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Infoleht

Regionaalsete kliimamuutuste mdju arukase (Betula pendula Roth) vee- ja gaasivahetusele

Pohja-Euroopas muutub kliima soojemaks ja niiskemaks, kuid ekstreemsete ilmastikuolude
esinemise sagedus suureneb. See hakkab mojutama taimede veestaatust ja gaasivahetust. T60
eesmérkideks oli uurida, kuidas mojub korgem oOhu ja mulla niiskusetase arukase vee- ja
gaasivahetusele, millised keskkonnafaktorid uuritavatele fiisioloogilistele tunnustele olulisimat
mdju avaldavad ning kuidas need tunnused iiksteisest sOltuvad. Niisutustodtluste moju
uurimiseks viidi 2022. a suvel FAHMi katsealal 14dbi valitood. Tulemustest selgus, et
niisutustootluste moju arukase lehtede vee- ja gaasivahetusele oli ndrk. Lehtede veepotentsiaal
plisis tootlustes sarnasena. Suve jooksul oli muld pidevalt niiske ja hiidraulilised piirangud
puude gaasivahetust ei mojutanud. Valguse intensiivsus oli olulisim keskkonnategur, mis
kujundas vee- ja gaasivahetuse diinaamikat. FAHMi tulemustest voib jireldada, et korgem
keskkonna niiskusetase vOib hakata teatud tingimustes hdirima arukaskede fiisioloogilisi

protsesse, kuid arukask kui plastiline liik on voimeline nende muutustega kohanema.

Marksonad: arukask, Betula pendula, gaasivahetus, kliilmamuutused, veestaatus, dhuniiskus

CERCS kood: B270 Taimedkoloogia

Effects of regional climate trends on water relations and leaf gas exchange in silver birch
(Betula pendula Roth)

Warmer and wetter climate with increasing frequency of extreme weather events will affect the
water status and gas exchange of the plants in Northern Europe. The goals of this work were to
investigate how higher air and soil moisture levels affect the water and gas exchange in silver
birch, which environmental factors have the most effect on the physiological characteristics and
how these traits depend on each other. In the summer of 2022, field work was carried out at the
FAHM experimental site. The results showed that the humidity treatments had a weak effect on
the water and gas exchange of the leaves of silver birch. Leaf water potential was kept similar
in all treatments. In constantly moist conditions the hydraulic limitations did not affect the gas
exchange of the trees. Irradiance was the most important environmental factor shaping the
dynamics of water and gas exchange. From the results of FAHM, it can be concluded that a
higher level of environmental humidity can disturb the physiological processes of birch under

certain conditions, but silver birch as a plastic species is able to adapt to these changes.
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1. Sissejuhatus

Pohja-Euroopas levinud boreaalsed metsad on osa iihest suurimast bioomist. See laiub kdrgetel
laiuskraadidel, kus lithike kasvuperiood ja kiilmad talved on peamisteks taime kasvu
limiteerivateks teguriteks (Burton jt 2010). Boreaalsetest metsadest 1duna pool, Rootsi
1dunaosas ja Balti riikides, on levinud hemiboreaalsed metsad. Peamised puuliigid on neis
sarnaselt boreaalsetele metsadele harilik méind, harilik kuusk, aru- ja sookask, kuid lehtpuude
osakaal ja mitmekesisus on hemiboraeelsetes metsades suurem (Jogiste jt 2018). PGhjamaised
metsad peavad kohanema kiiresti muutuvate oludega. Kliima soojeneb ja muutub niiskemaks,
ekstreemsed ilmastikuolud sagenevad ning sellega kaasneb ka teiste abiootiliste ja biootiliste
hdiringute sagenemine (Venildinen jt 2020). Kuna suur osa pdhjamaistest metsadest on
majandatavad, nditeks Eestis 82% (Valgepea jt 2023) ja Soomes 90% (Luke 2022), on inimese
moju metsale suur ja tihti varjutab kliimamuutuste moju. Kuna arukask on piirkonna olulisim
lehtpuu ning selle levik ja osakaal muutuvate tingimustega suurenevad, on voimalik kase
kliimareaktsioone tundes metsade tervisele kaasa aidata (Gauthier jt 2015, Buras ja Menzel

2019, Matisons jt 2022).

Kliimamuutuste voimalike mojude hindamiseks arukasele koguti kdesoleva t60 raames 2022.
aasta suvel vilitoode kidigus andmeid metsadkosiisteemi Ohuniiskusega manipuleerimise
(FAHM) katsealal. T66 kirjanduse iilevaade tutvustab kliimamuutusi ja nendega kaasnevaid
hdiringuid, muutuseid metsades ja puude fiisioloogilisi reaktsioone keskkonnatingimustele

Pdhja-Euroopas.



2. Muutused Pohja-Euroopa metsades
2.1 Kliimamuutused

Vorreldes 19. sajandi teise poolega on pinnaldhedane dhutemperatuur Maal tdusnud keskmiselt
1,1°C vdrra (IPPC 2023) ja CO2 kontsentratsioon 51% (Cheng jt 2022). Globaalses plaanis on
kuivemad piitkonnad muutunud kuivemaks, niiskemad niiskemaks ja ekstreemseid
ilmastikundhtuseid esineb koikjal maailmas rohkem. Muutused on kiirenenud alates 1970.

aastatest (IPCC 2023).

PShja-Euroopas on ohutemperatuuri tdus olnud umbes kaks korda kiirem kui globaalsel
keskmisel. Ajavahemikus 1961-2010 on keskmine dhutemperatuur tousnud Litis 0,7°C, Eestis
1,8°C, Rootsis 1,7°C ja Soomes 2°C vorra. 21. sajandi jooksul prognoositakse regioonis
temperatuuri jatkuvat kasvu. Kliimastsenaarium RCP4.5 kohaselt tduseb Pohja-Euroopas
temperatuur veel 2,7-3,7°C ja RCP8.5 jargi 4,3—6°C (Luhamaa jt 2015, Aalto jt 2016, Lupkina
jt 2022, Niinisto jt 2022, SMHI 2024). Temperatuuri tdus on suurem talve- ja kevadkuudel,
mistottu vegetatsiooniperiood (pdevade arv, mil 66pdevane keskmine temperatuur tiletab 5°C)
pikeneb. Ajavahemikus 1955-2020 on Eestis vegetatsiooniperiood pikenenud 14,8 pieva
(Kollo jt 2023) ja Rootsis 20,1 pdeva vorra (SMHI 2024). RCP4.5 ennustab sajandi 10puks
kasvuperioodi pikenemist Létis 27 ja Rootsis 40 ning RCP8.5 kohaselt Létis 49 ja Rootsis 67
pdeva vorra (Lupkina jt 2022, SMHI 2024).

Sademeid iseloomustab suur geograafiline ja aastatevaheline varieerumine. Vaatamata suurele
varieeruvusele on leitud, et temperatuuriga paralleelselt suureneb Pdhja-Euroopas ka aasta ja
suve keskmine sademete hulk (joonis 1). Kui Soomes pole riigi tasemel selget sademete trendi
esile tulnud, siis Eestis, Litis ja Rootsis on keskmine sademete hulk perioodil 1961-2010
kasvanud 5-15%. Kéesoleva sajandiga suureneb sademete hulk veel 11-15% (RCP4.5) vo1 16—
22% (RCP8.5). Pohja-Euroopas lisandub kdige rohkem sademeid Rootsis (Luhamaa jt 2015,
Ruosteenoja jt 2016, Lupkina jt 2022, SMHI 2024). Sademete hulga kasv on olnud mérgatavam
talvel, kuid ka suvel on sademed kasvutrendis (Jaagus jt 2018). Koos sagenevate sademetega
on piirkonnas ka suurem Ohuniiskus (Vicente-Serrano 2018), eriti puistu sees (Fanourakis jt

2020).
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Joonis 1. Aastase (vasakul) ja suvise (paremal) sademete hulga prognoositavad muutused (%)
ajavahemikul 2071-2100 vdrreldes baasperioodiga 1971-2000 stsenaariumi RCP8.5 kohaselt
(European Environment Agency 2022).

Kuumalaineid (>25°C) esineb sagedamini ja need on kestvamad. Ekstreemselt soojade pdevade
arv on ajavahemikus 1951-2021 Baltikumis kahekordistunud (Jaagus jt 2024). Pohja-Euroopas
on aga mullaniiskus enamasti piisavalt korge, et kuumalainetega tugevat pduda ei tekiks
(Rutgersson jt 2022). Spinoni jt (2017) leidsid, et ajavahemikus 1950-2015 on Pdhja-Euroopas
meteoroloogilise poua sagedus ja intensiivsus vihenenud. Samas tuuakse ka vélja, et PGhja-
Euroopas nii poudade sagedus kui intensiivsus tulevikus suureneb (Spinoni jt 2018). Tugevate
sademete (>30 mm/24 h) sagedus suureneb ja seda just suvisel ajal (Scoccimarro jt 2015,
Ruosteenoja 2016, Dyrrdal jt 2021, Lupkina jt 2022). Talved aga muutuvad pehmemaks.
Naiteks Latis prognoositakse, et miinuskraadidega pdevade hulk aastas viheneb sajandi 16puks
keskmiselt 52 kuni 81 pdeva vorra, vastavalt RCP4.5 ja RCP8.5 kohaselt (Lupkina jt 2022).
Tugevat kiilma (<-20°C) esineb aina harvem, kuni seda ei esine enam isegi Soomes. Lumikatte
ja maapinna ldbikiilmumise kestus vdheneb samuti (Luhamaa jt 2015, Ruosteenoja 2016,
Lupkina jt 2022). Usaldusvédrseid trende tuule kiiruse vdi tormide esinemise osas vélja ei saa

tuua (Ruosteenoja jt 2016, Rutgersson jt 2022).



