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KOKKUVOTE

Taime kohasus on keeruline keskkonna ressursside ja taime tunnuste interaktsioon.
Mitmed hairingud omavad markimisvaarset moju looduslikele taimekooslustele ning
populatsioonidele. Oma sessiilse eluviisi téttu on taimedele oluline kiire kohanemine
hairingutega. Uheks kiireks kohanemise viisiks on fenotibiline plastilisus, mis
keskkonna muutudes aitab sdilitada taime kohasust ning pikemas perspektiivis ka
ellujdamist. Kéesoleva t00 esimeses, teoreetilise Ulevaate, pooles kasitlen taimede
fenotlilbilise plastilisuse erinevaid aspekte kirjeldades selle omaduse adaptiivsust
(Baldwini efekt), ontogeneetilist triivi, vegetatiivse ja generatiivse tunnuse erinevusi ning
nende omaduste mdju taimele ning taimekooslustele. Samuti kasitlen valgusmdju taime
tunnustele. TAO teises pooles tutvustan 2015-2016 aastal tehtud uurimustdo tulemusi,
mille kaigus uurisin majandatud metsade alustaimestiku ning nende generatiivsete
tunnuste fenotutbilist plastilisust. Hipoteesiks olid: (I) metsataimed on hailuliigid, kelle
pikaajaliseks pusimajaamiseks on eeldatavasti vajalik valgushairingute teke ning (II)
valgusgradiendil mets-metsaserv-raiesmik avaldub varjulembeste liikide generatiivsete
tunnuste kanaliseeritus. Kogutud andmete p&hjal kinnitasin osaliselt kanaliseerimisefekti
olemasolu metsataimedel. Pooled taimed reageerisid positiivselt paranenud
valgustingimustele. Koldndgese puhul ilmnesid fotooksidatiivse stressi ilmingud, kuna
paranenud valgustingimuse mdju oli negatiivne. Ellenbergi valgusnditaja, mis oli taime
varjutaluvuse eksperthinnanguks, ei korreleerunud tunnuste reaktsioonige metsast

avatumatesse tingimustesse.

Marksénad: Fenotuubiline plastilisus, Baldwini efekt, kanaliseerimine, valgusdkoloogia,

rohutaimed, majandatud mets
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SUMMARY

Phenotypic plasticity of herbaceous species - the reaction of generative traits of
forest herb layer plants on forest clear-cut

Environment, its resources and plant traits form a complex system of interactions. Many
environmental disturbances have a significant effect on natural plants and its
populations. Due to the sessile nature, adaptation to these disturbances is vital for
plants to survive. The ability of an organism to alter its traits in response to changes in
the environment is called phenotypic plasticity and, in the long term, give a chance to
persist in fluctuating or disturbed environments. In the first part of the thesis | provide a
theoretical review of phenotypic plasticity, and its specific topics of Baldwin effect,
ontogenetic drift and the difference of vegetative and generative traits and their effect on
plants and plant communities. Also the topic of light availability is one of the main
environmental conditions. In the second part of the paper | will present results of a study
which was conducted in 2015-2016 in managed forests. | measured the generative
traits of various forest herbaceous species to test hypotheses. (I) forest herbaceous
species are canopy-gap species whose long-term survival assumes occasional
disturbances in the forest, and (II) based on the light gradient of forest - forest edge -
clear-cut |1 hypothesized that low-light adapted forest herbs canalize their generative
traits when exposed to more light. The results show that hypothesis of trait canalization
was to some degree present in the studied species. Half of the species had a positive
response to the increase of light. To some extent Galeobdolon luteum was shown to
suffer from photooxydative stress when exposed to increase of light. Ellenberg’s light

indicator didn’t correlate with the plants responses to improved light conditions.

Tags: Phenotypic plasticity, Baldwin effect, canalization, light ecology, herbaceous

species, clear-cut forest
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SISSEJUHATUS

Looduslikke taimekooslusi ohustavad nii maakasutus, keskkonnareostus, klimamuutus
kui ka invasiivsed voorliigid (Matesanz 2010). Taimed suudavad osaliselt kohaneda
neile keskkonnasurvetele, kuid iga liigi fenotttbiline reaktsioon séltub keskkonnasurve
eriparadest - (Bellard jt. 2012) muutes kasvu, biomassi, fenoloogilist arengut ja
taimesiseste ainete konsentratsioone (Petanidou 2014, Baeten jt. 2010). Fenotudbiliste
tunnuste varieeruvus soltub geneetiliselt mé&aratletud fenotlubilisest plastilisusest,
ontogeneetilisest triivist voi mblemast korraga (Wright jt. 2002). Berg ja Ellersi (2010)
sOnul on genotldbist lahtuv fenotldbiline varieeruvus eriti  oluline vaikese
levimisvOimega spetsialistidele, sest paindlikult kohanemine muutuvate kasvu-
tingimustega vdib olla nende ainus viis ellu jadda. Sellealased uurimust66d on mdne
vOrra vastandlikud: Aikio ja Markkola (2002) leidsid, et taimed olid rohkem plastilised
madala ressursihulga korral, kuid Lemke (2014) vastupidist, seetbttu on pdhjust seda

varjutaluvate liikide puhul rohkem uurida.

TOO esimeses pooles annan teoreetilise Ulevaate fenotlubiliste tunnuste
varieeruvusest, ulatusest ja taimede ontogeneetilisest reaktsioonidest vastuseks
muutuvale keskkonnale. To0 teines pooles analiisin  metsade rohttaimede
generatiivsete tunnuste muutuseid, metsaraiest tingitud intensiivsemas valgus-

keskkonnas.



Fenotulbiline plastilisus

19. saj. I6pus avaldatud artikkel Baldwini poolt, mis Uritab vastust leida kiisimusele: Mis
mojutab organismi muutust tema eluea jooksul? oli esimene samm mdistmaks
adaptiivse fenotuubilise plastilisuse rolli. Ta pakkus, et adaptivne fenotutbiline
plastilisus on susteem, mis vdimaldab taimel taluda uut (muutunud) keskkonda ning
hiliem sellega pikkamisi kohaneda (Baldwin 1896, Pigliucci 2001, aga vt. Rink ja Zobel
2005). Tanapaeval nimetatakse olukorda, kus mitte-parilik keskkonnast tingitud
adaptiivsus toetab parilikku adaptiivset muutust, Baldwini efektiks (Pigliucci ja Murren
2003, Ghalambor jt. 2007).

