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Kas optiliselt hinnatud lammastiku paigutus hiibriidhaava (Populus tremula L. x P.

tremuloides Michx.) lehes s6ltub 6hu- ja mullaniiskusest?
Marge Sepp

Kliimamudelitega on prognoositud, et suurematel laiuskraadidel, sealhulgas Eestis, kasvab
tulevikus sademete hulk ja keskmine ohuniiskus. Saamaks aimu, kuidas suurenenud
Ohuniiskus vdiks mojutada Eesti metsade 6koslisteeme ja seal toimuvaid protsesse, on
rajatud FAHM (Free Air Humidity Manipulation) eksperiment, kus suurenenud
Ohuniiskusega manipuleeritakse kiirekasvulisi puid. Antud t66 kadigus uuriti, milline on
suurenenud mulla- ja 8huniiskuse moju hiibriidhaava (Populus tremula L. x P. tremuloides
Michx.) lehtede lammastikusisaldusele ja kasutamisele. Selleks hinnati suve jooksul
muutuseid lehtede klorofilli- ja lammastikusisalduses ning keskkonnaparameetrites.
Tulemustest selgus, et niiskemas 6hus kasvanud puudel oli tihes lehes enamasti rohkem
klorofilli ja ldmmastiku (mg/cm?). Samuti leiti, et suurenenud mulla- ja &huniiskuse
tingimustes paigutatakse proportsionaalselt rohkem I[ammastiku lehe valguspuidgi
mehhanismidesse. Samas oli niiskemates tingimustes kasvanud puudel kogu lehestikus
summaarselt vahem klorofilli ja lammastikku (mg), mis viitab, et suurenenud Shuniiskuse
tingimustes on hiibriidhaaval kasvuks halvemad tingimused, ning kompenseerimaks vahest

fotoslinteesivat pinda, tdhustatakse lehtede fotoslinteetilist efektiivsust.

Marksonad: hiibriidhaab, 6hu- ja mullaniiskus, kliimamuutus, limmastikukasutus



Title: Does optically measured nitrogen allocation in Hybrid Aspen (Populus tremula

L. x P. tremuloides Michx.) depend on air humidity and soil moisture?
Marge Sepp

At northen latitudes, including Estonia, a rise in atmospheric humidity and precipitation is
predicted as a consequence of global climate change. Free Air Humidity Manipulation
experimental facility (FAHM) has been established, to study how elevated humidity affects
ecosystem processes in Estonian forest. In present study the impact of higher air humidity
and soil moisture on nitrogen content and partitioning in leaf of hybrid aspen (Populus
tremula L. x P. tremuloides Michx.) was examined. During summer the changes in leaf
chlorophyll and nitrogen content were estimated and a number of environmental
parameters were recorded. The results indicated that trees grown in humid air had
generally larger nitrogen and chlorophyll content per leaf area (mg/cm?) in one leaf.
Furthermore trees which grew in higher air humidity and soil moisture conditions allocated
proportionally more nitrogen into light harvesting complexes. At the same time, the total
nitrogen and chlorophyll content (mg) in foliage of hybrid aspen was less in humid
conditions. Results indicate, that trees grown under elevated air conditions, have inferior
conditions for growth and in order to compensate for smaller photosynthesizing area,

resources are aimed to increase the photosynthetic efficiency of single leaves.
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1. Sissejuhatus

1.1. Lammastiku ja klorofiilli tahtsus valguspliligi efektiivsusele

Lammastikul on oluline roll valguse pulgi ning fotoslinteesi efektiivsuses (Kergoat et al.,
2008), kuna see on oluline ihend nii valgust plldvate pigmentide kui ka proteiinide
koostises. Naiteks on lammastik vajalik Uhend RuBisCO ehituses, mis on CO; siduv ensiim
ning sellest tulenevalt fotoslinteesis vGtmeensitim (Pessarakli, 2005). Lisaks on
[ammastikul oluline osa ka klorofilli koostises, mistéttu on lehe klorofiilli- ja
[ammastikusisaldus nii massi kui ka pinnathiku kohta korreleeruvad (Liu et al., 2012;
Schlemmer et al., 2013). Klorofill on taimes olev pigment, mis osaleb valgusenergia
neelamise ja keemiliseks energiaks muundamise protsessis (Miidla, 1984).
Varjutingimustes paigutavad taimed olemasolevast lammastikust proportsionaalselt
suurema osa klorofiilli, et plilida rohkem valgust kinni (Kimura et al., 1998), kuid vérreldes
varjulehtedega voib valguslehtedes lammastikusisaldus pinnalihiku kohta olla tdendaoliselt
kuni poole rohkem (Catoni et al.,, 2014). Seetbttu paigutatakse valguslehtedes rohkem
lammastikku RubisCO-sse, et suurendada CO; plitiki (Kimura et al., 1998; Xue et al., 2016).
Seejuures on lehes vaja lammastikku nii valguspllgikompleksidesse kui ka
karbokstileerimisvalkudesse (Ripullone et al., 2003). Olukorras, kus susiniku sidumise
efektiivsemaks muutmiseks paigutatakse proportsionaalselt rohkem Iammastikku
valguspliligi kompleksidesse voib juhtuda, et kinni plilitud footonite energiat ei suudeta dra
kasutada, sest limiteerima hakkab karboksiileerimissubstraat. Sellisel juhul vdivad taimes

tekkida reaktiivsed Gihendid, mis hakkavad fotoslisteemi oksiideerima (Taiz & Zeiger, 2010).

Slsihappegaasi sidumise ja lehe lammastikusisalduse suhe nditab fotoslinteetilise
lammastiku kasutamise efektiivsust (Ingl. photosynthetic capacity per unit leaf nitrogen,
PNUE). Taimed, millel on suurem PNUE, paigutavad reeglina rohkem lammastikku
fotoslinteesiaparaati  (Takashima et al, 2004). Taimed, mis kasvavad
lammastikuvaesematel aladel, kasutavad omastatud lammastikku enamasti efektiivsemalt
dra, paigutades vananevatest kudedest lammastikuvarud mber elavatesse kudedesse
(Haynes, 1986 ; Wang et al.,, 2013b). Naiteks uute lehepungade tekkimisel viiakse osa

lammastikust puiduosast ja vanadest lehtedest uutesse lehtedesse ning lehe vananedes



viiakse lammastik sealt uuesti taime teistesse osadesse (Silla & Escudero, 2003). Lehe
vananedes hakatakse lehes toitaineid Umber paigutama. Esimesed organellid, kust

lammastikku hakatakse dra viima, on kloroplastid (Wang et al., 2013b).

On ka naidatud, et ldmmastikupuuduses oleval taimel on vaiksem vdime valgus kinni
pidda, mis on seotud ka klorofilli ja lammastiku suhte (Klorof/N) vahenemisega (Pompelli
et al.,, 2010). Klorof/N suhe lehes naitab, kui palju lammastikku proportsionaalselt
paigutatakse fotoslisteemis valguspuiligi kompleksi (Kimura et al., 1998). Mida kdrgem on
Klorof/N suhe, seda rohkem lammastikku taim valguspuiki paigutab ning seda rohkem
valgust saab taim katte ja produtseeritakse rohkem assimilaate ehk fotosilinteesi 16pp-
produkte, mida kasutatakse taime kasvuks (Pompelli et al., 2010; Taiz & Zeiger, 2010).
Klorofllli ja lammastiku suhte vahenemine vdib olla seotud klorofilli biosiinteesi
vahenemisega vOi klorofilli lagundamisega. Lammastikupuuduses kasvavatel taimedel
seostub vdhenenud valguspuitk valguse kahjustusega, kuid neil taimedel, mis kasvavad
lammastiku killuses, vdiks vahenenud valgusplitik seostuda kaitsega liiga intensiivse

valguse eest (Pompelli et al., 2010).

