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Kasutatud lühendid  

 

ABA – abscisic acid – õhulõhede sulgumist ja avanemist stimuleeriv taimehormoon, mille 

süntees suureneb stressiolukorras (näiteks veekadu, ekstreemsed temperatuurid), leidub 

kloroplastides ja plastitsiidides 

ACC oksüdaas – 1-aminocyclopropane-1-carbocylic acid oxydase – võtmeensüüm etüleeni 

biosünteesis 

cGMP - cyclic guanosine monophosphate – teisene signaalmolekul, mis mõjutab ABA-st 

stimuleeritud õhulõhede sulgumist 

cPTIO – 2-(4-carboxyphenyl)-4,5-dihydro-4,4,5,5-tetramethyl-1H-imidazolyl-1-oxy-3-oxide – 

orgaaniline radikaal, mis vähendab taimes lämmastikoksiidide hulka, vältimaks selle 

üleküllust 

MDA – malondialdehyde – ROSi reaktsioonide tagajärjel tekkiv taimedele mürgine aine, 

mille koguse järgi organismis on võimalik määrata oksüdatiivse stressi taset. 

NADPH – nicotinamide adenine dinucleotide phosphate – elektrondoonor, mis osaleb NOS 

indutseeritud lämmastikoksiidide sünteesil  

NOS – nitric oxide synthases – lämmastikoksiide sünteesivad ensüümid, mis toodavad 

lämmastikoksiidi aminohappe L-arginiini abil. 

NOx – kokkuvõttev lühend, mille all mõeldakse lämmastikoksiidi (NO) ja 

lämmastikdioksiidi (NO2) 

NR – nitrate reductase – taimes  üks peamine ensüüm lämmastikoksiidide sünteesiks, 

nitraadi reduktaasi kaasabil muudetakse nitraat (NO3
-)  nitritiks (NO2

-), mõnel juhul ka 

lämmastikoksiidiks. 

NiR – nitrite reductase – ensüüm, mis katalüüsib nitriti (NO2
-) redutseerimist 

ammoouniumiooniks (NH4
+) 

NiNOR – nitrite-NO reductase – ensüüm, mille kaasabil muudetakse nitrit (NO2
-) 

lämmastikoksiidiks (NO) 

ROS – reactive oxygen species – keemiliselt aktiivsed hapnikühendid, mis on olulised raku 

signaalmolekulid, kuid liigses koguses põhjustavad taimes oksüdatiivset stressi ja 

rakusurma. 
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SNP – sodium nitroprusside – lämmastikoksiidi doonor, mis stressiolukorras vabastab NO, 

vähendamaks reaktiivsete hapnikuühendite toksilisust taimes 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



5 

Sissejuhatus 

 

Lämmastiksaastet tekitavate tööstusharude kiire kasvu tagajärjel on suurenenud 

lämmastikoksiidide sisaldus atmosfääris ning sellest tulenevalt on lämmastikoksiide kui 

saasteainet väga palju uuritud (Aneja jt. 2012). Näiteks on avastatud, et kõige enam 

toodetakse lämmastikoksiide linnastunud aladel, kuna seal on palju lämmastikoksiide 

emiteerivaid liiklusvahendeid ning tööstusharusid (Vitousek jt. 1997; Galloway jt. 2004). 

On leitud, et lämmastioksiidid on inimtervisele kahjulikud, tekitades kopsuturset ning 

mõjutades kesknärvisüsteemi (Kampa ja Castanas, 2008). Lisaks inimtervise kahjustamisele 

tekitavad lämmastikoksiidid keemiliste reaktsioonide tagajärjel ka ümbritsevas keskkonnas 

erinevaid probleeme, mida saab vaadata globaalsel ja lokaalsel tasandil. Suurimad 

globaalsed probleemid, mida lämmastikoksiidid endaga kaasa toovad on osoonikihi 

lagunemine ning globaalne soojenemine (VanLoon ja Duffy, 2011). Lokaalse probleemina 

võib vaadata happevihmade teket (VanLoon ja Duffy, 2011). Lisaks inimtekkelistele 

saasteallikatele paisatakse lämmastikoksiide atmosfääri ka looduslike protsesside 

tulemusena (Joonis 1). Suurimad lämmastikoksiidide emissioonid toimuvad ookeanist ja 

mullast denitrifikatsiooni tagajärjel, mingil määral satub lämmastikoksiide (NO) atmosfääri 

ka äikesetormide tõttu (Aneja jt. 2001; Fowler jt. 2013). Lämmastikoksiide omastavad otse 

atmosfäärist mullas olevad lämmastikku fikseerivad bakterid ning taimed (Aneja jt. 2001). 

Inimsaastelise ja loodusliku tekkega lämmastikoksiidide emissioon atmosfääri on 

hinnanguliselt 68,5 Tg aastas (Fowler jt. 2013).  
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Joonis 1. Reaktiivsete lämmastikoksiidide emissioon, transport, transformeerumine ja 

depositsioon. Modifitseeritud Aneja jt. (2001) järgi. 

 

Kuigi lämmastikoksiide on saasteainena palju uuritud, on jätkuvalt vähe teada, kas ja mil 

moel mõjutavad erinevad lämmastikoksiidide kontsentratsioonid taimi, nende kasvu ja 

arengut. Lämmastikoksiidi (NO) ja lämmastikdioksiidi (NO2) produktsiooni taimede eneste 

poolt uuris esimest korda Klepper 1979. aastal. Pärast seda on aina enam hakatud uurima 

lämmastikoksiidide funktsioone taimes ning üheksakümnendatel kinnitati, et 

lämmastikoksiid (NO) on taimes oluline signaalmolekul (Durner ja Klessig, 1999). 

Sellegipoolest ei oldud antud sajandi alguses  veel kindlad, kas lämmastikoksiid toimib taime 

kasvu ja arengu regulaatorina (Beligni ja Lamattina, 2001), kuna teistsuguste 

kontsentratsioonide juures toimib lämmastikoksiid hoopis kasvu inhibiitorina (Siddiqui jt. 

2011). Hetkel on veel üsna vähe uuritud, kuidas mõjutab lämmastikoksiidide 

kontsentratsioonide suurenemine keskkonnas taimekasvu, fotosünteesi ja rakuhingamist 

(Sparks 2009). Samavõrra lünklik on teave ka taime poolt emiteeritavate lämmastikoksiidide 

mõjust nii taime enda füsioloogiale kui ka ümbritsevale keskkonnale (Gruber ja Galloway, 

2008). 
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Taim sünteesib hormoonina toimivaid lämmastikoksiide ka ise. Teatakse, et 

lämmastikoksiidide süntees taimes toimub nitraadi reduktaasi (NR) kaasabil või läbi 

lämmastikoksiidide sünteesi raja (NOS), mis on põhiline NO allikas taimes (Campell, 1999; 

Fröhlich ja Durner, 2011). Hetkel on üheks aktuaalsemaks teemaks taimefüsioloogias ka 

alternatiivsete lämmastikoksiidiradade tuvastamine taimedes (Vandelle jt 2007). Samuti on 

veel täielikult teadmata, kas ja kuidas võivad keskkonnatingimused erinevate 

lämmastikoksiidide sünteesiradade aktiveerumist mõjutada (Dwivedi jt. 2012). 

Antud referatiivse  töö eesmärk on uurida 1) millised on levinumate lämmastikoksiidide 

emissiooni allikad, keskendudes peamiselt looduslikele lämmastikoksiidide allikatele 2) mis 

on tänaseks teada lämmastikoksiidide sünteesist taimedes ning kuivõrd ja kas taimed 

omastavad lämmastikoksiide ka eksogeense saastena 3) kuidas ja kas taime enda poolt 

sünteesitud ning inimtekkelised lämmastikoksiidid mõjutavad taime füsioloogiat 4) kuidas 

mõjutavad taimes lämmastikoksiidide signaliseerimist, emissiooni ja omastamist erinevad 

keskkonnatingimused. 
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1. Lämmastikoksiidide allikad 

1.1  Antropogeenne lämmastikoksiidide saaste 

 

Viimase saja aasta jooksul on inimtegevuse tagajärjel lämmastikoksiidide kontsentratsioon 

atmosfääris märgatavalt suurenenud (Aneja jt. 2001).  Üheks peamiseks põhjuseks on olnud 

fossiilsete kütuste (nafta, kivisüsi, maagaas) ja biomassi põletamine. Kui 1920ndatel kasutati 

veidi alla 200 kg nafta ekvivalenti inimese kohta, siis aastaks 2000 oli nafta kasutamine 

suurenenud juba pea 1200 kg ekvivalent inimese kohta (Aneja jt. 2001).  Fowler jt. (2013) 

on näidanud, et fossiilsete kütuste ja biomassi põletamise tagajärjel paisatakse loodusesse 35 

Tg lämmastikoksiide (NOx) aastas. Dilämmastikoksiidi (N2O) satub loodusesse ka 

lämmastikväetiste kasutamisel, kariloomade kasvatamise tagajärjel ning vähemal määral 

lämmastikhappe tootmisel. Warnek (2000) on näidanud, et inimtegevuse tagajärjel satub 

atmosfääri keskmiselt 9,4 Tg dilämmastikoksiidi aastas. Kuna inimtekkeline saastamine on 

hoogustunud, võib see kogus olla kasvanud. Vitousek jt. (1997) on välja toonud, et 

atmosfääri paisatud lämmastikoksiidid on 80% ulatuses ja dilämmastikoksiidid on 40% 

ulatuses antropogeense päritoluga. 