2.2 Kliimamuutustega kaasnevad ohud metsale

Kliimamuutustega koos muutub nii abiootiliste kui biootiliste hdiringute iseloom. Abiootilistest
hiiringutest on siinsetele metsadele suurima mojuga tuule- ja lumekahjustused. Kuigi tuule
kiirus varieerub tugevasti nii praegu kui tulevikus, voib tormikahjustuste hulk tulevikus
suureneda ja seda eriti talveperioodil. Talvel aitab puudel suurele tuulele vastu pidada maapinna
labikiilmumine. Kuna mulla kiilmumise stigavus ja kestus vdhenevad, piisab véiksematest
tuulekiirustest, et talvel tuuleheide esineks. Lisaks tuuleheitele tekitab puudel olulisi kahjustusi
mérg lumi: okaspuudel okste murdumist ja lehtpuudel vaalimist. Selle héiringu esinemise
tdendosus Baltikumis ning Soome ja Rootsi 1dunaosas viheneb, kuna talvede soojenemisega
viheneb lumikate. Pohja pool aga lumekahjustuste hulk suureneb, kuna seal muutuvad tahked
sademed mairjemaks (Venélédinen jt 2020). Pdua ja pdlengute mdju PShja-Euroopa metsadele
pole olnud eriti suureks probleemiks siinsete niiskete olude ja efektiivse polengute ennetamise
tottu. Siiski voib tekkida lokaalselt veedefitsiiti, mis nendes asukohtades hakkavad metsa

mojutama (Feurdean jt 2017, George jt 2020, Rutgersson jt 2022).

Biootilistest hdiringutest teeb suurimat kahju piirkonna metsadele kuuse-kooreiirask (/ps
typographus Linnaeus, 1758). Nad asustavad muudest hdiringutest, nditeks poud ja tuulemurd,
ndrgestatuid puid, mille koort siiiies saavad puud kahjustatud, mis voib 10ppeda letaalselt. Seega
tihelt poolt saab kooreiirask kliimamuutustega kaasnevate hiiringute sagenemisest kasu. Teiselt
poolt saab ta kasu ka otsesest soojenemisest, sest kui efektiivsete temperatuuride summa iiletab
1500°C, jouab kooreiirask suve jooksul anda kaks podlvkonda jérglasi. Kesk-Rootsis on
molemad tingimused tdidetud ja kuuse-kooreiiraski kahjustused on seal véga laialdased. Kagu-
Eestis on kiill temperatuurid juba piisavalt kdrged, kuid levikut soodustavaid abiootilisi
héiringuid on olnud vdhem (Tikkanen ja Lehtonen 2023). Kooreiiraski laialdasem levik Eestis
algas aastal 2022 (Valgepea jt 2023). Teine kahjurputukas, harilik ménnikérsakas (Hylobius
abietis Linnaeus, 1758) on suurimaks probleemiks metsauuendusel. Méannikérsakas s66b
okaspuude seemikute koort, mille tagajérjel puud hukkuvad. Kliima soojenemisega kiireneb ka
minnikérsaka elutsiikkel ja suureneb oht minnikérsaka riinde alla sattuda (Nordlander jt 2017).
Patogeenidest on suurima mojuga juurepess (Heterobasidion Bref., 1888), mis pdhjustab
mindidel ja kuuskedel juure- ja juurekaela midanikku. Korgemad temperatuurid kiirendavad
miitseeli kasvu ja voimaldavad sellel puistus kiiremini levida. Olulist kahju noortele puudele
teevad ka pddrad (Alces alces Linnaeus, 1758), kuna suurt pindala holmavad
manninoorendikud ei jdta palju ruumi teistele pddra toidutaimedele. Potrade moju ulatus soltub

aga rohkem inimeste tegevustest kui kliimamuutustest. Biootiliste kahjude hulk on
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kliimamuutustega suurenenud ja suureneb ka tulevikus. Soojem ja niiskem kliima on heaks
eeltingimuseks ka uutele patogeenidele ja kahjuritele, kelle saabumist ja mdju on raske

ennustada (Veneldinen jt 2020).

2.3 Metsade liigilise koosseisu muutumine

Boreaalsete ja hemiboreaalsete metsades liigiline koosseis soltub oluliselt inimeste valikutest.
PShja-Euroopas praktiseeritakse monokultuursete puistute, eriti ménnikute ja kuusikute
istutamist (Jogiste jt 2018, Mensah jt 2023). Endistele pdlumaadele rajatud kuusikutes ja
minnikutes on tihti hdiritud puude juurestiku areng. Viljakas muld soodustab juurte
horisontaalset kasvu, mis muudab puud tugevale tuulele ja pduale vastuvotlikuks. See on
omakorda soodne putukkahjurite ja patogeenide levikuks. Lisaks levivad monokultuursetes
okaspuumetsades pdlengud kergemini. Neid aspekte arvesse vottes parandavad segapuistute
rajamine ja lehtpuude osakaalu suurendamine metsade vastupanuvdimet erinevatele
héiringutele (Gauthier jt 2015, Feurdean jt 2017, Sierota jt 2019). Puude liigirikkusega kaasneb
ka metsa kdrgem produktiivsus (Morin jt 2018).

Lokaalsed keskkonnatingimused mééravad &dra, millised puuliigid saavad antud kasvukohal
kasvada. Boreaalse metsavoondi pohjapiiril POhja-Norrast Siberini toetab kliima niiskemaks
muutumine soostumist. See tekitab puude kasvuks ebasoodsad tingimused, mille tulemusena
on metsapiir hakanud nihkuma hoopis 16una poole (Crawford jt 2003). Kogu Euroopat vaadates
hakkavad boreaalsed ja parasvodtme puuliigid {iha kuivema ning kuumema kliima tottu oma
levikuala 16unaosast taanduma (Morin jt 2018, Buras ja Menzel 2019, Li jt 2024). Hetkel pole
veel tuvastatud puuliikide levikuala laienemist pohja poole. Pohjuseid selleks on mitmeid.
Esiteks nihkuvad kliimavodtmed pohja suunas kiiremini kui puude vdime sinna migreeruda,
kuna elupaigad on sageli killustatud ja levised fiilisiliselt ei joua uutesse sobivatesse kohtadesse.
Puude levikut takistavad ka interaktsioonid teiste liikidega: tihe konkurents, herbivoorid,
mutualistlike siimbiontide puudumine ja maakasutus inimese poolt. Teisalt on paljud liigid
fiisioloogiliselt plastilised, mistdttu voivad nad edasi levimise asemel panustada kohapealsete
muutustega kohanemisesse (Ozolin¢ius jt 2014, Gauthier jt 2015). Siiski tekib
kliilmamuutustega puuliikidel vdimalus tulevikus levida pohjapoolsetele aladele (Buras ja
Menzel 2019). Niiteks ennustatakse, et 21. sajandi 10puks saab Leedus kasvatada kuni 20

erinevat uut puuliiki, mis praegu on peamiselt levinud Kesk-Euroopas (Ozolin¢ius jt 2014).



2.4 Moju metsade produktiivsusele

Puude korge produktiivsus ja juurdekasv on mirk puude elujoulisusest ja sobivatest
keskkonnatingimustest. Viimase 60 aastaga on Pohja-Euroopas metsade produktiivsus pindala
kohta suurenenud. 50-aastased puud on keskmiselt vdhemalt 2 m korgemad vdrreldes
samavanuste puudega 1960. aastatel ja seda nii Eestis, Soomes kui Rootsis (Nilson 1999,
Mensah jt 2023, Henttonen jt 2024). Rootsis on leitud, et kui kdrguskasv on varasemast 10%
suurem, siis radiaalses kasvus muutuseid ei ole. Seega on puutiived oma pikkuse kohta
saledamad (Mensah jt 2023). Juurdekasvu suurenemisele on kaasa aidanud nii klimaatiliste
tingimuste paranemine kui metsade intensiivsem majandamine. Boreaalsete puuliikide kasvu
itheks peamiseks limiteerijaks on olnud kevadised madalad temperatuurid, mille moju ajas
pidevalt vaheneb (Harvey 2020). CO: kontsentratsiooni tdusu atmosfédris ja sellega kaasnevat
kdrgemat temperatuuri, vegetatsiooniperioodi pikenemist ja sademete hulga kasvu peetakse
puude kasvu soodustavateks teguriteks (Henttonen jt 2024). Siiski on seni toimunud
kliitmamuutuste moju norgem kui inimtegevuse moju. Valikraietelt lageraietele iileminek,
harvendamine, kuivendamine, mulla mineraliseerimine ja parimate omadustega seemnepuude
jarglaste valik on vaid mdned viisid, millega inimesed on puude kasvu soodustanud (Jogiste

2018, Mensah jt 2021).

