringis 3 katmata ja 2 kaetud lehte.

2.3. Veepotentsiaali maaramine

Lehe veepotentsiaali mé&aramiseks Kkasutati tasakaalustava rohu meetodit, rakendades
Scholanderi-tttpi rohukambrit. Selleks 16igati hiibriidhaava lehed (kaetud ja katmata) tikshaaval
kédnnuvdsudelt ziletiga, mille jarel need asetati réhukambrisse nii, et leheroots ulatuks kambrist
valja. Seejarel avaldati lehele rohku, kuni leherootsu 18ikepind margus. Sel hetkel rdhukambris
olev llerdhk on arvuliselt vordne, kuid vastasmargiline kambrisse paigutatud lehe

veepotentsiaaliga.

2.4. Keskkonnaparameetrite méotmine

Mulla veepotentsiaali katseringides moddeti 15 ja 30 cm sugavusel EQ2 ekvitensiomeetriga
(Delta-T Devices, Suurbritannia). Ohutemperatuuri ja suhtelist dhuniiskust méddeti termo- ja
higromeetriga. HMP45A (Vaisala, Soome). Lehtede mé&rgumist mé&arati dielektrilise lehe
margumissensoriga LWS-1 (Decagon Devices, Ameerika Uhendriigid), mis asetati
mdotmisperioodil igal Ohtul nende kannuvdsude vahetusse l&hedusse, mille lehtede
veepotentsiaali jargmisel padeval md6tma hakati. Sensoritelt saadavate andmete salvestamiseks
kasutati Em50 dataloggerit (Decagon Devices). Koikide sensorite andmeid salvestati 10 minuti

keskmisena.
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2.5. Andmeanaltis

Katmata (Wunc) ja kaetud (W) lehtede keskmised veepotentsiaalid Ghe mdotmiskorra kohta
arvutati vastavalt kolme ja kahe lehe mdotmiste keskmisena. Kasutades 6hutemperatuuri (T) ja

suhtelist dhuniiskust (RH), arvutati atmosfaari veeaururdhu defitsiit (VPD) jargmise valemi abil:

{oT ETeT)
- = —_ _RH . . ‘o4z e+ T
vpp =1 — ()] 06112 expiesT @

Algandmed sisestati programmiga Excel 2013 (Microsoft Corp., Ameerika Uhendriigid).
Andmete statistiliseks anallitisiks kasutati programmi Statistica 7 (StatSoft Inc., Ameerika
Uhendriigid). Statistica abil arvutati nii Wync, W. kui ka mulla veepotentsiaalide (¥s) koidueelsed
aritmeetilised keskmised. Niisutustootluse mdéju hindamiseks ja keskmiste omavaheliseks
vordlemiseks kasutati Uhefaktorilist dispersioonanalliisi (ANOVA) ja t-testi. Kuna kontroll- ja
niisutusringides uuritavad tunnused statistiliselt Gksteisest ei erinenud (s.t. niisutustdotlusel moju
puudus), analulsiti kogu andmestikku jargnevalt Uhtse plokina. Keskkonnafaktorite mdju
uuritavatele tunnustele hinnati mitmefaktorilise dispersioon- (ANOVA) vd@i astmelise
regressioonanalliiisiga, kui koik s6ltumatud faktorid olid pidevad. Kuna andmestik oli rangelt
tasakaaluline, siis dispersioonanalliisis kasutati Il tldpi ruutude summat. Andmete vastavust
normaaljaotusele kontrolliti Kolomogorov-Smirnovi testi ning dispersioonide homogeensust
Levene testi abil. Eeldused téideti andmete logaritmilise v8i komplekstransformatsiooniga.
Uksikute keskkonnafaktorite mdju uuritavatele tunnustele uuriti lineaarse vdi mittelineaarse

regressiooni meetodil.
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3. Tulemused

3.1. Keskkonnafaktorite mdju lehe ja kslileemi veepotentsiaali kujunemisele

Katmata lehtede koidueelsed ja varahommikused veepotentsiaalid s6ltusid oluliselt atmosfaari
veeaururdhu defitsiidist, pdevast aastas, kaste esinemisest médtmise hetkel ja lehtede mérgumise
kestusest eelneval 66l. Mudel (lisa 1) kirjeldas 55,6% tunnuse kogu varieeruvusest (P < 0,001).
Kdige tugevam moju katmata lehtede veepotentsiaalile oli atmosfaéri veeaururdhu defitsiidil ja
kuupdeval, mis kirjeldasid dra vastavalt 14,3% ja 13,9% varieeruvusest, kaste esinemine ja
kestus olid vaiksema mojuga (alla 5% varieeruvusest). Regressioonanalliis Kinnitas katmata
lehtede veepotentsiaali s6ltuvust VPD-st (joon. 1; R*= 0,541; P < 0,001).