Lämmastikoksiidide liigne emissioon tekitab keskkonnas erinevaid probleeme, mis võivad 

olla nii globaalse kui lokaalse tähtsusega. Lämmastikoksiidid reageerivad stratosfääris 

osooniga (O3), tuues endaga kaasa osoonikihi lagunemise (VanLoon ja Duffy, 2011). Selle 

tagajärjel satub atmosfääri liigses koguses UV-kiirgust, mis tekitab elusloodusele kahjulikku 

mõju, pärssides näiteks fotosünteesi, tekitades DNA kahjustusi ja põhjustades muutusi 

valkude sünteesis (Martinez-Lüscher jt. 2013). Osoonikihi lagunemise tagajärjel satub 

atmosfääri rohkem energiat, mis maapinnal muudetakse soojusenergiaks. Kuna atmosfääris 

on suurenenud kasvuhoonegaaside hulk, mis ei lase soojusenergiat enam kosmosesse vaid 

peegeldab selle maale tagasi, hakkab Maa keskmine temperatuur tõusma, tuues endaga kaasa 

globaalse soojenemise (VanLoon ja Duffy, 2011). Lämmastikoksiid (NO), 

lämmastikdioksiid (NO2) ja dilämmastikoksiid (N2O) on tuntud kasuvhoonegaasid. 

Võrreldes süsihappegaasi molekuliga on dilämmastikoksiidi molekulil 290 korda suurem 

võime hoida soojust atmosfääris kinni (Bowatte jt. 2014). Seetõttu põhjustab 

dilämmastikoksiid 7% prognoositust kliimasoojenemisest (Smart ja Bloom, 2001). 
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Kliimamuutuste tagajärjel võib halveneda mullakvaliteet, tekkida üleujutuste oht ning tõusta 

temperatuur, tekitades taimede eluks ebasobivaid keskkonnatingimusi, mille tagajärjeks 

võib olla bioloogilise mitmekesisuse vähenemine (McCarty, 2001). 

Kuigi dilämmastikoksiid on stratosfääris väga aktiivne ning põhjustab osoonikihi 

lagunemist, ei oma N2O troposfääris erilist mõju (Warneck, 1999). Ka lämmastikdioksiidi 

oksüdatsiooni lõpp-produktiks olev HNO3 on troposfääris stabiilne ühend. HNO3 sadeneb 

maapinnale kuiv- või märgdepositsioonil, mis võib endaga kaasa tuua mulla hapestumist 

(Warneck, 1999). Happelisem muld ei pruugi enam taimedele eluks sobilik olla. Olenevalt 

liigist ja funktsionaalsest kuuluvusest võib happevihm oluliselt mõjutada taime kasvu või 

lausa põhjustada taimede suremust. Näiteks on täheldatud, et happevihmad võivad 

põhjustada taimelehtedel vahakihi kaotust, mille tagajärjel suureneb veekadu ning leht 

kuivab (Wang jt. 2012). 

Kuigi suur osa lämmastikoksiide emissioonist on inimtekkelise päritoluga, on leitud, et 

lämmastikoksiide ja dilämmastikoksiidi eraldub keskkonda ka mitmete looduslike 

protsesside tagajärjel (De Marco jt. 2013). 

 

1.2 Looduslikud lämmastikoksiidide allikad 

 

Looduslike protsesside tagajärjel satub lämmastikoksiide keskkonda mullast, ookeanidest, 

vulkaanipursete, metsatulekahjude ja äikesetormide tõttu (Aneja jt. 2001, Fowler jt. 2013). 

Lämmastikoksiidide emissioon mullast sõltub mullatüübist, taimekooslustest, 

temperatuurist, niiskustasemest ning mullas olevatest toitainetest (Oertel jt. 2012). Näiteks 

okasmetsades on keskmiselt suurem lämmastikoksiidide emissioon kui lehtmetsades, kuna 

seal on suurem lämmastiku depositsioon ning madalam niiskustase (Pilegaard jt. 2006). 

Mullas reguleerivad lämmastikoksiidide emissiooni mullabakterid ning nende tekitatud 

nitrifikatsiooni ja denitrifikatsiooni protsessid. Nitrifikatsiooni reguleerivad aeroobsed 

bakterid, mille käigus muudetakse ammoniaak nitraatideks (Bremner ja Blackmer, 1978). 

Denitrifikatsiooni reguleerivad anaeroobsed bakterid, kes muudavad nitraadid või nitritid 

gaasiliseks dilämmastikoksiidiks (N2O) ja lämmastikuks (N2). Warneck (1999) on näidanud, 



10 

et looduslike protsesside tagajärjel on keskmine N2O emissioon 16,4 Tg aastas, kuid 

uuemate andmete kohaselt (Fower jt. 2013) on see kogus 18,5 Tg aastas. 

 

Mitmete uuringute tulemused (Smart ja Bloom, 2001; Baggs & Philippot, 2010) on 

näidanud, et taim võib dilämmastikoksiidi (N2O) emiteerida kahel viisil. Esimese variandina 

vabaneb dilämmastikoksiidi taimes fotoassimilatsiooni käigus, kui madala 

energiasisaldusega anorgaanilised ühendid muudetakse kõrge energiasisaldusega 

orgaanilisteks ühenditeks (Taiz ja Zeiger, 2010b). Kuna suurimad dilämmastikoksiidi (N2O) 

allikad on tekkinud mullas nitrifikatsiooni ja denitrifikatsiooni protsesside tagajärjel (Moir, 

2011), arvatakse, et taim käitub ka vahelülina mulla ja atmosfääri vahel, omastades N2O 

juurtega mullast ning transportides selle lehtedesse, kus dilämmastikoksiid vabaneb 

atmosfääri (Baruah jt. 2011; Bowatte jt. 2014). Samas väitis Smart ja Bloom (2001), et taime 

N2O emissioon atmosfääri on väike ning taimed vabastavad N2O, kui ümbritsevas mullas on 

dilämmastiku konsentratsioon üle normi ehk ligikaudu 315 nmol⋅mol−1. On näidatud, et 

dilämmastikoksiidi vood suurenevad mullatemperatuuri ja niiskuse tõustes (Warneck, 

1999). Ka Moir (2011) väitis oma raamatus „Nitrogen cycling in bacteria: Molecular 

analysis“, et ei saa olla kindel, kas taim sünteesib vabanevat dilämmastikoksiidi ise või 

osaleb vahelülina mulla ja atmosfääri vahel. 

Aneja jt. (2001) on näidanud, et äikese poolt fikseerides satub lämmastikoksiide ja 

lämmastikdioksiide (NOx) atmosfääri 8 Tg aastas. Lämmastikoksiidide emissioon 

biosfäärist sõltub mullast omastatud või lehes sünteesitud lämmastikoksiidide hulgast. 

Fowler jt (2013) on näidanud, et mullast vabaneb aastas 5 Tg NO. Lämmastikoksiidi (NO) 

vahetus võrreldes lämmastikdioksiidiga (NO2) on atmosfääri ja biosfääri vahel väike, kuna 

NO reageerib atmosfääris kiiresti NO2-ks (Taylor jt. 2012; Fehsenfeld jt. 1992). Simpson jt. 

(1999) on näidanud, et lämmastikoksiidide emissioon lehtedest võib olla kuni 1,5 Tg aastas. 

Lämmastikoksiidide vabanemine taimedest muutub erinevate biootiliste ja abiootiliste 

häiringute tõttu. Biootilistest häiringutest on tuntumad herbivooria (Throop jt. 2004) ning 

viirused (Balachandran jt. 1997). Abiootilistest stressitekitajatest võib välja tuua 

ekstreemsed temperatuurid (Mahajan ja Tuteja, 2005; Song jt. 2008), liigse soolsuse (Zhao 

jt. 2004), vee ülekülluse või selle puuduse (Garcia-Mata ja Lamattina, 2001; Song jt. 2008). 
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On täheldatud, et stressitekitajate tõttu algab taimes aktiivne lämmastikoksiidide süntees, 

mille tagajärjel algselt lämmastikoksiidide emissioon taimest suureneb. Sünteesitud 

lämmastikoksiid käitub taimes antioksüdandina, kuid samal ajal toimib ka õhulõhesid 

sulgeva signaalmolekulina. Õhulõhede sulgudes lämmastikoksiidide emissioon atmosfääri 

taas väheneb (Neill jt. 2008). 
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2. Taimeomased lämmastikoksiidid 

2.1  Taimeomaste lämmastikoksiidide omastamine ja süntees 

 

Taimed omastavad lämmastikoksiide juurtega mullast või lehestiku kaudu atmosfäärist 

(Stulen jt. 1998). Omastatud lämmastikoksiidid mõjutavad taime kasvu ja arengut (Jin jt. 