Eelnevalt kirjeldatud puude kasvu kiirenemise trendi jatkumine on raskesti ennustatav (Harvey
2020, Mensah jt 2023). Juba praegu on leitud, et kohati on trend muutunud vastupidiseks. Kui
praegu on puud 60 aasta taguse ajaga vorreldes korgemad, siis Soomes ja Rootsis on mérgatud
viimase kahekiimne aasta jooksul puude juurdekasvu vdhenemist. Juurdekasv on vihenenud
peamiselt mannil (Mensah jt 2023, Henttonen jt 2024). Mékinen jt (2022) uuringu pdhjal ei saa
oelda, et pduad voi kdrgemad temperatuurid, laiemalt kliilmamuutused oleksid otseselt antud
juurdekasvu vdhenemise pohjuseks. Lisaks on juurdekasvu vdhenemine olnud liiga jérsk, et
iiksnes klimaatiliste tingimustega seda seletada. Seega tuleks ldhemalt uurida ka muude
abiootiliste ja biootiliste hdiringute ning metsamajandusvotete moju puude produktiivsusele

(Henttonen jt 2024).

2.5 Muutused puude kohanemisvoimes

Liigi olemasolu ja elujoulisus mingis piirkonnas sdltuvad taimeliigi kohanemisvdimest. Liigid
kasutavad kohanemiseks erinevaid strateegiaid ja nad panustavad seejuures erinevatele

keskkonnatingimustele. Niiteks erinevad puude reaktsioonid veevahetuse regulatsiooni poolest



isohiidrilisuse skaalal. Isohiidrilised liigid on range veepotentsiaali regulatsiooniga ja
anisohiidrilised taimed madalama reguleerimisvdimega (Luo jt 2017). Kiirekasvulised puud
panustavad rohkem kasvu, mitte pikaealisusesse, ja neil on oOhulohede tundlikus
keskkonnamuutuste suhtes madalam kui aeglasekasvulistel liikidel (Aasamaa ja Sdber 2011).
Harilik mind on kohastunud ekstreemsemate veeoludega, mis viljendub viheses
pouakartlikkuses. Samal ajal on harilik kuusk ja meie kaseliigid ménnist pouakartlikumad
(Aldea jt 2023). Liigisiseselt on erineva vanuse ja suurusega puude hiidraulilised omadused
erinevad (Zaehle 2005). Noored isendid on vanadest vastuvotlikumad erinevatele héiringutele
(Venildinen jt 2020), kaskede puhul mojutavad héiringud nii noori kui vanemaid puid sarnaselt

(Matisons jt 2022).

Keskkonnatingimuste ja hdiringute esinemise ruumiline varieeruvus on suur, mis viib lokaalsete
kohastumuste tekkeni. Seega esinevad piirkonniti puudel ka erinevad kliima-kasvu seosed.
Lokaalsed kohastumused voivad vihendada puude voimet kohaneda kiirete kliitmamuutustega.
Samas on plastilisus mirk genotiiiipide jatkusuutlikkusest muutuvates tingimustes. Nditeks on
arukask kiilmemates piirkondades konservatiivsem ehk fiisioloogilised kasvupiirangud on
rangemad. See muudab arukase aga vastuvotlikuks suurele veereziimi varieeruvusele, mis

kliitmamuutustega toendosemaks saab (Metslaid jt 2018, Matisons jt 2022).

Muutuvate olude valguses ei pruugi puud reageerida keskkonnatingimustele samamoodi nagu
varem. Mitmed t66d (Metslaid jt 2018, Harvey jt 2020, Mikinen jt 2022, Henttonen jt 2024)
toovad vilja, et Lddnemere timbruses on puude tundlikkus keskkonnafaktoritele ja vastupidavus
hdiringutele vdhenemas. Néiteks on leitud, et arukask on kliimafaktorite muutumise suhtes
tundlik, kuigi eeldati vastupidist (Matisons jt 2022). Kliimafaktorite ja kasvureaktsioonide
vaheliste seoste uurimisel Lidnemere iimbruses on leitud, et Baltikumis on ajavahemikus 1943—
2002 puude reaktsioon suhteliselt stabiilne olnud. Ladnemerest lduna pool on aga
korrelatsioonid norgenenud voi muutunud vastupidiseks. See nditab, et Baltikumis reageerib
puude kasv ilmastikutingimustele samamoodi nagu varem. Ladnemere ldunakaldal on aga

puude reaktsioonides hakanud toimuma muutused (Harvey jt 2020).

2.6 Puude fiisioloogilised reaktsioonid

Puude vee- ja gaasivahetuse tunnused vdimaldavad hinnata puude hetke terviseseisundit ja
pikaajaliste mdotmiste pohjal kohanemisvoimet muutuvate tingimustega ning taastumist

héiringutest (Asbjornsen jt 2011). Vee- ja gaasivahetuse regulatsioon toimub siisteemis muld-
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taim-atmosfddr kahes punktis (Sperry jt 2002): Shuldhedes (gaasilise faasi regulatsioon) ja
hiidraulilises transpordisiisteemis (vedela faasi regulatsioon). Fotosiinteesi jaoks on vaja hoida
ohuldohed avatuna ehk tagada ohulohede juhtivus (gs) piisaval tasemel, et voimaldada CO:
difusiooni lehe sisemusse. CO2 diffusiooni paneb kdima kontsentratsioonide erinevus lehe
intertsellulaarides (ci) ja vélises Shus (ca). Kui ohuldhed on avatud, siis mida aktiivsemalt
fotosiinteesiga ci vihendamine toimub ja mida suurem on ca, seda paremini on leht CO2-ga
varustatud (Pugnaire ja Valladares 2007). Avatud dhuldhede kaudu toimub transpiratsioon (£),
mis iihelt poolt iseloomustab veekadusid ja teisalt on vajalik lehe jahutamiseks (Grossiord jt
2020). Jarsk veepotentsiaalide gradient atmosfdéri ja lehe intertsellulaaride vahel, tekitab
evaporatiivse tombe, mis kdivitab vee liikkumise siisteemis muld-taim-atmosfaar. Juurerakkude
poolt toimub aktiivne vee imamine, mis tugineb eelkdige osmootse potentsiaali erinevusele.
Vesi liigub mistahes siisteemis korge veepotentsiaaliga aladelt madalama veepotentsiaaliga
aladele (Larcher 2003). Vee liikumist taime juhtkudedes saab iseloomustada ksiileemivoo
tiheduse (FLa) ja hiidraulilise juhtivusega (Kt). Piisava vaba vee olemasolu kudedes on oluline
eeldus keemiliste protsesside toimumiseks ja vee litkumine taimes loob tingimused ainete

ringlusele (Pugnaire ja Valladares 2007).

Ohuldhede avatus sdltub valguskiirgusest, atmosfisiri CO:2 sisaldusest, mullavee
kéttesaadavusest, veeaururdhu defitsiidist ja teistest keskkonnatingimustest lehe veepotentsiaali
(Pr) kaudu. Wi soltub omakorda 1dbi taime juhteteid voolava vee hulgast (Landsberg ja Waring
2017). Péikseline pdev korge veeaururdhu defitsiidi (VPD) ja korgete temperatuuridega
tekitavad suuri keskpievaseid veekadusid. Seega lehe veepotentsiaal (Wr) saavutab keskpdeva
paiku miinimumi ning piisava vee kittesaadavuse korral ksiileemivoog (F1ra) ja hiidrauliline
juhtivus (KT) maksimumi. Et sellises olukorras veekadusid vihendada ja hiidraulilist siisteemi
funktsioneerivana hoida, tuleb dhuldhede juhtivust vihendada, aga sellega suureneb takistus
CO: difusioonile ning viheneb ka fotosiinteesi tase (Sellin jt 2017b). Sisemine veekasutuse
efektiivsus (1IWUE) aitab antud 6huldhede juhtivuse korral hoida kdrgeimat fotosiinteesi taset
(Feng 1999). Normaalse 60pédevase riitmi korral dhuldhed pimeduse saabudes sulguvad ja lehe
veepotentsiaal saavutab hommikuks tasakaalu mulla veepotentsiaaliga. Kui vett on mullas
piisavalt, ei tarvitse dhuldhed tdielikult sulguda ning toimub ka dine transpiratsioon (Kangur jt

2021).

