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Taimede kasvustrateegiliste omaduste moju juureeritiste kogusele genotiiiibi tasandil

Kéesoleva t60 eesmirgiks on wuurida liigisiseseid seoseid juureeritiste koguse ja
kasvustrateegiliste tunnuste vahel. To6 kirjanduslikus pooles antakse iilevaade juureeritiste
olemusest ja peamistest funktsioonidest. Lisaks iseloomustatakse kiire ja aeglase
kasvustrateegiaga taimi ning neile omaseid tunnuseid. Uurimuslikus osas kirjeldatakse t66
kdigus ldbi viidud katset, mis uuris kahe korrelise liigi (Briza media ja Holcus lanatus)
juureeritiste kogust iseloomustavate tunnuste varieeruvust soltuvalt teistest taimetunnustest.
Saadud tulemuste pdhjal piiiitakse paigutada juureeritiste kogus taimede kasvustrateegia

teljestikule.

Mairksdnad: juureeritised, taime kasvustrateegia, Briza media, Holcus lanatus
CERCS kood: B270 Taimedkoloogia

Linking root exudates to plant economics spectrum at the genotypic level

The aim of this thesis is to study intraspecific relations between traits describing root exudate
quantity and traits related to plant economics spectrum. The literature review of the thesis gives
an overview of the essence of root exudates and their main functions. In addition, plant
economic strategies and their relation to root exudates are characterized. The research part
describes the experiment carried out within the thesis, which investigated the variability of root
exudate quantity characteristics of two grass species (Briza media and Holcus lanatus)
depending on the plant economic strategy. Based on the obtained results, it is aimed to place

the quantity of root exudates on the axis of plant growth strategy.
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Kasutatud lithendid

Corop — fotostinteesis fikseeritud siisinikust juureeritistesse suunatud siisiniku proportsioon;
juureeritistes eraldunud orgaaniline siisinik (ithe tunni kohta) / fotosiinteesi kdiguss fikseeritud

stisinik ({ihe tunni kohta)

LDMC — leaf dry matter content; lehe kuivaine sisaldus; leheproovi kuivkaal / leheproovi

vérske kaal

SLA — specific leaf area; lehe eripindala; leheproovi pindala / leheproovi kuivkaal
TOC - total organic carbon; kogu juureritistega eraldunud orgaaniline siisinik

RTD - root tissue density; juure koetihedus; juurte kuivkaal / juurte ruumala

SRL — specific root lenght; juure eripikkus; juureharude kogupikkus / juurte kuivkaal

SRA — specific root area; juure eripindala; juurte pindala / juurte kuivkaal



Sissejuhatus

Taimede eritatud juureeritistel on asendamatu roll informatsiooni kandjana. Juureeritised on
taimedevaheliseks signaalmolekuliks, mille abil tajutakse teisi taimi enda {imber ning
kujundatakse vastavalt sellele oma juuremorfoloogiat ja eritiste koostist (Cabal et al., 2020;
Semchenko et al., 2014; Wang et al., 2021). Lisaks on juureeritised olulised taimede ja
mullamikroobide vaheliste interaktsioonide vahendajana, mdjutades nii lagundajaid, patogeene
kui ka mutualistlikke mikroobe (Keiluweit et al., 2015; Shaposhnikov et al., 2023; Wen et al.,
2022). Muuhulgas vdivad juureritised muuta mullakeemiat ja parandada seeldbi toitainete
kattesaadavust (Hinsinger et al., 2003; Gerke, 2015). Vaatamata juureeritiste olulistele
Okoloogilistele rollidele, on mullas toimuvate protsesside uurimine keerukas ning seetdttu on

veel palju avastamata, sealhulgas juureeritiste ja kasvustrateegiliste omaduste tipsed seosed.

Taimi on voimalik paigutada kasvustrateegia teljestikule, mille iihes otsas on aeglase kasvu,
kuid kvaliteetse ja vastupidava koeehitusega taimed ning teises otsas kiire kasvu, aga odavama
ja lihemaealise koechitusega taimed. Sellele teljestikule on piiiitud paigutada mitmeid
taimetunnuseid, kaasaarvatud juureeritisi. Varasemalt on leitud, et tildiselt eritavad rohkem
juureeritisi liigid, mis kasutavad kiiret kasvustrateegiat. Kuigi juureeritiste ja kasvustrateegiliste
tunnuste vaheline seaduspidra on liikidevahelisel tasandil enam-vihem teada, on genotiilipide

vahelisi uuringuid tehtud véhe.

Kiesolev uurimistdd piitiabki paigutada juureeritiste kogust kasvustrateegia teljestikule
liigisiseselt. Taimetunnuste ja juureeritiste koguse varieeruvust vorreldakse kahe korrelise liigi
(Briza media ja Hocus lanatus) eri genotiilipidel. Toos pliitakse leida, milliste
kasvustateegiliste tunnustega genotiiiibid panustavad rohkem juureeritiste tootmisesse ja kuidas

sarnaneb see iildreeglitega liigi tasandil.



1. Juureeritised

1.1 Juureeritiste koostis ja funktsioon

Juureeritised on taime juurte eritatud orgaanilised ihendid, mis v&ivad olla nii primaarsed kui
ka sekundaarsed metaboliidid, ning mis vodivad vidljuda juurtest aktiivsete vOi passiivsete
transpordi mehhanismide abil. Nendel iihenditel on mitmeid taimedele vajalikke
funktsionaalseid rolle. Néiteks on juureeritised vajalikud mullamikroobide koosluste
kujundamiseks, mulla pH muutmiseks ja toitainete omastamiseks (Vives-Peris et al., 2020).
Lisaks mulla biootiliste ja abiootiliste omaduste mdjutamisele on juureeritised olulised ka
taimedevahelistes interaktsioonides. Nimelt voivad juureeritised anda taimedele mérku
liheduses kasvavatest ldhisugulastest voi mdjutada ldheduses kasvavate taimede elutegevust

ehk kutsuda esile allelopaatiat (Semchenko et al., 2014; Kong ef al., 2018).

Taimed eritavad juurte kaudu keskmiselt 27% maa alla suunatud siisinikust ning 11% kogu
fotostinteesi kdigus fikseeritud siisinikust (Jones et al., 2009). Seega kasutavad taimed rohkelt
ressurssi nende orgaaniliste {ihendite siinteesiks, mistottu voib pidada juureeritisi {lipriski
oluliseks. Juureeritiste koostises leidub mitmeid laialdaselt levinud, kuid ka spetsiifilisemaid
tthendeid, mis esinevad vaid teatud taimeliikidel. Kuigi paljud juureeritistes sisalduvad ained
on suudetud médrata, pole veel teada nende kogu roll taime funktsioneerimises. Jargnevalt
tuuakse vélja moned juurtest eritatavad orgaanilised iihendid ning nende teadaolevad

funktsioonid.

Uks iildlevinud iihend juureeritistes on lolioliid ((-)-loliolide; 1,3-Dihiidroksii-3,5,5-
trimetiitiltsiiklohekstiiilidene-4-dddikhappe laktoon). Tegemist on kdige laialdasemalt levinud
monoterpenoidse laktooniga (Grabarczyk et al., 2015). Taimed eritavad lolioliidi biootilise ja
abiootilise stressi tulemusena, mis omakorda kéivitab erinevate kaitsemolekulide tootmise (L1
et al., 2023). Lisaks on leitud, et lolioliid kutsub teatud taimede puhul esile allelopaatiat (Kong
et al., 2018). Allelopaatia on taimedevahelsite keemiliste interaktsioonide vorm, mille mdju on
peamiselt teiste taimede kasvu inhibeeriv, vihendades taimede kasvu keskmiselt 25%, kuid
harvemini on tuvastatud ka kasvu stimuleerivat mdju (Zhang et al., 2021). Kong et al. (2018)
katsed on nididanud, et eriti tugevalt kutsub allelopaatiat esile lolioliid koostoimes teise

laialdaselt levinud orgaanilise ithendi jasmoonhappega.

Jasmoonhape on sarnaselt lolioliidile vajalik kaitsemehhanismide kidivitamiseks. Lisaks on
tegemist taime arenguks vajaliku hormooniga. On leitud, et jasmoonhape vdib indutseerida
muutusi juureeritiste koostises ning kujundada risosfddri mikroobikooslusi  Arabidopsis

thaliana taimede puhul (Carvalhais et al., 2015).
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Veel iiks orgaaniline ithend, mida leidub juureeritistes ning mis on ka oluline taimehormoon,
on salitsiitilhape. Ka salitstiiilhape on oluline kaitseks patogeenide vastu (Peng et al., 2021).
See fenoolne hape voib koostdds primaarsete juure metaboliitidega suurendada seente hulka
mullas (Clocchiatti et al., 2021). Suhkrupeedi puhul on leitud, et salitsiiiilhape abil muudab
taim fosforivaesetes tingimustes fosforit endale omastatavaks (Khorassani et al., 2011). Ka
salitsiitilhape vo0ib indutseerida allelokemikaalide tootmise, kuid erinevalt lolioliidist ja

jasmoonhappest tootab see vaid korgete kontsentratsioonide juures (Kong et al., 2018).

Sarnaselt salitsiitilhappele on leitud positiivne mdju mullamikroobide mitmekesisusele ka juure
etiileenil (Chen et al., 2020). Lisaks on etiileen stressihormoon, mis aitab toime tulla
ebasobivate keskkonnatingimustega, nagu nditeks liigniiskus ja korge raskemetallide
kontsentratsioon mullas (Sasidharan & Voesenek, 2015; Thao et al., 2015). Etiileen on ka
oluline hormoon erinevates taime kasvuetappides, mdjutades Oitsemist ja viljade kiipsemist

(Bleecker & Kende, 2000).

