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Kasutatud luhendid

FR- far-red radiation; kaugpunane kiirgus

PAR - photosynthetically active radiation, fotosiinteetiliselt aktiivne kiirgus
R — red light; punane kiirgus

R/FR - red to far-red ratio; punase ja kaugpunase kiirguse suhe

R/S —root to shoot ratio; juurte ja vdsu masside suhe

SAS — shade avoidance syndrome; varju véltimise siindroom

SLA- specific leaf area; lehe eripind



Sissejuhatus

Valgus on taimede kui fotoautotroofsete organismide eksistentsi alustalaks, voimaldades
neil siinteesida eluks ja kasvuks vajalikke orgaanilisi iihendeid. Lisaks sellele on valgus
tiahtis keskkonnasignaal - valguse intensiivsus, suund, kestus ning spektraalne koostis
annab taimedele olulist informatsiooni kasvukeskkonna kohta. Nende valguskeskkonna
komponentide varieerumine ajas ja ruumis pdhjustab plastilisi muutusi taime morfoloogias
ja fusioloogias ning mojutab seeldbi 16ppkokkuvdttes taime iileiildist kasvu (biomassi
produktsiooni) ja reproduktiivset edu. Seega on valgus iiks pohiline taime kohasust mairav

abiootiline keskkonnategur (Li et al. 2001; Franklin & Whitelam 2005; Franklin 2008).

Naabertaimede 1dhedus pohjustab taime timbritsevas valguskeskkonnas mitmeid muutusi.
Uheks téhtsamaks neist on vegetatsioonivarjust pdhjustatud langus valguse kvantiteedis
ehk taimele kittesaadavas fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse (PAR, 400-700 nm) hulgas,
mis tuleneb sellest, et naabertaimed neelavad PAR-i1 kasutamaks seda fotosiinteesil. Lisaks
poOhjustab naabertaimede olemasolu muutuse taimeni joudvas punase (R; 660 nm) ja
kaugpunase (FR; 730 nm) lainepikkusega kiirguse suhte (R/FR) tasakaalus. Selline
kvalitatiivne muutus tuleneb klorofiilli sisaldavate taimekudede omapirast, mis neelavad
R-kiirgust, kasutamaks seda fotosiinteesil, kuid seejuures peegeldavad tugevalt FR-kiirgust
(Li et al. 2001; Franklin & Whitelam 2005; Roberts & Paul 2006; Franklin 2008). Seetottu
on vegetatsioonivarjus R/FR-suhte véirtus tavaliselt 0,5-0,7, mis on palju madalam kui
paevavalguses, mis sisaldab ligikaudu vordsel hulgal nii R- kui ka FR-kiirgust (R/FR= 1,2)
(Smith 2000; Griffith & Sultan 2005).

Kittesaadava PAR-1 hulga vihenemine limiteerib taime siisihappegaasi fikseerimisvoimet
ja piirab seega otseselt taime kasvu. Vdhenenud kasvu tottu kahaneb omakorda taime
vOime votta kasutusele uusi ressursilaike, mis vdib pédddida taime kooslusest
viljatorjumisega (Herms & Mattson 1992; Ballaré 2009). Sellest tulenevalt on
vegetatsioonivari iitheks suurimaks stressiallikaks, millega taim elu jooksul kokku puutub
(Franklin & Whitelam 2005). Vegetatsioonivarjus voimaldab taimel PAR-i kdttesaadavust
parandada fenotiiiibiline plastilisus — muutused taime morfoloogias ja/voi fiisioloogias
(Callaway, Pennings & Richards 2003). Valguskonkurentsis méngivad kohasust parandava
plastilise reaktsiooni aktiveerimisel votmerolli vegetatsioonivarjuga kaasnev PAR-i hulga

vihenemine ja madal R/FR-suhe (Ballar¢ 2009).



Kittesaadava PAR-i  hulga vidhenemine pohjustab taimerakkudes siisivesikute
kontsentratsiooni languse 1dbi muutusi homdostaasis. Muutus taime sisekeskkonnas
mojutab paljude kasvuprotsessides, fotosiinteesis ja siisinikumetabolismis osalevate
geenide ekspressiooni. Tagajirjeks on suurenenud ressursside allokatsioon maapealsetesse
osadesse, lehtede kuju muutus, lehe eripinna (SLA) ja veesisalduse suurenemine,
vihenenud lateraalne harunemine, vOsu orienteerituse muutus, siisinikuvarude
kasutuselevott ja fotosiinteesi efektiivistumine, mis vdoimaldavad valguskonkurentsis PAR-
1 pliidmist parandada ja seda efektiivsemalt kasutada (Pierson, Mack & Black 1990;
Griffith & Sultan 2005; Ballaré 2009). Seega kditub PAR siisivesikute kontsentratsiooni
muutmise 1dbi keemilise signaalina, mille tulemusena toimuvad taime morfoloogias ja
biokeemias ulatuslikud muutused védhendamaks valguskonkurentsi negatiivset mdju
kasvule. Kéttesaadav PAR-i hulk annab taimele informatsiooni konkurentsi intensiivsuse
kohta ning indutseerib plastiliste muutuste kdivitamise enne, kui valgusressursi limiteeritus

taime konkurentsivoimet (kasvu) tugevalt parssima hakkab (Franklin 2008; Ballar¢ 2009).

Naabertaimede ldhedusega seostuv madal R/FR-suhe vallandab taimes seda signaali tajuva
fotoretseptori flitokroomi vahendusel terve miiriaadi plastilisi muutusi, mille kollektiivseks
nimetuseks on varju véltimise siindroom (Shade avoidance syndrome, SAS) (Franklin
2008; Ballar¢ 2009). SAS-i ’stimptomiteks’ on suurenenud pikkuskasv (apikaalne
dominants), védhenenud lateraalne harunemine, leherootsu elongatsioon ja lehtede
tilespoole suunatud timberorienteerimine (hiiponastia), samuti klorofiilli kontsentratsiooni
vihenemine varju jadnud lehtedes ning nende kiirenenud vananemine (Aphalo & Ballaré
1995). Madala R/FR-signaali omapéraks on see, et fiitokroomi abil tajub taim seda juba
enne, kui naabertaim PAR-i kéttesaadavust vihendab. Seega annab madal R/FR-suhe
informatsiooni ldheneva konkurentsi kohta ja vdimaldab taimel ennatlikult oma
morfoloogiat muuta véltimaks varjutamist (Izaguirre et al. 2006; Franklin 2008). Madala
R/FR-suhte tajumine on téhtis just konkurentsi ennetamisel, vegetatsioonivarju all peetakse

tahtsamaks siiski valguse kvantiteedi signaali PAR-i mdju (Ballaré 2009).

Lisaks kéttesaadava PAR-i hulga vihenemisest tulenevale vegetatsioonivarju ilmselgele
kasvu kahandavale mojule voib vegetatsioonivarjul olla kasvule ka siiski positiivne mdju.
Vegetatsioonivari pakub kaitset liigse kiirgusega kaasneva korgemast ohutemperatuurist
tingitud kuuma- ja veestressi eest, mis pohjustades metabolismi héireid mdjutavad taimede
kasvu negatiivselt (Callaway 2007; Rivero et al. 2001). Lisaks on vegetatsioonivarjul

oluline roll tuulest tingitud mehaanilise stressi vdhendajana. Varju puudumisega tihti



kaasnev suur tuulekiirus mdjutab taime kasvu negatiivselt - voib kiskuda kiiljest taimeosi,
paljastada taime juuri ning haarates Shust kaasa mullaosakesi abradeerib taimekudesid
(Cleugh, Miller & Bohm 1998). Samuti toimib vegetatsioonivari kaitsekilbina vihendades
taimeni joudvat lithilainelist UV-B kiirgust (290-320 nm). UV-B kiirgus kahjustab
taimerakkude DNA-d ja membraane, vOib muuta valkude struktuuri ning tekitab
oksiidatiivset stressi, mille tulemusena vdheneb taime fotosiinteesivoime ja 10pptulemuseks
on taime kasvu kahanemine (Tegelberg, Julkunen-Tiitto & Aphalo 2004; Gerhardt, Lampi
& Greenberg 2008).

Naabertaimede olemasolu voib seega PAR-1 kéttesaadavuse vdhendamise (varjutamise)
14bi pohjustada kasvu kahanemist, kuid samal ajal 1dbi eelpoolmainitud vegetatsioonivarju
positiivsete mdjude pdhjustada kasvu suurenemist, ehk teisisdnu - naabertaimedevaheline
interaktsioon vdib olla nii negatiivne (konkurents) kui ka positiivne. Sellist néhtust, kus
taime kasv on naabertaimedest soodustatud nimetatakse fasilitatsiooniks (Bertness &
Callaway 1994; Callaway, Pennings & Richards 2003; Semchenko et al. 2012).
Eksperimendid, kus on simuleeritud varjutamist, nditavad, et varjutamise mdju taime
kasvule soltub sellest, mil mééral on kéttesaadavat PAR-i hulka védhendatud. Varju (PAR-i
languse) negatiivset moju kasvule on tdheldatud juhtudel kui kittesaadav PAR-1 hulk
langeb vdga madalale (<10% tdisvalgusest). Varju positiivset mdju kasvule on tdheldatud

modduka varjutamise korral (kéttesaadav ~50% PAR-ist; Semchenko et al. 2012).

Lisaks taim-taim interaktsioonidele avaldab taime kasvule survet ka herbivooria. Biomassi
kaotuse 14bi avaldavad herbivoorid otsest negatiivset moju taime kasvule. Seetdttu on
taimedel herbivooridega koevolutsioneerumise kdigus kujunenud vilja
kaitsekohastumused, mis voOimaldavad neil oma kohasust herbivooriatingimustes
parandada, kuid mille alalhoidmine nduab ressursside investeerimist mujale kui kasvu.
Sellest tuleneb herbivooride kaudne negatiivne moju taime kasvule (Coley, Bryant &

Chapin IIT 1985; Herms & Mattson 1992; Callaway, Pennings & Richards 2003).

Uheks herbivooriavastaseks kaitsekohastumuseks, mis piirab vdi takistab biomassi
kasutamist toiduna, on resistentsus, mille annavad taimele fiiiisilist kaitsebarjdiri andvad
struktuurid (kutiikula, ogad, trihhoomid) voi taimekudede keemiline koostis (sekundaarsed
metaboliidid nagu fenoolid, alkaloidid ja tanniinid; Hendriks, Luijten & Van Groenendael
2009; Wu & Baldwin 2010; Ziist et al. 2011). Fiiisiline kaitsebarjdar nouab spetsiifilist
tilesannet tditvate rakkude olemasolu ja keemiline kaitse ressursse kaitselihendite
stinteesimiseks. Sellest tulenevalt mdjutab resistentsuse alalhoidmine kasvu negatiivselt,
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kuna taim peab selleks ressursid suunama rakkude diferentseerumisse (vdheneb
jagunemisvoimeliste rakkude arv) ja keemiliste kaitseiihendite silinteesimisse (Herms &

Mattson 1992; Arendt 1997).

Lisaks resistentsusele on taimedel voime herbivooriat tolereerida — kaitsekohastumus, mis
vOimaldab herbivoori tekitatud kahjustuse jargselt hoida oma kohasust 1ébi tagasikasvu ja
reproduktsiooni (Rosenthal & Kotanen 1994). Teadaolevad mehhanismid, mis
herbivooridele kaotatud maapealse biomassi tagasikasvu soodustavad, on maa-aluste
siisinikuvarude allokeerimine maapealsetesse osadesse, fotosiinteetilise aktiivsuse tous
kahjustamata kudedes, basaalsete meristeemide aktiveerumine apikaalse dominantsi
eemaldamise tottu ning suurenenud lateraalne harunemine (Strauss & Agrawal 1999; Tiffin
2000; Fornoni 2011). On ilmne, et herbivooride kahjude kompenseerimine nduab taimelt
tihti ulatuslikke iimberkorraldusi tema ressursiallokatsioonistrateegias, kuid sellega
kaasnevate kulude kohta on véga vihe teada. Kuna looduses esineb taimede herbivooria
tolerantsuses suur geneetiline varieeruvus, siis on tdendoline, et see kaitsekohastumus on
16ivsuhtes mone teise taime kohasuse komponendiga, millede hulgas vdib olla ka taime

kasv (Strauss & Agrawal 1999; Fornoni 2011).

Seega on taime kasv tugevasti mojutatud nii naabertaimedega interakteerumisest kui ka
herbivooridest, mis nouavad ressursside allokeerimist erinevatesse funktsioonidesse.
Vegetatsioonivarjus konkureerimisvdime siilitamiseks on vajalik investeerida kasvu ning
herbivooride puhul kaitsesse. Okoloogilises kontekstis avaldavad tihti valguskonkurents ja
herbivooria taimele survet samaaegselt. Looduslikele keskkondadele iseloomuliku
ressursside limiteerituse ja taime enda fiisioloogiliste piirangute tottu pole modlema
funktsiooni maksimumis alalhoidmine aga vdimalik, sest mainitud piirangute tdttu esineb
kasvu ja kaitse vahel 1divsuhe - investeerides ressursse kasvu on taim haavatavam
herbivooria suhtes ja paigutades ressursse kaitsesse vdheneb taime konkureerimisvoime
naabertaimede suhtes (Herms & Mattson 1992; Cipollini 2004; McGuire & Agrawal 2005;
[zaguirre et al. 2006; Valladares, Gianoli & Gomez 2007).