Kuna vee- ja gaasivahetus toimuvad modlemad lébi Shuldhede, on just 6huldhed see koht,
millega reguleerida veekadusid ja fotosiinteesi toimumiseks vajalikku gaasivahetust (Bertolino

2019). Selle siisteemi suurimaks ohuks on pikka aega kestev veepuudus. Taime veesisalduse
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vihenedes langeb tema kudedes veepotentsiaal. Liiga madala veepotentsiaali korral kaotab
taimerakk turgori ja hdvineb (Mantova jt 2022). Kriitilise piiri l&hedale joudes, hakkab
ohuldhede juhtivus jirsult langema. See toob kaasa fotosiinteesi intensiivsuse tugeva languse
ja evaporatiivse jahutuse vihenemise, mis soodustab valgus- voi termiliste kahjustuste teket.
Korged hingamiskulud ja madal fotosiinteesi tase tekitavad taimes siisiniku nélja (Grossiord jt
2020). Ka taime kaitsevoime vidheneb, kuna napib toitained sekundaarsete metaboliitide
stinteesiks ja ainete transport on piiratud. Sellises seisundis napib puul ressursse, et investeerida
kasvu. Seega on oht, et ta jadb naabritele konkurentsis alla ja tema olukord halveneb veelgi.
Veepotentsiaali tugeva languse korral vdheneb hiidrauliline juhtivus: pidevad veesambad
katkevad (kavitatsioon) ja ksiileemielementidesse tekivad Shumullid (embolism). Pdua
jatkumisel meristeemid hévivad ja puu sureb (Johnson jt 2022). PSuast taastumine soltub
meristeemide kahjustuste hulgast, funktsionaalsete juhteteede toimimisest, alles jdédnud lehtede

ja juurte seisukorrast ning vee, sahhariidide ja mineraalainete kittesaadavusest (Choat jt 2018).

Kui suurele osale Euroopast on eelnevalt kirjeldatud pduahédiring aina suurema mojuga, siis
Pohja-Euroopas on oluline uurida, mis reaktsioone tekitab puudes sademete ja Shuniiskuse
suurenemine. Just seda saab teha Eestis asuval ainulaadsel metsadkosiisteemi dhuniiskusega
manipuleerimise (FAHM) katsealal (Kupper jt 2011). Modtmised nditavad, et kdorgema
ohuniiskusega tingimustes kasvavad arukased, hiibriidhaavad ja harilikud kuused jddvad
teistele korguskasvus alla (Sellin jt 2017a, Tullus jt 2017, Sellin jt 2024). Kuna korgema
ohuniiskuse korral on evaporatiivne ndudlus madalam, on ka ksiileemivoog aeglasem, mis
hidirib normaalset ainete omastamist ja transporti (Niglas jt 2014). Lehe fosfori ja ldimmastiku
suhte muutumisega kaasneb madalam fotosiinteesivoime (Sellin jt 2013). Seotud siisinikku
suunatakse rohkem ksiileemi, mille tdttu assimileerivate taimeosade osakaal on véiksem (Sellin
jt 2017a). Arukase iiheks kohanemisreaktsiooniks niiskemale dhule on peenjuurte biomassi ja
sellega imava pinna suurendamine (Sellin jt 2015). Madal VPD soodustab dhuldhede avatust.
Koos oOhuldohede tundlikkuse vdhenemisega on sellises keskkonnas kasvanud puud
vastuvotlikumad  ekstreemsetele keskkonnatingimustele ja  biootilistele hiiringutele
(Fanourakis jt 2020). Sellele aitavad kaasa ka muutunud lehe pinnaomadused niiskes
keskkonnas: epikutikulaarsete vahade madalam hiidrofoobsus ja keemilise koostise muutumine

(Sellin jt 2017a).

Niikaua, kui mérjas mullas on piisaval madral hapnikku, saab taim seal kasvada (Possen jt
2011). Liigniiske muld on aga hapnikuvaene ja tekitab taimedes hiipoksiat. Hiipoksia héirib

paljusid fiisioloogilisi protsesse, mille tottu langeb ka taimede hiidrauliline juhtivus, lehtede
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adekvaatne veevarustus on takistatud ja dhuldhede juhtivus langeb (Liu jt 2022, Wistrom jt
2023). Kriitilist piiri tiletades kiivituvad liigniiskuse puhul sarnased reaktsioonid nagu
eelnevalt kirjeldatud pouastressi korral ja taim hukkub (Liu jt 2022). Liigniiskete tingimustega
peavad kohanema voi seda pidevalt taluma puud uutel soostuvatel aladel niiteks boreaalsete
metsade pohjapiiril (Crawford jt 2003). Sagenevad iileujutused on aga iiha suuremaks ohuks

mujal, kus iileujutus voib juba mone pievaga puudele letaalselt mojuda (Windstrom jt 2023).

2.7 Too6 eesmirgid

Metsade majandamisel peame jérjest enam arvestama kliimamuutuste suureneva mdjuga Pohja-
Euroopa metsadele. COz sisalduse tdus atmosfaéris, kasvavad temperatuurid ja niiskus iihelt
poolt toetavad puude kasvu, aga samas toovad need kaasa ka sagenevaid hdiringuid. Praegused
metsa kasvu prognoosmudelid ei vota arvesse ekstreemseid ilmastikuolusid, hiiringute
sagenemist ega fiisioloogiliste reaktsioonide suuruse ja suuna muutumist. Palju uuritakse poua
moju puude talitlusele, kuid keskkonna niiskusastme iildist suurenemist ei peeta praegu
oluliseks mdjuriks, kuna selle toimemehhanismid on ebaselged ja vdhe uuritud (Venéléinen jt
2020, Cochard jt 2021, Liu jt 2022). FAHMIi vélikatseala annab vdimaluse uurida kdrgendatud
ohu- ja mullaniiskuse tingimustes puude kasvureaktsioone, mehhanisme nende taga ning puistu
tervislikku seisundit. Lehe veepotentsiaali, hiidraulilise juhtivuse, ksiileemivoo ja
gaasivahetuse tunnuste monitoorimine aitab vilja selgitada puude kasvu aeglustumise
voimalikke pdhjuseid ja teiste tunnuste muutusi. Laiemas vaates aitab see ennustada ka

iildisemaid muutusi taimkattes ja veeringes (Sellin jt 2017a).

Kédesoleva magistritod eesmérk on kirjeldada arukase (Betula pendula Roth) peamiste
veevahetuse parameetrite (lehtede veepotentsiaal, ksiileemivoolu intensiivsus ja hiidrauliline
juhtivus) pdevast diinaamikat ning lehtede enneldunast gaasivahetust FAHMi eksperimendi
tootlustes ning siduda saadud tulemused regionaalsete kliimatrendidega. To60
uurimiskiisimusteks on: (1) kuidas mdjutavad suurenenud dhu- ja mullaniiskus arukase lehtede
veestaatust ja gaasivahetust, (2) milline on muude keskkonnafaktorite moju uuritavatele

tunnustele ning (3) mil méiral puude veestaatus mdjutab gaasivahetust.
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3. Metoodika

3.1 FAHMi katseala kirjeldus

To6 jaoks koguti andmed 2022. aasta juulis ja augustis metsadkosiisteemi Ohuniiskusega
manipuleerimise (FAHM) katsealal Tartu maakonnas Kastre vallas Roka kiilas (58°15'N,
27°18'E, korgus merepinnast 40—48 m). Katseala paikneb hemiboreaalsete metsade voondis.
See on rajatud endisele pollumaale aastal 2006, praegused katsealused puud istutati 2 aastaste
istikutena 2020. aasta kevadel. Katsealal paikneb iiheksa 14 m 1abimddduga katseringi, mida
timbritseb puhvertsoon (Kupper jt 2011), kus kasvavad hiibriidhaavad (Populus x wettsteinii
Héamet-Ahti). Kolmes ringis (H1, H2, H4) toimub suhtelise dhuniiskuse kunstlik suurendamine,
kolmes (I1, 12, 13) mullaniiskuse suurendamine ja kolm ringi (C1, C2, C4) on kontrollringid.
Kunstlik dhuniisutus todtab kuuel paeval niddalas, t06tluse rakendamisel on véimalik suhtelist
Ohuniiskust keskmiselt 5-7% vdrra suurendada. Mulla niisutamiseks lisatakse vett mulda
juurde 15% eelneva nidala sademete hulgast. Iga katsering koosneb neljast sektorist. Uhes
sektoris kasvab arukase (Betula pendula Roth) puhtpuistu, iihes hariliku kuuse (Picea abies (L.)
H. Karst.) puhtpuistu ja pool ringist on kase-kuuse segapuistu (Sellin jt 2024). Igas kase
puhtpuistu sektoris valiti vélja kaks kindlat proovipuud, millel mdddeti 2022. aasta suve jooksul

nii lehe veepotentsiaali, kslileemivoolu kui gaasivahetust.

3.2 Keskkonnaandmete mootmine

Igas katseringis moddeti Shutemperatuuri (7a; °C) ja suhtelist dhuniiskust (RH; %) HMP45A
niiskuse- ja temperatuurianduritega (Vaisala, Helsingi, Soome) ning mulla veepotentsiaali 15
cm stigavusel (Ws; MPa) EQ3 ekvitensiomeetritega (Delta-T Devices, Burwell, Suurbritannia).
FAHMIi katseala ilmajaamas moddeti fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse voogu (PPFD, umol m
251 kvantsensoriga SKP215 (Campbell Scientific, Loughborough, Suurbritannia) ja sademete
hulka (Rf, mm) sademetemddtjaga ARG100 (Environmental Measurements Ltd., Sunderland,
Suurbritannia). Sensorid registreerisid niite iga 1 min tagant ja need salvestati 10 min
keskmistena GP2 andmesalvestajatega (Delta-T Devices). Veeaururdhu defitsiit (VPD, kPa)
leiti, Idhtudes Boltoni vorrandist (Bolton 1980):

RH 17.67%Ty
VPD = (1 — m) X 0,6112 X expTA+24-3,5
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Gaasivahetuse analiilisis kasutati CIRAS-3 aparaadi moddetud lehetemperatuure (71, °C),

temperatuuride erinevust lehe ja mddtekambri vahel (ATc, °C) ja suhtelist dhuniiskust kambris

(RHc, %).