Oisi ja vilju mdjutavad ka flavonoidid, mis on sekundaarsed metaboliidid poliifenoolide hulgast
(Samanta et al., 2011). Flavonoidid annavad paljude taimede ditele ja viljadele varvi ning I6hna,
mistottu on need ained olulised tolmetajate ning seemneid levitavate loomade meelitamiseks
(Koes et al., 1994). Lisaks on flavonoidid vajalikud kaitseks kahjurite vastu (Simmonds &
Stevenson, 2001). Juureeritistes sisalduvad flavonoidid on aga olulised interaktsioonides

mutalislike mikroobidega ning allelopaatia esile kutsumises (Coronado ef al., 1995; Star, 1980).

Need on vaid véhesed ndited juureeritistes sisalduvatest iihenditest ning reaalsuses on
juureeritiste koostis palju mitmekesisem ja keerukam. Ndiiteks Dietz et al. (2020) uurimuses
tuvastati rohumaa liikide juureeritistest 285 erinevat keemilist iihendit. Seega on juureeritised
segu mitmetest keemilistest ihenditest, millel on vdgagi erinevaid funktsioone taime ning
biootilise ja abiootilise keskkonna vahelistes interaktsioonides. Ulal mainitud {ihendid pole
kuidagi olulisemad kui moned mainimata jadnud juureeritised, vaid on lihtsalt kdesoleva t66

kirjanduse iilevaate paremaks moistmiseks vélja toodud.

1.2 Juureeritiste vahendatud taim-taim interaktsioonid
Juureeritised aitavad 1dbi viia mitmesuguseid taimedevahelisi interaktsioone, mis on omakorda
olulised mitmetes kohastumiseks vajalikes protsessides (Wang et al., 2021). Juureeritiste
kontrollitud taim-taim interaktsioonide kulg soltub tihti uuritavate taimede sugulusastmest.
Semchenko et al. (2021) uuringus leiti, et pottides, kus kasvatati koos eri genotiiiipe oli rohkem
ja mitmekesisemad juureeritised kui oleks vdinud monokultuurina kasvatatud genotiilipidelt

kogutud tulemuste pohjal oodata. Leitud on, et taimed vildivad konflikti ldhedaste sugulastega,
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hoidudes kasvatamast enda juuri selles suunas, kus muld sisaldab sugulaste eritatud juureeritisi.
Lisaks kasvatavad mitte-sugulaste juureeritistega kokkupuutuvad taimed enda juured pikemaks
ja harulisemaks (Semchenko et al., 2014). Seejuures pole oluline, et taimede juured otseselt

omavahel kokku puutuksid (Kong et al., 2018).

Lisaks konflikti véltimisele sugulastaimede vahel vdivad juureeritised avaldada ka otsest
negatiivset moju mitte-sugulastele. Allelopaatia nédib olevat tugevama negatiivse efektiga
taimede puhul, mis kasvavad looduslikult eri piirkondades (Zhang et al., 2021). Zhang et al.
(2021) leidsid, et koige kaugemalt suguluses olevad taimed inhibeerisid iiksteise kasvu tervelt
41%. Selliste taimedevaheliste interaktsioonide moistmine on oluline arusaamaks, miks voivad
osad voorliigid muutuda invasiivseteks. Naiteks POhja-Ameerikas sissetungiva salukddriku
(Alliaria petiolata) Ttheks oluliseks invasiivsust mdjutavaks teguriks peetakse selle
allelopaatilisi omadusi (Prati & Bossdorf, 2004). Lisaks vodivad invasiivsusega seotud
taimedevahelised interaktsioonid olla vahendatud kaudselt. Nimelt on leitud, et salukodriku
juureeritistel on suurem negatiivne moju Pohja-Ameerika muldade arbuskulaarsele miikoriisale
vorreldes Euroopa muldadega, kus salukddrik looduslikult esineb. Piirkonnas looduslikult
esinevatele taimedele oluliste mutualistlike partnerite viahenemise tottu langeb Pohja-Ameerika
kohalike taimede kohasus, mis annab omakorda salukddrikule konkurentsieelise (Callaway et

al., 2008).

Veel on oluline moista, et juureeritiste indutseeritud taimedevaheliste interaktsioonide kulg voib
omada koostoimet abiootiliste faktoritega. Naiteks pérn-abuutiloni (Abutilon theophrasti)
puhul on leitud, et iiksikult kasvavate taimede puhul ei soltu juurte kasvu suund ja ulatus
toitainete asukohast mullas. Samas on leitud, et kui potis kasvab kaks isendit, suunavad taimed
enda juuri rohkem toitainerikastesse piirkondadesse mullas (Cahill ef al., 2010). Tdenéoliselt
on tegu juureeritiste vahendatud interaktsiooniga, mille puhul taimed tajuvad konkurendi
olemasolu ning piitiavad ammendada ressursse kiiremini kui liigikaaslane. Sarnane juurte
paigutamise strateegiamuutus on tdheldatud ka harilikul paprikal (Capsicum annuum). Kuid
paprikataimede puhul on leitud, et taim suurendab konkurendi olemasolul juurte kasvu enda
varre ldhedal ning vihendab endast kaugel olevate juurte kasvu konkurendi juurestikutiheduse

kasvades (Cabal et al., 2020).

Interaktsioone taimede vahel indutseerivad mitmed keemilised {ihendid, mille hulgas leidub nii
iildlevinud juureeritisi, nditeks salitsiiiilhape, jasmoonhape ja (-)-loliolid, kuid ilmselt esineb
veel mitmeid meile tundmatuid signaliseerivaid iihendeid (Wang et al., 2021). Need kolm
eelnevalt mainitud iihendit on universaalsed mitmete taimeliikide puhul. Kong ef al. (2018)

uurimuses leiti neid iithendeid kdigi 101 uuritava taime juureeritistest.
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Koike eelnevat arvesse vottes vOib oelda, et juureeritistel on oluline roll taimekoosluste

kujundajana, mdjutades vastavalt naabertaime geneetikale tema kasvukulgu.

1.3 Juureeritiste m6ju mulla omadustele ja mullamikroobidele

Juureeritised on olulised 1dmmastiku ja fosfori omastamiseks mullast (Wen et al., 2022). Juurte
eritatavad keemilised iihendid voivad soodustada mutualistlike suhete kujunemist bakterite ja
seentega, mille tOottu on taimed vOimelised paremini kohanema muutuvate
keskkonnatingimustega (Vives-Peris et al., 2020). Mikroobide elutegevust kujundades

mdjutavad juureeritised ka orgaanika lagunemiskiirust (Keiluweit et al., 2015).

Juureeritiste roll toitainete hankimisel voib olla kahesugune. Esiteks voivad taimed otseselt
eritada kemikaale, mis on vajalikud toitainete lahustamiseks v0i omastatavaks muutmiseks.
Teise variandi puhul eritavad taimed iihendeid, et stimuleerida mutualistlike mikroobide

elutegevust, kes omakorda aitavad taimedel toitaineid kitte saada (Wen ef al., 2022).

Fosfori omastamiseks vajalikud juureeritised on laialdaselt levinud (Wen et al., 2022). Naiteks
eritavad taimed prootoneid, et muuta mulla pH-d ning seelédbi parandada kéttesaadavust
mineraalsele fosforile (Hinsinger et al., 2003). Teine viis muuta fosforitihendeid paremini
omastatavaks on karboksiilaatide (RCOQO") eritamine. Selline strateegia on taimedele eriti
kasulik véga fosforivaestes muldades (Gerke, 2015; Wen et al., 2022). Fosforilihendeid aitavad
taimedel mullast kétte saada ka erinevad mullamikroobid. On leitud, et arbuskulaarse miikoriisa
(AM) seente olemasolul mullas, vihendavad taimed eritatavate karboksiilaatide hulka. Samas
suureneb mullas, kuhu on lisatud AM seeni, taimede fosforisisaldus vorreldes miikoriisa vaba
mullaga (Ryan et al., 2012). Juureeritised on olulised siimbioosi tekkeks: taim eritab
strigolaktoone, mis tdstavad seenehiilifide hargnemise aktiivsust ning on seeldbi oluliseks
signaalmolekuliks kahe poole vahel (Gomez-Roldan ef al., 2008; Buee et al., 2000). On leitud,
et arbuskulaarne miikoriisa mgjutab omakorda juureeritiste koostist peale taime koloniseerimist

(Ma et al., 2022).