Astmeline regressioonanaliiiis nditas, et kaetud lehe veepotentsiaal sbltus erinevatest teguritest,
milleks olid atmosfaari veeaurusdhu defitsiit (VPD), mulla veepotentsiaal, péev aastas ja kaste
esinemise kestus lehtedel samal 66l. Saadud mudel (lisa 2) kirjeldas 32,4% tunnuse kogu
varieeruvusest (P < 0,001), suurema mdjuga olid VPD ja pédev aastas; Ulejdanud faktorid olid
védiksema mdojuga. Regressioonanaluls Kkinnitas tsna tugevat seost VPD ja kaetud lehtede
veepotentsiaali vahel (joon. 1; R? = 0,442; P < 0,001).
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Joonis 1. Kaetud (W..) ja katmata (Wunc) lehtede veepotentsiaali s6ltuvus atmosfaari
veeaururdhu defitsiidist (VPD).

3.2. Ohuniiskusega manipuleerimise mdju veepotentsiaalide tasakaalule

Andmete statistiline analitis nditas, et Ghuniiskusega manipuleerimine ei avaldanud moju
hibriidhaava lehtede koidueelsele veepotentsiaalile (F=0,651; P=0,42; tabel 1). Nii kontroll- kui
ka niisutusringide vastavad vaartused olid praktiliselt samad, mistdttu edasistes analliisides

anallusiti neid alati koos.

Tabel 1. Ohuniiskusega manipuleerimise lehtede koidueelsele veepotentsiaalile. W — katmata
lehtede veepotentsiaal; W, — kaetud lehtede veepotentsiaal;, PDD — koidueelne
veepotentsiaalide tasakaalustamatus; ns — faktori moju ei ole statistiliselt oluline.

Tunnus Faktor Tdendosus

Y iune Tootlus ns
Kellaaeg ns

Yooy Tootlus ns
Kellaaeg ns
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Mulla veepotentsiaal le kogu mdotmisperioodi oli keskmiselt -0,025 MPa ning katmata lehtede
veepotentsiaal enne koitu oli keskmiselt -0,067 MPa, s.t. 0,042 MPa mulla omast madalam
(P<0,001). See vahe ongi veepotentsiaalide koidueelse tasakaalustamatuse (PDD) m&dduks.
Katmata lehtede koidueelsed ja varahommikused veepotentsiaalid olid 0,032 MPa madalamad
(P=0,003) kui kaetud lehtedel (-0,035 MPa). Kuna lehtede katmise eesmark on transpiratsiooni
elimineerimine, siis kaetud ja katmata lehtede veepotentsiaalide omavahelise vordlemise jarel
vOib Oelda, et transpiratsiooni osa kogu PDD-st oli 0,032 MPa ehk 65%. Kuigi kaetud lehtede
veepotentsiaal oli vaid 0,010 MPa mulla omast madalam, oli see vahe statistiliselt oluline
(P<0,001; joon. 2).
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Joonis 2. Katmata lehtede (Wunc), kaetud lehtede (Wev) ning mulla (¥s) koidueelne
veepotentsiaal (aritmeetiline keskmine = SE). Erinevad tdhed t&histavad statistiliselt olulist
erinevust.

Kuigi kaks tundi péarast koitu m6ddetud katmata lehtede veepotentsiaal oli umbes 0,02 MPa
vorra madalam kui esimesel kahel md6tmisel, ei olnud eri aegadel (enne koitu ning 1 ja 2 h

péarast koitu) méddetud veepotentsiaalide vahel olulist erinevust (P=0,48; tabel 1; joon. 3).
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Joonis 3. Katmata lehtede veepotentsiaal enne koitu (0) ning Uks tund (1) ja kaks tundi (2) pérast
koitu (aritmeetiline keskmine + SE).