Kuid mitte kdik lehes paiknev [ammastik ei osale fotosilinteesis vaid osa sellest kasutatakse
ka lehe ehituses (Evans & Poorter, 2001; Takashima et al., 2004). Naiteks taimed, mis
idanevad varem, paigutavad rohkem lammastikku rakuseintesse, panustades selle arvelt
vahem RubisCO tootmisesse. Selle tagajarjel kannatab taime fotoslinteetiline aktiivsus

(Onoda et al., 2004).

Lehe lammastikusisaldus pinnalihiku kohta korreleerub olenemata taimeliigist tugevalt
lehe pindtihedusega (Ingl. leaf mass per area, LMA) (Takashima et al., 2004). Suurema
LMA-ga taimedes on lammastikku pinnadhiku kohta rohkem, kuid massi kohta voib
[ammastiku lehes vahem olla (Mediavilla et al., 2001). Lehe pindtihedus on hea indikaator
taime stressiseisundi jalgimiseks, mis s6ltub lehe elueast, toitainete kattesaadavusest ja
niiskusest.  Suurema  pindtihedusega lehed seostuvad tavaliselt paremate
kasvutingimustega ning suurema fotosiinteetilise aktiivsusega. Uldiselt on n3idatud, et
paksemates lehtedes on pinnaldhiku kohta rohkem klorofilli, mis teeb need
fotosiinteetiliselt aktiivsemaks (Jinwen et al., 2009). Naiteks tsitruselistega tehtud katse on

ndidanud, et taimedel, mis vaevlevad lammastikupuuduses, on 6hemad ja pinnalihiku



kohta madalama klorofiillisisaldusega lehted kui nendel taimedel, mis saavad
[ammastikvaetist (Bondada & Syvertsen, 2003). Lehe pindtihedust mojutavad ka teised
keskkonnatingimused nagu kiirgusintensiivsus voi Ghuniiskus. Naiteks lehed, mis on
kasvanud kdrgema kiirgusintensiivsuse juures, on suurema pindtihedusega ning sisaldavad
pinnaihiku kohta rohkem klorofilli ning lammastikku (Bond et al., 1999). Seevastu
kdrgendatud Shuniiskusega manipuleerimise tagajarjel voib lehe mass pinnalihiku kohta
olla vdiksem kui madalama 6huniiskuse tingimustes (Tullus et al., 2012). On vilja toodud,
et suurenenud dhuniiskusega manipuleerimise tagajarjel voivad puulehed sisaldada vahem
lammastikku ja fosforit, mille tagajarjel vaheneb ka lehtede fotosiinteetiline aktiivsus. See
vOib olla moneti seotud sellega, et transpiratsiooni vihenedes kahaneb ka vee ning sellega

ka toitainete vool labi taime (Tullus et al., 2012).

Kuigi lammastiku paigutamine fotosiinteesi efektiivsust tdstvatesse komponentidesse
seostatakse kirjanduses peamiselt valguse kvaliteedi ja kvantiteediga (Kergoat et al., 2008;
Pompelli et al., 2010; Ripullone et al., 2003), on lsna vahe kajastust leidnud lammastiku
paigutuse strateegia sOltuvus muudest keskkonnaparameetritest, mis mdjutavad
lammastiku kittesaadavust mullast. Uks oluline keskkonnaparameeter, mis mdjutab
mullast toitainete, sealhulgas lammastikiihendite kattesaadavust, on veereziim, kuna on
ndidatud, et kdrgendatud dhuniiskuse, pdua ning liiga suure mulla veesisalduse tagajarijel
vaheneb toitainete omastamine mullast (Huang et al., 2003; Nilsen & Orcutt, 1996). Samuti
on leitud, et toitainete, eriti lammastiku puudus modjutab taime kasvu rohkem kui
fotoslinteetiline aktiivsus, kuna toitainete puudusel on kogu lehepinnale ja lehe

pindtihedusele tugevam mdju (Poorter, 2009).

1.2.Veereziimi moju taimede lammastikusisaldusele ja valguspiiiigi efektiivsusele

Nii Uleujutused kui ka veepuudus tekitavad taimedes abiootilist stressi, pidurdades
taimekasvu (Pessarakli, 2005; Taiz & Zeiger, 2010). Uleujutustega kaasneb mullas
hapnikupuudus ning kuna juured ja risosoomid on aeroobsed organid, vdheneb
hapnikupuudusel toitainete omastamine mullast (Huang et al., 2003). Hapnikupuuduse ehk
hiipoksia tingimustes vaheneb lammastikusisaldus massi kohta kdigis organites nagu lehed

jajuured (Liu et al., 2015), millest vdiks eeldada, et tekkinud toitainete puudus mdjutab ka



taime maapealset talitlust, sh. lammastikukasutuse efektiivsust ja fotoslinteesi efektiivsust
(Close & Davidson, 2003). Samas on leitud lutserni (Medicago sativa L.) naitel, et kuigi
liigniisketes tingimustes langeb lehtede klorofillisisaldus massi kohta ja biomassi
produktsioon (Smethurst & Shabala, 2003), siis normaaltingimuste taastudes, muutub ka
toitainete tase lehtedes paari nadala jooksul taas normaalseks ning fotoslinteesi aktiivsus
taastub algsele tasemele (Smethurst, Garnett, & Shabala, 2005). Puude puhul vétab
stressitingimustest taastumine kauem aega ning voib kesta poolteist kuud (Percival &
Keary, 2008). Jahedas kliimas ja hiipoksia tingimustes ei muutunud kuuskede (Picea abies
(L.) Karst.) biomassi produktsioon oluliselt, millest jareldati, et liigniiskusega
manipuleerimine jahedas kliimas ei mdjuta oluliselt fotosiisteemi efektiivsust. Samas
parast kuu aega kestnud liigniiskusega manipuleerimist oli kontrollringi puudes suurem
toitainete kontsentratsioon (N, K, Ca, Mg, Mn ja Zn) kui liigniisketes tingimustes kasvavatel
puudel. Sellest voib jareldada, et liigniisketes tingimustes siiski muutub toitainete

omastamine vG&i kasutamine taimes (Wang et al., 2013a).

Vaiksem toitainete omastamine liigniisketes tingimustes on seotud sellega, et
stressitingimustes suleb taim oma o6huldhed, mille tagajarjel vaheneb transpiratsioon
lehepinnalt (Kupper et al., 2011; Nilsen & Orcutt, 1996; Sellin et al., 2013; Smethurst et al.,
2005). Transpiratsioon vdahenemise tagajarjel voolab lehest |abi vahem vett, mistottu
omastatakse mullast vahem toitaineid ning samuti vaheneb massivool, mille abil liiguvad
toitained kasvusubstraadis juurte lahedusse (Sellin et al., 2013). Lisaks 6hulShede avatusele
mdojutab transpiratsiooni lehe pind, kuna tavaliselt transpireerivad suuremate lehtedega
taimed rohkem kui vdikeste lehtedega (Kozlowski & Pallardy, 1997). Seega vbiks eeldada,
et liigniisketes tingimustes, kus toitainete omastamine on raskendatud, vaheneb taime
fotoslinteetiline aktiivsus, optiliselt m&ddetud lehe klorofiillisisaldus, dhuléhede juhtivus

ning lehestiku lammastikusisalduse protsent (Percival & Keary, 2008).