Lammastiku omastamisel on juureeritiste otsene roll viiksem ning olulisemad on juureeritiste
vahendatud interaktsioonid mikroobidega (Wen et al., 2022). Lammastik on taimede eluks
hidavajalik makroelement, kuid dhuldmmastikku suudavad siduda vaid teatud prokariiootsed
eluvormid. Selleks, et taimed saaksid lammastikku omastada peab see olema eelnevalt bakterite
voi arhede poolt nitraadi (NO3.) v6i ammooniumi (NH4+) molekuli seotud. Juureeritised
kujundavad mikroobikooslusi ning mdjutavad seeldbi lammastikuringet. Juurte metaboliidid on
vajalikud siimbioosiks nditeks miigarbakterite, tsliaanobakterite ja arbuskulaarse

miikoriisaseentega (Coskun et al., 2017). On leitud, et tingimustes, kus ldmmastik on
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limiteerivaks toitaineks eritavad taimed rohkem flavonoide, mis on vajalikud taime ja
lammastikku siduvate bakterite vahelise siimbioosi indutseerimiseks (Coronado et al., 1995).
Lisaks ohuldmmastikku siduvate bakterikoosluste mojutamisele, on ammooniumi eelistavate
taimede juureeritistel leitud ka nitrifikatsiooni protsesse inhibeeriv toime (Subbarao et al., 2009;
Sun et al., 2016). Nitrifikatsiooni kdigus oksiideerivad mullamikroobid ammooniumi nitritiks
ja lopuks nitraadiks. Seega taimedel, mis omastavad paremini ammooniumi on kasulik eritada

Jjuureeritisi, mis seda protsessi vdhendavad.

Juureeritised mojutavad mikroobikooslusi kujundades ka orgaanika lagunemist, mille kdigus
vabanevad samuti taimedele omastatavad toitained (Keiluweit ez al., 2015). On leitud, et taimed
stimuleerivad juureeritiste kaudu lagundajate elutegevust (Henneron et al., 2020; Semchenko

etal., 2021).

Kokkuvotlikult voib-oelda, et taimed mojutavad toitainete paremaks omastamiseks mitmeid

mulla keemilisi ning bioloogilisi omadusi.

1.4 Juureeritistele uurimise olulisus

Juureeritised méngivad rolli keerulistes dkoloogilistes protsessides ning seetdttu vdib nende

tundmine olla kasulik nii péllumajanduse kui ka metsanduse valdkonnas (Wang et al., 2021).

Juureeritiste koostis voib kujundada taim mullamikroob suhteid nii simbiontide kui ka
patogeenidega. Naiteks nisutaimede puhul on leitud, et suurema aminohappe eritamise
intensiivsusega taimede juurtel elutseb rohkem taimekasvu soodustavaid mutualistlikke
baktereid liigist Pseudomonas fluorescens. Samas mojutab juureeritiste koostis taimede
vastuvotlikust jahukastele ja harilikule korreroostele (Shaposhnikov et al., 2023). Seega voiks
juureeritiste uurimine olla kasulik kultuurtaimede aretusel, et parandada taimede koost6od

mullamikroobidega ja suurendada taimede vastupidavust haigustele.

Lisaks biootiliste faktorite mdjutamisele on juureeritistel ka oluline roll toitainete omastamises.
Niiteks eelmises peatiikis mainitud nitrifikatsiooni inhibeeriv toime on oluline nii efektiivse
toitainete omastamise kui ka keskkonnakaitselisest vaatepunktist (Sun et al., 2016; Coskun et
al.,2017). Keskmiselt 53% teraviljakasvatuses kasutatud ldimmastikvéetisest jadb taimede poolt
omastamata (Ladha et al., 2016). Lammastikvietiste lisamisel suureneb tugeva
kasvuhoonegaasi N>O eraldumine atmosfairi ning nitrifikatsiooni tulemusel tekkiv nitraat on
mullas tunduvalt liikuvam kui ammoniaak, mistdttu on suurem tdendosus, et see satub
veekeskkonda, kus ta pohjustab eutrofeerumist (Shcherbak et al., 2014; Coskun et al.. 2017).
Seega vidhendavad taimed, mis eritavad nitrifikatsiooni inhibeerivaid lihendeid keskkonna

reostumist.
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Keskkonnakaitselisest seisukohast on juureeritised olulised ka vdorliikide invasiivsuse
moistmiseks. Salu-kddriku néitel vaib delda, et juureeritiste koostisel vdib olla tugev negatiivne
mdju kohalikule floorale, mis vdib olla méiédravaks voorliigi levimise intensiivsusele (Prati &

Bossdorf, 2004; Callaway ef al., 2008).

Seega on juureeritiste uurimine oluline kultuurtaimede aretuse seisukohast, et parandada
taimede kasvu, vastupidavust ning vdhendada pdollumajanduse negatiivset keskkonnamdju.

Lisaks on juureeritiste vahendatud interaktsioonide moistmine oluline looduskaitse seisukohalt.
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2. Kasvustrateegia méju juureeritise hulgale

2.1 Kiire ja aeglase kasvustrateegiaga taimed

Tanapédeva Okoloogias on laialdaselt kasutusel ressursi hankimisel ja kasutamisel pohinev
kontseptsioon, mis jaotab taimed laiemas mdistes kiire- ja aeglasekasvulisteks. Juba 1977.
aastal pakkus J. P. Grime vélja, et stressi ja hdiringute sageduse tulemusena taimede
evolutsioonilses ajaloos, on vilja arenenud erinevaid kasvustrateegiaid. Grime jaotas taimed
vastavalt sellele konkureerivateks, stressi-taluvateks ja ruderaalseteks (Grime, 1977). Sarnane
kisitlus on kasutusel tdnaseni, kuid lisaks iildisemale jaotusele on piilitud sellele spektrile lisada

mitmeid lehe- ja juuretunnuseid, mis vOiksid kindlaid kasvustrateegiaid iseloomustada.

Toitainete efektiivsemaks hankimiseks on taimedel voimalik rakendada kolme pohilist
strateegiat, voi kombinatsiooni nendest. Esiteks voivad taimed suurendada oma juurepinda, et
tosta tdendosust puutuda kokku omastatavate toitainetega. Teiseks vodivad taimed koostdod teha
miikoriisa seentega, et laiendada oma haardeulatust risosfdéris. Ning kolmandaks strateegiaks
on juureeritiste abil mullas leiduvate lihendite omastatavaks muutmine. Sellest tulenevalt on
erinevate strateegiatega taimedel erisugune juuremorfoloogia (Wen et al., 2022). Uldiselt
seostatakse kiire kasvustrateegiaga ja lithikese elueaga suurt juure eripikkust (specific root
length, SRL), mis kujutab endast juure pikkust kuivmassi iihiku kohta. Kdrge juure
eripikkusega taimedel on iseloomulikud pikad ja véikese ldbimddduga juured. Samas korget
juure koetihedust (root tissue density, RTD), mis nditab juure kuivmassi ja ruumala vahekorda,

seostatakse iildiselt pikaealisuse ja aecglasema kasvustrateegiaga (Eissenstat et al., 2000).

Lisaks juurte omadustele on ka mitmeid kasvustrateegiat iseloomustavaid lehetunnuseid. Kiire
kasvustrateegiaga taimi seostatakse TUldiselt suure respiratsiooni ja fotosiinteetilise
voimekusega ning vihese lehtede kuivmassi sisaldusega pindalatihiku kohta. Lisaks on sellistel
lehtedel tavaliselt suur toitainesisaldus ja lithike eluiga. Aeglasekasvuliste taimede puhul on
vastupidi: lehed sisaldavad palju kuivmassi ja on seetdttu vastupidavamad, kuid madala

fotosiinteesi ja respiratsiooni tasemega (Wright et al., 2004).

Seega kiirekasvuliste taimede strateegiaks on kasvada vdimalikult kiiresti, aga odavalt suureks
ning levida kiiresti. Aeglase kasvustrateegiaga taimed panustavad aga vastupidavusele ja

ebasoodsate keskkonnatingimuste heale taluvusele, seda aga kasvukiiruse arvelt.

2.2 Uurimusliku osa sissejuhatus
Sellisele kasvustrateegiate raamistikule on iiritatud paigutada ka taimi vastavalt nende
juureeritiste kogusele ja kvaliteedile. Hiljutistes uuringutes on leitud, et liikidevahelisi vordlusi

tehes voiksid kiirele kasvustrateegiale iseloomulike tunnustega taimed eritada rohkem
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juureeritisi (Guyonnet et al., 2018; Henneron et al., 2020; Wen et al., 2022). Samas Semchenko
et al. (2021) uurimuses tuli vélja seos, et liigisiseselt eritavad genotiiiibid, millel on madalam
lehe eripindala (lehe pindala ja kuivmassi vahekord) rohkem juureeritisi. Kuna madalat lehe
eripindala seostatakse aga iildiselt aeglasekasvuliste taimedega, ndib, et liigisiseselt voib

esineda vastupidine seos vorreldes liikidevaheliste seaduspiradega.

Kéesolevas t60s tehti katse, et uurida ldhemalt kasvustrateegiliste tunnuste moju juureeritistele
genotiilibitasandil. Eksperimendi eesmaérgiks oli tuvastada, milliseid seaduspérasid esineb
taimetunnuste ja juureeritiste koguse vahel liigisiseselt ning kas ja kuidas sarnanevad need
litkidevaheliste mustritega. To60 kdigus taheti tuvastada, mis taimetunnused seostuvad kdige
tugevamini juureeritiste kogusega. Lisaks vorreldi kahte erinevat juureeritiste kogumise

meetodit, et ndha, kas tulemused s6ltuvad metoodikast.
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3. Materjal ja metoodika

3.1 Taimede valik ja kasvatamine

Katses kasutati taimede kasvatamisel ja juureeritiste kogumisel kahte alternatiivset meetodit:
meetod A ja meetod B (Joonis 1). Katse ldbiviimiseks valiti kahest korrelise liigist, Briza media
(keskmine vérihein) ja Holcus lanatus (vill-mesihein), kummastki 15 genotiilipi. B. media
genotiilibid périnesid Viita ldhistelt Ladne-Eestis ja H. lanatus’e genotiilibid parinesid Rengeni
vaetuskatsest Saksamaal. Taimed olid korjatud erisugustest kasvutingimustest: B. media puhul
voeti taimed karjatatud ja karjatamata loopealsetelt ning H. lanatus’e taimed olid kogutud
véetatud ja vietamata katselappidelt. Mdlema meetodi puhul kasutati kummagi taimeliigi puhul

samasid genotiiiipe.