Fenotllbiline  plastilisus on  keskkonna-muutuste  indutseeritud  varieeruvus
fenotllpilises tunnuses (Via jt. 1995), mille t&htsus organismile on fenotuulpiliste
tunnuste optimeerumine vastavalt keskkonna tingimustele (Whitman 2009, Bradshaw
1965). Hupoteetiliselt, kui taim omaks ideaalset fenottubilist plastilisust, siis omaksid
tema tunnused iga keskkonnakompleksiga optimaaseimat Uhilduvust. Plastilisus-
vOimekus omab |dimsuhtelist hinda ning seab sellega piiranguid, mis teevad jarjepideva
optimaalseima Uhildumise vbimatuks (Scheiner 1993, Via 2005, DeWitt 1998). Kui
algselt arvati, et adaptiivne fenotidbiline plastilisus ei oma evolutsioonilist téhtsust
(Williams 1966, Simpson 1953), kuna eeldati, et keskkonnast tingitud fenotuubiline
plastilisus kaitseb genotllpi valikusurve eest (Levin 1988, Grant 1977), siis uuemad

uuringud naitavad vastupidist (Pigliucci ja Murren 2003, Santos jt. 2015).

Adaptiivne fenotlubiline plastilisus omab tugevat evolutsioonilist méju populatsioonide
elumusele (Pigliucci 2005), sest ta mitte ainult ei vdhenda valjasuremisriski, vaid tagab
kirema kohanemise adaptiivsete optimumide vahel (Ghalambor jt. 2007, Pigliucci ja
Murren 2003) - mdju ei ole piiratud ainult vaatlusaluse the pdlvkonna isenditega, vaid
mojutab ka jargnevaid pdlvkondi (Sultan 2000). Samuti aitab fenottubiline plastilisus
Uletada adaptiivset barjaari, mis tekib populatsiooni uute tingimustega koha

koloniseerimisel - selle asemel, et oodata vastava kasuliku mutatsiooni tekkimist, mis
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annaks isendile pusimajddmiseks eelduse, loob fenotllbiline plastilisus Ghildumise
keskkonna ja tunnuse vahel seniks kuni mutatsioonid nihutavad Uldist tunnuse vaartust
(Ghalambor jt. 2007).

Kui fenottubiline plastilisus varjestab keskkonna surve, siis see tahendab, et eelise
saavad suhtelise keskmise fenotlibiga isendid ja toimub stabiliseeriv valik (Chevin jt.
2010, Williams jt. 1995). Kuna stabiliseeriv valik on looduses enim-levinud loodusliku
valiku vorm (Hansen ja Thomas 1997), siis vbib eeldada, et adaptiivsel fenotuubilisel
plastilisusel on vaga oluline roll populatsioonidinaamikale ning selle teemalisi
uurimustoid tehes peaks sellele tahelepanu podrama (Chevin jt. 2010). Seda arvesse
vottes: valikususurve ei ole midagi lineaarset ning mdju organismile vdib olla
thekorraga nii suunav kui stabiliseeriv (Chevin jt. 2010). Selline olukord tekib kui
fenotldbiline plastilisus ei tekita uues keskkonnas ideaalset fenotlilbi ja keskkonna
kattuvust, kuid jaab optimumi ligidale. Fenotlubiline plastilisus tagab taime ellujgdmise
uues keskkonnas, ehk toimuma hakkab stabiliseeriv valik, kuid samal ajal on tunnuse
fenotlbiline optimum piisavalt kaugel, et toimuks suunav valik (Ghalambor jt. 2007).

Selle kohta tehti Uks huvitav uurimustdé Havai saarestiku invasiivse taimeliigiga
Pennisetum setaceum, mis introdutseeriti sinna piirkonda umbes 100 aastat tagasi
(Williams jt. 1995). Tema Oisikute arv oli positiivses seoses koosluse produktiivsusega
ja ressursside kattesaadavusega, ehk siis generatiivseid varsi taime kohta oli kdige
rohkem meredarses populatsioonis, kuid suhteliselt rohkem taimi olid generatiivsed
abiootiliselt stressirohkemas keskkonnas, mille naiteks olid antud uurimuses magedes
kasvavad populatsioonid. Aja jooksul toimunud genotiudbilised muutused olid
tagasihoidlikud, kuid muutunud oli taimede valdav fenotiitip. Uheks pdhjuseks vdis olla
see, et adaptiivne plastilisus tagas fenotltbi ja keskkonna vahelise optimumi ning
sellest tulenevalt ei saanud toimuda suunavat evolutsioonilist valikut. Alternatiivne
pdhjus vois olla ka selles, et kuna uued asurkonnad tekkisid vaikestest sissetoodud
populatsioonidest, siis ei pruukinud olla vaga suurt geneetilist erinevust populatsiooni
sees, mille piires oleks evolutsiooniline valik saanud toimuda (Williams jt. 1995).

Vahene genotuibiline  diversiteet (pudelikalea  efekt) vOib viidata ka
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kanaliseerimisefektile (pikemalt allpool), kuigi see on vaheusutav, kuna keskkonnad olid
Usnagi erinevad ning kanaliseerimine toimub tldjuhul ainult vahese hairingu tingimustes
(Debat ja David 2001).

Naide Havaii invasiivsest liigist Pennisetum setaceum ilmestab, et naturalisatsioon vdib
toimuda ka peamiselt plastilisuse kaudu ning muutuv keskkond voib vélja tuua tunnuse
variatsioonivoimekuse. Tunnuse fenotutpilise plastilisuse avaldumine keskkonnas vdib
kaitsta taime ndrga valikusurve eest ning selle kaudu takistada uue liigi tekkimist
(Ghalambor jt. 2007).

Ontogeneetiline triiv

Baldwin sdnastas plastilisuse ka ontogeneesi vétmes, vaites, et fenotuibiline plastilisus
ei ole taime fikseeritud omadus, vaid see s6ltub taime eluetapist ning avaldub ainult siis
kui vastav tunnus on sobivas ontogeneetilises arengujargus (Ming 1997, Evans 1972).
Taime ontogenees tingib erinevaid muutusi organismi eluaja valtel. Ontogeneetiline triiv
(ontogenetic drift inglise keeles) on taime tunnuste ennustatav muutus soltuvalt
arengustaadiumist ning kasvust (Evans 1972). Naiteks mida kaugemal on taim oma
ontogeneetilises arengus, seda rohkem ta allokeerib ressursse juurekasvu asemel
varrekasvu. Ontogeneetiline triiv on ka taime plastilisuse vaéljendus, kuid seda
eluetappide méttes. Fenotllbilise plastilisuse ja ontogeneetilise plastilisuse peamine
erinevus on see, et esimene on indutseeritud keskkonnast, teine aga eluetappidest
(ontogeneesist). Kas fenotudbiline plastilisus, ehk taime tunnuse variatsioon, on taime
ontogeneesis pidevalt ilmnev nahtus véi on piiratud mingi kindla eluetapiga ei ole veel
kindel (Bbhnke jt. 2013) ning selleparast tuleks plastilisust uurides sellele ka tahelepanu

poorata.