2009), osaledes näiteks õie arengus (He jt. 2004), juure kasvul (Leshem, 1996) ning 

õhulõhede sulgumise protsessis (Neill jt. 2008). Samuti vähendab lämmastikoksiid 

oksüdatiivset stressi (Zhao jt. 2008), pikendades seeläbi taime eluiga. Taimede suutlikus 

omastada ja sünteesida erinevaid lämmastikoksiide (NO, NO2, N2O) sõltub mitmetest 

tingimustest, sealhulgas valguse intensiivsusest, hapniku olemasolust, temperatuurist ning 

lämmastiku enda sisaldusest taimes (Neubert jt. 1993; Weber ja Rennenberg, 1996; Sparks 

jt. 2001). Kuna atmosfääris reageerib NO kiiresti NO2, omastavad taimed lämmastikoksiidi 

(NO) peamiselt mullast (Taylor jt. 2012; Davidson ja Kingerlee, 1997). Seejuures taimed 

mitte üksnes ei omasta mullast ja atmosfäärist saadaolevat lämmastikoksiidi, vaid on 

võimelised ka ise sünteesima ning emiteerima märkimisväärses koguses NO-d (Durner ja 

Klessig, 1999). Üldjoontes on näidatud, et mingi punktini lämmastikoksiidi olemasolu 

soodustab taimekasvu ja elutegevust, kuid liigses kontsentratsioonis hakkab see tekitama 

stressi, paraku konkreetseid kontsentratsioone ja kaasfaktoreid, mis mõjutavad taim-

lämmastikoksiid seoseid, on veel vähe uuritud (Beligni ja Lamattina, 2001). 

 

Eelmise sajandi lõpus on näidatud (Wildt jt. 1997), et valguse juuresolekul eraldasid taimed 

fotosünteesi ajal lämmastikoksiidi nitraadi ja ammooniumi omastamise käigus, kuid ainult 

ammooniumi omastamisel lämmastikoksiidi emissiooni ei toimunud. Wild jt. (1997) 

näitasid ka, et NO emissioon taimest toimub pärast herbitsiididega töötlemist ning 

anaeroobses ja pimedas keskkonnas, kuid võrreldes valges toimuva NO eraldumisega, 

vähenes pimedas NO eraldamine märgatavalt. Praeguseks on leitud, et lämmastikoksiidide 

süntees taimedest suureneb enamikes stressisituatsioonides (Corpas jt. 2011) ning on 

avastatud mitmed ensümaatilised ja mitteensümaatilised protsessid, mis toodavad taimes 

lämmastikoksiide. Teadaolevalt toimub lämmastikoksiidide tootmine taimes peamiselt 

spetsiifiliste lämmastikoksiide sünteesivate ensüümide (NOS) või nitraadi reduktaasi (NR) 
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abil (Neill jt. 2003). Arvatakse, et lisaks neile sünteesirajadele leidub taimedes ka 

alternatiivseid sünteesiradasid (Vandelle jt. 2007; Neill jt. 2008; Tewari jt. 2013).  

 

Ajalooliselt leiti taimedest lämmastikoksiide tootvad ensüümid otsides inimese NOS 

ensüümide analooge (Lundberg jt. 2008; Correa-Aragunde jt. 2013). On leitud, et rohevetika 

(Ostreococcus tauri)  ja inimese NOS ensüümid on ~45% sarnased (Foresi jt. 2010). 

Taimerakkudes sünteesitakse lämmastikoksiide NOS ensüüme kasutades aminohappe          

L-arginiini abil, mis reageerib elektrondoonori-NADPH-ga ja hapnikuga Wojtaszek (2000) 

(Joonis 2). Reaktsiooni tulemusena vabaneb lämmastikoksiid (NO) ning kaasproduktina 

aminohapete hulka kuuluv tsitrulliin (Andrew ja Mayer, 1999; Neill jt. 2003). Arvatakse, et 

taimedes on lisaks NOSile veel sarnaseid ensüüme, mis kasutavad lämmastikoksiidi 

tootmiseks L-arginiini, kuid ei ole teada, milline on nende võimalike ensüümide biokeemia 

ning kuidas nad L-arginiini kasutavad (Neill jt. 2008).  

 

Joonis 2. Lihtsustatud skeem NOS-indutseeritud NO sünteesist. Modifitseeritud Wojtaszek 

(2000) järgi. 

 

Teine taimedes hästi uuritud katalüsaator lämmastikoksiidide sünteesil on nitraadi reduktaas 

(NR) (Joonis 3), mille abil muudetakse tsütoplasmas nitraatioonid (NO3
-) nitritiooniks   

(NO2
-). Nitritioonid transporditakse edasi kloroplastidesse, kus nad muudetakse nitriti 

reduktaasi abil ammooniumiooniks (NH4
+) (Campbell, 1999). Tõenäoliselt võib NO 
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tootmisega olla seotud ka samaaegselt aktiviseeruv lämmastikoksiidi reduktaas (Ni-NOR) 

(Vandelle jt. 2007), kuid erinevalt nitraadi reduktaasist ei osale selles protsessis NADPH 

ning Ni-NOR ensüümi pH optimum on happelisem kui nitraadi reduktaasil (Neill jt. 2008). 

Praegused teadmised Ni-NOR füsioloogilisest rollist ning geneetikast on puudulikud 

(Besson-Bard jt. 2008) ning vajavad täiendavaid eksperimente. On leitud kaudseid tõendeid, 

et lämmastikoksiide süntees taimes võib sõltuda mitokondri ja kloroplasti  

elektrontranspordiahelast või NOS sarnasest sünteesirajast (Neill jt. 2008; Tewari jt. 2013).  

 

 

Joonis 3. Lihtsustatud skeem nitraadi ja nitriti reduktaasist. Modifitseeritud Sparks (2009) 

järgi. 
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Mingil määral omastavad taimed NO2-te õhulõhedega otse atmosfäärist, see protsess 

suuresti seotud õhulõhede juhtivusega (Sparks jt. 2001). Omastatud NO2 muudetakse NO2
- 

ning transporditakse kloroplasti, kus ta muudetakse nitriti reduktaasi kaasabil NH4
+ (Sparks, 

2009). 

 

Liiga kõrgetel kontsentratsioonidel muutub NO2 taimele toksiliseks. Lämmastikdioksiid 

reageerib apoplastis askorbaadiga, mille tagajärjel suletakse õhulõhed ning väheneb NO2 

omastamine (Ramge jt. 1993). Juurtega omastavad taimed suuresti nitraatiooni (NO3
-), sest 

nitritioon muudetakse nirtifikatsiooniprotsesside tagajärjel kiiresti nitraatiooniks ning NO2
- 

kontsentratsioon mullas on väga väike (Tischner, 2000). Nagu eelnevalt teada, muudetakse 

nitraatioon omakorda nitraadi reduktaasi abil nitritiooniks ning nitriti reduktaasi abil 

ammooniumiooniks (Tischner, 2000; Cameron jt. 2013). Sellegipoolest on veel teadmata, 

millised täpsemalt on NO2 signalisatsioonirajad ning kas ta sarnaselt 

lämmastikmonooksiidile käitub taimes hormoonina (Takahashi jt. 2013).  

Nagu eelmises peatükis mainitud, on võimalik, et dilämmastikoksiidi (N2O) emissioon 

taimest toimub kahel viisil. Esimese võimalusena käitub taim vahelülina mulla ning 

atmosfääri vahel (Bowatte jt. 2014) ning teise võimalusena on näidatud, et taimed võivad 

toota dilämmastikoksiidi lehtedes nitriti fotoassimilatsiooni käigus, mis on väga 

energiakulukas protsess (Smart ja Bloom, 2001; Bowatte jt. 2014). Dilämmastikoksiidi 

tootmine taimedes toimub kahe eraldiseisva protsessina nitraadi (NR) ja nitriti (NiR) 

reduktaasi kaasabil. Nitraadi fotoassimilatsioonil muudetakse väiksema energiatasemega 

nitraatioon (NO3
-) nitraadi reduktaasi (NR) kaasabil kõrgema energiatasemega nitritiooniks 

(NO2
-), kuid dilämmastikoksiidi emissiooni sel protsessil ei täheldatud (Smart ja Bloom, 

2001). Nitraadi reduktaasi kaasabil tekkinud nitritioon muudetakse kloroplastides omakorda  

nitriti reduktaasi toimel (NiR) kõrgema energiatasemega ammooniumiooniks (NH4
+), mis 

on vajalik aminohapetes ning on avastatud, et selle protsessi käigus vabaneb atmosfääri 

märkimisväärsel hulgal dilämmastikoksiid (Joonis 4.) (Smart ja Bloom, 2001; Hakata jt. 

2003). 
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Joonis 4. Lihtsustatud skeem dilämmastikoksiidi (N2O) vabanemisest fotoassimilatsioonil. 

Modifitseeritud Sparks (2009) järgi. 