Meetod A puhul istutati taimed 0,54 1 ruumalaga dravooluaukudega pottidesse autoklaavitud
kruusa-liiva (1 : 1) segusse. Pottide pdhja pandi enne istutussegu lisamist ohuke riidetiikk, et
viltida kastmisel materjali kadu ja juurte potist vélja kasvamist. Lisaks lisati igasse potti
MacroRhizon filterpulk poorisuurusega 0,15 um (MacroRhizon 19.21.35, Rhizospere research
products, Wageningen, Holland), mis on vajalik katse hilisemates etappides juureeritiste
kogumiseks. Iga potti kasteti enne istutamise alustamist senikaua kuni dravooluavadest véljuv
vesi muutus selgeks, et eemaldada pisikesed tolmuosakesed. Seejdrel lisati iga poti timber kilest
kott, et edaspidi taimi kastes ei voolaks kogu vesi kerge 16imise tottu liiga kiirelt potist vélja ja
juured ei kuivaks dra. Ette valmistati ka kontrollpott, kuhu ei istutatud tihtegi taime. Katseks
kasutati klonaalselt paljundatud taimi, mida oli kasvatatud steriilses mulla ja liiva segus. Enne
istutamist pesti taimede juured voolava vee all. Selleks, et anda koikidele taimedele kasvama
hakkamiseks samasugune alguspunkt, 1digati lehelabad umbes 3 cm pikkuseks ning juured
16igati 0,5-1 cm pikkuseks. Igasse potti istutati 2-3 isendit valitud genotiiiibist, kuid kahe nddala
moddudes eemaldati halvemini kohanenud isendid nii, et igasse potti jadks tiks taim.
Kasvuperioodi viltel toimus taimede vdetamine. Vietamisega alustati 10 pdeva pérast taimede
istutamist. Esimesel neljal vietamise nédalal toimus vdetamine iliks kord nidalas, kuid taimede
kasvades hakkas lehtede varvusest ilmnema mirke toitainepuudusest, mille tottu otsustati tosta
vietamise sagedust kahele korrale niddalas. Kaks korda nidalas véetati taimi kuni 7 pdeva enne
koristust. Véetamiseks kasutati Biopon véetislahust rohelistele taimedele, mida lahjendati
vastavalt tootja juhistele: 10 ml véetist 1,2 1 vee kohta (NPK 7:4:6 mikroelementidega, Biopon,
Bros, Poznan, Poola). Uks vietise annus oli 20 ml lahust iihe poti kohta. Taimi kasvatati enne
juureeritiste kogumist 60 padeva, millest 40 pédeva hoiti taimi kasvukambris, kus oli méidratud
temperatuur 23 °C ja taimed said valgust 16 h 66pédevas (fotostinteetiliselt aktiivne kiirgus 125

umol/m?/s). Kevade saabudes viidi taimed kasvuhoonesse, kus neid kasvatati iilejasnud 20
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pdeva. Kasvuperioodi jooksul kasteti taimi vastavalt vajadusele 1-2 korda néddalas. Mdlema
uuritava liigi puhul leidus genotiilipe, mis ei suutnud kasvutingimustega kohaneda, mistdttu oli

kasvuperioodi 16puks alles 8 genotiilipi B. media ja 8 genotiilipi H. lanatus’e elujoulist taime.

Meetod B puhul toimus taimede istutamine samaaegselt meetod A-ga. Sarnaselt esimese
meetodiga 10igati mdlema liigi 15-1 genotiilibil lehelabad 3 c¢m ja juured 0,5-1 cm pikkusteks,
kuid istutamismeediumina kasutati hoopis gammakiirgusega steriliseeritud mulla ja liivasegu
(kiirgusdoos 25Gy) ning igasse potti istutati 3-9 (keskmiselt 5,57) taimevosu. Taimi kasvatati
samuti 60 pieva enne juureeritiste proovide kogumist, kuid meetod B puhul asusid taimed terve
kasvuperioodi jooksul kasvuhoones, kus nad said naturaalset ja tehislikku valgust (16 tundi
oopievas fotosiinteetiliselt aktiivne lisakiirgus 50 pmol/m?/s). Taimi kasteti vastavalt
vajadusele iga 1-2 pédeva tagant. Kaks pdeva enne juureeritiste kogumise algust eemaldati
taimed pottidest, juured pesti mullast puhtaks ning taimed asetati juurtega 50 ml tuubidesse,

mis tdideti kraaniveega. Meetod B puhul kasvasid elujoulised taimed koikidest genotiilipidest.

3.2 Juureeritiste kogumine

Juureeritised koguti 60 kasvupideva moodudes igalt taimelt kolmel korral iihe pdeva jooksul.
Lisaks eritiste kogumisele, mdddeti sellel pédeval koikide taimede CO: voogusid
péikesevalguses ja pimedas (Portable CO2 gas analyzer EGM-5, PP Systems, Amesbury,
Ameerika Uhendriigid). Mddtmine toimus 2 1 mahuga kambrites 2 min jooksul. CO» voogusid
moddeti péikesepaistelise pdeva hommikul kella 9-11 vahemikus, millele jargnes juureeritiste
kogumine kuue tunni jooksul. Fotosiinteetilise aktiivsuse modtmine ja juureeritiste kogumine
toimus kahe liigi puhul eraldi pdevadel. Mootmisi alustati H. lanatus’e taimede ja
kontrollpotiga. Selle pdeva keskmine PAR oli 394 nm. Teisel paeval tegeleti B. media taimedega
ning keskmine PAR oli siis 550 nm.

Meetod A puhul algas ettevalmistus pottide veega ldbiuhtumisest. Selleks eemaldati pottide
imbert plastkotid, taimed kasteti pohjalikult, pottidel lasti {ihe tunni jooksul veest tiihjaks
norguda ning seejirel pandi pottidele uued iimbriskotid. Igale potile lisati seejarel 75 ml
kaltsiumkloriidi (CaCly) lahust kontsentratsiooniga 1mM. Selleks, et taimed jouaksid lahusesse
juureeritisi eritada, jdeti need kaheks tunniks valgusrikkasse asukohta. Kahe tunni méddudes
kinnitati MacroRhizon (MacroRhizon 19.21.35, Rhizospere research products, Wageningen,
Holland) filterpulkade kiilge siistlad ja tdmmati need vaakumisse, et siistla sisse hakkaks
kogunema kaltsiumkloriidi lahus koos eritistega. Filtrite membraani poorisuurus oli 0,15 pum.
Siistal jéeti filterpulkade kiilge 30 minutiks, mille jooksul joudis piisavalt vedelikku 14bi filtri

imenduda. Seejirel siistlad eemaldati ning pottidele lisati 50 ml kaltsiumkloriidi lahust. Uue
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kogumisega alustati 30 minuti méddudes ning vedelikku koguti taaskord 30 minutit. Kolmas
kogumine toimus samamoodi nagu teine. Seega koguti juureeritisi ihe pdeva jooksul igalt

taimelt kokku kolm korda 4,5 tunni jooksul.

Meetodis B kasutusel olevate taimede puhul eemaldati 50 ml tuubidest kraanivesi ning asemele
pandi 45 ml kaltsiumkloriidi lahust. Taimed jdeti lahusesse kaheks tunniks péikesevalguse
katte. Seejarel eemaldati lahus koos juuureeritistega ning filtreeriti lahus 1dbi Minisart® NML
siistlafitri poorisuurusega 0,2 um (Minisart®, Sartorius Stedim Biotech GmbH, Goettingen,
Saksamaa) steriilsetesse tuubidesse. Péirast proovide kogumist lisati taimele uus 45 ml doos
kaltsiumkloriidi lahust. Taaskord asetati taimed kaheks tunniks paikesevalguse kétte, mille jarel
toimus lahuse kogumine. Meetod B puhul koguti samuti proove kokku kolm korda iihe pdeva

jooksul (kuue tunni jooksul eritatud juureeritised).

Kruusa-liiva segu 1. kogumine
2. kogumine

' Steriliseeritud muld 3. kogumine

caci2
60p 75ml
_ ) —> 50ml 2t 05t
Briza media Holcus lanatus A 50 ml 05t 05t Ul
) 05t 05t e
caci2
60 p 45 ml ®
— 45ml 2t ot
4Sml 2t ot N
H
B) 2t ot

Joonis 1. Taimede kasvatamise ja juureeritiste kogumise metoodika vordlus. Hallid potid tdhistavad kruusa-liiva
segus kasvanud taimi (meetod A) ning pruunid potid gammakiirgusega steriliseeritud mullas kasvavaid taimi
(meetod B). Kodikidel taimedel 15igati katse alguses lehed ja juured {ihepikkuseks. Juureeritiste kogumisega alustati
60 paeva moodudes. Meetod A taimed jdid peale seda perioodi samasse potti, kuhu need istutatud olid, kuid meetod
B taimed tosteti 50 ml tuubidesse. Sinise, oranzi ja rohelisega on vastavalt mérgitud esimene, teine ja kolmas
eritiste kogumine. Nende vidrvidega on vasakult paremale esitatud 1) kaltsiumkloriidi kogus, mis lisati
katsetaimele; 2) aeg, mille jooksul taim eritas juureeritisi; 3) aeg, mis kulus eritiste kogumiseks (mille jooksul taim
samuti eritas juureeritisi). Kdige paremal on téhistatud kogu juureeritiste eritamise aeg taime kohta meetodi piires.