Naiteks, Hutchings ja Slade (1988)’i katses hariliku maajalaga (Gelchoma hederacea)
toimusid muutused ka kasvuvormis, sest piiratud ressursside tingimustes muutis genet
oma ressursihdivet Phalanx kasvuvormist Guerilla kasvuvormi, ehk et hakkas ruumi

kasutama ekstensiivselt. Selline plastilisus tagab geneti effektiivse ressursihdive ning
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kasutuse heterogeenses keskkonnas (Hutchings ja Slade 1988). Konkreetse uuringu
teeb veel huvitavamaks see, et plastilisust uuriti geneti tasemel, eedaldes
rametitevahelist suhtlust ning koordinatsiooni vosundite kaudu. Selle kanali
katkestamine vahendas geneti koloniseerimisvbimet (Hutchings ja Slade 1988) ning

pikemaajaliselt tdenaoliselt ka vosundi ellujgamist.

Ontogeneetiline plastilisus véaljendub ka generatiivsusreaktsioonis. Samas katses leiti,
et kahe aasta jooksul tootis metsaalune maajala hermafrodiitne genet tunduvalt rohkem
generatiivseid rameteid kui seda tegi ronumaa hermafrodiitne genet (Hutchings ja Slade
1988). Protsentuaalselt oli kahe aasta jooksul metsaalusel hermafrodiitsel genetil
suurem hulk disi ning viljakehi kui ronumaal kasvanud hermafrodiitsel genetil. Sellele
lisaks uuriti populatsioonide elumust ning selgus, et metsaaluse geneti rametite
ontogenees oli tunduvalt lihem kui rohumaa oma. Selle Uheks pdhjuseks vdib olla

valguse kui ressurssi puudusest tekkinud stress.

Kanaliseerimine

Kanaliseerimiseks (canalisation ingl.k.) nimetatakse jarjekindla fenotltbi loomist
erinevate keskkondade ja geneetiliste muutuste tingimustes - Waddington (1941) toi
oma tdos vdlja, et kanaliseerimine on oma olemuselt geneetilise ja keskkonnast tingitud
muutuse parssija, kuna organism ei reageeri muutustele adaptiivselt, vaid sailitab enda
algse fenotulubi. Tanapdevasem ké&sitlus véidab, et kanaliseerimine on tunnuse
variatsiooni vahendav nahtus ning eristatakse keskkonnast ja genotuibist tingitud
kanaliseerimist (Gibson ja Wagner 2000). Nii fenotlubilise plastilisuse kui ka
kanaliseerimise vordlemine stressiolukorras on oluline, et mdista nende nahtuste hinda
ning moju organismile. Nende omavaheline mdju on véheuuritud, kuid téendoliselt
enamus organisme omavad mdlemat ming neil on tunnuseid mis on plastilised ning

tunnused mis on mitte-plastilised (Ghalambor jt. 2007).

Kanaliseerimise ja plastilisuse (heks erinevuseks on suunava valiku survele

reageerimises. Kanaliseerimine séilitab (vaikeste muutuste kiuste) alg-fenotuiibi ning
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plastilisus (adaptiivne) voib avalduda mitme erineva vOimaliku vastusena, vastavalt
genotutbile ning keskkonnasurve olemusele. Stabiliseeriva valiku tingimustes on
kanaliseerimine adaptiivne. See valjendub kui teatud oligo - vdi polligeenimutatsioon on
fikseeritud, siis neid toetavad geenid (minor genes ingl k.) on valikusurve all, et tagada
selle muutuse jarjepidevus. Ajapikku vdib koguneda né. varjatud geneetiline diversiteet,
mis ei ole valikusurve all ning seetbttu avaldub ainult teatud ekstreemsetes
keskkondades, mis I6huvad geneetilise puhvertsooni (Debat ja David 2001, Eshel ja
Matessi 1998, Ghalambor jt. 2007).

Vilela ja teiste (2015) korraldatud uuringus Uritati mdista, kuidas mdjutab produktiive
ning stabiilne keskkond taime ressursihdivestrateegiat ning fenotttbilist plastilisust.
Vorreldi metsikud ja aretatud ristdieliste (Brassicaceae) ja pajulilleliste (Onagarceae)
sugukonda kuuluvaid taimi. Selgus, et metsikutel tivedel oli kbrgem homodstaas ning
kanaliseerisid oma tunnuseid enam kui aretatud taimed, mis valjendus selles, et
metsikutel taimedel langes p6ua tingimustes biomass vaid 25%, aga aretatud taimedel
50%, samas, sOltumata keskkonnast panustasid aretatud taimed alati rohkem
paljunemisesse ning vahem sailitusorganitesse, samas kui stressirikastest kuivades
tingimustes metsikud taimed kogusid suurema susivesikute reservi. Vorldustootluses,
kus mdlemat gruppi kasvatati kontrollitud keskkonnas, mdlemad rihmad muutsid oma
ressurssihdivestrateegiat, ja aretatud taimedel oli tunduvalt suurem fenottubiline

plastilisus (seda eriti vee omastamisega seotud tunnuste puhul).

Katsest jareldasid Vilela jt. (2015), et aretatud taimedel on olulisemad reproduktsiooniga
seotud tunnused, poorates vahem téhelepanu varude kogumisele sailitusorganitesse.
Tegu on sordiaretuse kaigus eelistatud tunnustega (suured viljad, vaike kasv, et
vastupidada tuulele jne.), kuna I6imsuhe kompenseeritakse polluhooldusmeetoditega
(naiteks koik teised taimed hé&vitatakse konkurentsisurve vahendamiseks). Metsikutele
taimedele ei tule plastilisus kasuks, kuna neil tuleb vastu pidada heterogeenses
keskkonnas, kus toimuvad regulaarsed hairingud - seetbttu peavad nad kanaliseerima
teatud tunnuseid (naiteks varude sailtusorganid) rohkem kui aretatud taimed. See

omakorda viitab aretatud taimede geneetilise puhvertsooni v@imalikule [Bhkumisele
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sordiaretuses ning selle t6ttu ka varieeruvamat fenotilpi, sest valikusurve all olev
tunnus omas kbérgemat fenotuubilist plastilisust. Seetdttu on metsikute tlvede
ressrusihdivestarteegia mitmekesisem ning kanaliseerimise kaudu homodstaasi
sdilitamine olulisem kui mingi kindla keskkonna maksimaalne arakasutamine, nd. Jack-
of-all-trades strateegia, sest heterogeensem keskkond tingib ka varieeruvama
keskkonnasurve. Teatud tingimusel muutub tunnuse plastilisus taimele liiga
koormavaks, voi nagu DeWitt (1998) seda nimetab: plastilisuse limiteeringuks. Aretatud
sortide puhul on valikusurve all olevat tunnust on ainult vOimalik hoida tanu

polluhooldusmeetoditele.