On kindlaks tehtud, et atmosfääri lämmastiku kontsentratsiooni suurenemine mõjutab 

erinevate lämmastikoksiidide akumuleerumist taimes ning lämmastikühendite omastamine 

otse atmosfäärist sõltub valgustingimustest ja õhulõhede juhtivusest (Teklemariam ja 

Sparks, 2006; Furlan jt. 2007). On leitud, et lämmastikühendite omastamine taime 

maapealsete osadega on märkimisväärne juhul, kui lämmastiku kontsentratsioon atmosfääris 

on suur. Selle tagajärjel vähenes lämmastiku omastamine juurte kaudu kuni 20%, sest taime 

lämmastikuvajadus ammendus (Stulen, 1998; Krupa, 2003). Kuigi taime 

lämmastikuvajaduse katmine toimub peamiselt juurte kaudu ja lehestiku kaudu omastatakse 

lämmastikku tunduvalt vähem, suurendab viimane siiski oluliselt lämmastikühendite 

kogunemist taimes (Krupa, 2003). 

 

2.2  Mõju taime funktsioneerimisele ja kasvule 

 

Taimeliikidel on erinev füsioloogia ning nende kasvupaikades ei ole alati sarnased 

füüsikalised ning keemilised tingimused, sellest tulenevalt sõltub taime reaktsioon 

lämmastikoksiididele nii konkreetsest taimeliigist kui kasvupaiga eelistustest (Groβ jt. 

2013). NO on signaalmolekul, mis võitleb taimes selliste stressitekitajatega nagu soolsus, 

valguse puudus, liigselt külm-kuum temperatuur ning kõrgenenud osoonisisaldus (Uchida 

jt. 2002; Mahajan ja Tuteja, 2005; Siddiqui jt. 2011). Teada on, et lämmastikoksiidi 

eraldumine  stressi ajal põhjustab õhulõhede sulgumist. Enamasti stressiolukorras NO 

akumuleerub taimes, vähendades superoksiidide (ROS) ja maloondialdehüüdi (MDA) 

toksilist mõju taimedele (Ruan jt. 2002; Siddiqui jt. 2011). MDA on taimedele toksiline 
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ühend,  mis on tekkinud ROSi reaktsioonide tagajärjel ning mille koguse järgi taimedes saab 

hinnata oksüdatiivse stressi taset taimes. Näiteks Ruan jt. (2002) näitasid, et nisu (Triticum 

aestivum L.) lehtedes pikendab lämmastikudoonor (SNP) lehe eluiga, kuna ta vabastab 

stressiolukorras lämmastikoksiide (NO), mis viivitab klorofülli lagunemist, MDA 

akumulatsiooni ning plasma membraani läbilaskvust.  

 

Mitmed uuringud näitavad, et lämmastikoksiid ja lämmastikdioksiid käituvad taimes 

üldjuhul sarnaselt (He jt. 2004; Jin jt. 2009; Takahashi jt. 2013), mistõttu lämmastikdioksiidi 

uurimine võib meil aidata mõista ka lämmastikoksiidi funktsioone (Takahashi jt. 2013). NO 

ja NO2 mõlemad aitavad kaasa taimekasvule ja arengule ning suurendavad biomassi (He jt. 

2004; Jin jt. 2009). Näiteks suurendab lämmastikoksiid lehekasvu, pidurdab taime küpsemist 

ning vananemist (He jt. 2004). Samuti suurendab NO fotosünteesi aktiivsust, eriti kui NO 

on koosmõjus suurenenud süsihappegaasiga (CO2) (Jin jt. 2009). Sellegipoolest on nende 

kahe oksiidi mõjus leitud teatud erinevusi, näteks suurenenud NO kontsentratsioon viivitab 

õitsemist, kuid NO2 rohkus kiirendas seda protsessi (He jt. 2004). 

Mitmed uuringud (Magalhaes jt. 2000; Ren jt. 2013) on näidanud, et lämmastikoksiid 

põhjustab taimes ka etüleeni tootmise suurenemist. Sellel hormoonil on oluline roll taime 

vananemise vastu võitlemisel ning seetõttu pikeneb etüleeni sünteesi hoogustudes lehe 

eluiga (Yang ja Hoffmann, 1984). Seega võib öelda, et lämmastikoksiid kaudselt pidurdab 

taime vananemist. Lämmastikoksiid reageerib ka erinevate stressitekitajatega, olles taime 

antioksüdandi tollis. Näiteks reageerib NO reaktiivsete hapnikuühenditega (ROS), mõjudes 

taimes antioksüdandina (Beligni ja Lamattina, 2001; Wilson jt. 2008). Ehkki arvatakse, et 

ROS on mõneti taimele vajalik, kuna suudab ära hoida erinevate patogeenide infektsiooni ja 

tal on oluline roll keskkonnastressiga kohanemisel (Beers ja McDowell, 2001), suureneb 

ROSi kontsentratsiooni suurenemisel ka NO hulk taimes, et ära hoida ROSi ülekülluse 

tekkimist. Seda seetõttu, et reaktiivsete hapnikuühendite liigne kogunemine kahjustab 

rakumembraane ning on taimele surmav (Mur jt. 2008). Näiteks Beligni ja Lamattina (2002) 

näitas, et kartulilehes vähendas madalal kontsentratsioonil NO lisamine ROS 

kontsentratsiooni ning aitas seega kaasa kloroplastide elektrontranspordi efektiivsuse 

tõusule, pidurdades nii kloroplastide vähenemist lehes ning vähendas RNA kahjustusi. 

Lämmastikoksiidi reageerimisel superoksiididega tekib peroksünitrit (ONOO-), mis tapab 

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1399-3054.2009.01313.x/full#b41
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patogeenide rakke, kuid taimerakud ise on ONOO- suhtes resistentsed (Bell ja Treshow, 

2002).  Seetõttu on arvatud, et peroksünitrit võib taimes käituda hormoonina (Bell ja 

Treshow, 2002). Ei ole teada, kas õhulõhede kaudu omastatud NO, mida leidub atmosfääris 

saasteainena (Galloway jt. 2004) omab patogeenide vastast mõju. 

Ehkki endogeenselt sünteesitud ja eksogeenselt omastatud lämmastikoksiid toimib taimes 

antioksüdandina, vähendades stressitekitajate toksilist mõju  (Neill jt. 2003; Palavan-Unsal 

ja Arisan, 2009), on leitud, et liigses koguses võib NO vähendada taime eluiga (Palavan-

Unsal ja Arisan, 2009). Takahashi ja Yamasaki (2002) näitasid, et lämmastikoksiid võib 

kloroplastides pärssida elektrontrantsporti ja ATP sünteesi ning on pakutud, et selle 

põhjuseks võib olla olukord, kus NO muutub nitritiks, mis on toksiline ühend, aga nitriti 

reduktaas on pärsitud. Lisaks ei ole senised uuringud avastanud spetsiaalset 

lämmastikoksiidi retseptorit, kuna NO on väga aktiivne ja võib reageerida paljude valkudega 

(Sparks, 2009). Tõenäoliselt leidub taimes mitmeid erinevaid NO tajumise ja 

signaliseerimise süsteeme, mille tuvastamine on jätkuvalt aktuaalne (Wilson jt. 2008). 

Erinevates taimedes nagu näiteks sojaoas (Glycine Max L.) ja müürloogas (Arabidopsis 

thaliana L.), suurendab lämmastikoksiid cGMP taset taimes. cGMP on seejuures 

lämmastikoksiidi signaliseerimise vahelüli, mis üksi ei põhjusta õhulõhede sulgumist, vaid 

ta on taimes sekundaarne virgatsaine, mis osaleb õhulõhede sulgumisprotsessis koosmõjus 

lämmastikoksiidiga (NO) (Bright jt. 2006; Wilson jt. 2008). Tänaseks päevaks on veel 

täpsustamata, mil viisil ABA ja NO mõjutavad cGMP sünteesi ja signalisatsiooni taimedes 

(Wilson jt. 2008), kuna vastava loomse ensüümiraja homoloogide otsimine taimedel pole 

veel vilja kandnud. Võimalik, et lämmastikoksiid aitab kaasa cGMP sünteesile ja 

signalisatsioonile taimedes.  

Erinevad katsed on näidanud, et eksogeenne lämmastikdioksiid (NO2) aitab kaasa 

fotosünteesi aktiivsusele, toitainete omastamisele ning taimekasvule (Sparks jt. 2001). On 

leitud, et NO2 suurendab taimerakke ning nende arvukust, mille tagajärjel suureneb 

taimeleht, kuid ei ole kindel, kas lämmastikdioksiid ise käitub taimes hormoonina 

(Takahashi jt. 2013). Teada on, et NO2 osaleb türosiini nitreerimisel (Shapiro, 2005), mis on 

taimekasvu jaoks oluline, kuna türosiin on üks aminohapetest, mis on rakkudes vajalik 

valkude sünteesiks. Ma jt. (2007) näitasid oma uurimistöös, et  eriti hästi mõjub eksogeense 
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NO2 lisamine taimedele, mis kasvavad lämmastikuvaesel mullal, kuna atmosfäärist 

omandatud lämmastikdioksiid muudetakse tsütosoolis nitraadi reduktaasi (NR) abil 

nitraatiooniks (NO3) ning seejärel ammooniumiooniks (NH4
+), mida kasutatakse 

aminohapetes. Seejuures on leitud, et liiga suurtes kontsentratsioonides on NO2 taimedele 

toksiline, pärssides taime kasvu (kuna üleliigne NO2 suurendab ka üleliigset NO3
- 

akumulatsiooni taimes) ning tekitab silmaga nähtavaid kahjustusi (Nouchi, 2002). Taimed 

saavad vältida üleliigse NO2 omastamist atmosfäärist, sulgedes oma õhulõhed 

vesinikperoksiidi kaasabil. Ma jt. (2007) demonstreerisid, et lämmastikdioksiidi sisalduse 

tõustes suureneb ka H2O2 kontsentratsioon, mille tagajärjel suletakse õhulõhed. Samast tööst 

selgus aga, et õhulõhede sulgumine ei mõjuta NO2-st tulenevat  NO3
- üleliigset 

akumuleerumist (Ma jt. 2007). 