Kasvu ja kaitse vahelist 106ivsuhet on ndidanud mitmed uuringud ja katsed, ning seda
peetakse normiks rohumaaliikide seas (Lind et al. 2013). Ld&ivsuhet on tdheldatud
loodusliku varieeruvuse pdhjal — kiirekasvulised liigid on herbivooridele atraktiivsemad
madala kaitsetaseme tottu ja kannatavad seetdttu rohkem herbivooride riinnakute all (Coley
1988; Feng et al. 2009; Huang et al. 2010). Samuti on ndidatud kaitsevastuse
allareguleerimist kasvuhormoonidega stimuleeritud kasvu korral (Cipollini 2004).
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Knockout mutantide abil on ndidatud, et kaitsegeenide viljaliilitamisel toimub kasvu
tilesregulatsioon (Ziist et al. 2011). Kasvu ja kaitse vahel esineva 1divsuhte tottu kéitkeb
konkurentsi ja herbivooria vdimalik korraga esinemine taime jaoks ressursside

allokatsiooni dilemmat (Izaguirre et al. 2006).

Sellest tulenevalt on taimedel evolutsiooni kdigus kujunenud vdime ldhenevaid biootilisi
ohte ja nende intensiivsust pidevalt monitoorida, et adekvaatseid ressursside
investeerimisotsuseid langetada (Trewavas 2003; Ballaré 2009). Erinevate katsetaimedega
tehtud eksperimentide tulemused on toetanud arvamust, et ressursside investeerimisel kas
kasvu voi kaitsesse méngivad olulist rolli just limbritsevast vegetatsioonist pdhjustatud
muutused taime valguskeskkonnas (Siemens et al. 2002; Cipollini 2004; Kurashige &
Agrawal 2005; McGuire & Agrawal 2005; Izaguirre et al. 2006; Moreno et al. 2009,
Shibuya et al. 2010).

Toetudes paljude eksperimentide tulemustele voib spekuleerida, et just muutused PAR-1i
hulgas ja R/FR-suhte suuruses voimaldavad taimedel hinnata 1dheneva konkurentsi ohtu ja
konkurentsi intensiivsust ning selle informatsiooni abil reguleerida oma kasvu ja kaitset.
Nimelt mitmed eksperimendid, kus on manipuleeritud taimele kéttesaadava PAR-i hulgaga
ja/voi R/FR-suhte suurusega, on ndidanud, et need valgussignaalid osalevad taime
kaitsevastuse kohandamisel. On nédidatud, et varjus (vdhenenud PAR-i kéttesaadavuse
juures) kasvanud taimedel on lehtede keemiliste kaitseiihendite sisaldus véiksem (Baraza et
al. 2004). Samuti on ndidatud, et vihenenud PAR-i ja madala R/FR-suhte kombinatsiooni
juures kasvavatel taimedel on rodvikute kasv parem kui tdisvalguses kasvavatel taimedel,
mis viitab varjus kasvanud taimede langenud resistentsusele (Kurashige & Agrawal 2005).
Keemilise kaitse ndrgenemist on ndidatud ka ainult madalale R/FR-suhtele eksponeeritud

taimedes (Izaguirre et al. 2006; Moreno et al. 2009).

Ka herbivooria tolerantsus on valgusest mdjutatud. PAR-i languse puhul on tdheldatud, et
tolerantsus langeb (Pierson, Mack & Black 1990; Salgado-Luarte & Gianoli 2011).
Arvatakse, et see tuleneb biomassi taastamiseks vajaka jddvast valgusressursist voi
madalast PAR-1 hulgast tingitud ressursside eelistatud allokeerimisest maapealsetesse
osadesse (enne herbivoori kahjustusi), mistottu herbivoori tekitatud kahjustusest
taastumiseks vajalikud maa-alused siisinikuvarud on napid (Maschinski & Whitham 1989;
Strauss & Agrawal 1999; Hawkes & Sullivan 2001; Wise & Abrahamson 2005, 2007;
Fornoni 2011). Teadaolevalt ei ole muutusi herbivooria tolerantsuses soltuvalt R/FR-

suhtest siiani niidatud.



Kuigi eelnevalt mainitud eksperimentides on niidatud ainult kaitsevastuses toimuvat
muutust vastusena valgussignaalidele ning taime iiletildist kasvu pole seejuures mdodetud,
on kaitse ja kasvu vahel esineva ldivsuhte tottu pohjust arvata, et PAR-1 hulga ja R/FR-
suhte muutus voib mdjutada ka taime iileiildise kasvu regulatsiooni. Seda oletust toetavad
kaudselt eksperimendid, kus on ndidatud varju ja madala R/FR-suhte positiivset moju
taime kasvule (Ballaré, Scopel & Sanchez 1991; Stuefer & Huber 1998; Semchenko et al.
2012). Nimelt iihes katses leiti, et taimede kasv oli soodustatud mddduka varju (50%
taisvalgusest) korral, kuid see mdju ei olnud seletatav fasilitatsiooniga (varju abiootilist
stressi leevendava mojuga) kuna suurenenud kasvu reaktsioon oli kodige tugevam
stressitaluvates liikides, mis peaksid varju puudumisega seonduva stressiga kdige paremini
kohastunud olema (Semchenko et al. 2012). Kasvu soodustavat moju téheldati ka madala
R/FR-suhte juures kasvanud taimedel (Ballaré, Scopel & Sanchez 1991; Stuefer & Huber
1998). Kuna madala R/FR-suhte ndol on tegu signaaliga ja muutusi abiootilise stressi
tasemes eksperimentides ei olnud, siis ei ole muutus kasvus samuti seletatav teisiti, kui et
tegemist vois olla aktiivse kasvu regulatsiooniga. PAR-1 ja madala R/FR-suhte kasvu
reguleeriva mdju tdttu on seega pohjust spekuleerida, et R/FR ja PAR méngivad taime
tiletildise kasvu regulatsioonis votmerolli ja modjutavad seejuures kasvuga vdoimalikus
16ivsuhtes olevaid teisi funktsioone, nagu herbivooria resistentsus ja tolerantsus

(Semchenko et al. 2012).

Seega voib valguskeskkond vegetatsioonivarjus taime iileiildist kasvu mojutada kahel
viisil: 1) valgus kui ressurss voi stressiallikas - PAR-1 liigne vihesus voi korge tase voib
kasvu langetada, 2) wvalgus kui ressursside investeerimissignaal erinevatesse
funktsioonidesse — PAR-i hulk ja R/FR-suhe vdivad ressursside allokatsiooni kasvu voi
herbivooria resistentsusesse/tolerantsi tosta voi langetada. Seega oleneb valgussignaalide
moju taime kasvule dkoloogilisest kontekstist (kéttesaadavast PAR-1 hulgast ja biootilistest
interaktsioonidest), milles taim hetkel kasvab, kuid lisaks vOib see oleneda ka sellest,
millises 0Okoloogilises kontekstis taim evolutsioneerunud on ja sellest tulenevatest
liigiomastest kohastumuslikest isedrasustest (Herms & Mattson 1992; Arendt 1997,

Semchenko et al. 2012; Lind et al. 2013).

See, kas taim saab teda limbritsevatest naabertaimedest kahju voi kasu arvatakse olevat
tugevas soltuvuses keskkonna ressursitasemest, milles taim evolutsioneerunud on. Nimelt
peaks toitaineterikaste kasvukohtade (produktiivsed, iseloomulik vegetatsioonivarju

esinemine) liigid olema kohastunud vegetatsioonivarjuga ja suurema tdendosusega kogema
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varju puudumist abiootlise stressina ning seega peaks nende liikide kasv moddukast
varjutamisest soodustatud olema. Toitainetevaeste kasvukohtade (vdheproduktiivsed,
vegetatsioonivarju tekkimine piiratud) liikidele, kes on kohastunud intensiivse
valguskiirgusega ja sellega seonduva abiootlise stressiga, peaks PAR-i langus mdjuma aga
kasvu parssivalt (Bertness & Callaway 1994; Arendt 1997; Semchenko et al. 2012). Seega,
kui PAR on taimedele ressurss voi abiootiline stress ja ei oma signaali rolli, voiks piistitada
hiipoteesi, et toitaineterikaste kasvukohtade liikide puhul peaks kasv mdddukas varjus

pigem hoogustuma ja toitainetevaeste liikkide puhul langema.

Kui PAR-il ja madalal R/FR-suhtel on taimedele kasvu reguleeriva signaali roll, siis peaks
vegetatsioonivarjus toimuma ressursside allokeerimisel iimberliilitus kaitselt kasvule ning
sattudes liigse valguskiirguse tingimustesse toimuma timberliilitus kasvult kaitsele. Kuna
viaheproduktiivsetes keskkondades on taime vdime taastada herbivooride poolt havitatud
koed piiratud toitainete vOi vee nappuse tOttu, siis herbivooria stressi tdhtsus taime
kohasuse médrajana on oletatavasti suurem kui produktiivsetes keskkondades, kus
herbivooria ei pruugi nii suurt stressi pohjustada (Semchenko et al. 2012). Seega vdib
piistitada hiipoteesi, et taime tundlikkus PAR-i ja/voi R/FR-suhte kui signaali suhtes kasvu
ja  resistentsuse/herbivooria  tolerantsuse reguleerimisel peaks olema suurem
toitainetevaeste kasvukohtade liikide puhul kui toitaineterikaste kasvukohtade liikide

puhul.

Voime reguleerida ressursiallokatsiooni vastusena valgussignaalidele voib oleneda ka
sellest, kui tihti litk mingit keskkonnataset (kas valguse voi herbivooria intensiivsuse taset)
evolutsioonilise arengu kdigus kogenud on ja mis on sellise voime kasu ning hinna suhe
(Leicht & Silander 2006; Semchenko et al. 2012). Naiteks erinevusi valgustundlikkuse
suhtes on tdheldatud varjutolerantsete ja varjuviltivate liikide puhul, kus varjuvéltivad
liigid on madala R/FR-signaali suhtes tundlikumad kui varjutolerantsed liigid. Selline
erinevus on seletatav asjaoluga, et varjuviltivad liigid on evolutsioneerunud
varieeruvamates valgustingimustes ja morfoloogiline plastilisus valguskeskkonna suhtes
parandab taime kohasust oluliselt. Samas varjutaluvatele liikidele iseloomulikus
keskkonnas plastilised reaktsioonid taimele suurt edu ei too (Valladares, Gianoli & Gomez
2007; Valladares & Niinemets 2008; Gommers et al. 2012; Valladares, Saldafia & Gianoli
2012).
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Kéesoleva uurimust00 peamisteks eesmérkideks oli:

uurida, kuidas vegetatsioonivarjuga kaasnev valguse kvantiteedi (PAR-i hulga) ning
kvaliteedi muutus (R/FR-suhte langus) mojutavad taime kasvu ning millised plastilised
reaktsioonid muutusi kasvus selgitavad. Selleks viidi 1dbi potikatse, kus manipuleeriti
taimedele kéttesaadava PAR-1 hulgaga ning R/FR-suhtega ja mdoddeti taimede

erinevaid morfoloogilisi tunnuseid.

uurida, kas valguse kvantiteet ja kvaliteet kdituvad ressursside investeerimissignaalina
ja mojutavad seeldbi taime herbivooria tolerantsust. Selleks simuleeriti herbivooriat
maapealse biomassi 1dikamise abil ja hinnati taimede kahjustustejirgset

tagasikasvuvdimet.

uurida, kas ja kuidas PAR-i1 hulga ja R/FR-suhte moju taime kasvule ja herbivooria
tolerantsusele soltub keskkonnast, milles taim on evolutsioneerunud. Selleks kasutati
nelja fokaalliiki, mis on iseloomulikud toitaineterikkuse poolest kontrastsetele

kasvukohtadele.
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2. Materjal ja metoodika

2.1. Kasutatud liigid

Eksperimendis kasutati fokaalliikidena nelja korreliste sugukonda (Poaceae) kuuluvat liiki.
Nendeks olid Alopecurus pratensis (aas-rebasesaba), Briza media (keskmine vérihein),

Festuca ovina (lamba aruhein) ja Phalaris arundinacea (pdideroog).

Liikide F. ovina ja B. media puhul on tegemist toitainetevaestes rohumaakooslustes
kasvavate mitmeaastaste rohttaimedega (Day, John & Hutchings 2003). Mdlemad liigid on
aeglasekasvulised ning ei talu varju ja seetdttu kehvad konkurendid. Seetottu eelistavad
nad kasvukohtadena avaraid kooslusi (Mahmoud & Grime 1974; Dixon 2002). Tegemist
on stressitolerantsete liikidega — taluvad hésti toitainete limiteeritust ja kasvavad edukalt
viga varieeruvates edaafilistes tingimustes. Molemad liigid taluvad hésti ka herbivooriat.
Nende pdhivaenlasteks on imetajad, kuid kahju pdhjustavad ka mdned putukherbivoorid

(Dixon 2002; Day, John & Hutchings 2003).

Liigid P. arundinacea ja A. pratensis on toitaineterikaste ning niiskete kasvukohtade
ptsikud (Krall et al. 2010). Tegemist on kiirekasvuliste ning risoome moodustavate
litkidega, mistdttu on nad tugevad konkurendid nii maapealses valguskonkurentsis kui ka
maa-aluses toitainetekonkurentsis (Elberse & Berendse 1993; Lavergne & Molofsky
2004). Molemad liigid on head sdddataimed ning toiduks paljudele herbivooridele. P.
arundinacea on herbivooria suhtes kdrge tolerantsusega ning A. pratensis moddukalt
tolerantne (Kellogg & Bridgham 2004; Pavlu et al. 2005).

2.2. Katseala ning eksperimendi disain

Potikatse viidi 1dbi Tartus Raja tdnava katsebaasis (58°21'N, 26°40E). Vilieksperiment
kestis kokku ligi kolm kuud, mille jooksul keskmised klimaatilised tingimused (Tartu-
Toravere meteoroloogiajaama ja Tartu observatooriumi andmetel) olid jargmised:
ohutemperatuur 15,3°C, suhteline dhuniiskus 79 %, tuule kiirus 2,3 m/s, sademete hulk 76

mm ning péikesepaiste kestus 4 tundi paevas (Kallis et al. 2013).