3.3. Keskkonnafaktorite mdju lehe- ja mullaveepotentsiaalide tasakaalule

Andmeanalils naitas, et hibriidhaava lehtede koidueelse veepotentsiaali tasakaalustamatuse
(PDD) esinemine ja suurus s6ltuvad mitmest faktorist: mulla veepotentsiaalist (Ws), atmosfaéari
veeaururbhu defitsiidist (VPD), pédevast aastas, mil md&dtmised tehti (Péev) ning Kkaste
esinemisest lehtedel mddtmise ajal. Mudel tervikuna kirjeldas 64% uuritava tunnuse kogu
varieeruvusest. Kdige olulisemaks faktoriks oli mulla veepotentsiaal 30 cm sligavusel (¥s) ja

VPD; péev aastas ja lehtede dine margumine kirjeldasid vahem tunnuse varieeruvusest (tabel 2).
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Tabel 2. Kovariatsioonanalulsi tulemused hindamaks erinevate faktorite mdju hubriidhaava
lentede koidueelse veepotentsiaali tasakaalustamatusele (PDD). Marg, lehe mérgumine
mdotmise hetkel; Paev, paev aastas; Ws, mulla veepotentsiaal; VPD, atmosféaari veeaururéhu
defitisiit; SS, ruutude summa; df, vabadusastmete arv; MS, keskmine ruut; F-vdartus; P,
statistiline olulisus; ?, osaline eeta ruut.

SS df MS F P 1
Marg 13,3 1 13,3 22,6 <0,001 0,114
Paev 14,1 1 14,1 24,0 <0,001 0,121
¥ (MPa) 58,9 1 58,9 100,3 <0,001 0,364
VPD (kPa) 29,5 1 29,5 50,3 <0,001 0,223
Viga 102,8 175 0,59

PDD oli positiivses seoses VPD-ga (R* = 0,548; P < 0,001): mida suurem on atmosfaarindudlus,
seda suurem on koidueelne veepotentsiaalide tasakaalustamatus (joon. 4). Regressioonanalliis
naitas, et PDD on lehtede margumise kestusega eelneval 661 negatiivselt seotud (R® = 0,342; P <
0,001): mida kauem on lehed eelneval 661 marjad, seda vaiksem oli koidueelne veepotentsiaalide

tasakaalustamatus (joon. 5).

R2=0,548; p < 0,001
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Joonis 4. Hubriidhaava lehtede koidueelse veepotentsiaali tasakaalustamatuse (PDD) s6ltuvus
atmosfaari veeaururdhu defitsiidist (VPD).
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Joonis 5. Hilbriidhaava lehtede koidueelse veepotentsiaalide tasakaalustamatuse (PDD) s6ltuvus
marja aja kestusest mddtmisele eelneval 60l.

3.4. Keskkonnafaktorite moju lehe- ja oksa ksuleemi veepotentsiaalide

erinevusele

Lehtede koidueelse veepotentsiaali tasakaalustamatusesse ja hommikuse veestaatuse
kujunemisse panustas kdige enam 6ine transpiratsioon. Varahommikust lehe ja oksa ksileemi
veepotentsiaalide erinevust mojutasid erinevad tegurid. Nendeks olid pdev aastas, atmosféari
veeaururdhu defitsiit (VPD), kaste esinemine lehtedel ja selle kestus eelneval 661 ning md6tmise
aeg (enne koitu voi 1 ja 2 h pérast koitu). Saadud mudel Kkirjeldab dra 69% uuritava tunnuse kogu
varieeruvusest. Suurema osa andmete varieeruvusest kirjeldasid dra péev aastas ja atmosfaari

veeaururdhu defitsiit, teiste faktorite mdju oli vaiksem (tabel 3).
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Tabel 3. Kovariatsioonanallilis hindamaks erinevate faktorite mdju kaetud ja katmata lehtede
vahelise veepotentsiaali erinevuse kujunemisele. Aeg, modtmise aeg; M. Kkestus, lehtede
margumise kestus eelneval 66l.