Taimede generatiivsed ja vegetatiivsed tunnused

Taimel on oma eluaja jooksul keskkonnalt erinevad ndudmised ning samuti erinev
tolerants keskkonnamdjudele ning hairingutele. Naiteks metsaaluses seemnepangas
oleva seemne vastupidavus kulmale v6i ndudmised valgusele on teistsugused Kkui
ontogeneesis edasijdudnud sama liigi taimel. Levimiseks ning keskkonnas alles
jddmiseks peab taim kdige pealt sinna levima, seejarel piusima jadma (establishment
inglise keeles) ning seejarel ennast paljundama. Taim teeb seda vegetatiivselt (nt.
risoomidega) vOi suguliselt (nt. seemnetega). Selleni jdudmiseks peab taim labima
eelnevalt mitmeid ontogeneetilisi etappe. Plastilisus taimes v6ib minna nii kaugele, et
endaga mittethilduvad taimed (ingl k. self-incompatibility) vGivad tolmeldajate puuduse
ning taime vanuse koosmadjul muuta ennast viljastavaks taimeks (ingl k. self-compatible)
(Vogler jt. 1998). Selline muutus eeldab nii fenoloogilisi vastuseid keskkonnale
(Petanidou 2014) kui ka molekulaarseid muutusi taimes endas (Vogler jt. 1998) ning on
seetdttu vaga heaks naiteks fenotubilise plastilisuse olulisusest, kuna ilmsetab fakti, et
fenotubiline plastilisus ei ole puhtalt taimekasvu voi lihntsamaid protsesse mojutav
nahtus (nagu néaiteks varre pikkus vai lehe pindala).

Eelnevalt kirjeldatud hariliku maajala naide (Hutchings ja Slade 1988) naitas nii
vegetatiivsete kui ka generatiivsete taimeosade plastilisust. Mdlema peamiseks

variatsiooni esilekutsuvaks keskkonnafaktoriks oli valgus. Arvestades, et valgus on
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vorreldes mullatoitainetega limiteerivam faktor (Baeten jt. 2007, Sultan 2000) siis vdib
eeldada, et plastilisusemaar on kdrgem nendel taimeosadel, mis on otseselt séltuvad
valgushulgast (naiteks SLA, varrepikkus) (Aikio ja Markkola 2002). Seda teooriat toetas
teatud maaral ka hariliku maajala katse, kuna varieeruvus generatiivsete (6itsemis % ja
viljakehade arv) néaitajate poolel oli tagasihoidlikum kui vegetatiivsetel (SLA) néitajatel.
Samuti, kahar kirburohi (Polygonum lapathifolium), mida kasvatati 20%ilise
fotoslnteetiliselt aktiivse kiirguse (FAK, ingl k. PAR) all omas vaiksemat biomassi kui
100%ilise FAKI all kasvanud taim, kuid samas omas suhteliselt rohkem fotosuinteetiliselt
aktiivset lehepinda (Sultan 2000).

Lemke jt. (2014) uurisid erinevate metsataimede plastilisusemaara ning to66grupp leidis,
et keskmine varieeruvus seemnemassi ja lehesuuruse suhte kuivmassi (SLA) vahel oli
Usna sarnane; samas kui keskmine varieeruvus reproduktiivses tootmises (seemneid
taime kohta) oli tunduvalt suurem kui thelgi teisel tunnusel. Variatsiooni p&hjuseks vdib
olla nii keskkonnasurve, genotuubi kui ka liigilised erinevused vdi kdik need néitajad
koos. Samas uurimustoos sai toetust teooria, et suurem ressursihulk tdhendab ka
suuremat keskmist variatsiooni, seda nii vegetatiivsete kui generatiivsete tunnuste osas.
Kuigi ilmselt on sellel vaitel ka erandeid (Aikio ja Markkola 2002). Baeten jt. (2010)
lisasid oma katses fosforit (P), et uurida plastilisuse mdju ning leidsid, et maamddla
(Geum urbanum) ning pori-ndiakolla (Circaea lutetiana) generatiivsed osad ei olnud
olulisel maaral moéjutatud, kull aga olid tundlikud valguse osas. Mis viitab samuti sellele,
et Uldistavaid markusi fenotltbilise plastilisuse kohta on keeruline teha (Baeten ijt.
2010).

Keskkonnafaktorid plastilisuses - valgus

Valgus kui tks limiteerivamaid faktoreid taimedele on bioloogide tahelepanu all olnud
juba pikalt (Lemke jt. 2014, Young 1975, Kurepin 2015, Plue jt. 2013) ning arvestades,
et uurimustod keskendub valgustkoloogiale, siis tasub sellele ka eraldi tédhelepanu
poorata. Lisaks teistele ressurssidele (Baeten jt. 2007, Sultan 2000, Pefia 2011) on

valgus taime jaoks Uks olulisemaid ning mdjutab fotosinteetilisi protsesse, biomassi
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jaotumist jne. (Baeten jt. 2007, Young 1975), kuid vdib avaldada ka teatud negatiivset
moju, naiteks fotooksudatiivse stressi ndol (Reddy jt. 2006). Valgusressursi kasutamine
sOltub liigist (Baeten jt. 2010, Sultan 2000) ning keskkonnast (Kurepin 2015), kus see
taim paikneb.

Lisaks valgusintensiivsusele omab mdju ka lainepikkus, mis taimele langeb (Johkan jt.
2012). Youngi (1975) tehtud uurimuses soontaimedega leidis, et hupokotuul kasvas,
vOrreldes loodusliku valgusega, kaks korda pikemaks luminofoorlambi all vaatamata
sellele, et valgusintensiivsus oli sama. Peamine erinevus péaikesevalguse ning
luminofoorlambi vahel taimeflsioloogilises mottes on see, et luminofoorlamp on
suhteliselt madalama intensiivsusega punases spektriosas ning seetdttu ei pruugi olla
piisav, kuna taim kasutab fotoslinteesiks peamiselt punase ja sinise valguse
elektromagnetilist lainepikkust. Samas uurimustdds valjendus fakt, et kdrrelllide pikkus
on samuti tundlik lainepikkusest, peamiselt punase ning kaug-punase spektriosas.
Hupokotudli  pikenemine luminofoori all vdib olla tingitud ressursipuudusest
(fotosuinteesiks vajaminev lainepikkus), mille t6ttu taim suunab rohkem ressursse
hipokotudli kasvu, et tBsta tdendaosust saada valgust. Tihti aga ei ole see seos nii

lineaarne (Pengelly jt. 2011).

Plue jt. (2013) labiviidud uuring rohttaimedega, mille kaigus uuriti pikaajalise varju moju
rohttaimede diversiteedile ning kohasusele, naitas, et pikaajaline vari, mis puude
vOrastike tottu tekib, moéjub negatiivselt diversiteedile ning toimub suktsessioon
valguslembelise liikidekoosluse juurest varjutaluva koosluse poole. Nuansirikkamaks
teeb selle uurimuse fakt, et (varjulembeste) rohttaimede koosseis soltus ka sellest, mis
puude vdrastik varju tekitas, mis on seletatav sellega, et peale valgusreziimi mdjutavad

erinevad puuliigid ka mullastiku erinevalt, mis omakorda ka rohttaimi (Molder 2014).