Viidi  1abi  2x2  faktoriaalne eksperiment, manipuleerides valguse kvantiteedi
(varjutustootlus) ja kvaliteediga (R/FR-t66tlus). Varjutustdotluses kasutati PAR-1 hulgaga

manipuleerimiseks kuivatatud pilliroost seinu (korgus 1 m), millede abil tekitati
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varjutustootluse kaks taset: 1) varjus (fokaaltaimed igast kiiljest pillirooseintest
timbritsetud) ja 2) varjutamata (pilliroosein fokaaltaimedest pdohja pool; Joonis 1).
Kontrollimaks, kas pillirooseinad vdhendasid taimedeni joudvat valgusressurssi (PAR-i
hulka) piisavalt mimikeerimaks valguskonkurentsi olemasolu, mdddeti PAR-i hulka
valgussensori abil (400-700nm Quantum Sensor, Skye Instruments Ltd., Suurbritannia;
moddik vertikaalasendis). PAR-i1 hulk registreeriti iihel pilvisel ja iihel péikesepaistelisel
pdeval ning seda tehti neljal korgusel poti mullapinnast (0 cm, 15 cm, 30 cm ja 150 cm) ja

kolmel kellaajal (hommikul, keskpdeval ja dhtupoolikul).

R/FR-t66tluses kasutati R/FR-suhtega manipuleerimiseks elavatest taimedest kardinat (~40
cm korge), mille abil tekitati R/FR-to6tluse kaks taset: 1) madal R/FR (taimekardin
fokaaltaimede pohjapoolsel kiiljel, pillirooseina ja fokaaltaimede vahel) ja 2) korge R/FR
(taimekardina puudumine; Joonis 1). Taimekardin tekitati 100x15x12 cm suurusega ja
mullaga tdidetud kastidesse kiilvatud liikide Festuca arundinacea (roogaruhein) ja Avena
sativa (harilik kaer) abil (viikeses koguses esines ka teisi liike). Taimekardin paigutati
fokaaltaimede pdhjapoolsele kiiljele, vihendamaks taimekardinast tulenevat varjutusefekti
(PAR-i hulga langust). Kontrollimaks, kas taimekardin oli neelates valgust punases (R)
ning peegeldades valgust kaugpunases (FR) valgusspektri osas efektiivne R/FR-suhte
vihendaja, mdddeti R/FR-suhet valgussensori abil (660/730nm Sensor, Skye Instruments
Ltd., Suurbritannia; moddik horisontaalasendis suunatud taimekardina suunas). R/FR-suhe
registreeriti iihel pilvisel ja iihel pdiksepaistelisel pdeval ning seda tehti neljal korgusel poti
mullapinnast (0 cm, 15 cm, 30 cm ja 150 cm) ja kolmel kellaajal (hommikul, keskpéeval ja

ohtupoolikul).

Varjutus- ja R/FR-t66tluse kahe taseme omavahelisel kombineerimisel saadi kokku neli

erinevat valgustootlust:

1) kdrge R/FR varjutamata tingimustes — pilliroosein fokaaltaime pdhjapoolsel kiiljel ning

taimekardin puudub (Joonis 1, B)

2) korge R/FR varjus — fokaaltaim {imbritsetud nii 16una- kui ka pohjapoolselt kiiljelt

pillirooseintega ning taimekardin puudub (Joonis 1, A)

3) madal R/FR varjutamata tingimustes — pilliroosein ja taimekardin fokaaltaime

pohjapoolsel kiiljel (Joonis 1, D)
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4) madal R/FR varjus — fokaaltaim {imbritsetud nii 16una- kui ka pohjapoolselt kiiljelt

pillirooseintega ning fokaaltaime pdhjapoolsel kiiljel taimekardin (Joonis 1, C)

Tootlusi replitseeriti neli korda, mis moodustasid neli plokki (Joonis 1). Igat fokaalliiki
esindas iga ploki todtluses 4 isendit. PAR-i ja R/FR-suhte modtmised korrati igas
katseplokis.

A 1
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Joonis 1. Katse skeem. Joonisel on kujutatud neli to6tlust: (A) korge R/FR varjus, (B) korge R/FR
varjutamata, (C) madal R/FR varjus, (D) madal R/FR varjutamata; ning to6tluste neli replikatsiooni
(plokk 1-4). Numbritega on tdhistatud katseelemendid: (1) pilliroosein, (2) katsetaim potis, (3)
elavatest taimedest kardin. Margitud on pohja-16una suund (N- pohi, S- 1duna).

Kuna valgustootlused voisid lisaks R/FR-suhte ja PAR-i hulga muutmisele mojutada
erinevalt ka mikrokliimat, siis registreeriti koigis todtlustes ja igas katseplokis ka
ohutemperatuuri, suhtelise Ohuniiskuse ning tuule kiiruse véirtused. Temperatuuri ja
Ohuniiskust moddeti kahel korral (kord piikselise ilmaga ja kord pilvise ilmaga) termo-
hiigromeetri abil (Velleman, Belgia) ja tuulekiirust iihel korral (keskmine tuulekiirus
Tartu-Toravere meteoroloogiajaamas 2.8 m/s, puhanguti 5 m/s) anemomeetri abil (La
Crosse Technology, Prantsusmaa). Registreeriti maksimaalne tuulekiirus 10-minutilise

modtmisperioodi jooksul.
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2.3. Taimne materjal ning méddetud morfoloogilised karakteristikud

Liikide P. arundinacea ja A. pratensis seemned koguti Kérevere luhaniidu (58°25°32"N,
26°30°40"E) ning liikide F. ovina ja B. media Ridala loopealse (58°26°14"N, 23°4"13"E)
metsikutest populatsioonidest. Seemned idandati liival ning 10.juulil 2012 istutati paari
nddala vanused idandid iihekaupa pottidesse (diameeter 14 cm, kdrgus 12 cm), mis
sisaldasid ligikaudu 1,45 kg mulla segu (2:1 mulla ja liiva segu). Kokku istutati 256 taime,
millest surid eksperimendi kaigus dra 2 isendit (liikidest B. media ja P. arundinacea).
Eksperimendi viltel katsetaimi ei véetatud, kuid kasteti regulaarselt veestressi

arahoidmiseks.

Pérast 57 pdeva pikkust kasvuperioodi (10.07-05.09.2012) moddeti koikidel katsetaimedel
nende pikkus ja lehtede arv. Taime pikkus saadi mootes dra vahemaa poti mullapinnast
pikima lehe tipuni. Mdotmised tehti joonlaua abil 0,1 cm tdpsusega. Lehtede arvu
madramisel loeti koik lehed, mis olid vihemalt 1 cm pikkused. Jargmisel pdeval koguti
pooltelt katsetaimedelt (igast liigist esindas igat to6tlust vordne arv isendeid) esinduslik
valim véljaarenenud, kahjustamata ja vananemise mérkideta lehti ning médrati nende
mérgkaal tidpsusega 0,0001 g. Kogutud lehed skaneeriti kasutades Epson Perfection V700
PHOTO skannerit ja midrati nende pindala programmi WinRhizo 2008a abil (Regent
Instruments Inc., Quebec, Kanada). Samuti koguti taimedelt iilejiinud maapealne biomass

ning pesti mullast vilja ka nende juured.

Seejarel kogutud lehed, tilejddnud maapealne biomass ja juured kuivatati eraldi
kuivatuskapis 75°C juures 48 tunni jooksul ja kaaluti 0,0001 g tdpsusega. Mdddeti kogutud
lehtede kuivkaal ja arvutati lehtede veesisaldus (mirgkaal-kuivkaal/mérgkaal) ning jagades
lehtede pindala nende kuivkaaluga arvutati lehtede eripind (SLA, cm?/g). Kaaluti ka
ilejadnud maapealne biomass, millele liideti kogutud lehtede mass ning saadi kogu vdsu
mass. Hindamaks taimede ressursside allokatsiooni maapealsete ja—aluste osade vahel

arvutati taimede juurte ja vosu masside suhe (R/S).

Uurimaks valgussignaalide moju maapealse herbivooria tolerantsusele viidi iilejaédnud
poolte katsetaimede peal 1dbi simuleeritud herbivooria t66tlus. Herbivooriat simuleeriti
mehaaniliselt, eemaldades katsetaimedelt kiddride abil vosu biomassi. Esimene 16ikus tehti
kahe kuu vanustele katsetaimedele (12.09.2012) ning tagasikasvamisvdime hindamiseks
tehti teine 10ikus ligi kolme kuu vanustele katsetaimedele (03.10.2012). Koikide liikide

vosudel eemaldati kogu vanimast lehetupest iilespoole jadv biomass. Kogutud biomass
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kuivatati 75°C juures 48 tundi. Hinnang fokaalliikide herbivooria tolerantsusele anti nende
tagasikasvamisvoime pohjal parast esimest 10ikust. Tagasikasvamisvoime saadi jagades
teisel 1dikusel kogutud vOsu mass esimesel 16ikusel kogutud vosu massiga (edaspidi

nimetatud tolerantsusindeksiks).

2.4. Andmeanaliits

Andmete analiilisimiseks kasutati programmi STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc., Tulsa) ning
koik allpool véljatoodud andmete transformeerimised tehti selleks, et tdita erinevate

mudelite eeldusi.

Uurimaks  valgustodtluste mdju  PAR-i  hulgale ja  R/FR-suhtele kasutati
korduvmdotmistega dispersioonanaliiiisi (repeated measures ANOVA), kus soltuvaks
tunnuseks vdeti vastavalt kas erinevatel korgustel mullapinnast (0 cm, 15 cm, 30 cm)
moddetud In-transformeeritud PAR-1 proportsioon 1,5 m korgusel mooddetust PAR-1i
hulgast vdi mdddetud R/FR-suhe. Kategoorilisteks tunnusteks voeti varjutustdotlus (varjus,
varjutamata) ja R/FR-to6tlus (madal R/FR, kdrge R/FR). Kuna ilm mdjutas PAR-i hulka
ning R/FR-suhet oluliselt, siis tehti analiiiisid pilvise ja pédikselise ilma kohta eraldi.
Selgitamaks kuidas valgustdotlused mojutasid temperatuuri, Shuniiskust ja tuule kiirust
kasutati faktoriaalset dispersioonanaliiiisi (factorial ANOVA), kus soltuvaks tunnuseks
voeti kas temperatuur, Shuniiskuse protsent kiimnendmurruna voi In-transformeeritud tuule

kiirus. Soltumatuteks kategoorilisteks tunnusteks voeti varjutustootlus ja R/FR-t66tlus.

Analiiiisimaks valgustootluste mdju taimede kasvule voeti soltuvaks tunnuseks In-
transformeeritud taime kogu biomass ning soltumatuteks kategoorilisteks tunnusteks voeti
taas varjutustdotlus ja R/FR-to6tlus ning lisaks katsetaime liik, et saada teada, kas liigid
erinesid vastusena valgussignaalidele oma biomassi produktsiooni poolest. Taime pikkust
ja lehtede arvu analiiiisiti lineaarsete mudelite abil (general linear models). Soltuvateks
muutujateks olid vastavalt kas In-transformeeritud taime pikkus voi In-transformeeritud
lehtede arv. Soltumatud kategoorilised muutujad olid varjutustdotlus, R/FR-t66tlus ja
katsetaime liik. Lisaks kaasati analiiiisi kovariaadina In-transformeeritud vOsu mass, et
uurida muutusi taime morfoloogias vastusena tootlustele, mis pole seletatavad muutustega
vOsu massis ehk taime suuruses. Taime suurusega kaasnevad muutused morfoloogias ei
peegelda nimelt taime vdimet funktsionaalselt fenotiiilipi keskkonnale kohandada (s.t. tegu

ei ole adaptatiivse plastilisusega, mis on seotud ontogeneesi aktiivse limberkorraldamisega
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keskkonnasignaalide toimel ja omab adaptatiivset viirtust), vaid tuleneb ebasoodsa
keskkonna viltimatust mojust fenotiiiibilisele vidljendusele, mida kutsutakse passiivseks

plastilisuseks (Sultan 1995; Wright & McConnaughay 2002).

Taimede plastilisust lehe eripinnas (SLA), lehe veesisalduses ning biomassi allokatsioonis
juurte ja vdsu vahel (R/S) analiiiisiti faktoriaalse ANOV A-ga. Sdltuvateks muutujateks olid
vastavalt kas In-transformeeritud SLA, In-transformeeritud R/S-suhe voi arcsin(ruutjuur)-
transformeeritud lehe veesisaldus. Soltumatud kategoorilised muutujad olid

varjutustodtlus, R/FR-t66tlus ja katsetaime liik.

Valgussignaalide moju uurimiseks taimede tolerantsusele simuleeritud herbivooria suhtes
viidi 14bi faktoriaalne dispersioonanaliiiis iga liigi kohta eraldi. Analiiiis tehti liigi kaupa
eraldi kuna herbivooria tolerantsusindeks oli B. media puhul oluliselt suurema
dispersiooniga kui teistel liikidel ja tunnuse transformatsioonid ei véimaldanud erinevusi
dispersioonis korvaldada. Soltuvaks muutujaks voeti arcsin(ruutjuur)-transformeeritud
tolerantsusindeks (teisel 10ikusel saadud biomassi jagatis esimesel 1dikusel saadud

biomassiga). SGltumatud kategoorilised muutujad olid varjutustdotlus ja R/FR-to6tlus.