SS df MS F p W
Aeg 4,2 2 2,1 3,7 0,03 0,041
Marg 9,2 1 9,2 16,2 <0,001 0,086
Paev 27,3 1 27,3 47,9 <0,001 0,217
M. kestus 3,1 1 3,1 5,5 0,02 0,031
VPD 21,7 1 21,7 38,2 <0,001 0,181
Viga 98,3 173 0,6

Kovariatsioonanalliis néitas, et kaetud ja katmata lehtede veepotentsiaalide vahe sbltus kdige
enam kuupdevast, mil moo6tmisi teostati, kuigi korrelatsioonanaliilisiga vastavat seost ei
tuvastatud. Suve I8pu suunas veepotentsiaalide erinevus suurenes. Kaetud ja katmata lehtede

veepotentsiaalide vahe (Weo-Punc) 0li tugevas seoses VPD-ga (R? = 0,542; P < 0,001; joon. 6).
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Joonis 6. Kaetud ja katmata lehtede veepotentsiaalide vahe (Wcov-Wunc) SOltuvus atmosfaari
veeaururdhu defitsiidist (VPD).
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4. Arutelu

Teadaolevalt ei ole varem koidueelse veepotentsiaalide tasakaalu kujunemist taime ja mulla
vahel kdrgendatud dhuniiskuse tingimustes uuritud. Andmeanaltls nditas, et FAHMi katsealal ei
olnud niisutus- ja kontrollringides hubriidhaabade lehetede koidueelsed ja varahommikused
veepotentsiaalid oluliselt erinevad. Seega hibriidhaavaga labi viidud eksperiment naitas, et
Ohuniiskuse suurendamisel ei olnud antud olukorras mdju Shuldhede Oisele avatusele ning
lentede ja mulla vahelise koidueelse veetasakaalu kujunemisele. Kill aga on varasemates
uuringutes korgendatud Ohuniiskusel tuvastatud mdju paljudele teistele taimede veevahetuse
aspektidele (Kupper et al., 2011; Sellin et al., 2014, 2013). Niisutust66tluse mdju puudumine
2013. aasta suvel vdis johtuda ka kannuv@sude vaikestest mdotmetest ja lokkavast rohurindest —

rohurindest lahtuv transpiratsioon varjutas Shuniisutuse moju.

Katse kaigus tuli ilmsiks, et hibriidhaava lehtede ja mulla veepotentsiaalide vahel esineb
koidueelne tasakaalustamatus (PDD), s.t. nende vahel ei kujune péikesetbusuks alati
tasakaaluseisundit. PDD suurus oli antud katses keskmiselt 0,042 MPa (joon. 2), mis on
vOrdlemisi véike, vOrreldes mitmetes varasemates uuringutes (Bucci et al., 2005, 2004; Donovan
et al., 2001, 1999; Kavanagh et al., 2007; Sellin, 1999) saadud tulemustega: PDD vaartus vdib
teatud tingimustes kidndida 0,20 vai isegi kuni 2,34 MPa-ni. Tuleb siiski arvestada, et nii suured
PDD vaartused esinevad kuivades troopika voi lahistroopika kooslustes, kus atmosfaarindudlus
on oluliselt suurem ja mullavee kattesaadavus vdiksem kui parasvootmes (Bucci et al., 2005,
2004; Donovan et al., 2001). Parasvodtme metsakooslustes on PDD esinemist uurinud Kavanagh
jt. (2007) ning Sellin (1999), kes selle esinemise ka véljaspool ariidseid alasid tdestasid. Nendes
toddes jaid PDD vaartused 0,15 ja 0,34 MPa vahele. Seega vOib 6elda, et hiibriidhaabade lehtede
koidueelne veepotentsiaal (¥pq) ei ole téiesti adekvaatne hindamaks mulla veestaatust, seda
enam, et see on mdddetud véikestel kdnnuvdsudel. Suurtel puudel on PDD t6ené&oliselt oluliselt

suurem.

Ootuspéraselt erinesid lehtede (katmata lehed) ja oksa veepotentsiaalid (kaetud lehed) omavahel.
Kaetud ja katmata lehtede veepotentsiaalide vahe annab informatsiooni transpiratsiooni
osatdhtsuse kohta, mis antud katses pdhjustas umbes 65% koidueelsest veepotentsiaalide