Erinevalt liigniisketest tingimustest, tekib pdua olukorras taimerakkudes veepuudus, mille
tagajarjel vaheneb turgor ning suletakse Shuldhed (Pessarakli, 2005). Veepuuduse kdes
vaheneb ka raku jagunemine ja venimine ning lehe kasvamine peatub (Taiz & Zeiger, 2010).
PSua olukorras ei saada mullast piisavalt vett katte, mille tottu vaheneb samuti erinevate

toitainete nagu nitraadi ja ammoniaagi omastamine mullast (Nilsen & Orcutt, 1996) ning



lammastikusisalduse protsent lehes (Xu & Zhou, 2006). Kuna veekaotuse vahendamiseks
on taim oma 6huléhed sulgenud (Pessarakli, 2005), vaheneb taimes ka CO, omastamine
ning sellest tulenevalt ka fotoslinteesi aktiivsus (Ryan & Yoder, 1997). Fotosiinteesi
aktiivsus on parsitud, kuna dhuldhede sulgudes vaheneb lehtedes CO; sisaldus, RuBisCO
aktiivsus ja klorofiilli kontsentratsioon massi kohta (Pessarakli, 2005). Klorofullisisalduse
languse pohjustab fotoinhibitsioon, sest olukorras, kus 6huldhed on suletud, kuid valgus on
intensiivne, ei suuda fotoslinteesiaparaat kogu valgust dra kasutada ning on oht, et tekivad
reaktiivsed hapnikutihendid (Ingl. reactive oxygen species, ROS) (Nilsen & Orcutt, 1996).
Samas katsed nisuga (Triticum aestivum L.) on ndidanud, et esimesel paaril paeval, kui taim
oli pduaolukorras, klorofiilli kontsentratsioon hoopis suurenes. Kui moéddusid veel mdned
paevad, vahenes klorofillisisaldus massi kohta vaga vdahe ning alles nddala méddudes
vahenes klorofiillisisaldus taimes oluliselt (Nikolaeva et al., 2010). Kui mulla veesisaldus on
liiga madal, vOib ka RuBisCO lagundamine lehes suureneda. Sellisel juhul voib suurem mulla
[ammastikusisaldus pdua negatiivset efekti lehe klorofilli- ja RuBisCO-sisaldusele

leevendada (Wang et al., 2012b).

Vahem on teada sellest, kuidas mdjutab taime fiisioloogilisi protsesse liigne 6huniiskus. On
vdlja toodud, et suurenenud Shuniiskus parsib puude kasvu ning ka lehed on sellistes
tingimustes vaiksemad (Tullus et al., 2014). Relatiivne dhuniiskus (Ingl. relative humidity,
RH) mojutab veeauru rohkude erinevust (Ingl. leaf to air vapour pressure deficit VPD\)
taimelehe sisemuse ja valisdhu vahel. VPD, on (ks olulisemaid transpiratsiooni mdjutavaid
tegureid, avaldades moju dhuldhede sulgumisele ja avamisele (Kozlowski & Pallardy, 1997).
Samuti on leitud, et taimedel, mis kasvavad pideva kdrge dhuniiskuse kdes, on suuremad
ohuldhed ning pikaajaline kdrge ohuniiskusega manipuleerimine mdjutab negatiivselt
Ohuldhede regulatsiooni (Arve et al., 2013). Taimed, mis on kasvanud kdrge dhuniiskusega
tingimustes, sulgevad pdua ajal oma 6huldhed palju hiljem, kui veetase lehes on juba vadga
madal ning leht on juba silmnahtavalt ndrbunud (Fanourakis et al., 2011). Vdga madala
Ohuniiskuse korral suureneb VPD, ja auramine lehe pinnalt, mille tagajarjel vdib taimes
tekkida veedefitsiit (Taiz & Zeiger, 2010). Ohuldhede juhtivus viheneb lineaarselt, kui VPD,
suureneb, et valtida liigset auramist (Nilsen & Orcutt, 1996). Taimed, mis kasvavad pideva
korge ohuniiskuse kdes, kus VPD. on madal, transpireerivad margatavalt vihem vorreldes

taimedega, mis kasvavad normaalse Ghuniiskusega tingimustes (Fanourakis et al., 2011).

9



Kupper et al. (2011) pakkus valja, et kui dhuniiskuse suurenemise tagajarjel vaheneb
transpiratsioon piisavalt maaral, voib vdheneda kiirekasvuliste puude kasv ja produktiivsus.
Sest kuigi suure dhuniiskuse korral on 6huldhed lahti, siis vdikese VPD. t6ttu on veevoog
Iabi taime vaike ning ei toimu piisavat massivoolu, mille abil tuua toitaineid imijuurte juurde
(Cramer et al., 2009). Enamgi veel, kuna transpiratsioon ning veevoog labi taime on viike,
jaab mulda rohkem vett (Kupper et al., 2011; Niglas et al., 2014) ning juhul, kui mulda tekib
liigniiskus ja hapnikusisaldus mullas langeb, sulgeb taim oma 6huléhed (Shabala, 2012).
Ohuniiskus v&ib taimi m&jutada suuresti labi mullaniiskuse, kuid on vihe téid, mis néitaksid
ohu- ja  mullaniiskuse  eraldiseisvaid vdi  kombineeritud md&ju lehtede

lammastikusisaldusele.

1.3. Lehe lammastikusisalduse soltuvus mulla lammastikusisaldusest

Mulla veereziim ja lammastikusisaldus mdjutab oluliselt taime l[ammastiku omastamist
mullast. Taimed omastavad mullast mineraliseerunud lammastikku, kuid suur mullaniiskus
vOib lammastiku mineraliseerumist negatiivselt méjutada. Naiteks vdib liigne veesisaldus
parssida otseselt mikroobide elutegevust. Samuti vaheneb marjas mullas hapnikusisaldus,

mis omakorda inhibeerib mikroobide elutegevust (Haynes, 1986).

Taime lammastikuvajadus ja omastamine mullast séltub taime kasvust ja arengust ning
mullaldmmastiku kattesaadavusest. Taime lammastikuvajadus on erinev sdltuvalt taime
lehtede ja juurte arengufaasist (Silla & Escudero, 2003) ning vananemisest (Kunkle et al.,
2009). Lisaks mojutavad lammastiku omastamist mullast erinevad keskkonnafaktorid nagu
nditeks vee kattesaadavus mullast, kuna juurte ldammastikusisaldus massi kohta

korreleerub juurte veesisaldusega (Silla & Escudero, 2003).

Taime kasvuks vajalik lammastik omastatakse pdohiliselt juurte kaudu kas nitraadina
(NO3) véi ammooniumina (NHa*) ning peamiselt jGuab lammastik juurteni massivoolu teel
(Miller & Cramer, 2005). Taimed, mis kasvavad madalama pH-ga alal ja halvematel
muldadel, omastavad lammastikku pigem ammooniumina, kuid taimed, mis kasvavad
kdrgema pH-ga alal ja hapnikurikkamatel muldadel, omastavad lammastikku pigem
nitraadina (Maathuis, 2009). Ammooniumil on vorreldes nitraadiga kuni 100 korda vaiksem

difusioonikoefitsent, mis tdhendab, et ammoonium ei leostu nii kergesti mullast vilja, kuid

10



on sellest tulenevalt ka taimedele raskemini omastatav (Miller & Cramer, 2005). Seda
tdestab ka katse, kus lammastikupuuduses olevatele taimedele lisati kas nitraati voi
ammooniumi. Taimed, millele lisati NO3", vahendasid lammastikupuudusest tulenevaid

simptomeid kiiremini kui taimed, kellele lisati NH4* (Madhavan et al., 2011).

Puu kasvule mojub positiivselt, kui mullas lammastiku kontsentratsiooni suurendada
natuke, kuid vaga suur mulla lammastiku kontsentratsiooni tdstmine ei mdju taimedele
sama efektiivselt (Hogberg et al, 2006). Seejuures taime kasvu positiivne moju voib
avalduda suurenenud lehepinnas mitte suuremas fotosiinteetilises efektiivsuses (Wang et
al., 2012a). Naiteks lammastiku lisamine kasvukohta suurendas hibriidhaava lehe
[ammastikusisaldust lehemassi kohta ligi 20%, mille tagajarjel suurenes ka maapealse
biomassi kasv. Kasvuperioodi |0ppedes hakkas lammastikusisalduse protsent puude
lehtedes vdahenema ning sellega seoses vahenes ka fotoslinteetiline aktiivsus (Haikio et al.,
2007). Lehise (Larix gmelinii Rupr.) okaste lammastikusisaldus massi kohta on positiivses
korrelatsioonis okaste suuruse, puu kasvu ja mulla lammastikusisaldusega ning soltub ka
juurte absorbeerivast pinnast (Liang et al., 2014). Mulla lammastikusisaldust mojutab
teisalt ka orgaanilise aine lagunemiskiirus, mida omakorda mdjutab mulla temperatuur,
niiskusaste ja O, kontsentratsiooni. Vaga niiskes mullas tdidab vesi mullapoorid ning O3

surutakse mullast valja (Haynes, 1986)