Tänaseks on äärmiselt vähe teada, mil määral dilämmastikoksiid (N2O), mida taimed samuti 

emiteerivad, osaleb taime signaalsüsteemis või mõjutab taime kasvu (Moir, 2011; Bowatte 

jt. 2014)  Siiski on näidatud, et dilämmastikoksiidi lisamine taime keskkonda aeglustab 

viljade valmimist ja vananemist (Gouble jt. 1995; Palomer jt. 2005) 

 

2.3  Koosmõju teiste taimeomaste ühenditega 

 

Lämmastikoksiidide kontsentratsioonide muutused taimes ja nende mõju taimede 

füsioloogiale sõltub tugevasti lämmastikoksiidide koosmõjust teiste taime poolt 

produtseeritud ühenditega. Erinevad uuringud on näidanud olulisi seoseid 

lämmastikoksiidide ja etüleeni (Liu jt. 2010a) abstsiishappe (Desikan jt. 2004) ning 

vesinikperoksiidi (Garcia-Mata ja Lamattina, 2001; Desikan jt. 2001) vahel.  

 

Kasvuregulaator etüleeni süntees taimes on tavaolukorras madal, aga see suureneb 

õitsemise, viljade valmimise ja taime vananemise ajal (Liu jt. 2010a; Noodén ja Leopold, 

2012). Samuti suurendab etüleeni tootmist keskkonnatingimustest tekitatud stress nagu põud 

või temperatuuri muutused (Yang ja Hoffmann, 1984). Magalhaes jt. (2000) näitas, et 

müürlooga taimes põhjustas NO lisandumine etüleeni sünteesi hoogustumist kuni 48 ppm-

ni , aga NO sünteesi vähenemine ei pidurdanud etüleeni tootmist. Võrdluseks võib tuua, et 
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puhta õhu juuresolekul oli etüleeni süntees müürloogas 16 ppm. Magalhaes jt. (2000) 

näitasid ka, et eksogeenselt omandatud NO oli etüleeni produktsioonil tõhusam kui 

lämmastikoksiidi doonori (SNP) poolt vabastatud lämmastikoksiid ning NO ja etüleeni 

emissioon taimest toimus sünkroonis. Liu jt. (2010a) on oma varasemates katsetes leidnud, 

et lämmastikoksiid on vajalik ka etüleeni poolt indutseeritud õhulõhede sulgumise 

protsessis, kusjuures NO sünteesiti seejuures nitraadi reduktaasi (NR) kaasabil, kuid oma 

hilisemates uuringutes leiti, et nitraadi reduktaasi aktiivsus võib sõltuda tsütosooli 

happelisusest. 

 

Kõrge lämmastikdioksiidi (N2O) kontsentratsiooniga töötlemine põhjustas tomatitaimedes 

etüleeni sünteesi vähenemist ning lükkas hilisemaks  viljade värvimuutuse ning küpsemise 

(Gouble jt. 1995). Sama töö näitas, et avokaados (Persea americana M.) mõjutas 

dilämmastikoksiid etüleeni tootmist vähem kui tomatitaimes (Solanum lycopersicum L.), 

ilmselt seetõttu, et avokaados sünteesitakse rohkem etüleeni tootmisensüümi (ACC 

oksüdaas) ning sellest tulenevalt on avokaados kõrgem etüleenitase. Kõrgetel 

kontsentratsioonidel lisatud N2O pärssis etüleeni tootmist ka taime vananemisel (Gouble jt. 

1995), mis aeglustas vananemise protsessi. Katsed banaaniga (Musa acuminata L.) näitasid, 

et lämmastikdioksiid ei mõjutanud vilja valmimist, kuid parandas säilimist, mistõttu võib 

öelda, et N2O mõju viljade valmimisele erineb taimeliigiti (Palomer jt. 2005). 

 

Mitmed uuringud on näidanud, et lämmastikoksiid ja abstsiishape on samuti omavahel 

koosmõjus (Bright jt. 2006; Neill jt. 2008). Näiteks on katsed müürlooga ja hernega (Pisum 

sativum L.) tõestanud, et õhulõhede sulgumist põhjustavate reaktsioonide käigus indutseerib 

abstsiishape (ABA) ka lämmastikoksiidi tootmist ning NO vähenemisel on ABA vahendatud 

õhulõhede sulgumine häiritud (Neill jt. 2008). Neill jt. (2003) näitasid, et abstsiishappe 

indutseeritud lämmastikoksiidi süntees võib taimeliigiti erineda, kuna selgus, et hernes 

sünteesitakse lämmastikoksiide eelistatult NOS raja läbi, kuid müürloogas pigem nitraadi 

reduktaasi (NR) abil. Samas uuringus leiti ka, et lämmastikoksiidi sisaldust vähendav 

radikaal (cPTIO) pärsib lämmastikoksiidide sünteesi (NOS) raja aktiivsust. Desikan jt. 

(2004) ning Bright jt. (2006) näitasid, et stressiolukorras, näiteks kõrgetel temperatuuridel 

või veepuuduse korral, aktiveeris ABA lämmastikoksiide sünteesivad ensüümid (NOS) ja 

seeläbi suurendas NO emissiooni, mis aitab taluda kõrgete temperatuuride tekitatud stressi 
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ning võidelda stressist tulenevate ROS ühendite toksilisusega. Katsed müürloogaga on 

näidanud, et kui ABA ei suuda õhulõhesid sulgeda, suureneb taimes NO süntees ja turgor 

ehk taimeraku siserõhk väheneb ning õhulõhed sulguvad (Desikan jt. 2004). Kui turgor 

uuesti suureneb, siis õhulõhed avanevad. ABA on signaalmolekul ka õhulõhede avamisel, 

kuid on selgunud, et erinevalt sulgumisprotsessist, ei ole õhulõhede avanemise signaalrajas 

NO sünteesimine vajalik (Desikan jt. 2001). 

 

Kuigi ei ole teada, kas lämmastikdioksiid (NO2) käitub taimes hormoonina (Takahashi jt. 

2013), on leitud, et eksogeense lämmastikdioksiidi omastamine suurendab sarnaselt 

lämmastikoksiidile (NO) taimes abstsiishappe (ABA) sünteesi, mis omakorda sulgeb 

õhulõhed, mille tagajärjel NO2
 vood taas vähenevad (Chaparro-Suarez, 2011). Samuti on 

leitud, et antioksüdandina toimival ja õhulõhede sulgumisprotsessil osaleval askorbaadil 

võib olla oluline roll rakusisese NO2 omastamisel, kuna taimedes, kus oli kõrgem askorbaadi 

sisaldus, vähenes NO2 emissioon taimest. Sellest tulenevalt võib arvata, et kõrgema 

askorbaadisisaldusega taimed suudavad NO2 paremini omastada (Teklemariam ja Sparks, 

2006). On näidatud, et nitriti reduktaas (NiR) on esmane ensüüm, mis kontrollib NO2 

assimilatsiooni raku sees ning on ilmselt seetõttu võtmeensüüm askorbaadiga seonduval 

assimilatsiooni (Teklemariam ja Sparks, 2006;  Takahashi jt. 2001).  

 

Erinevates uuringutes (Garcia-Mata ja Lamattina, 2001; Lum jt. 2002) on leitud, et 

abiootilise ja biootilise stessi korral on õhulõhede sulgumisprotsessis oluline roll ka 

vesinikperoksiidil (H2O2). Lum jt. (2002) ning She jt (2004) on näidanud, et 

lämmastikoksiidi doonor (SNP) ja H2O2 mõlemad mõjutavad õhulõhede sulgumist ning 

avanemist. Samuti leidis She jt. (2004), et pimedas on lämmastikudoonori (SNP) ja 

vesinikperoksiidi kontsentratsioonid sulgrakkudes suuremad kui valges. Sellest võib 

järeldada, et valguse puududes on SNP poolt produtseeritud lämmastikoksiidil (NO) ja 

vesinikperoksiidil tähtis roll õhulõhede sulgumisel, et vältida üleliigset veekadu. Desikan jt. 