Koik kolm kogumist tehti iihe pdeva jooksul.
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Juureeritistest mdodeti orgaanilise siisiniku sisaldust Analytikjena multi N/C UV HS

analiisaatoriga (Analytik Jena GmbH+Co. KG, Jena, Saksamaa).

3.3 Taimetunnuste mootmine

Peale proovide kogumist alustati taimetunnuste mddtmisega, mis toimus nii meetod A kui ka
meetod B taimede puhul iildjuhul samamoodi. Ainuke erinevus seisnes selles, et meetod B
taimede puhul polnud véimalik mddta taimvosude kuivkaalu, sest neid taimi oli ka edaspidiste

katsete jaoks vaja ning need istutati mulda tagasi. Siiski kaaluti mdlema meetodi taimede virske
kaal.

Lehetunnuste midramiseks hoiti vérsked taimed védhemalt 24 tunni jooksul niisketes
kilekottides pimedas 4 °C juures, et lehed saavutaks maksimaalset voimalikku veesisaldust.
Seejarel 16igati igalt taimelt lehelaba keskelt neli 5-10 cm pikkust lehe fragmenti. Proovid
kaaluti tdpsusega 0,001 g ning seejérel skaneeriti resolutsiooniga 300 DPI kasutades EPSON
Perfection skannerit (mudel V370, EPSON, Suwa, Jaapan). Peale seda asetati proovid
paberkottides kuivatusahju, kus need kuivasid 40 °C juures vdhemalt kolm 06pdeva. Pérast
kuivatamist kaaluti proovid uuesti, et teada saada nende kuivkaal. Selle jaoks kasutati kaalu
tapsusega 0,001 mg. Leheskannide analiilisimiseks kasutati RhizoVision Explorer tarkvara
(Seethepalli ef al., 2021), millega médrati iga leheproovi pindala. Hiljem arvutati tulemuste
pohjal vilja kaks lehetunnust: LDMC (leaf dry matter content ehk lehe kuivaine sisaldus) ning
SLA (specific leaf area ehk lehe eripindala). LDMC leidmiseks jagati leheproovide kuivmass

vérske kaaluga ning SLA arvutamiseks jagati proovi pindala kuivmassi tihikuga.

Juuretunnuste kirjeldamiseks 16igati taimedelt dra kdik juured, mille hulgast valiti skaneerimise
jaoks juhuslikult vdlja 5-10 juureharu nii, et skaneerimisalus oleks tihtlaselt tdidetud. Aluseks
kasutati riskiiliku kujulist lébipaistvat servadega anumat, kuhu lisati piisavalt vett, et juured
oleksid kaetud. Enne skaneerimist sétiti proovid nii, et juureharud oleks voimalikult laiali ja
juuresegmendid ei kattuks tlksteisega. Proove skaneeriti (EPSON Perfection V800, Epson,
Suwa, Jaapan) skanneriga, mille resolutsiooniks oli méédratud 600 DPI. Pérast skaneerimist
eristati iga genotiitipi puhul skaneeritud ja iilejdéinud juuri, mis tdsteti eraldi paberkottidesse
ning kuivatati 40 °C juures vdhemalt neli pdeva. Kdik juureproovid kaaluti kuivatatult
tdpsusega 0,001 mg. Juureskanne analiiiisiti RhizoVision Explorer tarkvaraga, mille abil saadi
teada skaneeritud proovi juurepikkus, -pindala, -ruumala ja keskmine diameeter (Seethepalli et
al.,2021). Nende andmete abil leiti kolm juuretunnuseid iseloomustavat vdartust: SRL (specific

root length ehk juure eripikkus), SRA (specific root area ehk juure eripindala) ning RTD (root
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tissue density ehk juure koetihedus). SRL-1 ja SRA leidmiseks jagati vastavalt kas juurepikkus

voOi — pindala proovi kuivmassiga. RTD leidmiseks jagati proovi kuivmass juureruumalaga.

3.4 Andmeanaliiiis

Andmeanaliitisi kdigus uuriti mitmeid juureeritiste koguse ja taimetunnuste vahelisi seoseid.
Terviktaime tunnustest vaadeldi vérsket kaalu (kogu biomass) ning juurte kuivkaalu, kruusas
kasvatatud taimedel veel lisaks ka maapealsete taimeosade kuivkaalu. Statistilises analiilisis oli
veel kasutusel kaks lehetunnust: lehe eripindala (SLA) ja kuivainesisaldus (LDMC), ning neli
juuretunnust: keskmine juure 1dbimdat, juure eripikkus (SRL), juure eripindala (SRA) ja juure
koetihedus (RTD). Veel analiiiisiti ka fotosiinteesi- ja respiratsioonitasemega ilmnevaid seoseid.
Juureeritiste puhul kasutati andmeanaliiiisis kogutud juureeritistes sisalduva orgaanilise
stisiniku hulka (TOC) ja fotosiinteesi kdigus fikseeritud siisinikust juureeritistesse suunatud

stisiniku proportsiooni (Cprop).

Korrelatsioonide tugevuse ja suuna hindamiseks kasutati Pearsoni korrelatsioonikordajat (r) ja
olemasolevate ~ pdhjuslike seoste  hindamiseks lineaarset ~ regressiooni  ja

determinatsioonikordajat (R?). Statistilise olulisuse piiviirtuseks méirati P < 0,05.

Andmeid analiilisiti programmiga RStudio (versioon 3.6.0+). Korrelatsioonimaatriksite
tegemiseks kasutati paketti corrplot (Wei & Simko, 2001). Graafikute joonestamiseks kasutati
paketti ggpubr (Kassambara, 2023).
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4. Tulemused

Tulemusi analiilisides ja vaadeldes oli pohirdhk juureeritiste ja taimekasvustrateegiliste
tunnuste vahelistel seostel. Kuid tulemuste seletamiseks vaadeldi ka taimetunnuste varieeruvust
ning omavahelisi seoseid (Joonis 2; Tabel 1). Kdige suurem tunnuste keskmine variatsioon oli
kruusa-liiva segus (meetod A) H. lanatus taimede puhul ning kdige vdiksem mullas kasvatatud
(meetod B) H. lanatus taimede puhul (Tabel 1). Keskmine kogu taime, lehe ja juure tunnuste
variatsioon oli viikseim mullas (meetod B) kasvatatud B. media taimedel (Tabel 1). Suurim
kogu taime ja juure tunnuste variatsioon oli meetod A H. lanatus taimedel ning suurim lehe
tunnuste variatsioon meetod A B. media taimedel. Juureeritiste kogust iseloomustavate tunnuste
variatsioon oli suurim meetod A H. lanatus taimedel ning vdikseim meetod B H. lanatus

taimedel (Tabel 1).

(a) Meetod A Briza media (b) Meetod B Briza media
Q &t < S < )
4@«{:\&\9 o & g‘??é\%ﬁz@’éiooe"?qéﬂ” & L £ £LIFF 1
vaskeP @@ @ o 000 ! varske P (@) ® o
sia @ 000000 " sia @ 000 e
Lomc @ 06 Love @ 0s
D . L JLJ 04 D . 0.4
SRL
Doe = QOO ® .
SRA
RTD @ 0 Rg: ® ° 0
Vosude.P .. Y X 0z 0z
wier @ @@ @ Jurter @
Toc @ o™ oc @ @
Resp. ... 06 Resp. . 06
Fot. .. 08 Fot. . 08
Cprop . » Cprop .
(c) Meetod A Holcus lanatus (d) Meetod B Holcus lanatus
2 ot Q & o Q .
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sia @ (I XXX ) 08 sia @ ® 0s
Lomc @ o 00 . Lovc @ o000 08
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. @O O L3 .
srA @@ 02 . 02
RTD @ 0 SRARgz 0
vosude.P @@ @O @ o
Juurte.P .... o Juurte.P .... . o
¢ @O ® 04 Toc @O 0@ |
Resp. .. 08 Resp. .. Q|
Fot. .. 08 Fot. . 08
Cprop . y Cprop . 4

Joonis 2. Taimede tunnuste vahelised korrelatsioonimaatriksid. (a) Kruusa-liiva segus kasvatatud (Meetod A)
Briza media. (b) Mullas kasvatatud (meetod B) Briza media. (c) Kruusa-liiva segus kasvatatud (Meetod A) Holcus
lanatus. (d) Mullas kasvatatud (meetod B) Holcus lanatus. Sinisega on tdhistatud positiivsed ja punasega
negatiivsed korrelatsioonid, ringi suurus ja tumedus sdltub korrelatsiooni tugevusest (suuremad ja tumedamad on

tugevamad), skaalal on vilja toodud Pearsoni korrelatsioonikordaja védirtused. Varske.P — taime vérske kaal (lehed
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ja juured kokku); SLA — lehe eripindala; LDMC — lehe kuivaine sisaldus; D — juurte keskmine 1abimodt; SRL —
juure eripikkus; SRA — juure eripindala; RTD — juure koetihedus; Vosude.P — maapealsete taimeosade kuivkaal;
Juurte.P — juurte kuivkaal; TOC — kogu juureeritistega eraldunud orgaaniline siisinik; Resp. — repiratsiooni tase;
Fot. - fotosiinteetiline aktiivsus; Cprop — proportsioon fotosiinteesis fikseeritud siisinikust, mis eritati

juureeritistena.