tasakaalustamatusest. Oise transpiratsiooni esinemine hiibriidhaabadel on kooskdlas paljude
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t0odega, milles selle n&htuse esinemist on taheldatud mitmetel teistel liikidel (Caird et al., 2007).
Sarnast transpiratsiooni vordlemisi suurt osatéhtsust kogu PDD-st on ndidatud (isna mitmes t60s
(Bucci et al., 2004; Cavender-Bares et al., 2007; Dawson et al., 2007; Donovan et al., 2001,
1999). Ka kaetud lehtede veepotentsiaalid ei vordsustunud mulla omaga enne Kkoitu. See
tdhendab, et peale transpiratsiooni peavad esinema muudki mehhanismid, mis mdjutavad
veepotentsiaalide tasakaalu kujunemist mulla ja taime vahel. Neid k&esolevas t60s ei uuritud.
Kuid Bucci jt. (2004) pakkusid valja, et selleks vaib olla liiga suur takistus mulla ja varre vahel.
Teiseks faktoriks on peetud lahustunud ainete kdrget kontsentratsiooni lehe apoplastis (Donovan
et al.,, 1999), mis alandab sealset osmootset potentsiaali (Ourcival ja Berger, 1995) ning see
omakorda kogu veepotentsiaali.

Transpiratsiooni esinemine viitab Ohtlasi sellele, et dhuldhed ei ole 66sel téielikult sulgunud.
Ohulbhede avatusele ja Ullatavalt suurele juhtivusele 86sel on viidatud enamikes téddes, mis
tuvastasid Oise transpiratsiooni (Bucci et al., 2004; Cavender-Bares et al., 2007; Donovan et al.,
1999). Sellele nahtusele on pakutud nelja erinevat seletust (Dawson et al., 2007): 1) sisiniku
fikseerimise soodustamine paeva alguses; 2) toitainete hulga suurendamine taimes, kui nende
kattesaadavus on kdige parem; 3) lahustunud hapniku transpordi hdlbustamine kstileemivoolu
abil puitunud kudedesse — 60% sookase (Betula pubescens) maltspuitu transporditavast
hapnikust jduab sinna lahustunud kujul (Gansert, 2003); 4) vddrkehade sattumine dhupilusse voi

sulgrakkude asiimmeetria, mis ei lase dhul6hedel sulguda.

Keskkonnafaktorite mdju uurimisel selgus, et PDD suurus hubriidhaaval soltub kdige enam
atmosfadrindudlusest (VPD) ja mullavee kattesaadavusest (Ws; tabel 2). PDD oli positiivselt
seotud VPD-ga: mida suurem on atmosfaari veeaurur6hu defitsiit, seda suuremad on taime Gised
veekaod ja seda suurem on ka PDD vaartus (joon. 4). VPD olulist m6ju veepotentsiaalide
tasakaalu kujunemisele mulla ja lehe vahel on naidatud ka varasemates uuringutes (Dawson et
al., 2007), s.h. parasvootme okaspuude nditel (Kavanagh et al., 2007). Ka mulla veesisalduse
tugev moju PDD-le on kooskdlas varasemate téodega, milles on uuritud eeskatt péua moju
taimede veestaatusele (Bucci et al., 2005; Ourcival and Berger, 1995; Rogiers et al., 2012).
Mitmetes katsetes, milles ei ole otseselt PDD esinemist uuritud, on ndidatud, et veedefitsiidi
tingimustes on lehtede koidueelne veepotentsiaal (Wpq) oluliselt madalam kui kastmise korral voi
niiskel aastaajal (Hoffmann et al., 2011; Huang et al., 2013; Marino et al., 2014).
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Kuigi koidueelseks ajaks ei olnud lehe ja mulla veepotentsiaalide vahel kujunenud tasakaalu, siis
lUhikese 60 mdjue PDD kujunemisesse ei tuvastatud. See tulemus on mdoneti vastuolus Sellini
(1999) t66ga, kus kull naidati, et hariliku kuuse (Picea abies) ja hariliku mustika (Vaccinum
myrtillus) vorsete koidueelsed veepotentsiaalid samuti ei tasakaalustu mulla omaga, kuid
erinevalt kdesolevast toost vdivad kuuse ja mustika 06pdevased korgeimad veepotentsiaalide
vadrtused esineda 1 h pérast péiksetbusu. Seletuseks vOib pidada n.6. soodsaid
atmosfadritingimusi — madalat Ohutemperatuuri ja vaga korget suhtelist Ghuniiskust.

Hibriidhaava lehtedel aga koidujéargset veepotentsiaali jatkuvat tdusu ei esinenud (joon. 3).