(2001) näitas, et NO ja H2O2 süntees taimes võib toimuda paralleelselt, kuid hilisematel 

uuringutel (Desikan jt. 2004) ei ole selgunud, kas NO ja H2O mõjuvad rakus paralleelselt, 

sünergiliselt või koosmõjus. Bright jt. (2006) leidsid oma töös, et kuigi eksogeense 

vesinikperoksiidi lisamine väikeses koguses mõjutab lämmastikoksiidi produktsiooni, siis 

vastupidiselt NO lisamine ei mõjuta H2O2 sünteesi õhulõhede sulgumisprotsessis ega mujal. 
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Tanaka jt. (2005) on näidanud, et abstsiishape ja etüleen mõlemad mõjutavad  õhulõhede 

sulgumist ning nad on teineteisest sõltuvad, kuna etüleen pärsib ABA signaliseerimist ning 

sellest tulenevalt ka õhulõhede sulgumist. Kuna ka vesinikperoksiid (H2O2) on õhulõhede 

sulgumisel oluline ning sarnaselt abstsiishappele indutseerib NO sünteesi, siis vajavad veel 

seletamist ABA-H2O2-NO omavahelised signalisatsioonirajad (Neill jt. 2008; Wilson jt. 

2008). Tänaseni on täpselt teadmata, milliste mehhanismide läbi NO interaktsioonid teiste 

taime signaalmolekulidega toimuvad ja kas need protsessid on erinevates taimerakkudes 

ning erinevate liikide puhul erinevad. 
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3. Keskkonnatingimused ja lämmastikoksiidid 

3.1  Temperatuur 

 

Temperatuur mõjutab taime kasvu väga olulisel määral, kuna liiga ekstreemsed 

temperatuurid võivad taime kasvule ja arengule mõjuda pärssivalt. See tuleneb muuhulgas 

ka asjaolust, et liiga ekstreemsete temperatuuride ajal, hakkavad taimekudedes 

akumuleeruma reaktiivsed hapnikühendid (ROS), mis tekitavad taimes oksüdatiivset stressi 

(Liu ja Huang, 2000). Kuumastressiga võideldes suureneb taimes abstsiishappe (ABA) 

akumulatsioon (Larkindale jt. 2005) ning NO süntees. Lämmastikoksiidide süntees ja 

kuumastressiga toimetulek võib sõltuda taime liigist ning tema temperatuuritaluvusest. 

Näiteks Leshem jt. (1998) tõi välja, et kui lutserni (Alfalfa sp.) idud olid toatemperatuurilt 

viidud 37°C kuumusesse, suurenes NO süntees taimes kaks korda. Samuti ka tubakataimes 

(Nicotiana tabacum L.) tõusis NO süntees 40°C kuumuses märgatavalt juba 7 minuti jooksul 

(Gould jt. 2003). Uchida jt. (2002) näitasid, et kuumastressiga aitab võidelda ka eksogeenne 

lämmastikoksiidi doonor (SNP) või vesinikperoksiid (H2O2). Väidet kinnitas asjaolu, et päev 

enne kuumastressi tingimuste teket lisatud eksogeenne lämmastikoksiidi doonor (SNP) või 

H2O2 ei tekitanud riisitaimedele nähtavaid kahjustusi, vaid vähendasid kuumastressi 

kahjulikku mõju. Kuid positiivne efekt tekib vaid madalate kontsentratsioonide juures, liiga 

suurtes kogustes hakkab SNP või H2O2 taimekasvu pärssima. Kuigi on näidatud, et 

oksüdatiivse stressiga võitlemiseks hakkab taim sünteesima abstsiishapet (ABA), 

lämmastikoksiidi (NO) ja vesinikperoksiidi (H2O2), on vähe teada nende ühendite 

signaliseerimisradadest ning omavahelistest interaktsioonidest kuumastressi ajal (Song jt. 

2008). 

 

Uuringud nisutaimedega (Triticum aestivum L.) on näidanud, et lämmastikdioksiidi (NO2) 

omastamine kahaneb temperatuuri tõustes, kuna kõrgematel temperatuuridel väheneb 

lämmastikdioksiidi lahustuvus apoplastis ning sellest tulenevalt langeb ka NO2 omastamine 

(Weber ja Rennenberg, 1996). Erinevalt nisutaimedest näitasid katsed kuusega (Picea abies 

K.), et temperatuuri tõus 35°C-ni  ei mõjuta NO2 omastamist, kuid 45°C juures valguse 

juuresolekul lämmastikdioksiidi voog suurenes (Thoene jt. 1996). Autorid järeldasid, et 

kuna kuuse puhul temperatuuri tõustes lämmastikdioksiidi omastamine suurenes, mitte ei 
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vähenenud nagu nisutaimede puhul, võib eeldata, et kuuse puhul ei ole NO2 vood seotud 

apoplastis lahustumisega (Thoene jt. 1996). 

 

Liiga madalad temperatuurid mõjuvad samuti taimekasvule pärssivalt (Corpas jt. 2011), 

tekitades taimes külmakahjustusi (Mahajan ja Tuteja, 2005). Nagu kõrgete temperatuuride 

puhul, tekitavad ka liiga madalad temperatuurid taimes oksüdatiivset stressi ning 

suurendavad reaktiivsete hapnikühendite teket (Kang jt. 2003), mille tagajärjel on häiritud 

fotosüntees, taime kaitsemehhanismid ja erinevad signaliseerimise protsessid. Reaktiivsete 

hapnikuühenditega (ROS) võitlemiseks hakkab taim sünteesima lämmastikoksiide, kuid 

selleks kasutatavad rajad võivad erineda olenevalt taimeliigist (Liu jt. 2010b).  Seda teooriat 

kinnitasid ka Corpas jt. (2008), kes leidsid, et külmastressi ajal toimub herne lehtedes 

lämmastikoksiidi süntees läbi lämmastikoksiidi sünteesi (NOS) raja ja Zhao jt. (2009) ning 

Cantrel jt. (2011), kes näitasid, et müürloogas toimub NO süntees nitraadi reduktaasi (NR) 

abil.  Corpas jt. (2011) näitas ka oma hilisemates uurimistulemustes, et kui hernetaim oli 8°C 

tingimuses 24 tundi, tekkis tekkis taimes reaktiivsete hapnikühendite (ROS) üleküllus, mille 

tagajärjel aktiveeriti NOS. Airaki jt. (2011) näitas, et ka punapipral (Capsicum annuum L.) 

tekkis samadel tingimustel ROS-i  üleküllus ning NO ja ROS reaktsioonide tagajärjel tekkis 

nitrotürosiin, mis on nitreeritud aminohape, mida kasutatakse markerina rakukahjustuste 

jälgimiseks. Ka Cantrel jt. (2011) on näidanud, et müürloogas hakkab jahedatel 

temperatuuridel suurenema lämmastikoksiidide akumulatsioon. Mõõdukas koguses aitab 

külmastressiga võidelda ka eksogeenselt omastatud lämmastikoksiid (Neill jt. 2003), kuid 

liiga suurtes kontsentratsioonides pidurdab see lehe ja juure kasvu, kahjustab DNA-d ning 

põhjustab rakusurma (Siddiqui jt. 2011). Liiga madalatest temperatuuridest tulenevat stressi 

aitab üle elada ka lämmastikoksiidi doonor (SNP), vabastades stressiolukorras NO, mis 

omakorda vähendab H2O2 sünteesi. SNP puuduse korral suureneb taimeomase 

lämmastikoksiidide sünteesiraja (NOS) aktiivsus, kuid SNP lisamise korral on NOS 

aktiivsus pärsitud (Liu jt. 2010b). Ilmselt on põhjuseks lämmastikoksiidide ülekülluse 

kahjuliku mõju vältimine.  

 

Dilämmastikoksiidi (N2O) omastamise temperatuuritundlikkusest on vähe andmeid, kuid on 

leitud, et N2O omastamine taimede poolt võib külmadel perioodidel suureneda (Song jt. 

2006). Groffman jt. (2006) tõid samuti välja, et kuigi dilämmastikoksiidi emissioon 
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sessoonselt ei erine väga palju, siis lumega töötlemine suurendas N2O voogusid. 

Sellegipoolest, kuna ökosüsteemi tasemel tehtud N2O voogude mõõtmised on 

temperatuuriga seoses andnud vastakaid tulemusi olenevalt kasvukoha ja niiskustasemest 

ning vastavast taimekooslusest (Nykänen jt. 1995; Alm jt. 1999), oleksid vajalikud 

lisauuringud erinevate taimeliikide lehtestiku kaudu emiteeritavate ja omastatavate 

dilämmastikoksiidide ja temperatuuride seoste kohta. 

 

3.2  Niiskus ja sademed 

 

Ka veepuudus pidurdab taime kasvu ja arengut oluliselt, kuna väheneb raku veesisaldus ning 

siserõhk (Taiz ja Zeiger, 2010a). Seetõttu suletakse põua ajal õhulõhed, et vältida auramisest 

tulenevat veekadu. Kuna õhulõhede sulgumise tagajärjel on taimes piiratud ka süsiniku 

omastamine, väheneb seetõttu ka fotosünteesi aktiivsus (Garcia-Mata ja Lamattina, 2001). 