3.3 Veevahetuse mootmine

Lehe veepotentsiaali (YL; MPa) pidevase kidigu modtmine viidi 14bi kahel perioodil: juuli 16pus
ja augusti teisel kiimnendil, kokku 12 péeval. Pdevase diinaamika seiramiseks tehti mootmisi
iga kahe tunni tagant kella 8st 18ni (UTC +2). Igal mddtmiskorral mdddeti igalt kolmelt puult
kolm lehte. Vora keskosast voetud lehe veepotentsiaali modtmiseks 10igati leht oksa kiiljest
ziletiga ja paigutati mootmiseks voimalikult kiiresti rdhukambrisse. Lehe veepotentsiaali

moddeti Scholanderi-tiilipi rohukambriga, mille resolutsioon oli 0,01 MPa.

Ksiileemivoogu moddeti T4.2 ksiileemivoolu siisteemiga (EMS Brno, Brno, TSehhi), millele
ihendati 12-18 mm tiive 1dbimdddu jaoks modeldud “Baby Kucera” sensorid. Sensorid
registreerisid ndite iga 1 min tagant ja salvestasid need 10 min keskmistena. Ksiileemivoo
tiheduse (FLa; mmol m2 s™!) arvutamiseks mdddeti regulaarselt uuritavate puude kogu
lehepinda. Selleks loendati puu lehtede arv mitu korda suve jooksul ja iga kord voeti puult 15
juhuslikku lehte, mille pindala moddeti LI-3100C Area Meter (LI-COR Biosciences, Lincoln,
NE, Ameerika Uhendriigid) pindalamddtjaga. Korrutades lehtede arvu lehe keskmise
pindalaga, saame kogu puu lehepinna hinnangu. Puu veetranspordi efektiivsust juure ja mulla
piirpinnalt kuni lehe mesofiillirakkudeni saab miirata evaporatiivse voo meetodil (Kangur jt
2020), mis pohineb Ohmi seaduse analoogil. Puu hiidrauliline juhtivus mullast leheni (Kr;

mmol m? s MPa!) arvutati eeldusel, et vee mahtuvuse mdju on tiithine, kuna puud on viikesed:

FLA

Kt =——7+—
T (Ws— W)

kus FLa on ksiileemivoo tihedus lehe pindala {ihiku kohta, ¥s on mulla veepotentsiaal 15 cm

stigavusel ja WL on lehe veepotentsiaal.

3.4 Lehtede gaasivahetuse mootmine

Gaasivahetust moddeti kolmel perioodil: juuli alguses, juuli teisel kiimnendil ja augusti alguses,

kokku 9 pédeval vahemikus kell 9—12 (UTC+2). Gaasivahetust moddeti intaktsetel lehtedel
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portatiivse fotosiinteesisiisteemiga CIRAS-3 (PP Systems, Amesbury, MA, Ameerika
Uhendriigid). Ohuniisutustddtlus liilitati mddtmise ajaks vastavas ringis vilja. Igal pieval
moddeti gaasivahetust kuuel uuritaval puul (kahel puul to6tluse kohta) ja igal puul tehti kolm
kuni neli mddtmiskordust. Lehtedel mdddeti netofotosiintees (An; pmol m? s™), transpiratsiooni
intensiivsus (£, mmol m s™!) ja Shuldhede juhtivus (gs; mmol m™ s!). Lisaks arvutab CIRAS-
3 seade hetkelise veekasutuse efektiivsuse (WUE; pmol mmol') netofotosiinteesi ja
transpiratsiooni intensiivsuse suhtena. Sisemine veekasutuse efektiivsus (iIWUE; umol mmol
) on defineeritud kui netofotosiinteesi ja oOhuldhede juhtivuse suhe. Lisaks mdddeti
intertsellulaarse ja viélise CO: kontsentratsioonide suhe (ci/ca). MOOtmise ajal hoiti
fotosiinteetiliselt aktiivne kiirgus (PAR; 1200 umol m s'!) ja CO2 kontsentratsioon (390 umol
mol™!) konstantsetena. Temperatuur ja dhuniiskus seati lehekambris jirgima vilisdhu tingimusi.
Paralleelselt gaasivahetuse md0tmisega moddeti naaberlehtedel rohukambriga lehe

veepotentsiaali.

3.5 Andmeanaliiiis

Andmete statistilisel analiiiisimisel kasutati gaasivahetuse nditajate ja lehe veepotentsiaali
keskmisi viirtusi, mis on arvutatud ithe modtmiskorra kolme kuni nelja korduse pohjal.
Eelneva 1 tunni (Rfin) ja eelneva 3 tunni (Rf3n) sademete koguhulga leidmiseks summeeriti
vastava perioodi viidrtused. Teised keskkonnaparameetrid ja ksiilleemivoog on voetud
modtmisperioodiga kattuvate nditude keskmistena. Analiiiisis kasutati argumenttunnustena ka
kolme eelneva tunni keskmist kiirgusvoogu (PPFDsn), Ohutemperatuuri (7a3n), suhtelist
Ohuniiskust (RHsn) ja veeaururdhu defitsiiti (VPDsn). Gaasivahetuse analiilisis olid
keskkonnafaktoriteks lehe temperatuur (71, °C), temperatuuride erinevus lehe ja lehekambri
vahel (AT, °C), suhteline dhuniiskus kambris (RHc, %), veeaururdhu defitsiit kambris (VPDc,
kPa), lehe veepotentsiaal (WL, MPa) ja netofotosiinteesi puhul ka dhuldhede juhtivus (gs, mmol

m2s™h.

Andmete eeltootlemiseks ja kirjeldatud keskkonnaparameetrite arvutamiseks kasutati
tabelarvutusprogrammi Excel 2013 (Microsoft Corp., Ameerika Uhendriigid). Andmete
statistiliseks analiilisiks kasutati programmi TIBCO Statistica™ vers. 14.0.0.15 (TIBCO
Software Inc., Ameerika Uhendriigid). Uuritavatel tunnustel kontrolliti vastavust
normaaljaotusele Kolomogorov-Smirnovi testiga, vajadusel tuli andmeid teisendada. Sobivad

soltumatud faktorid valiti vélja korrelatsioonimaatriksi abil, jélgides et samas mudelis
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kasutatavad sdltumatud faktorid ei oleks korreleeritud (P>0,05). Dispersioonide homogeensust
kontrolliti Levene testi abil. Arvuliste keskkonnafaktorite ja kategooriliste tunnuste (t66tlus,
ring ja veevahetuse parameetrite korral kellaaeg) mdju tuvastamiseks uuritavatele
fiisioloogilistele tunnustele kasutati mitmefaktorilist dispersioonanaliiisi (ANOVA) ja
kovariatsioonanaliitisi (ANCOVA). Dispersioonanaliiiisis rakendati I'V tiiiipi ruutude summat,
kuna andmestikus esines liinkasid. Keskkonnafaktorite tdpsema mdju uurimiseks kasutati
astmelist mitmest regressioonianaliiiisi. Vee- ja gaasivahetuse tunnuste keskmiste vordlemiseks
tootluste vahel kasutati esmalt Studenti #-testi ja siis Tukey testi. Keskkonnafaktorite keskmiste

erinevusi tootluste vahel kuude kaupa testiti Kruskal-Wallise mitteparameetrilise testiga.
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4. Tulemused

4.1 Keskkonnafaktorite varieeruvus

2022. aasta suvi oli uuringute piirkonnas soe, kuid pikaajalisest keskmisest sajusem.
Kasvuperioodi algusest eksperimendi 16puni (mai—august 2022) oli sademete summaarne hulk
FAHMi katsealal 282 mm (113% pikaajalisest keskmisest). Mai ja juuli olid keskmisest
kuivemad (68 ja 91%), kuid juuni ja august olid rohkete sademetega (147 ja 128%). Tabelis 1
on vilja toodud peamiste keskkonnafaktorite keskmised vaartused tootlustes suvekuude kaupa.
Pédevased oOhutemperatuurid olid pisut kdrgemad mullaniisutustootluses ja madalamad
ohuniisutuses. Pdevane ja keskpdevane suhteline 6huniiskus olid vastavalt ootustele H to6tluses
korgem kui C ja I tootlustes ning veeaururdohu defitsiit H tootluses teistest vastavalt madalam.
Mulla veepotentsiaal oli koigis tootlustes kiillastustaseme ldhedal, seega oodatud erinevust, et
mullaniisutuses on mulla veepotentsiaal kdige korgem, vélja ei tulnud. Tabelist 1 on néha, et

see oli kdige korgem hoopis Shuniisutuses.
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Tabel 1. Keskkonnafaktorite keskmised (=SE) FAHMi katsealal 2022. aasta suvekuudel.
Ulaindeksid niitavad olulisi (P < 0,001) erinevusi td6tluste vahel kuude kaupa. Kasutatud on