Tabel 1. Taimetunnuste variatsioon B. media ja H. lanatus genotiiiipide vahel kui taimed kasvasid steriilses kruusas
(Meetod A) vai mullas (Meetod B). Andmed on esitatud kujul: keskmine(miinimum — maksimum). SLA — lehe
eripindala; LDMC - lehe kuivaine sisaldus; SRL — juure eripikkus; SRA — juure eripindala; RTD — juure
koetihedus; TOC — kogu juureeritistega eraldunud orgaaniline siisinik; Cpop — proportsioon fotosiinteesis
fikseeritus silisinikust, mis eritati juureeritistena. Kruusa-liiva seguga kontrollpotist kogutud juureeritistes tuvastati
0,72 mg orgaanilist siisinikku ning juureeritiste kogumiseks kasutatud kaltsiumkloriidi lahuse siisinikusisaldus oli

0,46 mg/1 ehk 0.062 mg C 135ml kogutud lahuse kohta.

Meetod A Meetod B Meetod A Meetod B
Tunnus Holcus lanatus  Holcus lanatus  Briza media Briza media
Varske kaal (g) 47(17-9) 8,7 (3,6 - 13,5) 1,3(0,6-25) 43(2,6-6)
SLA (cm2/g) 406 (332 - 519) 318 (177 - 494) 306 (176 - 582) 250 (188 - 386)
LDMC 0,18 (0,15 - 0,25) 0,27 (0,22 - 0,31) 0,26 (0,22 - 0,29) 0,34 (0,29 - 0,39)
Juure 18bimd6t (mm) 0,27 (0,22 - 0,35) 0,22 (0,18 - 0,3) 0,3(0,24 - 0,37) 0,21 (0,19 - 0,25)
SRL (cm/mg) 33,7 (10 - 67,6) 31,4 (16,1 - 47,3) 16,7 (3,5 - 31,7) 35,6 (19,9 - 59,3)
SRA (cm2/mg) 0,65 (0,18 - 1,2) 0,52 (0,24 - 1,09) 0,35 (0,09 - 0,59) 0,56 (0,34 - 0,89)
RTD (g/cm3) 0,053 (0,022 - 0,156) 0,074 (0,015 - 0,137) 0,079 (0,043 - 0,165) 0,077 (0,045 - 0,126)
Juurte kuivkaal (g) 0,089 (0,044 -0,141) 0,26 (0,099 - 0,482) 0,038 (0,012 - 0,073) 0,107 (0,048 - 0,154)
Vasude kuivkaal (g) 0,65(0,32-1,34) 0,22(0,08-0,43)
Respiratsioon
(mgC/h) 4,45 (2,18 - 7,67) 2,51 (0,93 - 3,26) 1,39 (0,69 - 2,08) 2 (1,39 - 2,78)
Fotosilintees (mgC/h) 7,28 (0,52-13,24) 5,98 (3,61 - 8,03) 3,08 (1,04 - 6,41) 7,45 (3,23 - 11,69)
TOC (mg) 0,91 (0,47 - 1,99) 0,48 (0,18 - 0,83) 0,61 (0,38-0,7) 0,37 (0,2 - 1,28)
Corop 0,062 (0,013 -0,311) 0,013 (0,008 - 0,018) 0,068 (0,021 - 0,142) 0,01 (0,004 - 0,045)

B. media genotiilipide puhul leiti vihem olulisi korrelatsioone juureeritiste koguse ja teiste
taimetunnuste vahel kui H. lanatus genotiilipide puhul (Joonis 2). Meetod A, ehk kruusas
kasvatatud B. media taimedel leiti negatiivne korrelatsioon taime virske kaalu ja Cprop ehk
fotosiinteesist juureeritistesse suunatud siisiniku proportsiooni vahel (r = -0,77; P = 0,026;
Joonis 3a) ning maapealse osa kuivkaalu ja Cprop-1 vahel (r = -0,74; P = 0,036; Joonis 3b).
Positiivne korrelatsioon leiti SLA ehk lehe eripindala ja Cprop-i vahel (r = 0,88; P=0,004; Joonis
3c). Meetod B, ehk mullas kasvanud B. media taimede juureeritiste ja kasvustrateegiliste

tunnuste vahel ei leitud statistiliselt olulisi korrelatsioone (Joonis 2b).
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Joonis 3. Briza media fotosiinteesi kéigus fikseeritud siisinikust juureeritistega eraldunud orgaanilise siisiniku
proportsiooniga (téhistatud Cprop-iga) tekkinud korrelatsioonid. Kdik graafikud on kruusa-liiva segus kasvatatud
(meetod A) taimede kohta. Rohelisega maérgitud punktid tdhistavad saadud tulemusi ning rohelise joonega on

lisatud trendijoon.

Meetod A ehk kruusa-liiva segus kasvatatud H. lanatus taimede puhul leiti statistiliselt oluline
korrelatsioon taimede virkse kaalu ja TOC ehk juureeritistena eraldunud siisiniku vahel (r =
0,83; P=10,011; Joonis 4a) ning juurte kuivkaalu ja TOC vahel (r = 0,71; P =0,048; Joonis 4b).
Statistiliselt oluline positiivne korrelatsioon leiti ka LDMC ehk lehe kuivaine sisalduse ja Cprop-
1 vahel (r = 0,88; P =0,004; Joonis 4c) ning maapealse osa kuivkaalu ja TOC vahel (r = 0,89; P
=0,003; Joonis 4d).
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Joonis 4. Juureeritistega seotud ja muude tunnuste vahelised seosed Holcus lanatus kruusa-liiva segus kasvatatud
(meetod A) taimede puhul. Cprop tdhistab proportsiooni fotosiinteesis fikseeritud siisinikust, mis eraldus
juureeritistena ning TOC tdhistab kogu juureeritistega eraldunud orgaanilist siisinikku. Siniste punktidega on

tahistatud saadud tulemused ning sinise joonega trendijoon.

Meetod B ehk mullas kasvatatud H. lanatus taimedel leiti statistiliselt oluline negatiivne
korrelatsioon juure keskmise diameetri ja Cprop-i vahel (r = -0,55; P = 0,034; Joonis 5a).
Statistiliselt oluline positiivne korrelatsioon leiti vdrske kaalu ja Cprop-1 vahel (r = 0,77; P <
0,001; Joonis 5b), juurte kuivkaalu ja Cprop-1 vahel (r=0,70; P =0,004; Joonis 5c), virske kaalu
ja TOC vahel (r = 0,90; P < 0,001; Joonis 5d), juurte kuivkaalu ja TOC vahel (r = 0,89; P <
0,001; Joonis Se), respiratsiooni (mgC/h) ja TOC vahel (r = 0.85; P < 0,001; Joonis 5f) ning
fotosiinteetilise aktiivsuse ja TOC vahel (r = 0,78; P = 0,001; Joonis 5g).

22



(a) (b)

0.015
R?=0.59, p<0.001
a L ]
o
2 0.010
®]
L
0.005
0.005
0.175 0.200 0.225 0.250 0.275 0.30( 6 9 12
Juurte keskmine 1abimd6t (mm) Taime varske kaal (g)
(c) (d)
]
0.020 0.75] R?=0.8,p<0.001 : >
R*=049,p=0.004 =)
8'0.015 ’ go_so
& 8
l_
0.010 0.25 4
L} ™Y .
0.00
0.1 0.2 0.3 0.4 0.t 6 9 12
Juurte kuivkaal (g) Taime varske kaal (g)
(e) ()
1.00 L]
081 ge-g71 ,p<0.001 e o
_0.75/ R*=0.79,p<0.001 s 06
g £
£ <04
@] Q
8 0.50 S
= = 0.2
0.25
0.0
0.1 0.2 0.3 04 0. 1.0 1.5 2.0 25 3.0
Juurte kuivkaal (g) Respiratsioon (Cmg/h)
(9)
08| Rr2-061,p<0.001 °
0.6
E
@]
304
l_
0.2

4 5 6 7 8
Fotostintees (Cmg/h)

Joonis 5. Juureeritistega seotud ja muude tunnuste vahelised seosed mullas kasvatatud (meetod B) Holcus
lanatus taimede puhul. Punaste punktidega on téhistatud saadud tulemused ning punase joonega trendijoon.
Cprop tdhistab proportsiooni fotosiinteesis fikseeritud siisinikust, mis eraldus juureeritistena ning TOC tdhistab

kogu juureeritistega eraldunud orgaanilist siisinikku.

Lisaks vorreldi nii B. media kui ka H. lanatus kdiki meetod A taimi sama genotiilibi meetod B
taimedega, et ndha, kas genotiiiipide vahelised erinevused tunnuste viértustes sdilivad kui
taimed kasvavad eri tingimustes (kruus vs muld). Mitte iihegi tunnuse puhul ei leitud

statistiliselt olulist korrelatsiooni eri tingimustes kasvanud, kuid sama genotiilibiga taimedel
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moddetud tunnuste védrtuste vahel, seda nii B. media kui ka H. lanatus genotiilipide puhul

(Tabel 2).

Tabel 2. Vordlus samast genotiilibist kuid eri tingimustes (meetod A ja meetod B) kasvatatud taimede tunnuste
vahel. Tabel niitab genotiilipide vaheliste erinevuste sdilimist iga vaadeldud tunnuse kohta. Esitatud on

korrelatsioonikordaja (r) ja p-vairtus (P).