Paevalilledega (Helianthus annuus L.) tehti katse, kus osad taimed kasvasid poolteist kuud
lammastikupuuduses ja teised kasvasid tavatingimustes, kus lammastikku oli mullas
piisavalt. Need taimed, mis vaevlesid lammastiku puuduse kdes, nditasid varem
vananemise marke. Samuti oli sellistel taimedel vaiksem lehestik ja vaiksem valgusisaldus.
Mdlemas tootluses vahenes taime lehes fotoslnteetiline aktiivsus kiiremini kui
klorofullisisaldus massi kohta (Aglera et al., 2010). Kill aga on vahe teada kuidas mulla
[ammastikusisaldus ja niiskusreziim kombineerituna mojutavad taime fotosiinteesi,

klorofullisisaldust ja lammastiku kasutust lehtedes (Wang et al., 2012b).
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1.4.T66 eesmargid

Kliimamudelitega on prognoositud, et suurematel laiuskraadidel, sealhulgas Eestis, kasvab
tulevikus sademete hulk ja keskmine Ghuniiskus (IPCC, 2013). Saamaks aimu, kuidas
suurenenud Shuniiskus vdiks mdjutada Eesti metsade olukorda, on rajatud FAHM (Free Air
Humidity Manipulation) eksperiment, kust on kogutud kdik antud t66s kasutatud andmed.
Varasemalt on FAHM katsetes leitud, et suurenenud 6huniiskuse tottu muutub lammastiku
paigutus kogu puu ulatuses (Tullus et al., 2012). Samuti on leitud, et taimed on vdimelised
suurenenud Ohuniiskuse tingimustes hoidma oma dhuldhed avatuna, milles tulenevalt ei

teki taimes CO; puudust (Niglas et al., 2014).

Antud t66 eesmark on valja selgitada, kuidas suurenenud dhuniiskuse ja erineva veereziimi
puhul muutub lehe lammastikusisaldus. Sellest tulenevalt on pdstitatud jargmised

hiipoteesid:

e Ohu- ja mullaniiskus mdjutavad lehtede lammastiku- ja klorofiillisisaldust ning
kasvuperioodi jooksul on lammastiku paigutuse muutused lehes mdjutatud
kdrgemast Shuniiskusest.

e Optimaalse mulla veesisalduse puhul paigutatakse rohkem lammastikku
fotoslinteesiaparaadi valguspliligi kompleksidesse.

e Mulla lammastikusisaldus md&jutab oluliselt erinevates niiskusreziimides kasvavate

taimede lammastikukasutuse strateegiat.
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2. Materijal ja metoodika

2.1. Prooviala iseloomustus

Valitéod toimusid 2014. aasta suvel juulis ja augustis Tartumaal Meeksi vallas Rdka kiilas
(58°14'N, 27°18'E, kdrgus merepinnast 40-48 m) metsadkoslisteemi Ghuniiskusega
manipuleerimise katsealal (FAHM). Antud piirkonna pikaajaline keskmine sademete hulk
on 650 mm, keskmine temperatuur juulis on 17.0°C ja jaanuaris -6.7°C.

Vegetatsiooniperiood kestab tavaliselt aprilli keskpaigast kuni oktoobrini.

FAHM eksperiment koosneb 8 katsealast modtmetega 14x14 m. Igas katseringis kasvab 196
puud, millest pooled on arukased ja pooled hiibriidhaavad. Antud magistrit66 raames olid
uurimisobjektiks hiibriidhaavad. Eksperimendialal kasvavate puude vahekaugus on 1 m.
Ohuniiskuse kunstlik suurendamine toimub maist septembrini neljas katseringis (H1, H2,

H3, H4), ilejaanud neli katseringi moodustavad kontrollringid (C1, C2, C3, C4).

Ohuniiskuse suurendamiseks niisutusringides pihustatakse vesi labi peente diiiside
udulaadseteks sademeteks ning kantakse loodusliku tuule ja ventilaatori abil ldbi kogu
katseringi. Niisutatud 0©hu liikumine katseringide sisse toimub selleks loodud
arvutiprogrammi vahendusel. Viimane juhib o6hujaotusklappide t66d soltuvalt tuule
suunast, kiirusest ning “valisohu” niiskusesisaldusest. Keskmine niisutamise efektiivsus on

6-7%.

T66s kasutatud mulla lammastikusisaldused (Tabel 1) on méddetud Kjeldahl meetodil
(Bradstreet, 1965). Antud meetodil leitakse mulla Gldlammastikusisaldus. Lisaks on t60s
kasutatud ka katsealal mo&detud lehe pindtihedus ja tiive ruumala. Lehe pindtihedus on
lehe kuivmassi ja pindala suhe. Lehe kuivmass leitakse kaalumise teel parast kuivatamist

60C° juures. Tive ruumala on leitud tiive diameetri ruudu ja kdrguse korrutisena (D?H).
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Tabel 1. 2014. aasta suvel méddetud mullalammastiku ja mulla veesisalduse keskmised vaartused,
kus C1-C4 tahistavad kontrollringe ning H1-H4 niisutusringe.

Katseringid Mullalammastik (%) Mulla veesisaldus
Juuli kuus valiveemahutavusest (%)
Juuli kuus

C1 0,12 72,63
C2 0,11 70,49
c3 0,13 72,84
ca 0,15 62,96
H1 0,12 67,67
H2 0,13 76,75
H3 0,17 61,76
H4 0,11 73,09
Kontroll keskmine 0,127 69,73
Niisutus keskmine 0,133 69,82

2.2. Lehe klorofiillisisalduse madaramine

Lehe klorofillisisalduse maaramiseks pinnathiku kohta, valiti igast ringist 6 puud ning igalt
puult 6 lehte, mis margistati. Puud valiti sistemaatiliselt, et need paikneksid ringi keskel
vett pihustavatest dllsidest eemal. Iga margistatud lehe kohta tehti lehe erinevatest
kohtadest 3 mootmist klorofillimdotjaga SPAD-502 (Spectrum Technologies, Inc.), ning
tulemused keskmistati lehe kohta. MoGtmisi teostati perioodil 08.07.2014-14.08.2014 iks

kord nadalas.

Klorofilillimootjaga saadud empiiriliste klorofillisisalduse hinnangute kvantifitseerimiseks
kalibreeriti lehtede SPAD-i ndidud N, N'-dimetiilformamiidi (DMF) meetodil (Porra et al.,
1989) tehtud lehe klorofiillisisalduse médtmistega. Selleks koguti katse I6ppedes igalt
katsealalt 10 lehte, millel maarati keskmine SPAD vaartus. Seejarel voeti lehtedelt
korgipuuriga 1cm labimddduga lehekettaid, mida sailitati klorofilli lagunemise valtimiseks
-80C° juures siigavkilmas. Kogutud proove analisiti laboris, kus lehekettale lisati 3 ml
N, N'-dimetiilformamiidi, et klorofiill lehekettast vilja lahustada. Klorofillisisalduse
saamiseks maarati lahuse optiline tihedus kasutades spektrofotomeetrit AvaSpec 2048-2
(Avantes BV). Saadud tulemuste p&hjal arvutati lahuse optiline ldbipaistvus ning selle pohjal

valguse neeldumise vaartused lahuses. Kasutades Porra et al. (1989) valemeid leiti lahuse
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klorofullisisaldus (ug/ml) ning seejarel arvutati lehe klorofullisisaldus lehe pinnaihiku kohta

(mg/cm?) kasutades valemit (1):

Klorof (ug/ml)
1000

pindala (cm?)