Hailude loomine, Aikensi jt. (2007), katses tdstis ressursside hulka ning selle kaudu ka
diversiteeti. Oluline on markida, et diversiteet tuli olulisel maaral seal eelnevalt
paiknenud taimede arvelt. Uldjuhul on varjulembesed taimed aeglase kasvu ning nérga

konkurentsivdimega (Plue jt. 2013) ning hdilude tekkimine t6rjub neid teatud maaral
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valja, kuid Uletldine keskmine diversiteet kasvab valgusressurssi suurenemisega.
(Aikens jt. 2007)

Oluline on arvestada erinevate hairnigute mastaabiga. Hail, mis tehti ilma maapealset
vegetatsiooni havitamata ei kaotanud suurenenud konkurentsi tingimuses ara eelnevaid
like. Nende eelnevate liikide areaal kull vahenes, kuid nad jaid alles, kuna olles juba
kupses eas ei olnud neile konkurents nii saatuslik kui hailul, kus vdeti eelnevalt tles kdik
vegetatsioon ning seetottu pidi seal eksisteerimiseks sinna kdige pealt levima.
Ekstreemset hairingut stimuleerinud katse (kus voeti Ules kdik vegetatsioon) naitas, et
kbdige edukamad sellises keskkonnas olid taimed, kes koloniseerisid ning kasvasid

kiiresti.

Keskkonnamdju on komplekt ning valgus osa sellest. Hutchings ja Slade (1988) katses
hariliku maajalaga (Gelchoma hederacea) jareldus samuti, et keskkonnaressurssidesse,
millest taimel puudu oli, panustati ka rohkem. Vaheste toitainete puhul panustas taim
palju juurtesse ning vahem lehtedesse ning vastupidi. Valgusmdju séltub omakorda
erinevatest faktoritest ning mdju olulisus sbéltub sellest millisel skaalal meid huvitav
kisimus asetseb, kas liigi vdi populatsiooni tasemel. M8lema katse Uhisnimetaja oli
valgus ning mdlema katse tulemus see, et vdhem valgust tdhendab ka vaiksemat
diversiteeti. Teatud liigid on varjulembesemad kui teised, kuid sellegipoolest vdheneb ka
varjulembeliste taimede mitmekesisus ning arvukus kui puuduvad teatud hairingud, mis
valgusreziimi parandaksid (Plue jt. 2013). Teise katse puhul oli uuritud hailudel tekkivat
konkurentsiefekti populatsioonidele. Taimed, mis olid seal piirkonnas juba olemas, kuhu
hail tekkis, kaotasid teatud maaral oma areaali, kuid jaid pusima ning nende areaal
arvelt said kasvamise vBimaluse vahem varjulembesed taimed. Sellest tulenevalt voib

Oelda, et teatud méaaral on hairingud mitmekesisusele kasulikud (Mélder 2014).
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Teoreetilise osa kokkuvote

Keeruline on teada millisel maaral on méni tunnus mojutatud keskkonnast ning millisel
maaral genotuubist (Wright jt. 2002), kuid Uldistavalt voib eelnevalt valjatoodud katsete
puhul 6elda seda, et plastilise reaktsiooni varieeruvus on kdige suurem nende nditajate
puhul, mille osas taim on kdige tundlikum (Aikio ja Markkola 2002, Baeten jt. 2010). Siin
kohal tuleb muidugi eristada plastilist reaktsiooni ning ressursivaegust. Kui leht on

nartsinud, siis ei ole tegu fenotuubilise plastilisusega, vaid ressursipuudusega.

Valikusurvet ning selle kaudu evolutsiooni mdjutab fenottdbiline plastilisus kull ning
Havaii katses vdis adaptiivse fenotllbilise plastilisuse Uheks tulemiks olla valikusurve
mojutamine muutes suunava valiku rohkem stabiliseerivaks ning tagades taime
naturaliseerimise peamiselt fenotttbilise plastilisuse toel. Piltlikult 6eldes vdib toimuda
genotutbi kanaliseerimine, et sailiks adaptiivne fenottubiline plastilisus, nagu juhtus

Havaii invasiivse liigi Pennisetum setaceum puhul (Williams jt. 1995).

Eelpooltoodu ilmestab seda, et taime tunnuse varieeruvust tagav mehhanism on
keerukas protsess ning on mdjutatud (ning modjutab ka ise) mitmest faktorist.
Fenotlubilise plastilisuse katsete informatiivsuse tdstmiseks on oluline arvestada
taimevordlustel peale tasuta ka vanust, sest fenotllbiline plastilisus on seotud
ontogeneetilise triiviga, kuid need seosed on vaheuuritud ning seet6ttu ilmselt ka
alahinnatud (Coleman jt. 1994).
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EKSPERIMENTAALNE OSA

Sissejuhatus

Taime fenotutbiliste tunnuste varieerumine heterogeenses keskkonnas on kompleksne
reaktsioon (DeWitt 1998, Wright jt. 2002) ning pikemaajaliste hairingute (klimamuutus)
moju sellele variatsioonile on keeruline ette ennustada. Eriti on pikemaajaliste hairingute
poolt mdjutatud liigid, kelle dispersiooni ning koloniseerimise vdimed on lsna piiratud
(Thuiller 2008). Metsataimi iseloomustab vahene levimisvéime, mis tihtipeale jaab alla
Uhe meetri aastas (Whigham 2004). Fenotidbiline plastilisus voib sellises olukorras olla
vastus nendele hairingutele, kuna varieeruva tunnusega liik on vdimeline likuma
adaptiivsete optimumide vahel kiiremini (Ghalambor 2007, Pigliucci ja Murrern 2003)
ning see omakorda voib viia Baldwini efektini tagades populatsiooni sailimise pikema
aja jooksul (Pigliucci ja Murren 2003, Ghalambor 2007). Eestis on fenotlubilist
plastilisust uuritud (RuUnk ja Zobel 2005, Magi 2006, Lepik jt. 2005), kuid dldjuhul
enamus katseid Eestis, mis hdlmavad plastilisust, keskenduvad vegetatiivsete naitajate

plastilisusele (vt. Lepik jt. 2005, Magi 2006) ning vahem generatiivsete naitajate omale.

Metsaspetsialistide, ehk varjutaluvate taimede fenotuubiline plastilisus on uldjuhul Gsna
minimaalne (Valladares ja Niinemets 2008), kuid nagu nditasid Kurepin jt. (2012), siis,
vahemalt taimefusioloogilisel tasemel, vdib olukord olla vastupidine. Isegi kui
plastilisuse ulatus tunnusel on minimaalne, siis on sellel méju populatsioonidiinaamikale
ei tohiks siiski alahinnata (Chevin jt. 2010). Samuti, suuremat sorti muutused
keskkonnas voivad indutseerida né. varjatud plastilisuse, mis avaldub ainult geneetilise

puhvertsooni lagunemisel (Eshel jt. 1998).