Kruskal-Wallise mitteparameetrilist testi. C- kontroll, H- GJhuniisutustodtlus, I-
mullaniisutustdotlus.
Tootlus
Faktor Kuu
C H [

Pdevane* dhutemperatuur, Ta Juuni 21,6 + 0,052 20,9 +0,07° 21,4 +0,05°

°O) Juuli 21,9 + 0,042 21,4 +0,06° 21,9 £ 0,05°

August 24.0 + 0,048 23,8 + 0,06° 24,2 +0,04°¢

Pievane suhteline Shuniiskus, Juun_i 65,8 + 0,18 70,9 + 0,14° 66,2 + 0,17

RH (%) Julli 20040158  742+013° 70,2 +0,14°

AUQUSt 58510190  707+019° 68,5+ 0,18°

If}fSkPaE"angH S“(I:;;hne jzzlnl' 61,8+0,36°  669+0,29°  61,7+0,34°

OTUTISKUS, RHmd 170 656+027°  709+0,26" 65,6 + 0,26

August b
62,2 + 0,348 65,4 + 0,37 61,7 +£ 0,332
b

Pievane veeaururdhu defitsiit, Juuni 0,98+0,007* 0,79 £0,007 0,94 +0,007¢
VPD (kPa) juuli  085+0006*  0,74+0,007° 0,85+ 0,006
August 1050008  098+0011°  1,05+0,008"
Keskpédevane veeaururdhu Juuni 114+0,016* 091+0,016° 1,12+0,016°
defitsiit, VPDma (kPa) Juuli 1,03+£0,011*  0,84+0,014"  1,03+0,014
August 1,32 +0,016% 1,23 +0,023° 1,36 + 0,0162

Mulla veepotentsiaal 15 cm Juuni -1,7 £ 0,032 -1,0 + 0,00° -1,2 +0,01°

stigavusel, Wsis (kPa) Juuli -8,8 £ 0,162 -1,3+0,02° -6,2 +£0,08°
August  .10,7+0,16°  -3,4+0,06" -10,6 +0,12°

*8:00-17:00
*%12:00-14:00

4.2 Tootluse moju veevahetusele

Dispersioonanaliilis ei tuvastanud to6tluse olulist moju lehe veepotentsiaalile, ksiileemivoo

tihedusele ega hiidraulilisele juhtivusele. Kiill aga ilmnesid tootluste keskmiste vahel
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erinevused Tukey testiga (joonis 2). Keskmine Pv oli I to6tluses (-0,71 MPa) C ja H to6tlustest
kiill madalam (mdlema kesmine -0,66 MPa), kuid mitte olulisel mééral. Keskmine Kt oli I
tootluses C ja H keskmisest kdrgem (P=0,024 ja P=0,032). Samamoodi oli korgem ka Fra I
keskmine vorreldes C ja H keskmistega (P=0,023 ja P=0,022).

"o 20} B 120
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s { -
e ‘v
& 18} 118
£ 1 A i £
E E:
£ 157 lis E
< E
@ 14t b 114 o
= o
P % o
L 2
3
= 12t 112 £
£ : - 9
£ 1,0 IvARES
= B Aa

0,8 . . . 0,8

Joonis 2. Hiidraulilise juhtivuse ja kstileemivoo tiheduse keskmised (+SE) kontrollis (C),
Ohuniisutustootluses (H) ja mullaniisutustootluses (I). Ulaindeksid nditavad olulisi (P < 0,05)
erinevusi tootluste vahel.

Lehe veepotentsiaal, ksiileemivoog ja hiidrauliline juhtivus on tugeva paevase riitmiga (joonis
3). WL pédevane kiik oli erinevates tdotlustes pohijoontes sarnane. Oluline erinevus tuli vilja
kella 10 ajal, kui mullaniisutuses oli W1 madalam kui dhuniisutuses (P=0,045). See oli aeg, mil
lehe veepotentsiaali langus oli kdige kiirem ja mullaniisutuses oli see eriti jarsk. Kt ja Fra olid
enneldunal erinevates tooOtlustes sarnased, kuid pédeva teises pooles ei langenud need
mullaniisutuses nii kiiresti kui kontrollis ja Ohuniisutuses. Ajavahemikus 14-16 oli
mullaniisutuses hiidrauliline juhtivus korgem kui Ohuniisutuses (P=0,016). Pool-
osakorrelatasiooni (semipartial correlation) jargi oli lehe veepotentsiaali diinaamika rohkem
madratud ksiileemivoolu kui hiidraulilise juhtivuse poolt (osakorrelatsioonid vastavalt -0,854

ja 0,563).
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Joonis 3. Lehe veepotentsiaali (A), ksiileemivoo tiheduse (B) ja hiidraulilise juhtivuse (C)
keskmised (£SE) kontrollis (C), Shuniisutustodtluses (H) ja mullaniisutustootluses (I)
vahemikus kell 8-18.
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4.3 Keskkonnafaktorite moju veevahetusele

Puude veevahetuse pdevane ritm oli suurel maéadral determineeritud valguskiirguse

muutumisega péeva jooksul. Tabel 2 kinnitab, et fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse voog oli

uuritud fiisioloogilistele tunnustele kdige tugevama mdjuga voi ainuke oluline keskkonnafaktor

(dispersioonanaliiiisi jérgi). Mida kdrgem oli PPFD3s, seda suurem oli Kt (R*=0,415; P<0,001):
Kt = 1,73 X 1073 x PPFDg;, + 0,430.

WL sdltus PPFD-st ja kolme eelneva tunni keskmisest Shuniiskusest (R>=0,639; P<0,001):
¥, = —0,38 x 1073 x PPFD + 0,009 x RH3;, — 1,055.

Mida kdrgem oli kolme eelneva tunni keskmine veeaururdhu defitsiit, seda kdrgem Fia (R*=
0,673; P<0,001):
Fia = 1,35 x 1073 X PPFD + 0,735 X VPD5y, — 0,421.

Tabel 2. Uuritud veevahetuse tunnuste dispersioonanaliiiisi tulemused. PPFD — hetkeline
fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse voog; PPFDsn — kolme eelneva tunni keskmine
fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse voog; RH3n — kolme eelneva tunni keskmine suhteline
Ohuniiskus; VPDsn —kolme eelneva tunni keskmine veeaururdhu defitsiit; ns — statistiliselt mitte
oluline.

Uuritav tunnus Faktor Olulisuse Osalinen>  Mudeli R?

toendosus, P

Lehe veepotentsiaal, ¥, To6tlus ns - 0,696
Ring (T66tlus) <0,001 0,137
PPFD <0,001 0,537
RHan <0,001 0,480
Ksiileemivoog, FLa Tootlus ns - 0,747
Ring (T66tlus) <0,001 0,179
PPFD <0,001 0,636
VPD3z <0,001 0,525
Hiidrauliline juhtivus, Kr Tootlus ns - 0,608
Ring (Tootlus) <0,001 0,276
PPFD3n <0,001 0,562
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4.4 Tootluse moju gaasivahetusele

Tukey testiga ilmnes mitmete gaasivahetuse tunnuste keskmiste oluline erinevus to6tluste vahel
(joonis 4). Nii An, gs kui WUE viirtused olid H to6tluses korgemad kui I totluses ja kontrollis.
Nende tunnuste keskmised C ja I ringide vahel ei erinenud. Keskmine transpiratsiooni

intensiivsus oli aga H ja I todtlustes korgem vorreldes kontrolliga. iIWUE ja ci/ca keskmised

tootluste vahel ei erinenud.
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Joonis 4. Netofotosiinteesi, dhuldhede juhtivuse, transpiratsiooni ja hetkelise veekasutuse
efektiivsuse keskmised (£SE) kontrollis (C), dhuniisutustootluses (H) ja mullaniisutustdotluses
(). Ulaindeksid niitavad olulisi (P < 0,05) erinevusi td6tluste vahel.
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4.5 Keskkonnafaktorite moju gaasivahetusele

Hiidraulilise juhtivuse ja gaasivahetuse niitajate vahel statistiline seos puudus. Kiill aga olid
lehe veepotentsiaal ja ksiileemivoo tihedus korreleeritud netofotosiinteesi, transpiratsiooni ja
CO:2 kontsentratsioonide suhtega (tabel 3). Kui 4n ja £ olid WiL-iga negatiivses ning ci/ca-ga
positiivses seoses, siis FLa-ga olid vastavad seosed vastupidise suunaga. Seega lisaks eelpool
vilja toodud keskkonnafaktorite mojudele, soltusid taime gaasivahetuse parameetrid ka lehe

veepotentsiaalist ja ksiileemivoo tihedusest.

Tabel 3. Korrelatsioonid vee- ja gaasivahetuse tunnuste vahel.