* (vol ml))

Klorof (mg/cm?)= , kus (1)

Klorof (ug/ml) markis Porra et al. (1989) valemi alusel saadud lahuse klorofiillivaartused,
(vol ml) tahistas lahuse kogust milliliitrites, ning (pindala cm?) tahistas klorofillilahusesse
pandud leheketta pindala (cm?). Seejarel kasutati regressiooni teist jarku poliinoomiga
kirjeldamaks lehe SPAD vaartuste ja spektrofotomeetriliselt mdoddetud klorofillisisalduse
vahelist seost. Saadud regressioonivorrandit kasutades anti tlejaanud andmestiku SPAD-

vaartustele vastav klorofillisisalduse hinnang.

2.3.Lehe lammastikusisalduse mootmine

Lehe lammastiku kontsentratsiooni maaramiseks pinnatihiku kohta koguti igalt katsealalt
10 lehte ja neilt 1cm labimddduga lehekettaid, mis voeti samadelt lehtedelt, millelt
klorofilli proovidki. Kogutud lehekettad kuivatati kuivatuskapis 60C° juures. M&otmisi
teostati perioodil 08.07.2014-14.08.2014 (iks kord nadalas. Proove analldisiti hiljem laboris
elementanaliisaatoriga Thermo Finnigan Flash HT Plus (Thermo Scientific), kus tahke proov
muudeti gaasiks podletamise teel. Kasutades regressioonivorrandit anti Ulejaanud

andmestiku SPAD-vaartustele vastav lammastikusisalduse hinnang.

2.4.Lehekahjustuste madramine

Lehekahjustuste maaramiseks valiti igast katseringist juhuslikult 20 puud ning igalt puult
valiti Uks oks, millel loendati kdik lehed. Seejarel loendati Ule kahjustatud lehed ning ka
terved lehed, mille pdhjal arvutati hiljem kahjustatud lehtede osakaal protsendina.
Lehekahjustusi hinnati mitterohelise pinna protsendina kogu lehepinnast. Kuni 30%

kahjustusega leht loeti terveks. M&otmisi teostati perioodil 10.07.2014-30.07.2014.
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2.5. Mulla veesisaldus

Perioodil 02.07.2014-28.07.2014 koguti kord nadalas igast katseringist 15 cm sligavuselt
mullaproovid. Kogutud proovid kaaluti laboris ning seejarel killastati need veega, et teada
saada mulla valiveemahutavust ehk mulda jadva veesisaldust, kui gravitatsioonivesi on dra
valgunud ja vee aurumine mullapinnalt on takistatud. Selleks kaeti proovid pealt kinni, et
valtida auramist ning kui proovid olid veega kuillastunud, kaaluti need laboris. Mulla
kuivmassi leidmiseks pandi proovid moneks paevaks kuivatuskappi 60C° juurde ning samuti

kaaluti.

Kasutades algset mullaproovi massi ja kuivatatud proovi massi arvutati mulla veeprotsent
grammi kuivaine kohta ning kasutades killastatud ja kuivatatud proovide andmeid leiti
mulla valiveemahutavus. Saadud andmete pdhjal leiti mulla veesisalduse protsent

valiveemahutavusest.

2.6. Andmeanaliiiis

Katse kdigus kogutud algandmete sisestamiseks ning vajalike arvutuste tegemiseks on
kasutatud programmi MS Excel 2013 (Microsoft Corp., USA). SPAD andmete kalibreerimisel
on kasutatud regressiooni teist jarku poliinoomiga ning tlejaanud SPAD andmetele arvutati

teoreetiline klorofiillisisalduse vaartus kasutades saadud regressioonivorrandit.

Statistiliseks andmetdo6tluseks on kasutatud programmi Statistica 7.1 (StatSoft Inc., USA).

Andmete normaaljaotuse kontrollimiseks kasutati kirjeldava statistika meetodit.

Lehe ja lehestiku parameetrite nagu pindtiheduse (g/cm?), pindala (cm?) ja lehekahjustuse

(%) s6ltuvust tootlusest on analtisitud kasutades T-testi.

Tootluse (kontroll vs niisutus) méju analliisimiseks on kasutatud dispersioonianaliiisi
ANOVA Repeated Measures statistilist meetodit koos T-testiga, kui tooctlus oli
normaaljaotusega. Lisaks kasutati mitteparameetrilist Mann-Whitney testi. Viimast
kasutati juhul, kui to6tlus ei olnud normaaljaotusega 08. juuli ja 15. juuli klorofilli ja

lammastiku andmete puhul.

16



Lehe klorofilli- ja lammastikusisalduse seoste leidmisel mulla veesisalduse ja mulla
lammastikusisaldusega kasutati Generalized Linear/Nonlonear Model meetodit. Kui selgus,
et seos on olemas, kasutati regressioonanaliilisi koos regressioonikordajatega. T66s mitmel

pool esitatud R? ehk determinatsioonikordaja néitab tunnuste vahelise seose tugevust.
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3. Tulemused

3.1. Tootluse moju puude kasvule ja lehtede parameetritele

Niisutusringides oli juuli keskel suurem LMA kui kontrollringides (p<0,001; Joonis 1).
Lehtede keskmine LMA oli kontrollringides 59,4 g/cm? ja niisutusringides 61,9 g/cm?2. Samas
oli niisutusringides suurem hulk lehti kahjustatud kui kontrollringides (p<0,001).
Niisutusringides oli keskmiselt kahjustatud 71% ning kontrollringides 52% lehtedest

(Joonis 1).

Kontrollringide puudel oli keskmiselt suurem lehestiku pind puu kohta (p<0,001).
Kontrollringides oli puudel keskmiselt lehestiku pind 7350 cm? ja niisutusringides
keskmiselt 5900 cm? (Joonis 1). Puu tiive ruumala (D?H) té6tluste vahel oluliselt ei erinenud

(p>0,05).

64 8500
- a) o Keskvaartus <0001 b)
< 63 [] Keskvaartus+SE P<o, 8000 p<0,001
] T Keskvaartust1,96*SE | < 7500
A o)
g %2 = 7000
g T £
c 61 & 6500
= k3
£ 60 T 2 6000
(@)
© S 5500
T 59 x
i T 5000
58 4500
K N K N
Tootlus Tootlus
76
74
< 72 c) @ p<0,001
<70
3 68
= 66
§ 64
o 60
2 58
8 56
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g 52 =
50
48
K N
Tootlus

Joonis 1 Tédtlusest tulenevad muutused a) lehe pindtiheduses (g/cm?); b) kogu lehestiku pindalas
(cm?) ja c) lehekahjustuste osakaalus (%). SE kirjeldab standardvea hinnangut; p naitab olulisuse
tdendosust
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3.2. Lehe klorofiilli- ja lammastikusisalduse muutus ajas

Klorofillisisaldus pinnalihiku kohta suurenes hibriidhaava lehtedes suve jooksul
(Joonis 2). Juuli alguses tootluste vahel olulist erinevust ei esinenud, kuid alates 22. juulist
suurenes niisutusringide lehtedes klorofillisisaldus oluliselt vorreldes kontrollringidega.

Lehe klorofillisisaldus (mg/cm?) saavutas oma maksimumi augusti alguses.

0,014

0,013

*kk *%

0,012
0,011
0,010
0,009
0,008

0,007

Lehe klorofiill (mg/cm?)

0,006

0,005 ¥ == Niisutus

0,004
08.07 15.07 22.07 28.07 05.08 14.08

Aeg

Joonis 2 Lehe klorofillisisalduse muutus ajas. Statistiliselt olulised erinevused margitud joonisele
tarniga (p<0,05*; p<0,01** ja p<0,001***); punktid joonisel on keskvdartused + standardvea
hinnang

Sarnaselt lehe klorofiillisisaldusele suurenes suve jooksul lehes ka lammastikusisaldus
pinnadhiku kohta ning alates 22. juulist suurenes niisutusringide lehtedes
ldmmastikusisaldus (mg/cm?) oluliselt vdrreldes kontrollringidega. Suurim lehe
lammastikusisaldus pinnalihiku kohta oli augusti alguses, mil to6tluste vahel esines samuti

suurim erinevus (Joonis 3).
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Joonis 3 Lehe [ammastikusisalduse muutus ajas. Statistiliselt olulised erinevused on margitud
joonisele tarniga (p<0,05*; p<0,01** ja p<0,001***); punktid joonisel on keskvaartused +
standardvea hinnang

Lehe klorofiilli ja lammastiku suhe suurenes suve jooksul kuni 28. juulini, hakates seejarel
langema. Klorof/N suhe oli niisutusringides suurem alates 22. juulist pusides nii augusti

teise pooleni (Joonis 4).