Holcus lanatus Briza media
Tunnus r P r P
Varske kaal (g) 0,05 0,91 -0,02 0,96
SLA (cm2/g) 0,06 0,89 0,58 0,14
LDMC 0,34 0,41 0,26 0,54
Keskmine juureldbimaot 011 0.8 0,26 0.54
(mm)
SRL (cm/mg) 0,16 0,7 0,37 0,37
SRA (cm2/mg) 0,35 0,4 0,64 0,09
RTD (g/cm3) -0,07 0,87 0,47 0,24
Juurte kuivkaal (mg) 0,36 0,38 0,32 0,44
TOC (mg) 0,05 0,91 -0,59 0,12
Respiratsioon (mgC/h) 0,2 0,64 -0,29 0,48
Fotostintees (mgC/h) -0,33 0,43 0,01 0,99
Cprop -0,17 0,68 -0,45 0,27
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5. Arutelu

Mitmetes uuringutes on leitud, et litkidevahelisi seoseid vaadates, eritavad kiirekasvulise
strateegiaga taimed rohkem juureeritisi vOrreldes aeglase kasvuga liikidega (Guyonnet et al.,
2018; Henneron et al., 2020; Wen et al., 2022). Liigisisesed seaduspédrad on aga suhteliselt
vaheuuritud ning pole selge, kas genotiiiipe vorreldes leitakse sarnaseid mustreid nagu esineb
eri liikkide vahel. Naiteks Semchenko et al. (2021) uuringus leiti, et liigisiseselt eritavad
madalama lehe eripindalaga taimed rohkem juureeritisi. Seega tundub nagu kehtiks liigi sees
vastupidine seaduspéra liikide vahelisele. Samas on oluline silmas pidada, et juureeritistesse
suunatud siisiniku osakaal ja lehe eripindala (SLA) véhenevad taime kasvustaadiumite jooksul,
samal ajal kui kogu taime mass ja lehtede kuivainesisaldus (LDMC) suurenevad (Remus et al.,

2022; Zhang et al., 2020)

Kéesoleva t60 kdigus tehtud katse tulemuste pohjal tundub, et ka liigisiseselt eritavad rohkem
juureeritisi pigem kiirekasvulised taimed, kuid tulemustes leidub ka erandeid. Lisaks leiti ka, et
uuritud litkide kohta saadud tulemused olid végagi erinevad. Koige paremini ndivad
juureeritiste kogust ennustavat terviktaime omadused. Lehe- ja juuretunnuste  puhul
juureeritiste kogusega seoseid ei leitud. Kiill aga leiti, et lehetunnused vodivad olla seotud
sellega, kui suurt osa fotosiinteesis fikseeritud siisinikust suunavad taimed juureeritistesse.
Juuretunnused olid juureeritiste koguse ja fotosiinteesist juureeritistesse suunatud siisiniku
proportsiooni ennustamiseks kdige kehvemad. Henneron et al. (2020) uurimuses leiti samuti,
et kdige tugevamini on juureeritsed seotud terviktaime ja lehetunnustega. Samas Guyonnet et
al. (2018) leidsid, et juureeritised on seotud just eelkdige juuretunnustega: positiivselt juure
eripikkusega ning negatiivselt juure kuivaainesisaldusega. Seoseid juureeritiste kogust
kirjeldavate tunnuste ja teiste taime tunnuste vahel leiti molema meetodiga kasvatatud H.
lanatus taimedel, kuid B. media taimedel leiti statistiliselt olulisi korrelatsioone vaid kruusa-
liiva segus (meetod A) kasvatatud taimedel. Meetod B, ehk mullas kasvanud B. media taimede
statistiliselt olulisiste korrelatsioonide puudumise pdhjuseks vaib olla taimetunnuste viike

varieeruvus.

Juureeritiste kogusega olid positiivselt seotud nii terve taime vérske kaal kui ka juurte ning
vosude kuivakaal (mdddeti ainult meetod A taimedel), kuid seda ainult H. /anatus taimede
puhul. B. media taimede puhul juureeritisitest tuvastatud orgaanilise siisiniku koguse ja teiste
tunnuste vahel olulisi korrelatsioone ei leitud. Need seosed, mis aga H. lanatus taimede kaalu
ja juureeritiste kaudu eraldunud orgaanilise siisiniku koguse vahel leiti, on kooskodlas
liikidevahelise seaduspédraga. Kuna katse alguses 10igati taimede lehed ja juured iihepikkuseks,

vOib arvata, et taimed, mis olid katse 10pus suuremad, on ka kiirema kasvukiirusega. Henneron
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et al. uuringus leiti samuti, et parim omadus juureeritistest sdltuvate protsesside ennustamiseks,
on taime kasvukiirus (g taime / m > pievas ). Siiski ei saa tulemuste pdhjal tiiesti kindlalt
oelda, et just kiirekasvulised genotiiiibid eritavad rohkem juureeritisi, sest on vdimalik, et
juureeritistes leiduva siisiniku kogus on seotud vaid taime suurusega. Selleks, et kindlaks teha
kasvukiiruse moju, oleks vaja juureeritisi koguda mitu korda taime kasvuperioodi jooksul,
kaaludes eritiste kogumiste ajal biomassi. Sellisel juhul oleks vdimalik vorrelda juureeritiste
kogust eri kasvukiirusega genotiiiipide vahel siis, kui nad on sarnaste kaalude juures ning
jélgida tulemuste muutumist ajas. Lisaks oli juureeritiste kogusega positiivselt seotud ka
meetod B H. lanatus taimede fotosiinteesi ja respiratsiooni tase, mis on samuti kiire kasvuga

taimede omadus (Wright et al., 2004).

Rohkem korrelatsioone taimeomaduste ja juureeritistes sisalduva orgaanilise siisiniku koguse
vahel ei leitud, kuid lisaks vorreldi tunnuseid ka fotosilinteesist juureeritistesse suunatud
stisiniku proportsiooniga, mis avaldas veel mitmeidki seoseid. Jones et al. (2009) uuringus leiti,
et keskmiselt suunab taim juureeritistesse 11% fotosiinteesi kdigus fikseeritud siisinikust.
Kéesolevas to0s saadi oodatust veidi madalam keskmine. Kdigi katsealuste taimede keskmiseks
juureeritistesse suunatud siisiniku protsendiks leiti 3%. Kusjuures meetod A taimedel saadi
keskmiseks tulemuseks 6,5% ning meetod B taimedel vaid 1,1%. See erinevus niib sdltuvat
rohkem TOC hulga erinevusest meetodite vahel kui fotosiinteesis fikseeritud siisiniku hulgast.
Juureeritistesse suunatud siisiniku proportsiooni uurides on oluline silmas pidada taime
kasvustaadiumit, sest nooremad taimed kasvavad kiiremini ning suunavad rohkem ressurssi

juureeritistesse (Zhang et al., 2020).

Lehetunnuseid uurides leiti meetod A H. lanatus ja B. media taimedel kaks esmapilgul
vastastikust korrelatsiooni. Nimelt H. lanatus taimede puhul leiti positiivne korrelatsioon lehe
kuivaine sisalduse (LDMC) ja juureeritistesse suunatud siisiniku vahel ning B. media puhul
positiivne korrelatsioon lehe eripindala (SLA) ja fotosiinteesist juureeritistesse suunatud
stisiniku proportsiooni vahel. Lisaks leiti B. media taimedel negatiivne seos juureeritistesse

suunatud siisiniku proportsiooni ja taime virske ning vosude kuivkaalu vahel.

Kuna taime kasvades taime mass suureneb ning SLA vdheneb, on need tunnused omavahel
negatiivses korrelatsioonis. See seos tuleb vilja ka kiesoleva t60 tulemustest. Seega on
tdendoliselt joudnud uuritavad B. media taimed oma kasvustaadiumites erinevatele tasemetele
ja sellest tulenevalt on muutunud taime massi ja lehe eripindala vahekord ning ka

juureeritistesse suunatava siisiniku proportsioon fotosiinteesist fikseeritud siisinikust.
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H. lanatus’e puhul leitud korrelatsiooni lehe kuivaine sisaldusega pole aga nii lihtne seletada.
Selleks, et tuvastada, kas saadud tulemused séltuvad taime kasvustaadiumist, vorreldi lehe
kuivainesisaldust taime massi ning lehe eripindalaga, kuid statistiliselt olulisi seoseid ei leitud.
Seega tundub, et saadud tulemused ei ole pohjustatud taime arengustaadiumist. Saadud seost
muudab ka tugevamaks iiks, teistest tulemustest tunduvalt eristuv punkt. Siiski sdilib
statistiliselt oluline seos ka selle punkti vdljaarvamiselt (r=0,81; P=0,028). Lisaks tasub silmas
pidada, et harilikult esineb SLA ja LDMC vahel statistiliselt oluline negatiivne seos (Zhang et
al., 2020). Kdesolevas t60s ei jddnud leitud korrelatsioonid leheeripindala ja kuivaine sisalduse
vahel kiill seatud usaldusnivoosse, kuid koikide meetodite puhul leiti negatiivne korrelatsioon
(korrelatsioonikordaja vahemikus (-0,25) — (-0,49)). Seega tdenioliselt oleks tugevam

korrelatsioon suurema valimiga siiski vilja tulnud.