Netofotosiintees, Transpiratsioon, Intertsellulaarse ja vilise CO2

An E kontsentratsioonide suhe, ci/Ca
Lehe veepotentsiaal, r=-0,365; r=-0,415; _ .
¥, P=0,011 P=0,003 r=0,417; P=0,003
r=0,348; r=0,369;

Ksiileemivoog, FLa r=-0,399; P=0,005

P=0,015 P=0,010

Tabelis 4 on vidlja toodud ANOVA analiiiisimudelid, mis kirjeldasid kdige paremini
gaasivahetuse tunnuste varieeruvust. Siin to60s kirjeldas netofotosiinteesi kdige paremini mudel,
milles argumenttunnusteks olid Shuldhede juhtivus ja lehe veepotentsiaal. Transpiratsiooni
intensiivsus sOltus enim lehe temperatuuri ja modtmiskambri Shutemperatuuri vahest.
Lehetemperatuur oli mootmiskambri dhutemperatuurist pidevalt korgem (£<0,001), kuid mida
kdrgem oli lehe transpiratsioon, seda viiksem oli temperatuuride vahe (joonis 5). Ohuldhede
juhtivus sdltus lisaks temperatuuride vahele ka suhtelisest 0huniiskusest lehekambris. Hetkeline
veekasutuse efektiivsus soltus enim veeaururohu defitsiidist, s.t. atmosfdédri evaporatiivsest
ndudlusest. Sisemist veekasutuse efektiivsust ja CO2 kontsentratsioonide suhet kirjeldasid lehe

veepotentsiaal ja suhteline dhuniiskus.
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Tabel 4. Uuritud gaasivahetuse tunnuste dispersioonanaliiiisi tulemused. ns — statistiliselt mitte

oluline.

Uuritav tunnus Faktor Olulisuse Osalinen> Mudeli R?
toendosus, P

Netofotosiintees, Ay (umol m?s?)  Tootlus ns - 0,785

Ring (To66tlus) 0,004 0,384

Os <0,001 0,530

YL 0,009 0,172
Transpiratsioon, E (mmol m?s?)  Tootlus ns - 0,893

Ring (T66tlus) ns -

AT <0,001 0,873
Ohuldhede juhtivus, gs (mmol m?  Tootlus ns - 0,707
sh

Ring (To6tlus) ns -

RHc <0,001 0,359

AT <0,001 0,538
Hetkeline veekasutuse efektiivsus, Tootlus ns - 0,681
WUE (umol mmol™)

Ring (To6tlus) ns -

VPDc <0,001 0,554
Sisemine veekasutuse efektiivsus, Tootlus ns - 0,432
iWUE (umol mmol™)

Ring (To66tlus) ns -

WL 0,042 0,107

RHc 0,002 0,227
Intertsellulaarse ja vilise CO2 Tootlus ns - 0,564
kontsentratsioonide suhe, ci/ca

Ring (Té6tlus) 0,016 0,329

YL 0,002 0,238

RHc <0,001 0,260
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R*=0,879
o P<0,001
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Joonis 5. Temperatuuride erinevuse lehe ja lehekambri vahel sdltuvus transpiratsioonist, AT =
—0,416 X E + 4,541 (R*>=0,879; P < 0,001).
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5. Arutelu

5.1 Suurenenud 6huniiskuse moju

Arukask on range veepotentsiaali regulatsiooniga isohiidriline liik (Luo jt 2017). See ilmneb ka
kéesoleva t60 tulemustest: lehe veepotentsiaalid ja sisemine veekasutuse efektiivsus todtluste
vahel ei erinenud. Suurendatud ohuniiskuse korral olid puu ksiileemivoog ja hiidrauliline
juhtivus kontrolliga sarnased, kuid 6huldhede juhtivus ja transpiratsioon lehepinna kohta olid
korgemad. Sarnased tulemused on FAHMi eksperimendis saadud ka varem (Sellin jt 2014).
Lehe netofotosiinteesi tase ja hetkeline veekasutuse efektiivsus olid kdrgema dhuniiskuse juures
kasvanud arukaskedel samuti kdrgemad kui kontrolltingimustes. Kdrgem Shuldhede juhtivus ja
netofotosiinteesi tase aga ei andnud kasvueelist. Pédrast kolmandat istutusjargset kasvuperioodi
aastal 2022 oli FAHM i katses arukaskede keskmine kdrgus Shuniisutustddtluses 11% madalam
kui kontrollis (Tullus jt 2023). Ka varasemalt on dhuniisutustdotluses kaskede kasv pidevalt
kontrollist madalam olnud (Rosenvald jt 2014). Korguse absoluutne ega suhteline juurdekasv
aga 2022. aastal kontrollist ei erinenud (Tullus jt 2023). Seega kasvu mahajddmus 2022. a
vegetatsiooniperioodil ei siivenenud ega paranenud. Seda saab seletada varasemalt FAHMi
eksperimendi kéigus leitud tddemusega, et suurendatud dhuniiskuse tingimustes on arukase
puistus lehepinna indeks (LAI, leaf area index) kontrolltingimustest védiksem ja ressursse
suunatakse rohkem tiive juhtkudedesse kui lehestikku (Sellin jt 2017a). Lisaks algas arukasel
intensiivne lehtede langemine 2022. aasta siigisel dhuniisutustootluses kaks niddalat hiljem, mis

selle vorra pikendas puude kasvuperioodi (Tullus jt 2023).

Kéesolevat t60d eelnevate FAHMi eksperimendi tulemustega vorreldes ilmnevad erinevused
veevahetuse nditajates. Varasemates toddes on ksiileemivoog ja hiidrauliline juhtivus arukasel
olnud kdrgema ohuniiskuse juures madalam kui kontrollis (Kupper jt 2011, Kupper jt 2020).
Madalam ksiileemivoog ja juhtivus voivad hakata limiteerima lehe veevarustust mulla
veedefitsiidi korral (Niglas jt 2014), kuid sellist olukorda 2022. aasta suvel ei tekkinud ning
need néditajad Ohuniisutustodtluses kontrollist ei erinenud. Kiill aga tuli sarnaselt eelnevate
toodega vilja dhuldhede kdrgem juhtivus (Possen jt 2011, Kupper jt 2022). See voib muuta
taimed vastuvotlikuks erinevatele biootilistele ja abiootilistele hdiringutele (Fanourakis jt

2020).
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5.2 Suurenenud mullaniiskuse méju

2022. aasta suvel FAHMi eksperimendi kastmistootlus oluliselt mulla veepotentsiaali vorreldes
kontrolliga ei suurendanud, kuna sellel suvel esines pikaajalisest keskmisest rohkem sademeid
ja muld oli pidevalt kiillastustaseme l&dhedal. Nagu eelnevalt vilja toodud, lehe
veepotentsiaalides tootluste vahel olulisi erinevusi ei ilmnenud. Kiill aga ksiileemivoo tihedus,
hiidrauliline juhtivus ja transpiratsioon lehe pinnaiihiku kohta olid kastmistdotluses kontrollist
korgemad. Seega ldbis kastmistdotluses puudest rohkem vett ldbi kui kontrollis. Teised
gaasivahetuse niitajad kontrollist ei erinenud. Puude kdrgus oli kontrollpuudega sarnane, kuid
aastane korguse juurdekasv oli suurem (Tullus jt 2023). Seega 2022. aastal kastmistootlus
pigem soodustas arukase maapealse osa juurdekasvu. Kastmistdotlus ei mojutanud oluliselt ka

hariliku kuuse kasvu ega okaste morfoloogilisi tunnuseid (Sellin jt 2024).

Kastmistdotlus on hiljutine lisandus FAHMi eksperimenti (Sellin jt 2024), seega varasemaid
toid kastmistootluse mojudest arukaskedele FAHMIl ei ole. Possen jt (2011) uurisid potikatses
erineva mullaniiskuse moju arukasele ja harilikule haavale. Niiskel mullal olid puude kasv,
biomass, lehe eripind (SLA) ja gaasivahetuse tase korgemad vorreldes mddduka
mullaniiskusega. Kuna lehtede suurus ja Ilehestiku kogupind olid mdlema mulla
niiskusesisalduse korral samad, vOib eeldada, et t66tlus ei tekitanud mullas anaeroobseid
tingimusi ja sellega ei tekitanud lisastressi. Wistrom jt (2023) uurisid aga liigniiskuse mdju
16hnavale kirsipuule (Prunus mahaleb L.), magusale kirsipuule (Prunus avium (L.) L.) ja
harilikule toomingale (Prunus padus L.). Sellistes tingimustes tekkis niddala jooksul puudes
jarsk veepotentsiaali langus, millele jdrgnes ohuldhede juhtivuse vdhenemine, hiidraulilise
stisteemi diisfunktsioon ja kudede ndrbumine. Liigniiskus mdjus tavaliselt niiskeid kasvukohti
eelistavale toomingale samamoodi nagu iilejadnud kahele liigile (Wistrom jt 2023). Seega saab
oelda, et FAHMi katseala kastmistdotluses ei tekkinud liigniiskeid tingimusi, mis oleksid

hakanud puude hiidraulilist toimimist ja kasvu hdirima.