Optimaalse jaotuse teooria utleb, et taim panustab kdige rohkem sinna, mis limiteerib
kasvu (Kobe 2010). Kuigi tanapéeval ei kasitleta seda mdistet nii lineaarselt (Kobe
2010), siis on ressurssi jaotumise uurimise puhul oluline, et arvestataks ontogeneetilst
triivi, sest optimaalse jaotuse teooria (ingl k. optimal partitioning theory) ei arvesta

muutusi, mis tekivad taime ontogeneesi jooksul (Coleman jt. 1994 sensu Wright jt.
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2002). Kuna vegetatiivsete taimeosade plastilisust on Usnha palju uuritud, siis
otsustasime uurimustoo praktilisel poolel réhuda generatiivsete tunnuste plastilisuse
uurimisele - see on ontogeneetilist triivi arvestades parem, kuna generatiivseid o0si
uurides on koik taimed samas ontogeneetilises staadiumis ja seetbttu suured

erinevused ressursside jaotusstrateegias puuduvad (Wright 2002).

Hailude loomine metsas tOstab diversiteeti (Aikens jt. 2007), kuid pikaajalise varju moju
on negatiivne isegi varjutaluvatele liikidele (Plue jt. 2013). Tanapaeva Euroopas on
valdavalt fragmenteerunud metsad, mis mojutavad 6kostisteeme nii servaefekti (Fahrig
ja Lenore 2003, Young jt. 1996) kui ka pdllumajandustegevusest tingitud erinevate
mullastikuprobleemidega (Dupouey jt. 2002, Hermy jt. 2007). Puude vdrastik ning varis
mojutavad ka maapinnale langeva valguse omadusi ning selle kaudu ka maapinnal
paiknevate taimede kattesaadavat valgust (Grime ja Jarvis 1975). Need on olulised
faktorid ka metsataimede migratsiooni ning allesjaamise kiisimuses (De Keersmaeker jt.
2011).

Metsataimede migratsiooni vdi nende 6koloogiat hailul (mille suureks versiooniks on
lageraie lank) uurides vBib saada aimu varjulembeste metsataimede plastilisusest
mooda valgusgradienti. On pakutud, et ilma regulaarselt toimuvate hairinguteta, mis
valgusreziimi parandaks, ei suudaks ka need liigid metsas kasvada (Plue jt. 2013,
Aikens jt. 2007). Testisime hipoteesi, et metsataimed on hailu liigid, kuna
valgushairingute tekkimine (ehk valgusreziimi paranemine) on vajalik taimede
generatiivsele paljunemisele ja seetdttu ka pikaajaliseks pisimajaamiseks. Kuna
enamus uurimisaluseid taimeliike on varjulembesed, siis missugusel méaral, ulatusliku
hairingu tingimustes (lageraie), kanaliseerivad (v0i ei kanaliseeri) need metsataimed
oma generatiivseid tunnuseid. Varjulembese taime sattumine uude keskkonda (metsast
raiesmikule rohkema valguse katte), peaks toimuma tunnuse kanaliseerimine, ehk
tunnuse sailitamine muutunud tingimustes, ning selle tdttu tootma enam védhem sama

arvu Oisikuid.
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Nende hiupoteeside kontrollimiseks viisime labi andmekogumise Tartu ligidal olevatest
metsadest. Andmeid kogusime noortest raiesmikest, et vdhendada valikusurve mdoju

andmete tapsusele ning kohasusele.

Materjalid ja metoodika

Uurimisala

Valgusgradiendi md&ju arvestamisel oli oluline leida heterogeense valgusreziimiga
keskkond ning selleks sobisid raiesmikuaérsed metsad, kus oli mets, metsaaar ning
raiesmik vahetus laheduses ning seet6ttu mullatingimused vdimalikult homogeesed.
Uurimisaluseid metsi oli kaks (Vahi ja Tiksoja). Uurimispiirkondi kuus, igaiks kolme

gradiendiga (mets-metsaaar-raiesmik).

Vahi mets on Tartumaal, Tartu vallas olev laanemets, peamiselt janesekapsa
kasvukohatUlpi ning gleistumistunnustega leetja mullaga (Maaameti kaardirakendus).
Vahi metsast valisime valja viis uurimisala, mis vastasid eespool mainitud ndudmistele.
Tiksoja uurimisaluseks metsaks oli Tahtvere vallas asuv Tiksoja metskonna
soovikumets. Tegu on pool niiske, tarna kasvukohattpi ja gleistunud kahkja leetunud
mullastikuga metsaga (Maaameti kaardirakendus). Taimeliikide valikul oli kriteeriumiks,
et vaatlusalune liik oleks olemas nii raiesmikul kui ka metsas - moodustades vaatluseks

vajaliku gradiendi.

Metoodika

Andmete kogumine taimede kohta toimus 2015 juunis-juulis ning 2016 aasta mai
alguses kui Oitsesid vOsaulane Anemone nemorosa), kollane Ulane (Anemone
ranuncloides), harilik sinilill (Hepatica nobilis) kohta ja karvane-piiphein (Luzula pilosa).
2015 suvel kirjeldasin ditsenud ja viljunud taimi. Andmed on generatiivsete (Gied,
oisikud) osade kohta; vastavalt disiku pikkus voi disikute arv taimede kohta ning hariliku

ussilaka (Paris quadrifolia) ja tlaste puhul Gitsvaid rameteid geneti kohta (vt. Lisa 2).

18



Generatiivseid taimeosi loendati Uhe vaatluse korras ruutmeetri suurusel alal ning
oluline oli, et seda taime leiduks nii metsas, metsaaares kui ka raiesmikul, et tagada
valgusdkoloogiline gradient. Uurimisaluseid taimi oli kolmteist (vt. Lisa 1), kellest 8 olid
metsaspetsialistid ning 4 olid valguslembesed, kuid kasvasid ka metsas (ehk varjus).
Erandlik oli harilik angervaks (Filipendula ulmaria), kes oli ménevdrra valgusndudlikum

kui kbik Ulejgénud. Kdik taimed on pusikud ning kevad voi varasuvised 0ditsejad.

Vaatlusandmed logaritmiti, et vdhendada ekstreemumite moju andmetele, seejarel
standardiseeriti. Liikide tunnuste erinevust biotoopide ja liikide vahel hindasin
dispersioonanallitisi kasutades arvutiprogrammi Statistica 7 (Hilbe jt. 2012). Vdimalust,
et tunnuste keskmiste muutus metsast metsaserva ja raiesmikule vdib olla seotud liigi
Ellenbergi valguse vaartarvuga testisin Pearsoni korrelatsiooniga kasutades
arvutiprogrammi Statistica 7 (Hilbe jt. 2012).