0,055

0,050
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Lehe Klorof/N

0,035

0,030 =3~ Kontroll
L4 == Tootlus

0,025
08.07 15.07 22.07 28.07 05.08 14.08

Aeg
Joonis 4 Lehe klorofilli ja Iammastiku suhte (Klorof/N) muutus ajas. Statistiliselt olulised
erinevused margitud joonisele tarniga (p<0,05*; p<0,01**; p<0,001***); punktid joonisel on

keskvaartused + standardvea hinnang
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3.3. Kogu lehestiku klorofilli- ja lammastikusisalduse soltuvus mulla vee- ja
lammastikusisaldusest

Vaadeldes hibriidhaava lehestikku, oli kontrollringides lehestikus (mg) keskmiselt rohkem
klorofilli puu kohta (p=0,02) kui niisutusringides. Samuti oli kontrollringide lehestikus

keskmiselt rohkem lammastikku (mg) puu kohta (p<0,001).

Lehestiku klorofullisisaldus puu kohta (mg) soltus mulla veesisaldusest (p=0,007), kuid seos
tootluse ja mulla lammastikusisaldusega ei olnud oluline (p>0,05). Vaiksema mulla
veesisalduse juures oli lehestikus klorofilli enim, suurema mullaniiskuse juures

klorofullisisaldus (mg) lehestikus puu kohta vahenes (Joonis 5).
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[e]
[e]
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Joonis 5 Kogu puu klorofiillisisalduse soltuvus mulla veesisaldusest. Joonisel on regressioonisirge
95% usalduspiiriga; R? on determinatsioonikordaja; p néitab olulisuse tdendosust

Hibriidhaava lehestiku lammastikusisaldus puu kohta (mg) soltus mulla veesisaldusest
(p<0,001), kuid seos tootluse ja mulla lammastikusisaldusega ei olnud oluline (p>0,05).
Sarnaselt klorofillisisaldusele oli lehestikus suurim lammastikusisaldus puu kohta
madalaima mulla veesisalduse juures ning suurema veesisalduse juures langes ka

lammastikusisaldus lehestikus (Joonis 6).
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Joonis 6 Kogu puu lehtede lammastikusisalduse s6ltuvus mulla veesisaldusest. Joonisel on
regressioonisirge 95% usalduspiiriga; R? on determinatsioonikordaja; p niitab olulisuse
tdendosust

3.4. Lehe klorofiilli- ja lammastikusisalduse soltuvus mulla vee- ja lammastiku
sisaldusest

Antud katses sdltus lehe klorofullisisaldus pinnalihiku kohta (mg/cm?) viahesel maaral nii
mulla vee- kui ka ldmmastikusisaldusest ning tootlusest (p<0,001). Suurema mulla
lammastikusisalduse juures oli lehe klorofiilli sisaldus pinnalihiku kohta niisutusringides
samuti kergelt suurem (p<0,001). Kontrollringides oli samuti seos lehe klorofullisisalduse
(mg/cm?) ja mulla Iammastikusisalduse vahel oluline (p=0,019), kuid vaga ndrk (Lisa 1). Kui
mulla veesisalduse protsent valiveemahutavusest oli korge, oli keskmine lehe

klorofullisisaldus pinnalihiku kohta nii kontroll- kui ka niisutusringides vaiksem (p<0,001).

Lehe ldmmastikusisaldus pinnaiihiku kohta (mg/cm?) séltus samuti nii mulla vee- kui ka
lammastikusisaldusest ning tootlusest (p<0,001), kuid mulla ldmmastikusisalduse mdju
lehe lammastikusisaldusele seos oli vdaga nork voi puudus lldse. Kontrollringides ei olnud
olulist seost lehe ja mulla lammastikusisalduse vahel (p>0,05). Niisutusringides oli seos lehe
lammastikusisalduse ja mulla ldmmastikusisalduse vahel nork, aga oluline (p<0,001) ning

mulla lammastikusisalduse suurenedes lehe lammastiku keskmine sisaldus tousis veidi. Nii
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kontroll- kui ka niisutusringides oli lehe [ammastikusisalduse seos mulla veesisaldusega
(Joonis 7) oluline (p<0,001) ning modlema tootluse puhul hakkas mulla veesisalduse

suurenedes langema keskmine lehe lammastikusisaldus.
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Joonis 7 Lehe lammastikusisalduse seos (iks nadal varasema mulla veesisaldusega. Joonisel on
regressioonisirged koos 95% usalduspiiridega; R? on determinatsioonikordaja; p néitab olulisuse
tdendosust

Katsetulemused naitasid, et lehe klorofiilli ja lammastiku suhe soltus nii mulla vee-
(Joonis 9) kui ka lammastikusisaldusest ning tootlusest (p<0,001), kontrollringides oli
Klorof/N suhte ja mulla lammastikusisalduse vahel vaevalt tuvastatav seos (p=0,048).
Niisutusringides oli samuti seos mulla lammastikusisaldusega nérk, kuid oluline (p<0,001)
(Lisal) ning suurema mulla ldmmastikusisalduse juures suurenes oli ka Klorof/N suhe
natukene korgem. Lehe klorofilli ja lammastiku suhe sdltus mulla veesisaldusest nii
kontroll-  kui niisutusringides  (p<0,001). Kui mulla veesisalduse protsent

valiveemahutavusest oli suur, oli ka Klorof/N suhe lehes suurem (Joonis 8).
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tdendosust

24



4. Arutelu

4.1.Lehe parameetrite soltuvus t66tlusest

Niiskemad tingimused mojutasid FAHM katsealal kasvavate hiibriidhaabade lehtede
pindtihedust (g/cm?) ja lehestiku pindala (cm?). Varasemalt on FAHM katsealal tehtud
toodes naidatud, et niisutusringides on vadiksem lehemass pinnailhiku kohta (LMA) kui
kontrollringides (Tullus et al., 2012; Tullus et al., 2014). Antud t606 tulemustes selgus, et
niisutusringide lehed olid 2014. aasta suvel suurema pindtihedusega, kuid kogu lehestiku
pindala puu kohta oli niisutusringides vaiksem kui kontrollringides. Kogu lehestiku vaiksem
pind niisutusringides vois tuleneda vaiksematest lehtedest niisutusringi puudel (Tullus et
al., 2014), aga ka viiksemast lehtede arvust. Uheks pdhjuseks, miks niisutusringides oli LMA
suurem, vois olla see, et antud t00s on arvestatud pikkvorse erinevas vanuses lehti, kuid
eelnevates to6des on LMA hinnangud tehtud lihivGrsete vanemate lehtede pdhjal (Tullus
et al.,, 2012). Antud katse puhul oli téendoliselt maaravaks faktoriks lehe pindtiheduse
kujunemisel ka see, et leheservad olid kahjustunud erinevate patogeenide ning véimalik
ka, et liigniiskuse tottu mullas ja 6hus. Sellest tulenevalt vois kasv laiusesse olla parsitud
ning leht sai kasvada vaid paksusesse. Seega vOib arvata, et niisutusringi keskmiselt
suurema pindtihedusega lehed seostuvad stressivastusega niiskematele tingimustele voi
patogeenide kahjustustele. Liigniisketele tingimustele niisutusringides viitab ka vaiksem

lehestiku pindala puu kohta.