5.3 Muude keskkonnafaktorite méju

Arukase veevahetuse tunnused on tugeva pédevase kdiguga. Piikesevalguse olemasolu ja
intensiivsus mdjutavad taime hiidraulikalt nii otseselt ldbi akvaporiinide aktivatsiooni (Singh jt
2020) kui kaudselt 1&bi temperatuuri ja dhuniiskuse muutumise. Temperatuuri mdju taime
hiidraulilistele omadustele tuleneb ~'3 osas vee viskoossusse muutusest ja ~%; osas protoplasti

labilaskvuse muutusest (Sellin ja Kupper 2007). Lisaks mddravad temperatuur ja dhuniiskus
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atmosfaéri evaporatiivse ndudlusega dhuldhede avanemise ja transpiratsiooni ning nendega ka
veekaod taimest (Daly jt 2004, Sellin ja Kupper 2007). Seega oli oodatav, et kdikide uuritavate
tunnuste osas osutus fotosiinteetiliselt aktiivse kiirguse voog oluliseks faktoriks. Mida kdrgem
oli PPFD, seda kdrgemad olid hiidrauliline juhtivus ja ksiileemivoog ning seda madalam lehe
veepotentsiaal. See kehtib ka erinevate valgustingimuste juures kasvanud vdraosade
vordlemisel. Niiteks valguslehtedel on kdrgem hiidrauliline juhtivus kui varjulehtedel (Sellin
jt 2010, Ounapuu ja Sellin 2013). Kdrgem hiidrauliline juhtivus omakorda toetab kdrgemat
transpiratsiooni intensiivsust (joonised 3B ja 3C; Sack ja Holbrook 2006). Lehe veepotentsiaali
ja ksiileemivoo puhul osutusid oluliseks ka faktorid, mis viljendavad atmosfairi evaporatiivset

ndudlust.

Gaasivahetuse tunnustest olid lehe veepotentsiaali ja ksiileemivooga seotud netofotosiintees,
transpiratsioon ning intertsellulaarse ja vilise CO2 kontsentratsioonide suhe. See viitab arukase
isohiidrilisele kéitumisele (Luo jt 2017) — arukask hoidis erinevates tootlustes lehe
veepotentsiaali sarnastes piirides. Hiidrauliline juhtivus aga gaasivahetust ei mdjutanud, kuna
mullavee kittesaadavus ei limiteerinud ja puudel veedefitsiiti 2022. aasta suvel ei kujunenud.
Netofotosiintees soltus oluliselt dhuldhede juhtivusest ja lehe veepotentsiaalist. See kinnitab
tosiasja, et fotosiinteesi tase soltub dhuldhede avatusest ja 1dbi selle CO2 juurdepéésetavusest
sOltuvalt lehe veevarustusest (Landsberg ja Waring 2017). Transpiratsiooni mdjutas kdige enam
temperatuur. Samas vdhendas korgem transpiratsioon erinevust lehe temperatuuri ja
modtmiskambri dhutemperatuuri vahel, mis néitab transpiratsiooni jahutavat efekti (joonis 5;
Grossiord jt 2020). Ohuldhede juhtivus, veekasutuse efektiivsus ning intertsellulaarse ja vilise
CO2 kontsentratsioonide suhe soltusid peamiselt atmosfdédri evaporatiivsest ndudlusest,

valtimaks liigseid veekadusid (Pugnaire ja Valladares 2007).

5.4 Jareldused

(1) Arukask on isohiidriline liik, mis reguleerib oma veevahetust nii, et lehtede veestaatus piisis
kindlates piirides soltumata rakendatud niisutustdotlustest. Kliimamuutuste vaates tdhendab see
seda, et see litk on potentsiaalselt vidhe ohustatud niiskusreziimi muutustest, sh sagenevatest

poudadest.

(2) Kuigi fotostinteesi tase lehepinna kohta oli suurendatud dhuniiskuse tingimustes kasvanud

puudel korgem, ei soodustanud see puude maapealse osa juurdekasvu, pigem vastupidi.
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Jérelikult on niiskes ohus puude kasvu aeglustumise taga muud fiisioloogilised mehhanismid,

mitte muutused nende fotosiinteesivoimes.

(3) Gaasivahetuse tunnused olid seotud ksiileemivoo tiheduse ja lehe veepotentsiaaliga, s.t.
sOltusid otseselt lehtede veevarustusest ja -staatusest. Kogu puu hiidrauliline juhtivus noorte
puude gaasivahetust piisava mullavee kéttesaadavuse korral ei mdjuta. Puude kasvamisel voib
see pilt aga muutuda seoses nende modtmete suurenemise ja vee transporditeekonna

pikenemise tottu.

(4) Niisutustootlustel oli ndrk mdju arukaskede vee- ja gaasivahetuse parameetritele. Sellest
jareldub, et arukask kui suhteliselt plastiline liik suudab kohaneda suurenevate sademete ja
kasvava oOhuniiskusega, mida prognoositakse Pdhja-Euroopale. Kuna kliimamuutustega
muutub ka biootiliste hdiringute iseloom ja sagedus, on tdpsemate hinnangute andmiseks vaja

uurida nii biootiliste kui abiootiliste faktorite mdju puude flisioloogiale.
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6. Kokkuvote

Regionaalsete kliimamuutuste moju arukase (Betula pendula Roth) vee- ja

gaasivahetusele

Kéesoleva t60 eesmérkideks oli uurida, kas ja kuidas kliimamuutustega ennustatav korgem
keskkonna niiskusetase arukase vee- ja gaasivahetusele mdjub, millised keskkonnafaktorid
uuritavatele fiisioloogilistele tunnustele olulisimat moju avaldavad ning kuidas need tunnused
iiksteist mojutavad. Ohu- ja mullaniisutuse mdju uurimiseks viidi 2022. aasta suvel FAHMi

katsealal 14bi valitdood.

Tulemustest selgus, et niisutustootlustel on arukase vee- ja gaasivahetusele ndrk moju. Lehe
veepotentsiaalid tootluste vahel ei erinenud, mis viitab arukase isohiidrilisele veekasutuse
strateegiale. Mullaniisutustootluses oli taimedest 1dbi voolava vee hulk suurem, kuid see ei
mojutanud lehtede gaasivahetust. Ka korgema dhuniiskuse korral oli transpiratsioon kontrollist
korgem, samuti ka lehe netofotosiintees ja fotosiinteesi veekasutuse efektiivsus. Kuigi seal oli
puude 2022. aasta juurdekasv sarnane kontrollile, olid Shuniisutustddtluses puud jatkuvalt teiste
tootlustega vorreldes madalamad. Seega FAHMi katse tulemuste pohjal ei saa Gelda, et

korgendatud niiskusetase oleks pdhjustanud arukaskede vee- ja gaasivahetuse héiringuid.

Puude veestaatust mojutas kdige tugevamini fotosiinteetiliselt aktiivne kiirgus. Kogu puu
hiidrauliline juhtivus soltus lisaks ka atmosfddri veeaururdhu defitsiidist, kuid see ei olnud
seotud gaasivahetuse tunnustega. Gaasivahetuse niitajad sdltusid lehe veepotentsiaalist ja
kstileemivoo tihedusest, mis olid méiratud atmosfédéri ndudlusega. Lisaks oli transpiratsiooni
intensiivsus seotud temperatuuriga. Lehe veepotentsiaali mojutas ksiileemivoog hiidraulilisest

juhtivusest rohkem.

Tuginedes antud katse tulemustele ja eelnevale kirjandusele voib 6elda, et niiskemaks muutuv
keskkond voib tulevikus hakata mdjutama arukase fiisioloogilisi protsesse ja kasvu ning seda
just negatiivselt. Siiski on arukask plastiline liik, millel on kdrge kohanemispotentsiaal

muutuvate keskkonnatingimuste suhtes.
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7. Summary

Effects of regional climate trends on water relations and leaf gas exchange in silver birch

(Betula pendula Roth)

The aims of this master thesis were to investigate whether and how the increasing
environmental humidity level predicted by climate change affects the water and gas exchange
in silver birch, which environmental factors have the most significant effect on the focal
physiological characteristics and how these characteristics influence each other. In the summer
0f 2022, field work was carried out at the FAHM experimental facility to investigate the effects

of air humidification and soil irrigation.

The results showed that the humidification treatments have a weak effect on the water and gas
exchange of silver birch. Leaf water potentials did not differ between the treatments, suggesting
an isohydric water-use strategy. In the soil irrigation treatment, the amount of water passing
through the trees was higher, but this did not affect leaf gas exchange. Even at elevated air
humidity, transpiration rate was higher than the control, as well as leaf net photosynthesis and
photosynthetic water-use efficiency. Although tree growth rate in 2022 was similar to that in
the control, trees in the air humidification treatment remained shorter compared to the other
treatments. Therefore, based on the results of the FAHM experiment, one cannot state that the

increased humidity level caused disturbance in the water and gas exchange of silver birches.

The water status of trees was most strongly influenced by photosynthetic photon flux density.
Whole-tree hydraulic conductance was additionally dependent on atmospheric water vapour
pressure deficit but was unrelated to gas exchange traits. Gas exchange depended on leaf water
potential and xylem sap flux density, which were determined by evaporative demand. In
addition, transpiration rate was related to temperature. Leaf water potential was more influenced

by xylem sap flow than trees’ hydraulic conductance.

Based on the results of this experiment and the previous literature, one can conclude that the
environment becoming increasingly humid may in the future negatively affect the physiological
processes and growth of silver birch. However, silver birch is a plastic species with a high
potential for adaptation to changing environmental conditions. This study contributes to the
understanding of trees’ ecophysiology and may improve our understanding of tree responses to

climate change.
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