Koigis analiitisides lisati algselt mudelitesse faktorina ka katseplokk, kuid olulise mdju

puudumisel jaeti see faktor Ioplikust analiilisist vilja.
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3. Tulemused

3.1. Tootluste mdju abiootilistele teguritele
3.1.1. Tootluste moju taimele kattesaadavale PAR-i hulgale
3.1.1.1. Toéotluste mdju kattesaadavale PAR-i hulgale pilvise ilmaga

Pilvise ilma korral esines oluline kolmene interaktsioon valguse mdotmise kdrguse, R/FR-
ja varjutustootluse mojude vahel taimele kittesaadavale PAR-1 hulgale (Tabel 1, Joonis 2).
Varjutustootlus mdjutas oluliselt taimedele kittesaadavat PAR-i1 hulka: pillirooseinte
vahele joudis iile kdigi modtmiskdrguste ja R/FR-tootluse tasemete keskmiselt 41%,
pillirooseintest iimbritsemata modtmisruumi aga 67% 1,5 m korgusel moddetust PAR-i
hulgast (Joonis 2, Lisa 1). Taimele kéttesaadava PAR-i1 hulk paranes korgusega oluliselt
koigis tootlustes, kuid valgusgradient oli varjus jirsem kui varjutamata toGtluses - varjus
suurenes kittesaadav PAR-1 hulk kdrgusega 43% vdrra, varjutamata tingimustes aga 23%
vorra (Joonis 2, Lisa 1). Kui varjutamata tootluses madala R/FR-i t66tlus suurendas
taimedeni joudvat PAR-1 hulka (65%-1t 70%-le 1,5 m korgusel mdddetud PAR-ist), siis
varjus sama toGtlus hoopis vihendas taimedeni joudvat PAR-i hulka (45%-It 38%-le), ning
seda eriti Ocm korgusel (39%-1t 29%-le; Joonis 2, Lisa 1). Tukey testi abil 1abiviidud
keskmiste paarikaupa vordlused niitasid siiski, et olulisi erinevusi madala ja kdrge R/FR-
tootluse vahel ei esinenud — R/FR-t66tlus taimedeni joudvat PAR-i hulka oluliselt ei
mdjutanud ei varjus ega varjutamata tingimustes (Tukey test, Joonis 2).

Tabel 1. Valguse modtmise korguse, R/FR- ja varjutustootluse mdju taimele kéttesaadavale PAR-i
hulgale pilvise ilmaga. Ndidatud on korduvmdotmistega ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv)

vaartused In-transformeeritud PAR-i proportsiooni kohta 1,5 m korgusel moddetust PAR-i hulgast.
Statistiliselt olulised m&jud on mérgitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
R/FR-t66tlus 1 23 0.1399
Varjutustootlus 1 211.1  <0.0001
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 14.2 0.0005
Viga 44

Korgus potist 2 680.0  <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlus 2 27.2  <0.0001
Korgus potistxvarjutustootlus 2 53.5 <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlusxvarjutustdootlus 2 4.4 0.0154
Viga 88
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Joonis 2. Valgustootluste ja kdrgusgradiendi moju taimele kéttesaadavale PAR-i hulgale pilvise
ilmaga. Joonisel on ndidatud keskvidirtused + keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud
PAR-i proportsiooni kohta 1,5 m korgusel mdddetust PAR-1 hulgast erinevates valgustdotlustes
(madal v&i korge R/FR; varjus voi varjutamata) ja erinevatel mootmiskdrgustel (0 cm, 15 c¢cm, 30
cm) poti mullapinnast. Erineva téhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.1.1.2. Tootluste mdju kattesaadavale PAR-i hulgale paikselise ilmaga

Péikselise ilma korral esines oluline kolmene interaktsioon valguse modtmise kdrguse,
R/FR- ja varjutustootluse mojude vahel taimele kittesaadavale PAR-1 hulgale (Tabel 2,
Joonis 3). Varjutustdotlus mojutas oluliselt PAR-1 kéttesaadavust — pillirooseinte vahele
joudis taimedeni iile kdigi modtmiskorguste ja R/FR-to6tluse tasemete keskmiselt 14%,
varjutamata taimedeni aga 111% 1,5 m korgusel mdodetust PAR-i hulgast (Joonis 3, Lisa
1). Varjutamata to6tluses kdrgusgradient ja R/FR-to6tlus oluliselt PAR-1 kéttesaadavust ei
mdjutanud (Tukey test, Joonis 3). Varjus korgusega poti mullapinnast PAR-i kéttesaadavus
paranes oluliselt, eriti madala R/FR-i1 t66tluse puhul (Joonis 3, Lisa 1). R/FR-t66tlus
mojutas varjus korgustel 0 cm ja 15 cm oluliselt PAR-i kittesaadavust. Pottide
mullapinnani (0 cm korgus) joudis madala R/FR-suhte juures 8%, seevastu korge R/RF-
suhte juures aga 16% 1,5 m korgusel moddetust PAR-ist. 15 cm kdrguse juures joudis
madala ja korge R/FR-i tootlustes mullapinnani vastavalt 12% ja 17% 1,5 m korgusel
moddetust PAR-ist. 30 cm korguse juures R/FR-t66tlus PAR-i hulka enam oluliselt ei

mojutanud (Tukey test, Joonis 3, Lisa 1).
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Tabel 2. Valguse modtmise kdrguse, R/FR- ja varjutusto6tluse mdju taimele kéttesaadavale PAR-i
hulgale péikselise ilmaga. Nédidatud on korduvmodtmistega ANOVA F, P ja df (vabadusastmete
arv) véirtused In-transformeeritud PAR-i proportsiooni kohta 1,5 m korgusel moddetust PAR-i
hulgast. Statistiliselt olulised mojud on mirgitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
R/FR-t66tlus 1 46.1 <0.0001
Varjutustootlus 1 3962.6  <0.0001
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 22.5 <0.0001
Viga 44
Korgus potist 2 77.0 <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlus 2 52.2 <0.0001
Korgus potistxvarjutustdotlus 2 87.9 <0.0001
Korgus potistxR/FR-to6tlusxvarjutustdootlus 2 323 <0.0001
Viga 88
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Joonis 3. Valgustootluste ja kdrgusgradiendi moju taimele kittesaadavale PAR-i hulgale péikselise
ilmaga. Joonisel on ndidatud keskvéirtused + keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud
PAR-i proportsiooni kohta 1,5 m kdrgusel mdddetust PAR-i hulgast erinevates valgustdotlustes
(madal voi kdrge R/FR; varjus vOi varjutamata) ja erinevatel mootmiskdrgustel (0 cm, 15 cm, 30
cm) poti mullapinnast. Erineva tihtede kombinatsiooniga margitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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3.1.2. Tootluste méju R/FR-suhtele
3.1.2.1. Téotluste mdju R/FR-suhtele pilvise ilmaga

Pilvise ilma korral esines oluline kolmene interaktsioon valguse modtmise korguse, R/FR-
ja varjutustootluse mojude vahel R/FR-suhtele (Tabel 3, Joonis 4). R/FR-t66tlus
(taimekardina olemasolu/ puudumine) mdjutas oluliselt R/FR-suhet, mille juures
katsetaimed kasvasid. Taimekardina olemasolul (madala R/FR-i t&6tluses) oli R/FR-suhe
iile koigi modtmiskdrguste ja varjutustdotluse tasemete keskmiselt 0,59, taimekardina
puudumisel (korge R/FR-i tootluses) oli see aga 0,85 (Joonis 4, Lisa 1). Korge R/FR-i
tootluse puhul varjutamine tostis oluliselt R/FR-suhet (0,8-1t 0.9-le) ja kdrgus poti servast
oluliselt R/FR-suhet ei mdjutanud (Tukey test, Joonis 4, Lisa 1). Madala R/FR-i to6tluse
juures 30 cm korgusel poti servast R/FR-suhe ei erinenud oluliselt varjutatud ja
varjutamata to6tluste vahel. Madalamatel korgustel (0 ja 15 cm poti servast) aga oli R/FR
suhe varjutamata tootluses oluliselt madalam (vastavalt 0.47 ja 0.45) kui varjus (vastavalt
0.65 ja 0.63; Joonis 4, Lisa 1).

Tabel 3. Valguse mddtmise kdrguse, R/FR- ja varjutusto6tluse moju R/FR-suhtele pilvise ilmaga.

Naiidatud on korduvmddtmistega ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) vadrtused R/FR-suhte
kohta. Statistiliselt olulised mojud on margitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
R/FR-t66tlus 1 482.7 <0.0001
Varjutustootlus 1 100.8 <0.0001
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 3.6 0.0647
Viga 44

Korgus potist 2 35.0 <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlus 2 489 <0.0001
Korgus potistxvarjutustootlus 2 12.2  <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 2 10.3  0.0001
Viga 88
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Joonis 4. Valgustootluste ja korgusgradiendi moju R/FR-suhtele pilvise ilmaga. Joonisel on
ndidatud keskvairtused =+ keskmise 95%-usaldusintervall R/FR-suhte kohta erinevates
valgustodtlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi varjutamata) ja erinevatel mdotmiskorgustel (0
cm, 15 cm, 30 cm) poti mullapinnast. Erineva tihtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised
erinevad oluliselt iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.1.2.2. Tootluste mdju R/FR-suhtele paikselise ilmaga

Péikselise ilma korral esines oluline kolmene interaktsioon valguse modtmise kdrguse,
R/FR- ja varjutustootluse mdjude vahel R/FR-suhtele (Tabel 4, Joonis 5). R/FR-t66tlus
mojutas oluliselt R/FR-suhet, olles taimekardina olemasolul (madala R/FR-i to6tlus)
keskmiselt 0,50 ja taimekardina puudumisel (korge R/FR-i t66tlus) keskmiselt 0,88 (Joonis
5, Lisa 1). Varjus oli R/FR-suhe iildiselt kdrgem kui varjutamata to6tluses kuid keskmiste
paarikaupa vordlemisel varjutamine R/FR-suhet oluliselt ei mdjutanud (Tukey test, Joonis
5). Korgusgradient mojutas R/FR-suhet oluliselt vaid taimekardina olemasolul (madala
R/FR-i tootluses) — R/FR-suhe oli nii varjus kui varjutamata tdotluses madalaim 15 cm

juures ning korgeim 30 cm juures (Tukey test, Joonis 5, Lisa 1).
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Tabel 4. Valguse mdotmise korguse, R/FR- ja varjutustootluse mdju R/FR-suhtele péikselise
ilmaga. Ndidatud on korduvmdootmistega ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) véaartused R/FR-
suhte kohta. Statistiliselt olulised mdjud on mérgitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
R/FR-t66tlus 1 699.6 <0.0001
Varjutustootlus 1 13.6  <0.0001
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 2.7 0.1066
Viga 44
Korgus potist 2 28.6  <0.0001
Korgus potistxR/FR-t66tlus 2 27.1  <0.0001
Korgus potistxvarjutustodtlus 2 4.6 0.0125
Korgus potistx R/FR-to6tlusxvarjutustdotlus 2 53 0.0067
Viga 88
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Joonis 5. Valgustootluste ja korgusgradiendi mdju R/FR-suhtele paikselise ilmaga. Joonisel on
ndidatud keskvdirtused =+ keskmise 95%-usaldusintervall R/FR-suhte kohta erinevates
valgustodtlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi varjutamata) ja erinevatel mdotmiskorgustel (0
cm, 15 cm, 30 cm) poti mullapinnast. Erineva tdhtede kombinatsiooniga margitud keskmised
erinevad oluliselt liksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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3.1.3. Tootluste m8ju mikroklimaatilistele tingimustele eksperimendis

Varjutustootlus mdjutas oluliselt Shutemperatuuri ja tuule kiirust (Tabel 5). Varjus
(pillirooseinte vahel) oli temperatuur 2,4°C vorra madalam ning tuule kiirus 2,2 m/s vorra
véiksem kui varjutamata to6tluses (vdljaspool pillirooseinu, Tabel 6). Suhteline Shuniiskus
oli varjus suurem, kuid see erinevus ei olnud statistiliselt oluline (Tabelid 5 ja 6). R/FR-
tootlus mojutas oluliselt ainult tuule kiirust. Madala R/FR-i tootluses (taimekardina
olemasolul) oli tuule kiirus 0,7 m/s vorra vidiksem kui korge R/FR-i t&otluses
(taimekardinata, Tabelid 5 ja 6). Interaktsiooni R/FR- ja varjutustootluse mdjude vahel
moddetud abiootilistele teguritele ei esinenud (Tabel 5).

Tabel 5. Valgustootluste moju temperatuurile, dhuniiskusele ja tuule kiirusele. Tabelis on toodud

faktoriaalse ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) véirtused temperatuuri, Shuniiskuse ja In-
transformeeritud tuule kiiruse kohta. Statistiliselt olulised modjud on mérgitud paksu kirjaga.

Abiootiline tegur Efekt df F P

Ohutemperatuur (°C) R/FR- t66tlus 1 0.9 0.3384
varjutustootlus 1 8.5 0.0068
R/FR- to6tlusxvarjutustootlus 1 0.7 0.4168
viga 28

Suhteline dhuniiskus (%) R/FR- t66tlus 1 0.1 0.7490
varjutustootlus 1 24 0.1318
R/FR- to6tlusxvarjutustootlus 1 0.0 0.8575
viga 28

Tuule kiirus (m/s) R/FR- to6tlus 1 14.4  0.0026
varjutustootlus 1 142.1 <0.0001
R/FR- tootlusxvarjutustostlus 1 3.1 0.1037
viga 12

Tabel 6. Varjutustootluse mdju temperatuuri, dhuniiskuse ja tuule kiiruse keskvéairtusele ning
R/FR-t66tluse moju tuule kiiruse keskvédrtusele. Tabelis on lisaks toodud keskmiste 95%-
usaldusintervallid; erineva téhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05).