Tulemused

Enamus taimede generatiivne tunnus oli madalaima vaartusega metsas kui servas ja
raiesmikul (biotoobi peamdju oli oluline - Tabel 1, Joonis 1) ning poolvarjuline keskkond

(metsaserv) ja raiesmiku tldmaoju ei erinenud.

Tabel 1: Dispersioonanaltus liigi tunnuse erinevuse kohta biotoopide ja liikide vahe.

Vabadusastmed | F-statistik | Olulisus-
tdendosus (p)

Biotoop 2; 617 74,62 <0,0001
Liigi tunnus 14; 617 1,36 0,1677
Biotoop*Liigi tunnus 28; 617 6,97 <0,0001

Tunnuste standardiseerimise tottu ei ole liigi tunnuse peamdju oluline, kuid oluline oli

koosmadju biotoobi ja tunnuse vahel (Tabel 1). Nagu nditas juba biotoobi peamdju, on
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kdige vaiksem tunnusvaartus kirjeldatud metsades, kuid statistiliselt oluliselt sai see
kinnitust pooltel juhtudel (Joonis 2). Varreldes metsaga oli metsaserval selge positiivne
moju generatiivsetele tunnustele neljal juhul ja raiesmikul viiel juhul. Uhel juhul,
koldndgesel (Galeobdolon luteum), oli Oitearv varre kohta metsas ja metsaservas
suurem kui raiesmikul (Joonis 2). Olulist erinevust biotoopide vahel ei leidnud seitsmel

juhul, kuid véimalik, et probleemiks on vahene vaatluste arv.

0,6

0.2¢

\

0.0t

Tunnuse standardiseeritud vaartus

Mets Metsaserv Raiesmik
Biotoop

Joonis 1. Biotoobi moju generatiivsete tunnuste standardiseeritud keskmistele
vaartustele koos 95%-liste usalduspiiridega. Erinevad tahed tahistavad keskmiste

erinevust biotoopide vahel vastavalt Tukey mitmesesvdrdlusetestile.

Metskastikul (Calamagrostis arundinacea) oli mdddetud kahte tunnust, millest tks
(pooriste arv geneti kohta) reageeris positiivselt raiesmiku tingimustele, samas kui
poorise pikkus oli Uhetaoline kdikides biotoopides. Metskastikul (Calamagrostis
arundinacea) oli mdddetud kahte tunnust, millest Uks (p6oriste arv geneti kohta)
reageeris positiivselt raiesmiku tingimustele, samas kui pdorise pikkus oli Ghetaoline
kdikides biotoopides. Saluheinal (Milium effusum), millel mé&deti samu tunnuseid,
ilmnes sama trend, kuid see oli statistiliselt mitteoluline. Metstarnal (Carex sylvatica) oli

positiivne reaktsioon ainult servatingimustele. Kui vorrelda statistiliselt olulisi reaktsioon
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kasvuvormide vahel, siis graminoididel leidsin olulisi muutuseid kolmel viiest ja
rohundite seas viiel kaheksast.
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Joonis 2. Kirjeldatud generatiivsete tunnuste standardiseeritud keskmised vaartused
koos 95%-liste usalduspiiridega. Erinevad tahed tahistavad keskmist erinevust taimeliigi
ja tunnuse kombinatsiooni sees, biotoopide vahel (vordlus on tdhistatud kolmikute
vahel), vastavalt Tukey mitmesesvordlusetestile. Tahtede puudumine viitab sellele, et
konkreetne tunnus ei erine biotoopide vahel. Liiginimed ja tunnuste tahistused on
seletatud Lisa 2.

Pearsoni korrelatsiooni kastudes avaldus, et tunnuse erinevus metsast metsaserva voi
metsast raiesmikule ei olnud korreleeritud liigi Ellenbergi valguse vaartarvuga (Joonis
3).
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Ellenbergi valguse vaartarv

Joonis 3. Standardiseeritud tunnuste keskmiste erinevuse seos Ellenbergi valguse
vaartarvuga. Erinevus on hinnatud taimeliigi tunnuse kohta metsa ja vastavalt kas
metsaserva voi raiesmiku vahel. Pearsoni korrelatsioon Ellenbergi vaartarvu ja tunnuse
muutuse vahel metsast metsaserva: r = 0,1829, p = 0,5141 ja metsast raiesmikule: r =
0,2508, p = 0,3673.

Arutelu

Tunnuste fenotuubiline plastilisus, metsataimede generatiivsete tunnuste pohjal,
avaldus enamikel taimedel ning dldjuhul korreleerus positiivselt ressursside (valgus)
hulgaga. Metsatingimuste suhteline negativnhe moju varjulembeste taimede
generatiivsetele tunnustele oli sisteemne, nagu naitas biotoobi peamdju. Raiesmik ja
metsaserv omasid sarnast dldmoju taime generatiivsetele tunnustele. Siiski, tunnuse

fenotuipilis plastiline reatksioon valgustinigimustele esines umbes pooltel liikidel. Kuuel
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liigil puudusid olulised generatiivsete tunnuste erinevused biotoopide vahel (Joonis 2),
viidates kanaliseerimisefekti esinemisele. Kdikide varjulembeste taimede generatiivse
tunnuse kanaliseerimist ei saa analtuusi pdhjal vaita, sest lageraie tuupi hairing voib olla
liga intensiivne ning kanaliseerimine avaldub ainult véhese héairingu tingimustes (Debat
ja David 2001). Valgusgradiendil mets-metsaaar oli kanaliseerimisefekti esinemine
sagedasem. Metstarn, mis on varjulembene (Ellenbergi naitaja 2), omas positiivset
reaktsiooni ainult metsaservas (poolvarjus). Reaktsiooni puudumine voOib viidata ka
teatud kullastuspunktile valguse suhtes, millest edasi valgusemdju keskmisest
olulisemat rolli ei mangi, vdi siis pdhjustab stressi nagu naiteks koldndgese negatiivne
reaktsioon metsast raiesmikku.. MAnel juhul vdiks siiski reaktsiooni puudumist seletada
ka véheste vaatluste tottu. Pearsoni korrelatsiooni kasutades selgus, et seos liikide
Ellenbergi valgusnéitaja ja uuritud tunnuse vahel puudus, viidates sellele, et selle
omaduse alusel ei saa otseselt hinnata taimede tunnuse variatsiooni erinevates

keskkondades.

Tulemus on vastupidine sellele, mida naitasid Hutchings ja Slade (1998), kus metsas
kasvav populatsioon omas suhteliselt rohkem generatiivseid taimeosi, voOrreldes
rohumaal kasvava populatsiooniga, kuid toetab tulemusi, mida esitasid Baeten jt. (2010)
— positivne seos valgushulga ja generatiivsete tunnuste vahel. Raiesmiku eripéra
vOrreldes rohumaaga (peale muude keskkonnafaktorite) voib olla vaiksem, veel uutes
tingimustes valjakujunemata konkurents teiste taimedega, kuna noorele raiesmikule ei
pruugi kbik potentsiaalsed avatingimustele kohanenud taimed veel kohale jdudnud olla
vOi piisavalt suureks kasvada. See on tdenaoline ka selle tdttu, et metsataimed on
Uldiselt kehvad konkureerijad ning on varjutatud teiste, opportunistlikumalt kaituvate
likide poolt (Aikens jt. 2007).