Meetod B H. lanatus taimedel leiti positiivne korrelatsioon juureeritistesse suunatud siisiniku
proportsiooni ja taime vérske ning juurte kuivkaalu vahel. Siinkohal ei paista tegu olevat
taimede kasvustaadiumist sdltuva seosega, sest suuremaks kasvanud taimed eritavad fikseeritud
stisinikust suurema proportsiooni. Seega vOib olla olulisemaks maédrajaks genotiiiibi tildine
kasvukiirus. Voib oletada, et H. lanatus taimede puhul on suuremad taimed endiselt suurema
kasvukiirusega kui vidiksemad taimed ning eelnevalt mainitud B. media puhul on joudnud osad
genotiilibid juba teatud piirini, kust kasvukiirus hakkab aeglustuma ja sellest tuleneb ka

vastupidine seos kahe liigi puhul (Joonis 6).

Taime suurus

m E 55 10

Aeg

Joonis 6. Taimede kasvukiiruse hiipoteetiline olukord visualiseerimaks saadud tulemusi. Graafikul on x-teljel

margitud aeg ja y-teljel taime suurus. Vérvilised graafiku jooned tdhistavad nelja hiipoteetilist genotiilipi, millest
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punase joonega on téhistatud iildises mottes kdige kiirema kasvuga genotiiiip ning lilla joonega kdige aeglasema
kasvuga genotiilip. Punktiirjoonega on tdhistatud kaks modtmise hetke. 1. mdodtmine on tehtud taimede
arengustaadiumi mdttes varem ning mootmise hetkel on suurima kasvukiirusega (graafiku kiirendusega) punase
joonega tahistatud taim ning viikseima kasvukiirusega lillaga téhistatud taim. 2. mddtmine on toimunud taimede
hilisemas arengustaadiumis ning selle puhul tuleb vilja vastupidine seos: punasega mérgitud taime kasvukiirus on
aeglasem kui lilla oma, kuigi punane on endiselt kdige suurem taim. Selline olukord vdis tekkida ka kdesoleva t66
katses, 1. olukord tahistab meetod B H. lanatus taimedega saadud tulemusi ja 2. olukord meetod A B. media

taimedega saadud tulemusi.

Juuretunnuste ja juureeritiste vahel leiti vaid iiks korrelatsioon. Andmeanaliiiisi kéigus selgus
mullas kasvatatud (meetod B) H. lanatus taimedel statistiliselt oluline negatiivne korrelatsioon
juure keskmise Idbimoddu ja juureeritistesse suunatud siisiniku proportsiooni vahel.
Jdmedamaid juuri seostatakse harilikult miikoriisa siimbioosiga ning seetdttu viiksema
juureeritiste kogusega (Wen et al., 2022). Katses kasutatud H. lanatus taimed parinesid Rengeni
pikaajalisest vaetuskatsest Saksamaal, kus erinevatele maalappe on vietatud erineva koostisega
vietistega (Hejcman ef al., 2007). Pikaajalisel fosforiga védetamisel on negatiivne moju
arbuskulaarse miikoriisa kooslustele (Lang et al., 2022). Kuna taimede juurte morfoloogia
sOltub nende ressursi hankimise strateegiast, voib erinevus juure keskmise diameetri vahel
tuleneda vietamise mojudest arbuskulaarsele miikoriisale (Wen et al., 2022; Lang et al., 2022).
Tapsemate pohjuste vilja selgitamiseks oleks vajalik uurida, milliste to6tlustega vietamisaladel
kindlad genotiiiibid on kogutud ning kuidas see korreleerub nende keskmise juure diameetri ja

juureeritistega.

Modlema taimeliigi puhul vorreldi ka sama genotiiiibiga meetod A ja meetod B taimi, et nédha,
kas esineb genotiiiibist soltuvaid tunnuseid. Selleks vaadati, kas mingi tunnuse meetod A-ga
leitud variatsioonimuster genotiilipide vahel sarnaneb meetod B tulemustega. Néiteks, kas
genotiilibid, mis olid meetod A-s vdarreldes teiste genotiilipidega suure lehe eripindalaga, on
seda ka meetod B-s. Ei H. lanatus ega B. media taimede iihegi tunnuse puhul ei leitud sellist
meetodite vahelist ja genotiilibist soltuvat korrelatsiooni. Seega kuigi moned taimeomadused ja
juureeritiste kogus on omavahel seotud, on enamik mdddetud tunnustest plastilised ja
keskkonna tingimustest soltuvad. Ka Herz et al. (2018) uurimuses leiti, et kuigi taimeomadused

ja juureeritised on omavahel seotud, mojutab enim juureeritisi taime kasvukeskkond.

Kokkuvdtlikult voib 6elda, et juureeritiste liigisisesel uurimisel on kolm pdhilist mojurit:
keskkond, arengustaadium ja geneetiline péritolu. Keskkonna mojul nédib siinkohal olevat
suurem olulisus kui geneetikal. Keskkonna tingimustest tulenevalt avalduvad taimedel erinevad
kasvustateegilised tunnused, mis omakorda mojutavad taimede ressursside paigutamist. Kogu
juureeritistes eraldunud orgaanilise siisiniku kogusega korreleerusid ainult taime kaaluga
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seotud omadused ning jareldus oli tipriski lihtne: suuremaks kasvanud taimed eraldavad rohkem
juuremetaboliite. Muud kasvustrateegiaga seotud omadused ei paistnud juureeritiste kogust
mojutavat. Kiill aga mdjutasid erinevad tunnused juureeritistesse suunatava siisiniku
proportsioon fotosiinteesi kdigus fikseeritud siisinikust, ning siinkohal leidus kahe uuritava liigi
vahel vastuolusid. Saadud tulemuste pohjal voib oletada, et seda voisid pohjustada arengu
kiirusest soltuvad erisused ning juureeritistesse suunatava siisiniku proportsioon soltus n-6
taime hetkelisest kasvukiirusest. Siiski ei saa antud t66 puhul teha kindlaid jareldusi ning vaja

on tépsustavaid katseid.
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Kokkuvote

Juureeritised on olulised mitmetes taime elutegevuseks vajalikes protsessides, alates
mullakeemia mdjutamisest kuni keerulisemate mitme organismi vaheliste interaktsioonideni.
Sedasi kujundab taim juureeritiste kaudu risosfddri mikroobioomi kui ka taimekooslust enda
iimber. Tdnu oma mitmekesistele funktsioonidele on juureeritiste uurimine oluline mitmetes

keskkonna ja pollumajandusega seotud valdkondades.

Siiski on juureeritiste kohta palju veel teadmata. Seda peamiselt mullas toimuvate protsesside
uurimise keerukuse ning juureeritiste suure mitmekesisuse tottu. Véhe uuringuid on tehtud ka

Juureeritiste liigisisese varieeruvuse kohta.

Uurimist6d raames 1dbi viidud katses piiiiti selgust leida juureeritiste koguse varieerumisele
liigisiseselt. Juureeritiste kogusega seotud tunnuseid piiliti paigutada taime kasvustrateegia
teljestikule. Katse tulemusi analiiiisides leiti, et juureeritiste tootmisesse vOiksid kahe
vaadeldud liigi puhul panustada rohkem kiirekasvulised taimed. Seejuures ndis taimede
siisiniku ressursi suunamine juureeritistesse soltuvat taime kasvu hetkekiirusest ning vihem
taime genotiilibist. Juureeritiste kogus oli enim seotud kogu taime ja lehe tunnustega. Selleks,
et teha 10plikumaid jareldusi oleks kindlasti vaja teha katseid rohkemate liikide ja suurema
valimiga ning informatiivsemate andmete saamiseks oleks kasu ka rohkematest juureeritiste

kogumistest kasvuprotsessi véltel.
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Summary

Root exudates are important in many processes that influence plant functioning, from
influencing soil chemistry to more complex multi-organism interactions. With root exudates,
plants shape the rhizosphere microbiome as well as the plant community around itself. Studying
root exudates is important in several fields related to the environment and agriculture, due to its

diverse functions.

However, much is still unknown about root exudates. This is mainly due to the complexity of
studying the processes taking place in the soil and the great variety of compounds found in the

root exudates. Little research has also been done on the intraspecific variability of root exudates.

The main purpose of the experiment carried out as part of this thesis was to investigate the
variation in the quantity of root exudates at the intraspecific level. An attempt was made to
place the characteristics related to the quantity of root exudates on the axis of plant economic
strategy. The results of the experiment showed that fast-growing plants could contribute more
to the production of root exudates in the case of the two observed species. At the same time, the
allocation of plant carbon resources to root exudates seemed to depend on the current plant
growth rate and less on the plant genotype. The quantity of root exudates was most related to
whole plant and leaf traits. In order to make more definitive conclusions, it would be necessary
to conduct experiments with more species and a larger sample size. To obtain more informative
data, it would also be useful to collect root exudate samples at multiple time points during the

growth process.
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Tanuavaldused

Soovin siidamest tdnada oma juhendajat prof Marina SemtSenkot ja kogu toredat
evolutsioonilise taimedkoloogia tooriihma kollektiivi, kellega t66 tegemine ldks vigagi
16busasti. Aitédh, et olite alati olemas ja abivalmid. Juba varsti ununeb suur t66 ja vaev ning
meelde jddb vahvalt veedetud aeg koosolekutel, kasvuhoonetes voi Laelatu bioloogiajaamas.
Kindlasti tahan tdnada ka enda pere ja sopru, kes jaksasid kuulata ja aidata kui kirjutamisega

hidas olin voi aitasid viimaseid proove kaaluda kui dhtu pikaks venis.
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