Abiootiline tegur ~ Valgustootlus  Keskvddrtus ~ Keskmise 95%-usaldusintervall

Temperatuur (°C) varjutamata 18.9 17.7...20.1 b
varjus 16.5 153...17.7a
Ohuniiskus (%) varjutamata 45.3 33.8...56.8a
varjus 57.6 46.1...69.1 a
Tuule kiirus (m/s) varjutamata 2.7 24..3.0Db
varjus 0.5 0.2...0.8a
korge R/FR 1.9 1.7..2.20b
madal R/FR 1.2 1.0...15a
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3.2. Tootluste mBju taimede kasvule, morfoloogiale ning biomassi allokatsioonile
3.2.1. Tootluste mdju biomassi produktsioonile

Statistiliselt oluliseks tulid R/FR-to6tlusxvarjutustostlus, liikxR/FR-to6tlus ja  litkx
varjutustootlus interaktsioonid (Tabel 7). R/FR-to6tluse moju taime biomassile (taime
kuivmass) sOltus varjutustodtluse tasemest (oluline R/FR-tootlusxvarjutustootlus
interaktsioon, Tabel 7). Kdrge R/FR-i to6tluse puhul suurendas varjutamine biomassi
oluliselt (55% vorra, Joonis 6). Madala R/FR-i todtluse puhul varjutamine véhendas
biomassi, kuid mitteoluliselt (Joonis 6). Tulemusena oli varjus biomassi erinevus madala ja
korge R/FR-t66tluse vahel suur, samas kui varjutamata taimedele R/FR-t66tlus olulist

moju ei avaldanud (Tukey test, Joonis 6).

R/FR-t66tluse moju biomassi produktsioonile oli eri liikidel erinev (oluline liikxR/FR-
tootlus interaktsioon, Tabel 7). Liikidel P. arundinacea ja B.media biomass korge ja
madala R/FR-i to6tluste vahel oluliselt ei erinenud (Joonis 7). Liikidel F. ovina ja A.
pratensis oli biomass madala R/FR-i t66tluse korral oluliselt vdaiksem kui korge R/FR

korral - F. ovina puhul 45% ja A. pratensis puhul 47% vorra vdiksem (Joonis 7).

Varjutustootluse moju  biomassi produktsioonile oli eri litkidel erinev (oluline
liikxvarjutustootlus interaktsioon, Tabel 7). Ainult liigi B. media puhul oli taime biomass
varjus ja varjutamata tingimustes oluliselt erinev. Nimelt oli liigi B. media biomass varjus
116% vdrra suurem kui varju puudumisel. Ulejisinud kolme liigi puhul varjutamine ei
avaldanud olulist mdju taime biomassi produktsioonile (Tukey test, Joonis 8).

Tabel 7. Valgustootluste ja liigilise kuuluvuse moju biomassi produktsioonile. Tabelis on toodud

faktoriaalse ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) viartused In-transformeeritud biomassi kohta.
Statistiliselt olulised m&jud on mérgitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
Liik 3 2195 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 14.4  0.0002
Varjutustootlus 1 1.2 0.2848
LiikxR/FR-t66tlus 3 2.9 0.0385
Liikxvarjutustodtlus 3 6.6 0.0004
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 12.7  0.0005
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustotlus 3 0.16  0.9234
Viga 112
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Joonis 6. Valgustootluste mdju biomassi produktsioonile. Joonisel on ndidatud keskvéirtused +
keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud biomassi kohta erinevates valgustdotlustes
(madal voi korge R/FR; varjus vdi varjutamata). Erineva tdhtede kombinatsiooniga méargitud
keskmised erinevad oluliselt iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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Joonis 7. R/FR-to6tluse ja taime liigilise kuuluvuse moju biomassi produktsioonile. Joonisel on
nédidatud keskviértused + keskmise 95%-usaldusintervall nelja liigi In-transformeeritud biomassi
kohta erinevates R/FR-to6tlustes (madal voi kdrge R/FR). Erineva tdhtede kombinatsiooniga
mirgitud keskmised erinevad oluliselt iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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Joonis 8. Varjutustdotluse ja taime liigilise kuuluvuse moju biomassi produktsioonile. Joonisel on
nédidatud keskviirtused + keskmise 95%-usaldusintervall nelja liigi In-transformeeritud biomassi
kohta erinevates varjutustodtlustes (varjus vOi varjutamata). Erineva téhtede kombinatsiooniga
mirgitud keskmised erinevad oluliselt liksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.2.2. Tootluste mdju lehtede kasvule ja morfoloogiale
3.2.2.1. Tootluste moju taime pikkusele

Statistiliselt oluliseks tulid R/FR-t66tlusxvarjutustootlus  ja  liikxvarjutustostlus
interaktsioonid (Tabel 8). R/FR-t66tluse mdju taime pikkusele vdsu massi iihiku kohta
sOltus varjutustootluse tasemest (oluline R/FR-to6tlusxvarjutustdotlus interaktsioon,
vOosumass lisatud kovariaadina, Tabel 8). Korge R/FR-i t66tluse puhul suurendas
varjutamine pikkust vosu massi kohta 96% vdrra, madala R/FR-i t66tluse puhul aga 124%
vorra (Joonis 9).Varjus suurendas madala R/FR-i t66tlus pikkust 27% vorra, varjutamata

tingimustes aga 11% vorra (Joonis 9).

Varjutustootluse moju pikkusele oli eri liikidel erinev (oluline liitkxvarjutustodtlus
interaktsioon, Tabel 8). Ko&ik liigid kasvasid varjus vOsu massi iithiku kohta oluliselt
pikemaks kui varjutamata tingimustes, kuid mdnel liigil oli reaktsioon varjule tugevam kui
teisel liigil. Liik P. arundinacea oli varjus 82% vorra, F. ovina 100% vorra, B. media

185% vorra ning A. pratensis 86% vorra pikem kui varjutamata tingimustes (Joonis 10).
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Tabel 8. Tootluste moju taime pikkusele. Tabelis on toodud lineaarse mudeli F, P ja df
(vabadusastmete arv) vaartused In-transformeeritud pikkuse kohta, kovariaadina on kaasatud In-
transformeeritud vosu mass. Statistiliselt olulised mdjud on mérgitud paksu kirjaga.

Efekt df F P

In vOsu mass 1 87.4  <0.0001
Liik 3 148.2 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 384 <0.0001
Varjutustootlus 1 709.2 <0.0001
LiikxR/FR-t66tlus 3 1.7 0.1629
Liikxvarjutustdotlus 3 11.8  <0.0001
R/FR-to6tlusxvarjutustodtlus 1 5.0 0.0259
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 3 2.5 0.0583
Viga 236
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Joonis 9. Valgustootluste mdju taime pikkusele. Joonisel on nédidatud keskvéirtused + keskmise
95%-usaldusintervall In-transformeeritud taime pikkuse kohta keskmise vOsumassi juures
(kovariaat In-transformeeritud vOsu mass) erinevates valgustodtlustes (madal voi korge R/FR;
varjus vOi varjutamata). Erineva tédhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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Joonis 10. Varjutustootluse ja liigilise kuuluvuse mdju pikkusele. Joonisel on ndidatud
keskvadrtused + keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud taime pikkuse kohta keskmise
vOsumassi juures (kovariaat In-transformeeritud vosu mass) erinevates varjutustodtlustes (varjus
vOi varjutamata). Erineva tihtede kombinatsiooniga mairgitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.2.2.2. Tootluste moju kasvatatud lehtede arvule

Statistiliselt oluliseks tulid R/FR-tootlusxvarjutustootlus  ja  litkxvarjutustdotlus
interaktsioonid (Tabel 9). R/FR-t66tluse mdju kasvatatud lehtede arvule vosumassi iihiku
kohta sodltus varjutustodtluse tasemest (oluline R/FR-to6tlusxvarjutustdotlus interaktsioon,
vosumass lisatud kovariaadina, Tabel 9). Korge R/FR-i tootluse puhul vdhendas
varjutamine kasvatatud lehtede arvu vosumassi kohta 23% vorra, madala R/FR-1 t66tluse

puhul aga 33% vorra (Joonis 11).

Varjutustootluse moju kasvatatud lehtede arvule vOsumassi kohta oli eri liikidel erinev
(oluline liikxvarjutustootlus interaktsioon, Tabel 9). Kdikidel liikidel oli varjus vihem lehti
kui varjutamata tingimustes (liigil F. ovina mitteoluliselt, Tukey test, Joonis 12), kuid
varjureaktsiooni tugevus oli liigiti erinev. Liigil P. arundinacea oli varjus 38% vdrra, liigil
B. media 23% vorra, liigil A. pratensis 40% vdrra ning liigil F. ovina 9% vorra vahem lehti

kui varjutamata tingimustes.
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Tabel 9. Tootluste moju kasvatatud lehtede arvule. Tabelis on toodud lineaarse mudeli F, P ja df
(vabadusastmete arv) véartused In-transformeeritud lehtede arvu kohta, kovariaadina on kaasatud
In-transformeeritud vosu mass. Statistiliselt olulised mdjud on margitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
Ln vOsu mass 1 269.3 <0.0001
Liik 3  511.2 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 0.6 0.4452
Varjutustootlus 1 158.6 <0.0001
LiikxR/FR-t66tlus 3 1.4 0.2573
Liikxvarjutustdotlus 3 13.2  <0.0001
R/FR-to6tlusxvarjutustodtlus 1 6.3 0.0130
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 3 0.7 0.5330
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Joonis 11. Valgustodtluste mdju kasvatatud lehtede arvule. Joonisel on ndidatud keskvéértused +
keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud lehtede arvu kohta keskmise vdsumassi juures
(kovariaat In-transformeeritud vOsu mass) erinevates valgustodtlustes (madal voi korge R/FR;
varjus vOi varjutamata). Erineva tédhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt
iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).
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Joonis 12. Varjutustootluse ja liigilise kuuluvuse moju kasvatatud lehtede arvule. Joonisel on
ndidatud keskvdirtused = keskmise 95%-usaldusintervall nelja liigi In-transformeeritud lehtede
arvu kohta keskmise vOsumassi juures (kovariaat In-transformeeritud vOsu mass) erinevates
varjutustdotlustes (varjus voi varjutamata). Erineva tdhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised
erinevad oluliselt iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.2.2.3. Téotluste mdju lehe eripinnale

R/FR-i to6tluse moju lehe eripinnale (SLA) soltus varjutustdotluse tasemest (oluline R/FR-
tootlusxvarjutustootlus interaktsioon, Tabel 10). Varjutamine suurendas SLA-d oluliselt -
korge R/FR-i to6tluse puhul 31% vorra, madala R/FR-i to6tluse puhul aga 46% vorra
(Joonis 13). SLA oli liigiti oluliselt erinev (oluline liigi peamdju, Tabel 10), kuid
reaktsioonid todtlustele olid liigiti sarnased (interaktsioonid liigi modjuga statistiliselt
mitteolulised, Tabel 10).

Tabel 10. T66tluste mdju lehe eripinnale (SLA). Tabelis on toodud faktoriaalse ANOVA F, P ja df

(vabadusastmete arv) védrtused In-transformeeritud SLLA kohta. Statistiliselt olulised m&jud on
margitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
Liik 3 386.2 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 20.4  <0.0001
Varjutustootlus 1 182.7 <0.0001
LiikxR/FR-t66tlus 3 0.2 0.8694
Liikxvarjutustdotlus 3 0.8 0.4989
R/FR-to6tlusxvarjutustootlus 1 53 0.0228
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustootlus 3 1.2 0.3172
Viga 112
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Joonis 13. Valgustoo6tluste moju lehe eripinnale. Joonisel on ndidatud keskvdartused + keskmise
95%-usaldusintervall In-transformeeritud SLA kohta erinevates valgustodtlustes (madal voi kdrge
R/FR; varjus voi varjutamata). Erineva tihtede kombinatsiooniga maérgitud keskmised erinevad
oluliselt tiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.2.2.4. Tootluste moju lehe veesisaldusele

Varjutustootluse moju lehe veesisaldusele soltus R/FR-1 to6tluse tasemest (oluline R/FR-
tootlusxvarjutustootlus interaktsioon, Tabel 11). Varjutamise mdju oli tugevam madala
R/FR-1 tootluse puhul - lehe veesisaldus tousis 77,7%-It 82,5%-le (Joonis 14). Kdrge
R/FR-i todtluse puhul tdusis lehe veesisaldus varjutamisega vihem (78,5%-1t 80,6%-le,
Joonis 14). Lehtede veesisaldus oli liigiti oluliselt erinev (oluline liigi peamdju, Tabel 11),
kuid reaktsioonid to6tlustele olid liigiti sarnased (interaktsioonid liigi mdjuga statistiliselt
mitteolulised, Tabel 11).

Tabel 11. Too6tluste mdju lehe veesisalduse. Tabelis on toodud faktoriaalse ANOVA F, P ja df

(vabadusastmete arv) véirtused (arcsin(sqrt))-transformeeritud veesisalduse kohta. Statistiliselt
olulised mojud on margitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
Liik 3 40.0 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 1.1 0.3013
Varjutustootlus 1 34.1 <0.0001
LiikxR/FR-t66tlus 3 1.5 0.2135
Liikxvarjutustdotlus 3 1.0 0.4147
R/FR-to6tlusxvarjutustodtlus 1 5.1 0.0256
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 3 1.2 0.3181
Viga 111
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Joonis 14. Valgustdotluste moju lehe veesisaldusele. Joonisel on nididatud keskvdirtused +
keskmise 95%-usaldusintervall (arcsin(sqrt))-transformeeritud veesisalduse kohta erinevates
valgustootlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi varjutamata). Erineva tdhtede kombinatsiooniga
mirgitud keskmised erinevad oluliselt iiksteisest (P < 0.05, Tukey test).