Pikaajalise veepuuduse tõttu, hakkavad taimeosad kuivama ehk taimerakud hakkavad 

surema. Põuast tingitud stressiga aitab võidelda lämmastikoksiidide poolt indutseeritud 

õhulõhede sulgumine (Corpas jt. 2011; Garcia-Mata ja Lamattina, 2001), mistõttu 

veepuudus põhjustab enamasti NO sünteesi hoogustumist (Sang jt. 2008; Garcia-Mata ja 

Lamattina 2001; Mahajan ja Tuteja 2005), kuigi Magalhaes jt. (2000) näitas müürlooga 

puhul vastupidist toimet. Kuna veepuuduse ajal väheneb taime siserõhk, hakatakse taimes 

sünteesima abstsiishapet (ABA), mis on otseselt tingitud turgori vähenemisest (Zhang ja 

Davies, 1989). ABA tootmise tagajärjel suureneb ka NO süntees ja akumulatsioon ning 

algab õhulõhede sulgumine, kuid Neill jt. (2008) leidsid, kiiresti mööduva veestressi korral 

ei ole NO osalust õhulõhede sulgumisel vaja.  Ka katsed polüetüleenglükooliga, mis 

indutseerib põuast tingitud stressi sarnase olukorra, viies rakust vett välja, näitasid, et 

veestressi tõttu suureneb sulgrakkudes ABA ja NO süntees, mis kiirendab õhulõhede 

sulgumise protsessi (Zhang jt. 2007; Siddiqui jt. 2011). Sarnase tulemuseni jõudsid ka 

Corpas jt.  (2011), kes leidsid, et kui maisitaimele (Zea mays L.) anda 10% 

polüetüleenglükooli, suureneb mesofülli rakkudes kiiresti NO kontsentratsioon. 

 

Nagu ekstreemsete temperatuuride puhul, on ka veestressiga toimetulekuks oluline 

lämmastikoksiidide funktsioon tekkivate ROS ühendite neutraliseerijana. Samuti aitab 
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lämmastikoksiidi doonor (SNP) vähendada ioonide leket rakust rakkudevälisesse ruumi ning 

indutseerib õhulõhede sulgumist. On leitud, et taimed, kus mõjub SNP, suudavad säilitada 

15% rohkem vett (García-Mata ja Lamattina, 2001). Veekao tõttu väheneb ka taime 

idanemisvõime, kuna suureneb elektrolüütide leke, mis lagundavad rakumembraane (Bai jt. 

2011). On näidatud, et põua tõttu suureneb taimedes paralleelselt NO emissioonile ka vesinik 

peroksiidi (H2O2) emissioon (Neill jt. 2002). Nakano ja Asada (1981) ning Cho ja Seo (2005) 

näitasid, et ülemäärane H2O2 konsentratsioon vähendab oluliselt taime elujõulisust, kuid 

vastukaaluks kaasneb vesinikperoksiidi tõusuga ka NO kontsentratsiooni tõus, aktiveerides 

omakorda taimes askorbaat-glutatiooni raja, mis vähendab H2O2 kogunemist taimes. 

Askorbaat-glutatiooni rada suurendab taimes askorbaadi ja glutatiooni sünteesi, mis on 

mitteensümaatilised antioksündandid ning aitavad võidelda stressitekitajatega. 

 

Neighbour jt. (1988) näitas, et saasteainete (NO2 + SO2), sealhulgas lämmastikdioksiidi 

suurenemine atmosfääris võib samuti mõjutada taime veekasutust, kuna lämmastikdioksiidi 

ja vääveldioksiidi koosmõju võivab pärssida abstsiishappe (ABA) sünteesi ning taime 

võimet sulgeda õhulõhesid, mille tagajärjel suureneb taime veekadu, mis põua olukorras 

võib lõppeda taime hukkumisega. Vastupidiselt põuaolukorrale näitasid Weber ja 

Rennenberg (1996), et õhuniiskuse tõusmisel suureneb lämmastikdioksiidide omastamine 

nisulehtedes (Triticum aestivum L.) lineaarselt, kuid see ei ole seotud õhulõhede avatusega. 

Liigse niiskuse oludes tekib taimelehele õhuke veekile, milles lämmastikdioksiidi molekulid 

lahustuvad ning difundeeruvad läbi õhulõhede. 

 

Dilämmastikoksiidi (N2O) kohta on uuringud arukase (Betula pendula R.) ja hübriidhaavaga 

(Populus × wettsteinii H.) näidanud, et õhuniiskuse suurenemisel on N2O emissioon taimest 

peaaegu olematu (Hansen jt. 2013), kuid rohumaade lõikes on leitud vastupidiselt, et 

mullaniiskuse tõustes dilämmastikoksiidi emissioon suureneb (Dobbie jt. 1999). 

 

3.2.1 Soolsus 

 

Soolastressist tulenevalt väheneb taimes samuti veesisaldus ning toimub Na+ akumulatsioon, 

mille tagajärjel väheneb taimekasv. Arvatakse, et taim kaitseb oma noori kudesid ning kõik 
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kahjulikud ained ladestatakse vanadesse lehtedesse (Bybordi ja Ebrahimian, 2011). Seetõttu 

on soolsusel suurem efekt ioonide tasakaalule ja metabolismile vanades lehtedes ning 

noortes lehtedes akumuleeruvad  N+, K+, Cl- vähem (Bybordi ja Ebrahimian, 2011). 

Sarnaselt veestressile akumuleeruvad liigse soolsuse tagajärjel taimekudedes ka reaktiivsed 

hapnikuühendid (ROS, H2O2, OH), mis tekitavad rakukahjustusi (Ruan jt. 2002). Seetõttu 

on hakatud uurima kas ja kuidas NO mõjutab mehhanisme, mis võitlevad soolsusest 

tekitatud stressiga. Soolsusest tingitud stressi ajal väheneb nii noortes kui vanades lehtedes 

NO3
- sisaldus, mistõttu on nitraadi reduktaasi aktiivsus pärsitud  (Bybordi ja Ebrahimian, 

2011). Seda tulemust kinnitasid ka Zhao jt. (2004), kes leidsid, et NaCl ülekülluse ajal 

toimub lämmastikoksiidide süntees NOS mitte NR sünteesiraja abil.   

 

Kuna taimes on soolastressi puhul üheks suurimaks probleemiks veekadu, on käitub taim 

sarnaselt põuastressile. Auramise vähendamiseks algab aktiivne abstsiishappe (ABA) 

süntees ning aktiveeritakse lämmastikoksiidide sünteesi (NOS) rada, mille käigus suureneb 

NO süntees ning õhulõhed suletakse (Mahajan ja Tuteja, 2005). Bright jt. (2006) on 

näidanud, et soolsuse ja osmootse stressi ajal tõuseb koos ABA kontsentratsiooni 

suurenemisega ka teise õhulõhede sulgumise ja avanemise regulaatori cGMP 

kontsentratsioon (Bright jt. 2006). 

 

Õhulõhede sulgumisele soolastressi olukorras aitab kaasa ka eksogeenselt omastatud 

vesinikperoksiid (H2O2) ja lämmastikoksiidi doonor (SNP) (Uchida jt. 2002). On leitud, et 

eksogeenne lämmastikoksiidi doonor (SNP) aktiveerib liigse soolsuse olukorras 

antioksüdatiivseid ensüüme (Guo jt. 2005), mis võitlevad stressi tagajärjel tekkiva 

reaktiivsete hapnikuühendite (ROS) toksilisuse vastu.  

 

3.3  Troposfääri osoonisisaldus 

 

Troposfääri osoon on taimedele üks toksilisemaid saasteaineid, tekitades taimerakkudes 

morfoloogilisi ja keemilisi muutuseid (Baldantoni jt. 2011). Taimed omastavad  osooni läbi 

õhulõhede, kus see muudetakse reaktiivseteks hapnikuühenditeks (ROS) (Oksanen, 2014). 

Kõrge osooni kontsentratsiooni puhul väheneb lehtedes klorofülli sisaldus ning seetõttu ka 
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fotosünteesi kiirus (Saitanis jt. 2001; Yendrek jt. 2013). Võib öelda, et ROS kiirendab taime 

vananemisprotsessi, mille tagajärjel väheneb tema biomass ja saagikus, kuid väga kõrge 

osooni kontsentratsiooni puhul hakkavad taimerakud surema ning lehtedele tekivad 

nähtavad vigastused (Corpas jt. 2011). Kõige rohkem taimekahjustusi põhjustab O3 

reaktsioonide tagajärjel tekkinud H2O2, mis edasi reageerides tekitab teisi ROS-ühendeid.  

 

Troposfääri osooniga kaasneva toksilisusega võitlemisel on taimel kasutuses kaks erinevat 

reaktsioonirada. Esimese variandina suletakse õhulõhed (Oksanen, 2014) ning selleks 

hakatakse taimes sünteesima abstsiishapet (ABA). Karlsson jt. (1995) ning Matyssek jt. 