Peamiseks PDD esinemise eelduseks vdib pidada dhuldhede mittetéielikku sulgumist 66sel. Kuid
siiani on veel ebaselge, miks taimeliike 6hulBhesid 60siti lahti hoiavad, kuna selle alaseid
uuringuid on senini veel vordlemisi vahe labi viidud. Uheks kdige usutavamaks seletuseks
peetakse efektiivsemat toitainete omastamist (Caird et al., 2007; Dawson et al., 2007; Kupper et
al.,, 2012). Erinevad t60d on ndidanud, et efektiivsem toitainete (eelkdige ldmmastiku)
omastamine vdib olla seotud erinevate dkoloogiliste strateegiatega. Kiirekasvulise hibriidhaava
oise kstleemivoolu intensiivsus on oluliselt suurem toitaineterikkamal substraadil kasvades, mis
vOib anda konkurentsieelise teiste liikide ees (Kupper et al., 2012). Uurimus neotroopilise
savanni (Cerrado, Brasiilia) puittaimedega nditas vastupidist — suuremat dhul6hede avatust ja
intensiivsemat kslleemivoolu tingimustes, kus toitainete kontsentrantsioon mullas on madalam
(Scholz et al., 2007). Selle seletuseks vdib pidada vajadust toitaineid efektiivsemalt omastada,
kui neid on keskkonnas véhe. Toitainete killuse korral pole nende omastamise efektiivsus nii

oluline, kuna kdnealuses avatud koosluses valguskonkurents olulist suurt rolli ei méngi.
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Kokkuvote

Ké&esoleva t60 eesmarkideks oli vélja selgitada, kas hibriidhaaval (Populus tremula x P.
tremuloides) esineb koidueelne veepotentsiaalide tasakaalustamatus (PDD) ning kas ja millisel
madral suurenenud Ghuniiskuse mdjutab tasakaalu kujunemist mulla ja lehe veepotentsiaalide

vahel.

Valitood viidi 1abi 2013. aasta suvekuudel Meeksi vallas FAHMi katsealal. M&dtmistulemused
nditasid, et hubriidhaaval esineb PDD, mille suurus sdltub erinevatest keskkonnafaktoritest.
Kdige suuremat mdju PDD varieeruvusele avaldasid atmosfaari veeaururbhu defitsiit (VPD) ja
mulla veepotentsiaal. VPD olulisust saab pdhjendada 6huldhede avatusega oisel ajal, mistottu oli
transpiratsioonil iisna suur osakaal (65%) PDD kujunemises. Ohuldhede &ine avatus v6ib olla
seotud vajadusega toitaineid mullast efektiivsemalt omastada, mis annab hubriidhaavale Kui
kiirekasvulisele liigile konkurentsieelise teiste liikide ees, millel sellist kohastumust pole. Mulla
veesisaldus, mida hinnati mulla veepotentsiaali kaudu, oli periooditi piisavalt madal, et mdjutada
veepotentsiaalide koidueelse tasakaalu kujunemist lehe ja mulla vahel. Madalam mulla
veesisaldus ndrgestab kontakti mullalahuse ja juurte vahel, mist6ttu on vee liikumine mullast

puudesse takistatud.

Selgitamaks valja, kas 6hu niisutamisel on mdju lehe ja mulla veepotentsiaalide vahelise
tasakaalu kujunemisele, vdrreldi FAHM katsealal niisutus- ja kontrollringide puude koidueelseid
ja varahommikusi veepotentsiaale. Katseandmete anallilis erinevate to6tluste puude vastavates
naitajates olulist erinevust ei tuvastanud. Seega Ohu kunstlik niisutamine ei mdjutanud
hibriidhaabadel koidueelset tasakaalu lehe ja mulla veepotentsiaalide vahel. Niisutuse mdju
puudumine antud katses vBib aga johtuda puude vaikestest mddtmetest: kuna kédnnuvdsudena
uuenenud haavad olid alles véikesed ja neid imbritsev lopsakas rohurinne korge, ei pruukinud

vabas 6hus l&bi viidud niisutamine puude dhuldhede regulatsioonile olulist mdju avaldada.

31



Summary

Development on equilibrium between leaf and soil water potentials in changing

environment

The aim of the present thesis was to determine whether hybrid aspen (Populus tremula x P.
tremuloides) exhibits predawn disequilibrium (PDD) of water potentials. If PDD occurs, then it
is important to assess the magnitude of PDD and identify the environmental factors driving it.
The second purpose of the thesis was to check over if elevated air humidity has an impact on the

development equilibrium between leaf and soil water potentials.