3.2.3. Tootluste mdju biomassi allokatsioonile juurte ja vdsu vahel

Varjutustootluse moju biomassi allokatsioonile juurte ja vosu vahel sdltus R/FR-i t66tluse
tasemest (oluline R/FR-too6tlusxvarjutustostlus interaktsioon, Tabel 12). Varjutamata
taimedele R/FR-i to6tlus juurte ja vosu biomasside suhtele (R/S) olulist moju ei avaldanud
(Joonis 15). Varjus kasvanud taimede puhul alanes R/S-suhe 0,43-1t kdrge R/FR-suhte
juures 0,27-le madala R/FR-suhte juures (Joonis 15).

Varjus olid koigil neljal liigil madalamad R/S-suhted kui varjutamata tootluses, kuid
varjureaktsiooni ulatus oli liigiti erinev (litkxvarjutustootlus interaktsioon marginaalselt
mitteoluline, Tabel 12). Liigil P. arundinacea alanes R/S-suhe 0,67-1t varjutamata
tingimustes 0,53-le varjus (muutus polnud statistiliselt oluline, Tukey test, Joonis 16).
Teiste litkide puhul oli muutus allokatsioonis suurema ulatusega ja statistiliselt oluline:
R/S-suhe alanes liigil F. ovina 0,46-It varjutamata tingimustes 0,26-le varjus, liigil B.
media vastavalt 0,56-It 0,30-le ning liigil A. pratensis 0,55-It 0,32-le (Tukey test, Joonis
16).
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Tabel 12. Too6tluste mdju biomassi allokatsioonile juurte ja vdsu vahel. Tabelis on toodud
faktoriaalse ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) vdirtused In-transformeeritud juur/vosu-suhte
kohta. Statistiliselt olulised mojud on margitud paksu kirjaga.

Efekt df F P
Liik 3 18.0 <0.0001
R/FR-t66tlus 1 23.2  <0.0001
Varjutustootlus 1 83.4 <0.0001
LiikxR/FR-t66tlus 3 0.58  0.6270
Liikxvarjutustdotlus 3 2.7 0.0513
R/FR-to6tlusxvarjutustootlus 1 13.7  0.0003
LiikxR/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 3 1.00  0.3976
Viga 112
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Joonis 15. Valgustédtluste moju biomassi allokatsioonile juurte (R) ja vosu (S) vahel. Joonisel on
ndidatud keskvéirtused + keskmise 95%-usaldusintervall In-transformeeritud juurte ja vdosu
masside suhte kohta erinevates valgustootlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi varjutamata).
Erineva tidhtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt {iksteisest (P < 0.05,
Tukey test).
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Joonis 16. Varjutustootluse ja liigilise kuuluvuse moju biomassi allokatsioonile juurte (R) ja vosu
(S) vahel. Joonisel on niidatud keskvairtused + keskmise 95%-usaldusintervall nelja liigi In-
transformeeritud juurte ja vOsu masside suhte kohta erinevates varjutustdotlustes (varjus voi
varjutamata). Erineva tihtede kombinatsiooniga mérgitud keskmised erinevad oluliselt iiksteisest
(P <0.05, Tukey test).

3.3. Tootluste mGju simuleeritud maapealse herbivooria tolerantsusele

Koigil neljal liigil pdhjustas madala R/FR-i to6tlus tolerantsuse langust (Tabel 13, Joonised
17-20). Liikide F. ovina ja A. pratensis puhul oli see langus statistiliselt oluline, liigil P.
arundinacea marginaalselt mitteoluline ja B. media puhul statistiliselt mitteoluline (Tabel
13). Liigil F. ovina kasvas simuleeritud herbivooria jargselt madala R/FR-i to6tluse juures
tagasi keskmiselt 26% &raldigatud vOsumassist ja korge R/FR-i tootluse juures 51%, liigil
A. pratensis madala R/FR juures 30% ja kdrge R/FR juures 39%, liigil P. arundinacea
madala R/FR juures 19% ja korge R/FR juures 24% ning liigil B. media madala R/FR
juures 10% ja kdrge R/FR juures 21% vOsumassist (Joonised 17-20).

Varjutamine mdjutas tolerantsust oluliselt vaid liigil F. ovina (oluline varjutustootluse
peamdju, Tabel 13), pohjustades tolerantsuse langust. Varjus kasvas simuleeritud
herbivooria jérgselt tagasi keskmiselt 28% taime &raldigatud vOsumassist, varjutamata

tingimustes aga 49% &raldigatud massist (Joonis 19).
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Tabel 13. Tootluste mdju simuleeritud maapealse herbivooria tolerantsusele. Tabelis on toodud
faktoriaalse ANOVA F, P ja df (vabadusastmete arv) vidirtused tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-
transformeeritud teisel 15ikusel ja esimesel 16ikusel kogutud maapealsete biomasside suhe) kohta
liigi kaupa. Statistiliselt olulised mojud (P < 0.05) on mérgitud paksu kirjaga.

Liik Efekt df F P

P.arundinacea R/FR-t66tlus 1 4.0 0.0555
Varjutustootlus 1 2.2 0.1547
R/FR-to6tlusxvarjutustdotlus 1 1.7 0.2066
Viga 25

B. media R/FR-t66tlus 1 2.7 0.1164
Varjutustootlus 1 0.003  0.9538
R/FR-t66tlusxvarjutustdotlus 1 2.0 0.1725
Viga 23

F. ovina R/FR-t66tlus 1 12.6  0.0015
Varjutustootlus 1 8.6 0.0069
R/FR-t66tlusxvarjutustootlus 1 2.3 0.1450
Viga 26

A. pratensis R/FR-t66tlus 1 5.7 0.0245
Varjutustootlus 1 0.6 0.4453
R/FR-to6tlusxvarjutustodtlus 1 0.2 0.6239
Viga 26
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Joonis 17. Valgustootluste moju P. arundinacea tolerantsusele simuleeritud herbivooria suhtes.
Joonisel on ndidatud keskvédrtused + keskmise 95%-usaldusintervall liigi P. arundinacea
tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-transformeeritud teisel 10ikusel ja esimesel 1dikusel kogutud
maapealsete biomasside suhe) kohta erinevates valgustootlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi
varjutamata).
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Joonis 18. Valgust6ootluste moju liigi B. media tolerantsusele Joonisel on niidatud keskvairtused +
keskmise 95%-usaldusintervall liigi B. media tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-transformeeritud
teisel 10ikusel ja esimesel 10ikusel kogutud maapealsete biomasside suhe) kohta erinevates
valgustoodtlustes (madal voi korge R/FR; varjus voi varjutamata).
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Joonis 19. Valgustdotluste moju liigi F. ovina tolerantsusele. Joonisel on ndidatud keskvéartused +
keskmise 95%-usaldusintervall liigi F. ovina tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-transformeeritud teisel
loikusel ja esimesel 1dikusel kogutud maapealsete biomasside suhe) kohta erinevates
valgustootlustes (madal voi kdrge R/FR; varjus voi varjutamata).
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Joonis 20. Valgustodtluste moju liigi A. pratensis tolerantsusele. Joonisel on niidatud
keskvédrtused + keskmise 95%-usaldusintervall liigi A. pratensis tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-
transformeeritud teisel 10ikusel ja esimesel 16ikusel kogutud maapealsete biomasside suhe) kohta
erinevates valgustodtlustes (madal voi kdrge R/FR; varjus voi varjutamata).
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4. Arutelu

4.1. Tootluste mdju valgustingimustele ja mikrokliimale

Pillirooseinte (varjutustdotluse) abil dnnestus vdhendada taimedeni joudvat PAR-i hulka
piisavalt mimikeerimaks valguskonkurentsi olemasolu ning taimekardin (R/FR-t66tlus)
pohjustas R/FR-suhtes piisava languse simuleerimaks ldheneva konkurentsi ohtu. To6tluste
tekitamiseks kasutatud materjalid neelasid vdi peegeldasid valguskiirgust soltuvalt ilmast
aga erinevalt ning tulemusena oli pillirooseinte varjutusefekt ning taimekardina moju
R/FR-suhte vdhendajana tugevam péikselise ilma korral. Eksperimendi kestel oli (Tartu-
Toravere meteoroloogiajaama ja Tartu observatooriumi andmeil) paikesepaistet keskmiselt
4 tundi pédevas (keskmine paevapikkus sel ajavahemikul oli 15 tundi; Kallis et al. 2013).
Tulemuste interpreteerimisel peab seega arvestama asjaoluga, et valdavalt kasvasid taimed

pilvistes oludes, kus to6tluste efekt oli vorreldes paikselise ilmaga viiksem.

Taimekardina olemasolu PAR-i kittesaadavust {ildiselt ei mojutanud, vilja arvatud
péikselise ilma korral pillirooseinte vahel madalatel korgustel, kus taimekardina olemasolu
viis PAR-i1 kittesaadavuse kohati kriitiliselt madalaks (PAR-i hulk langes 16%-It
taimekardina puudumisel 8%-le taimekardina olemasolul). Seetdttu oli selles tootluses
valguse kui ressursi ja valguse kui signaali eraldiseisva moju tolgendamine komplitseeritud
ja seda tootlust kisitleti kui ekstreemset valguse limiteeritust, mis peaks taimedele tekitama
tugevat abiootilist stressi. Kuna varjutamata tingimustes taimekardin taimedele
kéttesaadavat PAR-i hulka ei mdjutanud, siis v0ib nendes toGtlustes madala R/FR-i
tootluse mdju tdlgendada kui ldheneva konkurentsi signaali moju ilma kaasneva mdjuta
ressursitasemele. Seega on sellest tootlusest pohjustatud muutused kasvus ja herbivooria

tolerantsuses tdlgendatavad aktiivse kasvu ja herbivooria tolerantsuse regulatsioonina.

Pillirooseinad R/FR-suhet iildiselt ei mdjutanud, vélja arvatud pilvise ilma korral, mil
kaugpunase kiirguse peegeldamise tottu pillirooseinad tdstsid veidi R/FR-suhet. Vorreldes
taimekardina mdjuga oli pillirooseinte mdju R/FR-suhtele siiski marginaalne. Kiill aga
mojutasid pillirooseinad oluliselt tdotlustes valitsevat mikrokliimat. Pillirooseinte vahel oli
Oohutemperatuur madalam, suhteline Shuniiskus korgem ning tuule kiirus vdiksem kui
véljaspool pillirooseinu. Tuulekiirust langetas oluliselt ka taimekardina olemasolu. Seega
voisid katse tulemusi lisaks valgussignaalidele mojutada ka pillirooseintest ja

taimekardinast tingitud muutused mikrokliimas. Sellised muutused mikrokliimas on
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iseloomulikud ka looduslikust taimkattest pohjustatud varjule ning mingivad seetdttu
taimede interaktsioonide modifitseerimisel olulist rolli ka looduses. Seega on tootlustest
tingitud muutused mikrokliimas olulised, et eksperimendi tulemusi oleks vodimalik
ekstrapoleerida reaalses okoloogilises kontekstis toimuvasse (Bertness & Callaway 1994;

Callaway 2007).

4.2. Valguse kvantiteedi moju kasvule

Valguse kvantiteedi ehk PAR-i kittesaadavuse vdhendamine (keskmiselt 45% voi 17%
PAR-ist kittesaadav vastavalt ilmale, Lisa 1) kas soodustas taimede kasvu voi ei
mojutanud biomassi produktsiooni vorreldes varjutamata tingimustega (keskmiselt 111%
vO1 67% PAR-ist kittesaadav vastavalt ilmale, Lisa 1). Liikidevaheline vordlus paljastas, et
varjutamine soodustas kasvu oluliselt vaid toitainetevaeste kasvukohtade liigil B. media.
Ulejéinud liigid (A. pratensis, F. ovina ja P. arundinacea) siilitasid varjus ligikaudu

samasuguse kasvu olenemata sellest, et valgusressurssi oli oluliselt vihem (Joonis 8).

Liigid A. pratensis, F. ovina ja P. arundinacea vdisid oma kasvu moddukas varjus séilitada
tanu PAR-ist indutseeritud plastilistele reaktsioonidele ning koos varjuga kaasnevatele
parematele mikroklimaatilistele tingimustele. Mitmetes eksperimentides on niidatud
plastiliste reaktsioonide soodustavat mdju varjus kasvu alalhoidmisele (Schmitt,
McCormac & Smith 1995; Schmitt 1997; Li et al. 2001; Semchenko et al. 2012). Koikide
litkkide morfoloogia ja allokatsioonistrateegia oli varjus vorreldes varjutamata tingimustes
kasvanud taimedega erinev. Taimed allokeerisid varjus ressursse rohkem maapealsetesse
osadesse ja kasvasid oluliselt pikemaks, mis vois valgusressursi piitidmisel edu tuua, kuna
korgusega valgusolud paranesid. Samuti produtseerisid taimed vihem lehti, kuid seejuures
oli nende SLA ja veesisaldus suuremad. Suurem SLA ja veesisaldus on seotud madalamate
lehe tilesehitamiskuludega ning fotosiinteesi suurenenud efektiivsusega (Feng, Fu & Zheng
2008). Seega ilmutasid kdik liigid vastusena varjule oma morfoloogias ja allokatsioonis
tiilipilisi varjureaktsioone (Givnish 1988; Poorter 1999; Ballaré 2009; Salgado-Luarte &
Gianoli 2011).