(2006) on näidanud, et põua ajal, kui õhulõhed on auramise vältimiseks suletud, väheneb 

taimedes atmosfääri saasteainete, sealhulgas osooni omastamine ning seeläbi ka nende 

toksiline mõju. Teise variandina hakatakse taimes ROS ühendeid detoksifitseerima 

(Oksanen, 2014). Selleks reageeritakse ROS ühendid askorbaadi, polüamiidi ja 

lämmastikoksiidiga. NO sünteesiks aktiveeritakse taimes lämmastikoksiidi süntees (NOS) 

ja lämmastikoksiidi doonor (SNP), kuid Ahlfors jt. 2009 näitasid, et müürloogal viis SNP 

töötlus vahetevahel nähtavate rakukahjustusteni. See tulenes asjaolust, et osoon tekitas 

rakkudes ioonide leket, mis SNP-ga töödeldes küll ei suurenenud, kuid tekitas siiski 

taimedekudedele kahjustusi. Corpas jt. (2011) tegid samuti katseid müürloogaga ning 

leidsid, et suurenenud osooni kontsentratsiooni tagajärjel võimendunud NOS aktiivsus 

põhjustas taimes salitsüülhappe akumuleerumist ning on leitud, et salitsüülhappe sünteesis 

osalevad geenid võivad koosmõjus teiste taime kaitsemehhanismis osalevate geenidega 

põhjustada raku hukkumist. Sellest järeldati, et ebaregulaarne NO võib põhjustada suuremat 

tundlikust troposfääri osoonile. Mehlhorn ja Wellburn (1987) on näidanud, et troposfääri 

osooni toksilisust aitab vähendada ka eksogeenne lämmastikoksiid või lämmastikdioksiid, 

mis suurendab taimes etüleeni tootmist ning vähendab seeläbi lehekahjustusi. 

 

Lämmastikdioksiidi (NO2) ja osooni vahelist koosmõju  Bender jt. (1991) algselt oma 

katsetes ubadega (Phaseolus vulgaris L.) ei leidnud, kuid suurendades NO2 ja O3 

kontsentratsioone selgus, et koosmõjus kõrgenenud lämmastikdioksiidi kontsentratsiooniga 

on osoon taimedele vähem toksiline. Samas katses näidati, et kui taim oli ainult NO2 

mõjualas, suurenes rakkudes nitraadi reduktaasi aktiivsus, kuid lämmastikdioksiid ja osooni 

koosmõju vähendas taimes nitraadi reduktaasi aktiivsust ning lämmastikoksiidide 
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assimilatsiooni. Ka Adaros jt. (1991) näitas, et üksinda oli osoon taimedele toksilisem kui 

lämmastikdioksiidiga koosmõjus. 

 

Dilämmastikoksiidi (N2O) voogude ja kõrgenenud osoonisisalduse seoste kohta taimedes on 

andmeid vähe, kuid Andersen jt. (1997) näitasid, et osoon vähendab seemiktaimede 

juurdekasvu. See omakorda võib muuta taimed vastuvõtlikumaks teistele stressitekitajatele 

ning kuna juurtega omastatakse mullast dilämmastikoksiidide (N2O) (Bowatte jt. 2014), siis 

eeldatavalt juurekahjustuste tõttu dilämmastikoksiidi vood taimes vähenevad. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



30 

Kokkuvõte 

Antud referatiivse töö eesmärk oli uurida, millised on enamlevinud lämmastikoksiidide (NO, 

NO2, N2O) peamised allikad ja kuidas taimed ise lämmastikoksiide sünteesivad ning 

atmosfäärist omastavad. Samuti oli töö eesmärk uurida, milline on erinevate taime poolt 

sünteesitud ning keskkonnast omastatud lämmastioksiidide mõju taime füsioloogiale ning 

kuidas mõjutavad seda erinevused keskkonnatingimustes. 

On leitud, et looduslike protsesside tagajärjel paisatakse keskkonda märkimisväärsel hulga 

lämmastikoksiide ja dilämmastikoksiide. Seejuures emiteerivad lämmastikoksiide ka 

taimed, kes suudavad erinevaid lämmastikoksiide ise sünteesida ja keskkonnast omastada, 

kuid see sõltub erinevustest keskkonnatingimustes ning taime enda lämmastiku sisaldusest. 

Kõige paremini on uuritud lämmastikmonoksiidi (NO) sünteesirajad ja mõju taimes. 

Pidevalt kasvab teadustööde hulk, mis näitavad, kuivõrd mitmekülgse mõjuga on 

lämmastikmonoksiid taimedele, mõjutades näiteks lehe kasvu ning osaledes samal ajal 

õhulõhede sulgumisprotsessis ning leevendades keskkonnatingimuste muutustest tulenevat 

stressi. Samuti tegeletakse aktiivselt lämmastikdioksiidi (NO2) rolli uurimisega taimele, mis 

suuresti kattub NO funktsioonidega. Keerukaks teeb need uuringud NO ja NO2 molekulide 

reaktiivsus, mistõttu nad transformeeruvad äärmiselt kiiresti erinevateks 

lämmastikühenditeks. Samuti komplitseerib erinevate lämmastikoksiidide mõju uurimist 

taimedele nende mõju tugev sõltuvus teistest taime signaalmolekulidest. Kui NO ja NO2 

mõjutavad oluliselt taimede funktsioneerimist, siis dilämmastikoksiidi (N2O) suurem tähtsus 

seisneb tema olulises mõjus ülemiste atmosfäärikihtide füüsikalistele omadustele. 

Üheks senini probleemseimaks küsimuseks on lämmastikoksiidide süntees taimedes. Kõige 

paremini on teada nitraadi reduktaasi (NR) ja lämmastikoksiidide sünteesi (NOS) rajad, kuid 

arvatakse, et taimes võib olla ka alternatiivseid sünteesiradu, mille täpsed mehhanismid on 

veel teadmata. Samuti on uuritud, kuidas mõjutavad taimede kasvu lämmastikoksiidide 

sünteesi ning omastamist erinevad keskkonnatingimused ning on leitud, et 

lämmastikmonoksiid (NO) omab olulist rolli keskkonnastressiga võitlemisel. Vähem on 

teada teiste taime enda poolt emiteeritavate ja omastatavate lämmastikoksiidide rollist 
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keskkonnatingimuste muutusega kohanemisel ning saadud tulemused on kohati vastakad 

ning lünklikud.  

Kuigi lämmastikoksiide on väga palju uuritud, on siiani palju vastusteta küsimusi, mis 

vajaksid täiendavaid eksperimente. Palju küsimusi tekib veel seoses võimalike 

lämmastikoksiidide sünteesiradadega ning lämmastikoksiidide mõjuga taimes. Kuna suur 

osa uuringuid on läbi viidud vaid paari liigiga, puudub info võimaliku liigispetsiifilisuse 

kohta. 
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Summary 

Nitrogen oxides in plants 

 

This study set out to determine, which are the main sources of nitrogen oxides (NO, NO2, 

N2O) and to examine nitrogen oxide synthesis pathways in plants and uptake from 

atmosphere. Furthermore the aim of this study was to determine, how synthesized and 

uptaken nitrogen oxides affect plant physiology and if these relations depend on differences 

in environment.  

It is confirmed that due to several natural processes, nitrogen oxides are emitted to the 

environment. Plants also emit remarkable amount of nitrogen oxides as they synthesize 

nitrogen oxides by themselves and at the same time are capable to assimilate nitrogen oxides 

from the environment. However, nitrogen oxide synthesis and uptake form atmosphere 

depends on environment and on overall nitrogen content of plants.  At this point most of the 

research has concentrated on nitric oxide (NO) synthesis pathways and impact on plants. It 

is shown that nitric oxide is a very versatile hormone in plants, affecting plant growth and at 

the same time being an important signalling molecule at stomatal closure. It is suggested, 

that nitrogen dioxide (NO2) and nitric oxide (NO) have similar role in plant physiology. 

Because of the high reactivity of nitrogen oxides, they are difficult to study, while quickly 

transforming to different nitrogen compounds. Other complication in the research is due to 

the fact that nitrogen oxides are in strong concurrence with other signalling molecules of 

plants. While NO and NO2 are important to plant functioning, nitrous oxide (N2O) serves 

mainly as an important determinant of physical properties of upper layers of atmosphere. 

One of the problematic questions is nitrogen oxide synthesis pathways in plants. Most of the 

studies are about nitrate reductase (NR) and nitrogen oxides synthesis (NOS), but it is 

considered that there are alternative nitrogen oxides synthesis pathways in plants, which 

need further experimental investigations. Different studies have examined, how environment 

conditions affect nitrogen oxide synthesis and plant development and it was found, that nitric 

oxide (NO) has an important role fighting with environmental stress. Less is known about 

other nitrogen oxides and their interactions with environment, beacause the results are often 

insufficient and incompatible. 
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Although there have been many studies of nitrogen oxides and on their impact on plants, 

there are still plenty of questions, which need further investigation. Considerably more work 

needs to be done to determine alternative nitrogen oxides synthesis pathways and nitrogen 

oxides impact on plants. Also a large number of the research is only on a few modelspecies, 

so there is no information of possible species specificity.  
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