The field studies were performed at the FAHM (Free Air Humidity Manipulation) experimental
site in summer months of 2013. The results showed that hybrid aspen exhibits PDD defined as
soil water potential (‘¥s) minus predawn leaf water potential (\Wyq). PDD was affected by several
environmental factors, the most important of which them were atmospheric vapour pressure
deficit (VPD) and Ws. The relevance of VPD could be explained by relatively high stomatal
openness at nighttime, leading to major contribution of nocturnal transpiration (~65%) to PDD.
Nighttime opening of stomata could be associated with possible benefit of nightly transpiration
that helps plants to uptake nutrients (nitrogen in particular) more efficiently. This gives hybrid
aspen as fast-growin tree species an advantage in competition for light compared to other plant
species that do not possess such adaptation. Soil water status assessed by soil water potential was
episodically low enough to affect the development of disequilibrium between leaf and soil water
potentials. Low Ws impairs contact between roots and soil liquid phase, which restricts water
transfer from soil to plant.

In order to find out whether elevated air humidity affects equlibrium between leaf and soil water
potentials, Wpq of hybrid aspen trees growing in control and humidified plots was compared. Our
analysis showed no significant differences in Wpq between the untreated and experimental plots.
One can conclude that elevated atmospheric humidity has no effect on the development of
equilibrium between leaf and soil water potential. However, the absence of the treatment effect
could be explained by small size of the stump sprouts sampled in this study. Lush herb layer
surrounding the short sprouts might have diminished the effect of free air humidity manipulation.
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Tanuavaldused

Suured tanud igakillgse abi eest oma juhendajale dotsent Arne Sellinile. Tanan ka abi eest

vanemteadur Priit Kupperit keskkonnaandmete to6tlemisel ja valitoodel abiks olemise juures.
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Lisa 1

Kovariatsioonanalliis hindamaks erinevate faktorite md&ju katmata
veepotenstiaali kujunemisele. Méarg, lehe méargumine moddtmise hetkel; Day, paev aastas;
MargAeg, marja aja kestus eelneval 661; VPD, atmosfaéari veeaururbhu defitsiit.

lehtede koidueelse

Univ ariate Tests of Significance, Effect Sizes, and Powers for In_LWP1 (Ott_protokoll2014

Ov er-param eterized model

Ty pe 11l decomposition

SS Degr. of MS F p Partial Non-centrality | Observed
Freedom eta-squared power

Effect (alpha=0,05)
Intercept 70,13( 1 70,130( 11,6149 0,00081: 0,06224( 11,6149 0,92354"
Marg 37,59z 1 37,591f 6,22591 0,01351¢ 0,03435: 6,22591] 0,69899!¢
Day 171,27 1 171,272t 28,3661 0,00000¢( 0,13948: 28,3661" 0,99957¢
MargAeg 38,75¢ 1 38,7571 6,4190¢ 0,01216¢ 0,03538: 6,4190¢ 0,71216(
VPD 176,15: 1 176,153z 29,1745 0,00000( 0,14289( 29,1745: 0,99967"
Error 1056, 63 175  6,037¢

Astmeline regressioonanalliiis hindamaks erinevate faktorite moju kaetud lehtede koidueelse
veepotentsiaali kujunemisele. SWP30, mulla veepotentsiaal 30 cm sugavusel.

Regression Summary for Dependent Variable: In_LWP2 (Ott_protokol
R=.56948917 R?= .32431792 Adjusted R?= .30887376
F(4,175)=20.999 p<.00000 Std.Error of estimate: .44634
Beta Std.Err. B Std.Err. | t(175) | p-level

N=180 of Beta of B

Intercept -5.4131E/0.44076¢| -12.2811/0.00000C

Day 0.28995E/0.07668€| 0.0085& 0.00227C| 3.7811/0.000214

MargAeg | -0.21090C|0.078907 -0.0010C 0.00037€| -2.672& 0.008234

SWP30 |-0.1484570.06832¢ -0.00547 0.00251¢ -2.1727/0.03114¢

VPD 0.34684£/0.07648€| 2.1146¢ 0.46633C| 4.5348 0.000011
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