Antud eksperimendis kaasnesid varjuga ka soodsamad mikroklimaatilised tingimused, mis
voisid vdhendades kuumastressi, evapotranspiratsiooni ja tuulest tingitud mehaanilist
stressi soodustada taimede kasvu, samas kui varjutamata tingimustes vois liiga intensiivne

valguskiirgus taimede kasvu fotoinhibitsiooni tekkimise tottu piirata (Valladares 2003;
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Callaway 2007). Seega vdisid varjus PAR-i kdttesaadavuse limiteeritust puhverdada PAR-i
langusest indutseeritud plastilised reaktsioonid ning mikroklimaatilised tingimused, ehk
teisisonu PAR mdjutas kasvu liikidel A. pratensis, F. ovina ja P. arundinacea kui ressurss
(PAR-i limiteeritus aktiveeris plastilised reaktsioonid) ja ldbi varjuga kaasnevate paremate
mikroklimaatiliste tingimuste toimis mdddukas PAR-i langus kui abiootilise stressi

leevendaja ja soodustas kasvu (fasilitatsioon; Bertness & Callaway 1994; Callaway 2007).

Seda, et PAR toimib kui kasvu reguleerija (ressursside investeerimissignaalina) nende
likkide puhul viita ei saa. Kuna liikide A. pratensis ja P. arundinacea puhul on tegemist
toitaineterikaste kasvukohtade liikidega, kes ongi kohastunud mddduka varju tingimustega
ning on avatud kasvukohtadele iseloomuliku abiootilise stressi suhtes tundlikud, siis
peakski nende kasv moddduka PAR-i limitatsiooni korral pigem soodustatud olema
(Liancourt, Callaway & Michalet 2005; Semchenko et al. 2012). Liigi F. ovina kui
toitainetevaeste kasvukohtade liigi puhul voib kiill kahtlustada, et PAR toimib kui
investeerimissignaal, kuid muutus kasvus vastusena varjule oli liiga vdike (ning kasv
varjus pigem langes, kuigi see langus polnud statistiliselt oluline, Joonis 8), et siinkohal

PAR-ile kasvu reguleeriva signaali rolli omistada.

Ainsana reageeris mdoddukale varjule oma kasvus positiivselt liik B. media. Liigi B. media
kasv varjus lausa rohkem kui kahekordistus vorreldes varjutamata tingimustega (Joonis 8).
Kasvu suurenemist varjus vdivad osaliselt seletada liigi B. media plastilised reaktsioonid
vastusena mdddukale varjule. Nimelt suurenes varjus markimisvéarselt (ligi
kolmekordistus) liigi B. media pikkus, kuid seejuures toimus lehtede arvus kdoigest
moddukas langus (Lisa 2). Tulemusena oli liigi B. media vdsu ruumala varjus suurem kui
varjutamata tingimustes. Lisaks oli liigil B. media varjus suurem ka SLA ja lehtede
veesisaldus, mis selle liigi valgusressursi piilidmist tohusalt parandada. Suurem vdsu
ruumala varjus ning suurem SLA ja lehtede veesisaldus olid samas iseloomulikud ka liigile
F. ovina, kuid selle liigi puhul see strateegia varjus kasvu ei suurendanud. Samuti olid
varjus suurenenud SLA ja lehtede veesisaldus iseloomulikud ka liikidele A. pratensis ja P.
arundinacea, kuid ka nende kasv ei olnud varjus suurem. Seega voisid eelpoolnimetatud
morfoloogilised muutused kiill parandada liigi B. media valgusressursi piitidmist varjulistes
tingimustes, kuid arvestades asjaolu, et {ilejddnud liigid ilmutasid morfoloogias vastusena
varjule sarnaseid muutusi, aga seejuures ei kasvanud varjus suuremaks, ei ole siinkohal

liigi B. media silmatorkav parem kasv varjus seletatav iiksnes morfoloogiliste muutustega.
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Kuna liigi B. media ndol on tegemist toitainetevaeste kasvukohtade liigiga, mis on
evolutsioneerunud suure kiirgusintensiivsusega kasvutingimustes, siis oleks selle liigi kasv
pidanud olema soodustatud just varjutamata tingimustes. Kasv oleks varjutamata
tingimustes pidanud olema eriti soodustatud, kuna eksperimendis puudusid
toitainetelimiteeritus ja veestress, mida peetakse liigi B. media kasvu piiravateks
faktoriteks looduslikes tingimustes (Dixon 2002). Seega, kuna tegemist on suure
kiirgusintensiivsusega kohastunud liigiga, siis ei saanud vari antud liigi kasvu soodustada
kui abiootilise stressi leevendaja, sest toitainetevaeste kasvukohtade liigid peaks
vihenenud PAR-i stressina kogema (Choler, Michalet & Callaway 2001; Liancourt,
Callaway & Michalet 2005; Semchenko et al. 2012).

Asjaolu, et valges olid liigi B. media isendid véiksema kasvuga vdis olla tingitud sellest, et
nad allokeerisid kasvu asemel ressursse muudesse funktsioonidesse. Kuna liigil B.media on
nii patogeenidest kui herbivooridest vaenlasi (Dixon 2002), siis vdis varjutamata
tingimustes, kus konkurents naabritega puudub ja herbivooria on suurema tdhtsusega
kohasuse kujunemisel, toimuda ressursside allokeerimine nditeks keemilisse kaitsesse,
mille tagajirjena tuli kompromissile minna kasvu osas. Piistitatud oletust toetavad arvukad
eksperimendid, kus on demonstreeritud kasvu ja keemilise kaitse vahel esinevat 16ivsuhet
(Coley 1988; Feng et al.2009; Rose et al. 2009; Huang et al. 2010; Ziist et al. 2011).
Samuti mitmed eksperimendid, kus on manipuleeritud taime valguskeskkonda, on
ndidanud, et just valguse intensiivsuse vdhenemine ja/vdi madal R/FR-suhe tostavad taime
atraktiivsust herbivooride ja patogeenide jaoks, kuna vidheneb taime investeering
keemilisse kaitsesse vOi herbivooria tolerantsusesse (Pierson, Mack & Black 1990;
Siemens et al. 2002; Cipollini 2004; Kurashige & Agrawal 2005; Izaguirre et al. 2006;
Moreno et al 2009; Shibuya et al. 2010; Salgado-Luarte & Gianoli 2011).

Seega vais liigi B. media puhul PAR méngida kasvu reguleeriva signaali rolli, kus valges
toimus ressursside eelistatud allokeerimine kaitsesse (resistentsusesse/herbivooria
tolerantsusesse) ja varjus toimus timberliilitus kaitselt kasvule. Antud eksperimendis PAR-i
langus liigi B. media herbivooria tolerantsust siiski ei mdjutanud (Tabel 13). Seetottu
tuleks edaspidi kontrollida, kas tegu vdis olla keemilise kaitse allaregulatsiooniga, mida
antud eksperimendis ei mdddetud. Eksperimendis saadud tulemustele lisab siiski kaalu see,
et liigi B. media kasvu suurenemist vastusena varjule on tdheldatud varjutamiskatses ka
varem, kus 50%-lisel PAR-i kéttesaadavuse vihenemisel oli liigi B. media kasv oluliselt

suurem kui 100%-lise valguse juures (Semchenko et al. 2012).
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Ometi on liiki B. media kirjeldatud kui valguslembest ja tdheldatud, et teda ei esine
kasvukohtades, kus kittesaadava PAR-1 hulk langeb alla 40% (Ellenberg 1988; Dixon
2002), mis tundub vastuoluline eksperimentide tulemustega, kus varjul on liigi B. media
kasvule soodustav mdju. PShjus vdib olla selles, et antud eksperimentides puudus
juurkonkurents taimede vahel. On tdheldatud, et lilk B. media on tundlik juurkonkurentsi
suhtes (McLellan, Law & Fitter 1997). Seega on vdimalik, et liik B. media on varjulistest
kasvukohtadest tdrjutud juurkonkurentsi tottu, mille negatiivsed mdjud kaaluvad varju

kasvu iilesreguleeriva moju iiles.

Samuti on tiheldatud, et kuigi liikk B. media v3ib juurkonkurentsi puudumisel paris tugevat
varju taluda, siis pole ta mingitel pdhjustel ikkagi vdimeline varjus Gitsema ja seemneid
produtseerima ning seega voib liik B. media varjulistest keskkondadest puududa, kuna ei
suuda sealsetes oludes jatkusuutlikku populatsiooni luua (Dixon 2002). Kuna antud
eksperimendis ei ditsenud ega produtseerinud seemneid tikski liik, siis 10plikku hinnangut
liigi B. media kohasuse kohta varjulistes tingimustes anda ei saa ja seega on voimalik, et
hoolimata suuremast kasvust varjus voib liigi B. media kohasus varjus siiski madalam olla

kui varjutamata tingimustes.

4.3. Valguse kvaliteedi mdju kasvule

Valguse kvaliteedi muutuse ehk madala R/FR-suhte eraldiseisvat mdju kasvule antud
eksperimendis tuvastada ei suudetud. Taimede kasv madala R/FR-suhte juures varjutamata
tingimustes ei erinenud oluliselt korge R/FR-suhte juures kasvanud taimede kasvust
(Joonis 6). Ka tootluses, kus madal R/FR-suhe oli kombineeritud varjuga, ei tulnud madala
R/FR-i positiivne mdju kasvule ilmsiks, kuigi katsetes tdheldatud madala R/FR-suhte
kasvu soodustava moju tdttu oleks vari kombinatsioonis madala R/FR-suhtega
hiipoteetiliselt voinud taimede kasvu stimuleerida veel enamgi (Ballaré, Scopel & Sanchez
1991; Stuefer & Huber 1998). Kombinatsioonis varjuga oli madalal R/FR-suhtel kasvule
aga hoopis negatiivne mdju (Joonis 6). See vdis tuleneda sellest, et eksperimendis R/FR-
suhte vahendamiseks kasutatud elavatest taimedest kardin viis taimedele kittesaadava
PAR-i hulga kohati vaid 8%-le tdisvalgusest (Joonis 3, Lisa 1), mistdttu siinkohal ei saa
kasvu langust madala R/FR-suhte kui signaali mdjuks lugeda, vaid tegemist oli ilmselt
PAR-i ekstreemsest limitatsioonist tuleneva passiivse kasvureaktsiooniga vastusena
valgusressursi limiteeritusest tulenevale tugevale abiootilisele stressile (Wright &

McConnaughay 2002; Van Kleunen & Fischer 2005; Semchenko et al. 2012). On
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ndidatud, et fotosiinteesiks kéattesaadava valguse 10%-ni vdhenemine on paljudele
rohumaakdrrelistele kasvamiseks ebasoodne keskkond (Semchenko et al. 2012). Seega
polnud siinkohal ilmselt tegemist aktiivse kasvu regulatsiooniga vastusena ldheneva
konkurentsi signaalile ja antud eksperimendi omapdrade tottu toetavad meie tulemused
valdavat arusaama, et muutused biomassi produktsioonis on seotud eelkdige PAR-i kui

ressursi kéttesaadavusega (Aphalo & Ballaré 1995).

4.4. Valguse kvantiteedi ja kvaliteedi mdju herbivooria tolerantsusele

Kuigi siiani on katseliselt ndidatud, et just PAR-i1 kdttesaadavuse limiteeritus pShjustab
herbivooria tolerantsuse languse, kuna valguse limiteerituse tingimustes ei suuda taimed
sama hdsti tagasi kasvada kui valguse kiilluses (Hawkes & Sullivan 2001; Wise &
Abrahamson 2005; 2007; Salgado-Luarte & Gianoli 2011), siis antud eksperimendis oli
varjutamise moju herbivooria tolerantsusele vdhemairgatav. Varjutamine pohjustas kiill
tolerantsuse langust, kuid see mdju oli statistiliselt oluline vaid liigi F. ovina puhul (Tabel
13). Samuti ei leitud antud eksperimendis olulist seost R/S-suhte ja tolerantsuse vahel (Lisa
3), mida peetakse herbivooria tolerantsuse iiheks peamiseks mehhanismiks (Van der

Meijden, Wijn & Verkaar 1988; Strauss & Agrawal 1999; Tiffin 2000).

Eksperimendis oli ilmsem just madala R/FR-suhte mdju, mis pohjustas kdikidel liikidel
tolerantsuse langust — liikidel A. pratensis ja F. ovina oluliselt, liigil P. arundinacea
marginaalselt mitteoluliselt ning liigil B. media mitteoluliselt (Tabel 13). Kuna madal
R/FR-suhe taimedele kittesaadavat valgusressurssi ei vdhenda ning kuna simuleeritud
herbivooria tolerantsuse katse tulemustes R/FR-tootlusxvarjutustootlus interaktsioon
puudus (Tabel 13), siis vdib jdreldada, et madala R/FR-i t66tlus mdjutas herbivooria
tolerantsust kui signaal ja langetas ressursside investeerimist herbivooria tolerantsusesse.
Seega vOib madal R/FR-signaal méngida taime kasvustrateegia muutmises toendoliselt
olulist rolli ning modjutab seejuures ka taimede ressursside investeerimist herbivooria

tolerantsusse.

Kuna on niidatud, et flitokroom mdjutab taimede R/S-suhet (Britz 1990; Salisbury et al.
2007), siis on vdimalik, et madal R/FR-suhe mdjutas taimede herbivooria tolerantsust
muutes nende ressursside allokatsiooni juurte ja vOsu vahel (R/S-suhe). Kui taimed
allokeerivad madala R/FR-suhte juures rohkem ressursse maapealsetesse osadesse, et

lahenevat valguskonkurentsi ennetada, siis voib biomassi tagasikasv herbivooria jirel olla
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piiratud vahenenud maa-aluste siisinikuvarude tottu (Strauss & Agrawal 1999; Stowe et al.
2000; Tiffin 2000). Antud eksperimendis allokeerisid taimed rohkem ressursse
maapealsetesse osadesse aga just vastusena vihenenud PAR-i hulgale. Vastusena madalale
R/FR-suhtele muutus allokatsioon vaid kombinatsioonis varjutusega (Joonis 15) ning ka
see reaktsioon tulenes ilmselt PAR-i langusest, kuna varjus taimekardina olemasolu
mojutas lisaks R/FR-suhtele negatiivselt ka PAR-i hulka. Varjutamata oludes madal R/FR-
suhe R/S-suhet ei mdjutanud. Antud eksperimendi tulemuste pohjal oli aga madalal R/FR-
suhtel herbivooria tolerantsusele eraldiseisev moju ning isegi kolme liigi puhul oli
reaktsioon madalale R/FR-suhtele tolerantsuses tugevam pigem varjutamata tingimustes
kui varjus. Seega plastilisus R/S-suhtes antud eksperimendis muutusi tolerantsuses ei

selgita (Lisa 3).