4.2. Lehe klorofiilli ja lammastiku muutus ajas

Klorofilli- ja lammastikusisaldus on Uldjuhul korreleeruvad ning kui lehe
lammastikusisaldus pinnatihiku kohta suureneb, muutub ka klorofiillisisaldus pinnaihiku
kohta suuremaks (Schlemmer et al., 2013). Ka antud t60 katsetulemustest selgus, et lehe
klorofiilli ja 1dmmastiku sisaldus (mg/cm?) suurenes ajas mdlema to6tluse puhul. Juuli
alguses oli klorofilli ja lammastiku kontsentratsioon nii niisutus- kui ka kontrollringides
vaikseim ning tootluste vahel ei olnud olulisi erinevusi. Juuli alguses olid lehed veel vadikesed
ning vahe aega kérgenenud ohuniiskuse kdes kasvanud, mistéttu ei olnud niisutuse maoju
veel eristatav. Ka varasemalt on ndidatud, et juuli alguses on [dmmastiku sisalduse protsent
lehes vaikseim, kuna taimed on alles kasvu algfaasis (Bermudez & Retuerto, 2014). Samuti
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oli juuli alguses mullas suur veesisaldus, mille tdttu vois toitainete omastamine mullast olla

parsitud (Kupper et al., 2011; Sellin et al., 2013).

Juuli teisel poolel suurenes keskmine klorofulli- ja ldmmastikusisaldus (mg/cm?) lehes
kdorgendatud O&huniiskusega alal joudsamalt. See vdis olla pdhjustatud sellest, et
niisutusringides oli nii puu kui lehe tasemel keskmiselt vaiksem lehtede kogupind, mistéttu
Uritati oma pindalalt vaiksemaid vG6i arvuliselt vdahemaid lehti fotoslnteetiliselt
vOimekamaks muuta. Erinevalt kdesoleva 166 tulemustest on Ohuniiskusega
manipuleerimise katses FAHM varem naidatud, et niisutusringide lehed sisaldavad vahem
lammastikku pinnalihiku kohta, mida varasemalt on seostatud sellega, et vahenenud
transpiratsiooni tagajarjel vaheneb NO3; massivool juurte juurde ning sellega seoses
viheneb taime lammastiku omastamine mullast (Tullus et al., 2012; Parts et al., 2013). VPD,
ehk veeauru rohkude vahe lehe sees ja valisbhus, mis on transpiratsiooni lilkkuma panevaks
jouks, on kdrgema Shuniiskuse tdttu niisutusringides enamasti madalam. Sellest tulenevalt
on ka transpiratsioon lehepinnalt vaiksem, mistdttu vaheneb toitainete vool taimes. Samas
on FAHM katsealal leitud, et puud, mis kasvavad kdrgendatud Shuniiskuse tingimustes,
kasvatavad pikemaid ja peenemaid juuri ning selline morfoloogiline eripara vdiks
lammastiku kattesaamist méningal maaral parandada (Parts et al., 2013). Siiski viitab meie
tavaparasest erinev tulemus, et mingi valine faktor, nagu naiteks korge lehekahjustuste

protsent konkreetsel aastal vois oluliselt mdjutada lammastiku paigutust lehtedes.

Kuigi kloroflli ja lammastiku sisaldus lehes pinnaihiku kohta enamasti korreleeruvad,
muutub kasvuperioodi jooksul nende kahe parameetri omavaheline suhe. Klorofiilli ja
lammastiku suhe oli juuli teisest poolest alates suurem niisutusringides. Augusti alguses
Klorof/N suhe taimedes vadhenes, kuid niisutusringides paigutati jatkuvalt
proportsionaalselt rohkem ldammastikku fotoslinteesiaparaati kui kontrollringides.
Suurema Ohuniiskuse tingimustes saavad taimed oma Jhuldhed lahti hoida ning
slsihappegaas ei ole fotoslinteesil limiteerivaks faktoriks ning taimedel on vdimalik
fotoslinteetilist aktiivsust suurendada, paigutades rohkem lammastikku
fotoslinteesiaparaati. Teisalt, suurenenud dhu- ja mullaniiskuse tingimustes, kui toitainete
omastamine mullast on héiritud ning taimes voib tekkida lammastikupuudus, paigutatakse

taimes samuti suurem osa lammastikust fotosilinteesiaparaati (Qing et al., 2012).
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Klorof/N suhte langus augusti alguses vdib tuleneda sellest, et taimes on lehed suureks
kasvanud, valguspiilgi kompleksid on piisavalt efektiivsed, ergastust pudltakse leliia,
mistottu voib tekkida puudus karboksileerimisvalkudest (Ripullone et al., 2003) ja
lammastikku hakatakse paigutama eelistatult neisse Ghenditesse. Naiteks RuBisCO on (iks
karboksulleerimisvalk, mis limiteerib kogu taimes fotosiinteesi véimekust, kuna see
katalllsib fotolisnteesi 10pp-astet, mille tulemusena tekivad suhkrud (Makino, 2003;
Raines, 2003). RuBisCO sisaldus lehes ja fotosiinteetiline aktiivsus on positiivses suhtes lehe
lammastikusisaldusega pinnalihiku kohta ning lammastikupuuduse kaes paigutatakse

rohkem lammastikku RuBisCO-sse (Qing et al., 2012).

4.3.Lehestiku  klorofiilli ja lammastiku sOltuvus mulla vee- ja
lammastikusisaldusest

Hibriidhaava puhul oli niisutusringide lehestikus keskmiselt vahem klorofilli ja
[ammastikku puu kohta (mg). Lehestiku klorofiilli- ja lammastikusisaldused (mg) puu kohta
sOltusid oluliselt mulla veesisaldusest, kuid ei séltunud mulla lammastikusisaldusest, kuigi
varasemalt on leitud, et suurem mulla lammastikusisaldus voiks lehestiku lammastiku
sisaldust ja fotoslinteesivbimet suurendada (Jose et al., 2003), seda ka liigniiskuse
tingimustes (Wang et al., 2012b). Suurema mulla veesisalduse juures oli lehestikus
keskmiselt klorofilli- ja lammastikku (mg) vdahem. Oma t66s eeldasime, et optimaalse
veesisalduse juures, milleks varasemalt FAHM katsealal hiibriidhaava puhul on pakutud 60-
70% (Sober et al., 2015), voiks klorofilli ja lammastiku sisaldus lehes ja ka lehestikus olla
suurim. Vaadates tulemusi, selgus, et hibriidhaava lehestikus oli klorofilli ja lammastiku
sisaldus kill kdrgem, kui mulla veesisaldus oli madalam ( u 60%), kuid puuduvad andmed,
milline oleks lehestiku klorofiilli- ja lammastiku- kogus puu kohta sellest madalama

veesisalduse juures.
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4.4.Lehe klorofilli ja lammastiku soltuvus niiskusest ja mulla
lammastikusisaldusest

Kuigi varasemalt on leitud, et mulla vee- ja [ammastikusisaldusel on oluline roll taime
kasvule ja fotosiinteesile (Wang et al., 2012b), ei leidunud kaesolevas to0s kontrollringides
mulla lammastikusisalduse ja lehe klorofilli- ning ldmmastikusisalduse (mg/cm?) vahel
olulist seost. Seevastu oli niisutusringides kdrgema mulla lammastikusisalduse juures ka
suurem lehe klorofilli- ja lammastikusisaldus pinnatihiku kohta (mg/cm?). Taimed
omastavad mullast mineraallammastikku peamiselt nitraadi ja ammooniumina (Miller &
Cramer, 2005). FAHM katsealal on kontrollringides keskmiselt 65% taimedele
kattesaadavast lammastikust nitraadina ja 35% ammooniumina. Seevastu niisutusringides
on 50% lammastikust nitraadina ja 50% ammooniumina ehk niisutusringides on nitraadi
osakaal vaiksem (L6hmus K. avaldamata andmed). Kuna NH4*-N on taimede poolt raskemini
omastatav lammastik kui NOs3-N (Zhou et al., 2011), siis vOib arvata, et ka
[ammastikutihendite kompositsiooni isedrasus niisutusringides raskendab lammastiku
kattesaamist mullast, ning tdsise N-puudujaagi olukorras tuleb selgemini vélja ka mulla
[ammastikusisalduse moju lehe lammastikule. limselt on ka niisutusringide keskmiselt
vaiksem lehestiku pindala seotud sellega, et niisutusringides on vaiksem NOs" sisaldus kui
kontrollringides. Samas voib niisutusringides esile tulev mulla ldmmastikusisalduse ja
lehtede lammastikusisalduse seos viidata ka sellele, et mulla Gldlammastiku sisaldus
peegeldab tegelikku lammastiku kattesaadavust pigem ebaoptimaalse mulla veesisalduse

tingimustes.