Raiesmiku koloniseerimine avakoosluste opportunistide poolt ei tohiks omada noores

raiesmikus generatiivsetele tunnustele moéju. Suktsessioonile jargnenud varjulembeste

metsataimede kadumine paranenud valgustingimustes, mida tdheldasid Aikens jt.

(2007), ei saa siin tehtud katses véita, kuna peaaegu koikde liikide (valja arvatud Carex

sylvatica ja Galeobdolon luteum) generatiivsete tunnuste reaktsioon oli positiivne

paranenud valgustingimuses. See on ilmselt pddrduv, kuna Uuhel hetkel on nad
23



varjutatud kiiremini kasvavate konkurentide poolt (Aikens jt. 2007). Suurenenud
generatiivsete osade tootmine vOib tagada suurema seemnepanga ning seetdttu ka

sailimise pikema aja jooksul.

Valladares ja Niinemetsa (2008) kirjeldatud metsataimede marginaalne fenotuubiliste
tunnuste varieeruvusvdime ei pidanud siin  uurimustods kdikide metsataimede
generatiivsete tunnuste puhul paika. Kollane Glane (Anemone ranuncloides), kes on
Ellenbergi valguse vaartarvu poolest pigem avamaa taim, omas ullatuslikult kdige
positivsemat reaktsiooni siiski metsaservas ja mitte raiesmikul. Tulemus vdib olla
tingitud ka sellest, et kollane ulane, vdsaulane (Anemone nemorosa) ja harilik sinilill
(Hepatica nobilis) on varakevadised 6itsejad (andmed péarinevad mai algusest), mis
tdhendab, et metsas ei olnud veel puud lehtunud ja nende liikide aktiivne kasvuperiood
toimubki poolavatud vorastiku perioodil. Sellegipoolest oli kéikide nende varakevadiste
taimede generatiivsete tunnuste plastilisus positiivselt seotud valgusreziimi

paranemisega.

Baldwini efekti esinemist selle katse raames kahjuks m&6ta ei saanud, kuna eeldab
rohkem kui Uhe pbélvkonna generatiivsete ndaitajate modtmist. Hetkel on Vahi metsa
Uhele uurimispiirkonnale tehtud lageraie, mis vdib anda vdimaluse selle efekti
uurimiseks. Esimene hupotees, mis kasitles metsataimi kui hailuliike sai empiiriliselt
toetatud, umbkaudu pooled liigid omasid positiivset reaktsiooni valgustingimuste
paranemisel, kuid teatud juhtudel jai statistiline kindlus siiski saavutamata. Teine
hipotees, mis kasitles tunnuse kanaliseerimist, ehk muutuse puudmist esines mitmel
liigil biotoopide mets-metsaserv I0ikes, kuid efekti ulatuse tdttu raiesmikul ei saa
kanaliseerimisefekti olulisust kindlalt mé&érata. Valgusstressi negatiivne mdju ilmnes
dhel liigil (koldndgesel). Ellenbergi valgusnaitaja, mis oli taime varjutaluvuse
eksperthinnanguks, ei korreleerunud tunnuste reaktsioonige metsast avatumatesse

tingimustesse.
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LISAD

Lisa 1: Uurimisalused taimed. Paljunemise tibi juures: sv - paljunemine seemnetega

ja vegetatiivselt; vvs - peamiselt vegetatiivselt, harva seemnetega; s - seemnelevi

(BiolFlor).
Nimi Sugukond Sugukond Eluiga Generatiivne Ellenberg BiolFlor
eesti k. (BiolFlor) Vs valgus biotoop

vegetatiivne

Paljunemine

(BiolFlor)
Hepatica nobilis Ranunculaceae tulikalised pisik sv 6 raiesmik/mets
Anemone hemorosa Ranunculaceae tulikalised pisik WS 5 raiesmik
Anemone Ranunculaceae tulikalised pusik sV 7 raiesmik
ranunculoides
Calamagrostis Poaceae korrelised pusik sV 5 raiesmik/mets
arundinaceae
Carex sylvatica Carex tarnalised pusik sV 4 raiesmik
Filipendula ulmaria Rosaceae roosdielised pusik sV 5 mets/serv
Galeobdolon luteum Lamiaceae huulbielised pusik sV 4 mets
Lapsana communis Asteraceae korvoielised pusik S 2 mets
Lathyrus vernus Fabaceae liblikdielised pusik 5 4 mets
Luzula pilosa Juncaceae loalised pusik 5 3 mets
Milium effusum Poaceae korrelised pusik 5 3 mets
Paris quadrifolia Melanthiaceae liilialised pusik ws 4 raiesmik/mets
Poa nemoralis Poaceae korrelised pusik 5 3 mets
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https://en.wikipedia.org/wiki/Lamiaceae
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Lisa 2: Liiginimed ja tunnuse seletus koos Joonis 1 kasutatavate koodnimedega

Liik Tunnus Seletus Koodnimi Vaatlusi
Anemone nemorosa Oite arv Oite arv tihel ruutmeetril Ane.nem: Onr 23
Anemone ranuncloides Oite arv Oite arv tihel ruutmeetril Ane.ran: Onr 21
Calamagrostis Oisiku pikkus | Oisiku pikkus tihel rametil | Cal.aru: OH 65
arundinacea

Calamagrostis Oisikute arv Oisikuid genetis Cal.aru: Onr 113
arundinacea

Carex sylvatica Oisikute arv Oisikute suhtarv geneti Car.syl: Onr 49

kohta
Filipendula ulmaria Oisiku pikkus | Oisiku pikkus tihel rametil | Fil.ulm: OH 46
Galeobdolon luteum Oite arv Oite arv taime kohta Gal.lut: Onr 52
Hepatica nobilis Oite arv Oite arv tihel ruutmeetril | Hep.nob: Onr 45
Lapsana communis Oite arv Oite arv tihel ruutmeetril | Lap.com: Onr 21
Lathyrus vernus Oite arv Oite arv tihel ruutmeetril | Lat.ver: Onr 44
Luzula pilosa Oisikute arv Oisikute arv thel Luz.pil: Onr 23
ruutmeetril
Milium effusum Oisiku pikkus | Oisiku pikkus thel rametil | Mil.eff: OH 23
Milium effusum Oisikute arv Oisikute arv genetis Mil.eff: Onr 29
Paris quadrifolia Oisi rameti Oisi rameti kohta Par.qua: 32
kohta Oram

Poa nemoralis Oisikute arv Oisikute arv uihel Poa.nem: Onr 76

ruutmeetril
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