Madala R/FR-suhte mdju herbivooria tolerantsusele vdis tuleneda sellest, et madal R/FR-
suhe voib fiitokroomi vahendusel mdjutada ressursside allokatsiooni meristeemidesse
(Schmitt & Wulff 1993). Vdimalik, et konkurentsisignaalist pdhjustatud apikaalse
dominantsi tottu produtseerisid madala R/FR-i tootluses kasvavad isendid vdhem
meristeeme kui isendid, kes kasvasid tdisvalguses, mistottu nende tagasikasvupotentsiaal
oli vdiksem ja sellest tulenevalt oli nende herbivooria tolerantsus madalam (Bonser &

Aarssen 1996; Huhta et al. 2000; Whitman & Aarssen 2010).

Simuleeritud herbivooria suhtes oli kdige tolerantsem liik F. ovina. Liigi F. ovina vdime
kdige rohkem draldigatud vOosumassist tagasi kasvatada, vois tuleneda tema kasvuvormist.
Arvatakse, et taime tolerantsus herbivooria suhtes oleneb suuresti tema morfoloogilistest
isedrasustest (Stowe et al. 2000; Tiffin 2000). Liik F. ovina on tihedapuhmikuline (Kukk
2009), millest tulenevalt on tal vorreldes teiste fokaalliikidega suurem meristeemipank ja
seega rohkem potentsiaali tagasikasvuks (Whitman & Aarssen 2010). Voimalik, et liigi F.
ovina suurem tolerantsus tulenes tema evolutsioonilisest taustast, kuna tegemist on
ajalooliselt karjatatud loopealse liigiga. Head tagasikasvu on téheldatud tihti just karjatatud
alade liikidel (Lennartsson, Tuomi & Nilsson 1997). Samuti ei saa vilistada, et herbivooria
simuleerimisel pédses liigi F.ovina puhul kahjustuseta rohkem meristeeme vorreldes teiste
fokaalliikidega, mis vois liigile F. ovina tagasikasvamises selge eeclise anda (Huhta et al.

2000).

Lisaks sellele, et liik F. ovina paistis silma oma tagasikasvamisvdime poolest, oli tema
tolerantsus vorreldes teiste fokaalliikidega valgussignaalidele ka kdige tundlikum — esines
oluline negatiivne reaktsioon herbivooria tolerantsuses nii madalale R/FR-suhtele kui ka
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PAR-i limiteeritusele. Kuna liik F. ovina ei paistnud teistest liikidest silma ei biomassi ega
ka morfoloogilise plastilisuse poolest, siis liikidevahelisi erinevusi tolerantsuse
reaktsioonides tootlustele ei saa nende abil seletada ning pShjused vajavad edasist uurimist.
Tundlikkust signaalile voib selgitada see, et liigi F. ovina kui toitainetevaeses
kasvukeskkonnas evolutsioneerunud liigi jaoks on ressursside suunamine eri
funktsioonidesse kriitilise tdhtsusega (Herms & Mattson 1992). Samas aga ei ilmutanud
toitainetevaeste kasvukohtade liik B. media tundlikkust R/FR-signaalile, mistottu siinkohal

ei pruugi liigi evolutsiooniline taust ndhtust selgitada.

Antud eksperimendis mdddetud tunnused ei vdimalda seletada, mis mehhanism pdhjustab
litkidevahelist varieeruvust tolerantsuse reaktsioonis vastusena madalale R/FR-suhtele.
Seda, et madalal R/FR-suhtel on herbivooria tolerantsusele signaali mdju pole teadaolevalt
sitani varem ndidatud, kuid antud eksperimendi tulemuste valguses vajaks kindlasti
kontrollimist. Valgussignaalide moju uurimine herbivooria tolerantsusele tdiendaks
teadmisi selle kohta, millistes valgustingimustes taimed herbivooriast kdige rohkem
mdjutatud on ja vdimaldaks teha ennustusi selle kohta, millistes valgusoludes taimed kdige
paremini herbivooride tekitatud kahjust taastuda suudavad (Tiffin 2000; Hawkes &
Sullivan 2001).

4.5, Jareldused

e Valguse kvantiteedi ehk PAR-i kittesaadavuse mdddukas vihenemine ei pruugi alati
taimede kasvu negatiivselt mojutada. PAR-i langusest pohjustatud plastilised
reaktsioonid ning vegetatsiooni varjuga kaasnevad mikroklimaatilised muutused
voivad taimedel aidata oma kasvu varjus alal hoida sama hédsti kui varjutamata

tingimustes.

e PAR-i kittesaadavuse liigne limiteeritus parsib taimede kasvu olenemata vegetatsiooni

varju soodustavast mojust.

e Olenemata kohastumusest korge kiirgusintensiivsusega keskkonnale oli varjus
toitainetevaeste kasvukohtade liigi B. media kasv suurem kui tdisvalguse juures,
viidates sellele, et PAR-il voib olla oluline roll toitainetevaeste kasvukohtade liikide
kasvu regulatsioonis, pdhjustades ressursside piiratud allokeerimist kasvu isegi

toitainetelimiteerituse ja veestressi puudumise korral.
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Antud eksperimendis valguse kvaliteedi muutus ehk madal R/FR-suhe taimede kasvu

regulatsiooni ei mojutanud.

Madal R/FR-suhe mdjutas herbivooria tolerantsust kui signaal ja langetas ressursside
investeerimist herbivooria tolerantsusesse ning signaali suhtes oli eriti tundlik
toitainetevaeste kasvukohtade liik F. ovina, mille pdhjuslikud tagamaad vajavad edasist

uurimist.
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Kokkuvodte

Vegetatsioonivari voib taime kasvu mdjutada mitmel viisil. Vdhendades fotosiinteesiks
vajaliku valgusressursi hulka v3ib vegetatsioonivari taime kohasust valguskonkurentsis
langetada, kuid vegetatsioonivarjul vdib olla ka positiivne mdju vdhendades kuuma- ja
veestressi ning tuulest pohjustatud mehaanilist stressi, mis on iseloomulikud avatud
kooslustele. Lisaks vodivad vegetatsioonivarjust tingitud muutused valguse kvantiteedis
(PAR- photosynthetically active radiation) ja kvaliteedis (punase (R) ja kaugpunase (FR)
kiirguse suhtes) méngida investeerimissignaali rolli ressursside allokeerimisel taime

erinevatesse funktsioonidesse.

Uurimaks, kuidas valguse kvantiteet ja kvaliteet mojutavad taime kasvu ning millised
plastilised reaktsioonid muutusi kasvus selgitavad viidi ldbi potikatse, kus manipuleeriti
taimedele kittesaadava PAR-i1 hulgaga ja R/FR-suhtega. Uurimaks, kas ja kuidas
valguskeskkonna moju kasvule sdltub keskkonnast, milles taim evolutsioneerunud on,
kasutati fokaalliikidena toitaineterikaste (Alopecurus pratensis, Phalaris arundinacea) ja
toitainetevaeste (Briza media, Festuca ovina) kasvukohtade taimi. Selgitamaks, kas PAR-i
hulga ja R/FR-suhte muutus mingivad taime kasvu regulatsioonis votmerolli mojutades
seejuures kasvuga voOimalikus Idivsuhtes olevat herbivooria tolerantsust viidi 1dbi

herbivooria simuleerimise katse.

Moodukal varjul oli kasvule neutraalne (A. pratensis, F. ovina, P. arundinacea) voi
positiivne (B. media) m&ju. Varjus voimaldasid taimedel kasvu siilitada ilmselt PAR-ist
indutseeritud plastilised reaktsioonid ja varjuga kaasnevad soodsamad mikroklimaatilised
tingimused. Olenemata kohastumusest korge kiirgusintensiivsusega keskkonnale ning
toitainete limiteerituse ja veestressi puudumisest eksperimendis, oli varjus toitainetevaeste
kasvukohtade liigi B. media kasv suurem kui tdisvalguse juures. Seega on voimalik, et
PAR mingib osade litkide puhul taime kasvu regulatsioonis téhtsat rolli mitte ainult
ressursina vaid ka signaalina. Tugeva valgusressursi limiteeritusel oli taimede kasvule
negatiivne moju olenemata varjuga kaasnevate soodsate mikroklimaatiliste tingimuste

positiivsele mojule.

Antud eksperimendis madal R/FR-suhe taimede kasvu ei modjutanud, kuid mdjutas
negatiivselt taimede tolerantsust herbivooria suhtes, viidates sellele, et madal R/FR-suhe
voib mingida regulatoorset rolli ressursside allokeerimisel herbivooria tolerantsusesse.

R/FR-1 mdju herbivooria tolerantsusele pole teadaolevalt varem niidatud, kuid antud
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eksperimendi tulemuste valguses vajaks see ndhtus edasist uurimist, voimaldades tdiendada

teadmisi herbivooria tolerantsuse mehhanismide kohta.
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The role of light quantity and quality in regulating plant growth and

herbivory tolerance

Merilin Saarma

Summary

Canopy shade may affect plant growth in multiple ways. By limiting the quantity of light
available for photosynthesis, shading by neighbours can result in light competition and
reduce plant fitness, but it can also facilitate plant growth by ameliorating abiotic stress
associated with open habitats, such as thermal stress, water deficiency and mechanic stress
caused by wind. Thirdly, the changes in light quantity (PAR — photosynthetically active
radiation) and quality (red (R) to far-red (FR) ratio) caused by canopy shade may act as

cues that shape resource investment into different plant functions.

A common garden experiment was carried out to examine how different levels of light
quantity and quality affect plant growth and how plants modify their morphology in
response to different light environments. The importance of species evolutionary
background in determining the growth response was tested using species from nutrient-rich
(Alopecurus pratensis, Phalaris arundinacea) and nutrient-poor (Briza media, Festuca
ovina) habitats as focal plants. Herbivory was simulated to examine whether PAR and
R/FR-ratio act as growth regulating signals and thereby affect resource investment into

plant tolerance of herbivory, a function that might exhibit a trade-off with plant growth.

Moderate shading had a neutral (A. pratensis, F. ovina, P. arundinacea) or positive (B.
media) effect on plant growth. The neutral effect was probably due to the ability of plants
to improve light capture through morphological plasticity and improvement of
microclimatic conditions in shaded conditions. Despite being adapted to high irradiance
habitats and the lack of nutrient or water limitation, B. media exhibited enhanced growth in
shaded conditions. This indicates that in some species PAR may affect plant growth not
only as a resource but also as a growth regulating signal. Deep shade had a net detrimental

effect on plant growth despite the favourable microclimatic conditions provided by shade.

There was no evidence that light quality could act as a growth regulating signal in terms of
plant dry mass production in high and low R/FR-ratio light environment, but low R/FR had

a negative effect on plant tolerance to herbivory, suggesting that it might have a regulatory
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role in the investment of resources to herbivory tolerance. The role of light quality in
herbivory tolerance regulation has not previously been investigated. This novel finding
needs further investigation that could provide new insights into the mechanisms driving

herbivory tolerance.
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LISAD

Lisa 1. Valgustootluste (pillirooseinte ja/voi taimekardina) moju PAR-i hulgale ja R/FR-suhtele

pilvise (‘) ja péikselise ( O ) ilma korral. Tabelis on toodud PAR-i ja R/FR-suhte keskvairtused
(X) erinevates tootlustes kolmel mdotmiskdrgusel.

Vagutus- - R/FR- I;(())rf;s PARPAR,s PARPAR,s RFR  R/FR
tootlus to0tlus (cm) - o ’ - o

varjutamata korge R/FR 0 0.59 1.17 0.80 0.86
15 0.64 1.17 0.81 0.86

30 0.70 1.12 0.80 0.87

varjutamata madal R/FR 0 0.62 1.06 0.47 0.48
15 0.70 1.07 0.45 0.39

30 0.79 1.08 0.62 0.51

varjus korge R/FR 0 0.39 0.16 0.91 0.90

15 0.44 0.17 0.90 0.89

30 0.52 0.17 0.89 0.89

varjus madal R/FR 0 0.29 0.08 0.65 0.52

15 0.39 0.12 0.63 0.51

30 0.46 0.15 0.69 0.58

Lisa 2. Seos taimede pikkuse ja lehtede arvu vahel. Joonisel on kujutatud In-transformeeritud
pikkuse ja In-transformeeritud lehtede arvu keskvédirtused nelja fokaalliigi (mérgitud erinevate
stimbolitega) kohta igas tootluses. Joon tdhistab regressioonijoont iile kdigi keskmiste.
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Lisa 3. Seos tolerantsuse ja juur/vosu masside suhte (R/S) vahel. Joonisel on kujutatud In-
transformeeritud R/S-suhte keskvéairtused ja tolerantsusindeksi (arcsin(sqrt)-transformeeritud teisel
16ikusel ja esimesel 16ikusel kogutud maapealsete biomasside suhe) keskvédrtused nelja fokaalliigi
(mérgitud erinevate siimbolitega) kohta igas tootluses. Seose ebaolulisuse tottu ei ole
regressioonijoont joonisel toodud.
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