Suurema mulla veesisalduse juures oli ldmmastiku ja klorofilli sisaldus (mg/cm?) lehes
vaiksem, mis sarnaneb varasemate to66de tulemustega (Close & Davidson, 2003), kuigi
moneti vastuoluliselt niiskemas 6hus kasvanud lehtede lammastikusisaldus pinnaihiku
kohta oli pigem suurem. Lehe klorofulli ja lammastiku sisalduse (mg/cm?) viahenemine
niiskema mullaga keskkonnas vGib sarnaselt lehestiku klorofiilli- ja lammastikusisaldusele
(mg) olla seotud limiteeritud toitainete omastamisega mullast (Kupper et al., 2011;
Sellin et al., 2013). Kuid ilmselt viitab niiskema 6hu vastupidine md&ju mingitele teistele
mullaniiskusega mitte seotud stressifaktoritele, ehk siis tdendoliselt suuremale

lehekahjustuste protsendile niisutusringides. Lehe klorofiilli ja lammastiku sisaldus
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pinnalihiku kohta oli suurim eeldatavast optimaalsest mullaniiskusest tunduvalt madalama
mullaniiskuse olukorras (mulla veesisaldus 45%), mis erines meie eeldusest, et suurim
klorofilli ja lammastiku sisaldus ning vastavalt ka suurim fotoslinteesi voimekus lehes on

60-70% mulla veesisalduse juures.

Klorof/N suhe, mis naitab, kui palju ldmmastikust paigutatakse valguspuigi-
kompleksidesse, ei sdltunud kontrollringides oluliselt mulla lammastikusisaldusest.
Niisutusringides oli klorofilli ja ammastiku suhte ja mulla lammastikusisalduse vahel nérk
seos olemas ning kdrgema mulla lammastikusisalduse juures oli klorofilli ja lammastiku
suhe natuke suurem. Lammastikupuuduse olukorras vaheneb lammastiku omastamine
(Gao et al., 2015), mis vdib pohjustada klorofiilli ja lammastiku vdahenemist taimes ja
fotoslinteetilise aktiivsuse vdahenemist (Boussadia et al., 2010). Kuid sarnaselt meie
kontrollringide tulemustele on ka varasemalt leitud, et sageli mulla lammastikusisalduse
suurendamine ei mdjuta vaga oluliselt fotoslinteesi efektiivsust (Wang et al., 2012a).
Tugevam seos oli mulla veesisalduse ning klorofilli ja [ammastiku suhte vahel. M&lema
too6tluse puhul oli Klorof/N vaiksem, kui mulla veemahutavus valiveemahutavusest (%) oli
vaike. Suurema veesisalduse juures investeeriti proportsionaalselt rohkem lammastikku
valguspliligi efektiivsuse tostmisesse. Tdendoliselt on see vastus veestressile ja madalale
lehe lammastikusisaldusele niisekmatel muldadel kasvanud lehtedes, plidmaks

optimeerida piiratud ressursside kasutamist.
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Kokkuvote

Seoses kliimamuutustega prognoositakse kdrgematel laiuskraadidel sademete hulga ja
Ohuniiskuse suurenemist. Antud t66 raames anallilsiti FAHM (Free Air Humidity
Manipulation) katsealal kogutud andmete pdhjal, milline on suurenenud &hu- ja
mullaniiskuse moju lehtede klorofilli- ja Iammastikusisaldusele ning lammastikukasutuse

strateegiale.

Tulemustest selgus, et kasvuperioodi valtel oli niiskemas 8hus kasvanud puudel (ihes lehes
keskmiselt kdrgem lammastiku- ja klorofillisisaldus lehepinna kohta , kuid kogu lehestikus
oli puu kohta keskmiselt rohkem klorofilli ja lammastikku just madalama &huniiskusega
aladel. Klorofiilli ja lammastiku suhe oli suurem kdrgema Shuniiskuse tingimustes kasvanud
lehtedes, mis naitab, et neis paigutati proportsionaalselt rohkem lammastikku valguspuigi
kompleksidesse, muutmaks pindalalt vaiksemaid v&i arvult vadhesemaid lehti

fotoslnteetiliselt efektiivsemaks.

Lehe keskmine lammastikusisaldus oli suurim, kui mulla veesisaldus oli vaiksem, samuti oli
kogu lehestiku lammastikusisaldus puu kohta suurim madala mullaniiskuse tingimustes
ning kdesolev t60 ei leidnud kinnitust eeldusele, et optimaalse mulla veesisalduse puhul on
lehtede ja lehestiku [ammastikusisaldus maksimaalne. Klorofilli ja lammastiku suhe lehes
seevastu suurenes mulla veesisalduse kasvuga, mis viitab sarnasele lammastikukasutuse

strateegiale, nagu kdrgema ohuniiskuse tingimustes kasvanud lehtede puhul nagime.

Mulla lammastikusisalduse moju taimede l[ammastikukasutuse strateegiale tuli paremini
esile niiskemas 0hus kasvanud puude puhul. Téendoliselt peegeldab mulla Gldlammastiku
sisaldus tegelikku lammastiku kattesaadavust pigem ebaoptimaalse mulla veesisalduse

tingimustes
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Does optically measured nitrogen allocation in Hybrid Aspen
(Populus tremula L. x P. tremuloides Michx.) depend on air
humidity and soil moisture?

Marge Sepp

Summary

Climate change is predicted to increase air humidity and precipitation in Northen latitudes.
We collected data from Free Air Humidity Manipulation experimental facility (FAHM) and
investigated the effect of increased air humidity and soil moisture on chlorophyll and
nitrogen content and nitrogen allocation in leaves of Hybrid Aspen (Populus tremula L. x

P. tremuloides Michx.).

Hybrid Aspen responded to more humid conditions by increasing leaf chlorophyll and
nitrogen content per unit leaf area, while the foliage chlorophyll and nitrogen content per
tree was smaller in humid plots than in control pots. We also found that the Chl/N ratio
was higher in humidified conditions, which indicates that in humid conditions trees allocate
more nitrogen into light harvesting complexes, to increase the photosynthetic efficiency of

smaller or less numbered leaves.

The average nitrogen content per leaf area and per whole foliage was higher in less moist
soil conditions. As such, we did not find highest chlorophyll and nitrogen concentrations
per unit leaf area and per tree at predicted optimal soil moisture conditions. Chl/N ratio,

on the other hand, increased at higher soil moisture conditions, implying on

The effect of soil nitrogen content to a plant nitrogen concentration and allocation was
more pronounced in trees, grown at more humid air. Thus it is probable that total soil
nitrogen content reflects differences in actual nitrogen availability mainly in suboptimal

moisture conditions.
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LISA 1.

Lehe parameetrite soltuvus mulla lammastiku- ja veesisaldusest (%).Tabelis on ndidatud
regressioonanaliiiisi olulisuse tdoendosuse (p) ja determinatsioonikordaja (R2) vaartused.

Statistiliselt mitte olulised tulemused on tabelis tahistatud ,,n.s“, p vaartus <0,05 margib

statistiliselt olulist seost.

Mulla lammastikusisaldus

1 nadal varasem mulla

(%) veesisaldus
valiveemahutavusest (%)

Lehe tunnus Tootlus | R2 p R2 p
Klorofull (mg/cm?) C 0,8% 0,019 4,6% <0,001

H 6,2% <0,001 3,5% <0,001
Ldmmastik (mg/cm?) | C 0,4% n.s 23,4% <0,001

H 3,6% <0,001 21,1% <0,001
Klorof/N suhe C 0,5% 0,048 7,4% <0,001

H 5,0% <0,001 10,8% <0,001
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