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TAIMEDE KOHANEMINE MUUTUVAS KLI IMASTAIMEDE KOHANEMINE MUUTUVAS KLI IMAS

Rohelisi taimelehti vaadates ei hoomagi neid silmale nähtamatuid protsesse, mis 
lehtede pinnal ja sees toimuvad. Lehtede sees, mesofüllis, toimub fotosüntees – 
protsess, kus toodetakse päikesevalguse abil õhust ja veest suhkruid, täpsemalt 
siis atmosfääri süsihappegaasist (CO2) ja mullaveest energiarikkaid molekule. 
Seega lahendavad taimed lausa kaht globaalset probleemi korraga – neelavad 
inimtegevuse toimel kuhjunud CO2 ja toodavad energiat. Lehestiku gaasivahetust 
ümbritseva keskkonnaga reguleerivad õhulõhed – lehtede pinnal (epidermis) 
asuvad mikroskoopilised poorid. Nende avatus määrab CO2, aga ka näiteks 
saasteainete ja mitmete patogeenide sissepääsu lehte ning vee ja muude taimedest 
eralduvate ühendite, näiteks lõhnaainete väljumise lehtedest. Nii õhulõhed kui 
lehti kattev vetthülgav vaha- ja kutiinikiht (kutiikula) arenesid taimedel maismaa 
vallutamise käigus eesmärgiga vett lehtedes kinni hoida. 

Õhulõhede avad moodustuvad kahe spetsiifilise raku vahele. Neid rakke kutsu-
takse sulgrakkudeks, kuna nende ülesanne on õhulõhede sulgemine ja avamine. 
Õhulõhede avatus sõltub sellest, kui suur on sulgrakkude sisemine rõhk (nn 
turgorrõhk). Tänu oma anatoomilisele ehitusele, mis takistab raku sisekülje 
venimist ja raku ruumala ühtlast suurenemist, kaardub sulgrakk turgori kasvades 
neerukujuliseks. Nii moodustubki kahe sulgraku vahele ava. Turgorrõhk sõltub 
lahustunud ioonide ja vee sisaldusest sulgrakus. Kui ioonide kontsentratsioon 
kasvab, siis liigub ka vesi osmoosi teel rakku, sulgraku turgorrõhk kasvab ja 
õhulõhe avaneb. Vastupidisel juhul, ioonide väljumisel, väljub ka vesi, sulgraku 
turgorrõhk langeb ja õhulõhed sulguvad (joonis 1; Kollist jt, 2014). 

Õhulõhede liikumist ning sulgrakkudes toimuvaid signaaliülekandeid, mis viivad 
ioonide ja vee sisenemise või väljumiseni, on uuritud juba üle 100 aasta (Darwin, 
1898). Siiski on teemas olulisi lünki, mis takistavad ka õhulõhede regulatsiooni 
kasutamist taimearetuses. Sordiaretuse fookuses on kliimamuutustega paremini 
kohanenud ja ressursse (vesi, CO2, väetised) efektiivsemalt kasutavate sortide 
aretamine. Taime veekasutuse efektiivsus ja CO2 sissepääs taimelehte on otseselt 
seotud õhulõhede avatusega. Et aretustöö oleks edukas, tuleb mõista nii taimedes 
toimuvate füsioloogiliste protsesside molekulaarset olemust kui ka seda, kuidas 
toimib tervik: taim ning kooslus, st viljapõld. 

Taim oleks kõige produktiivsem lahtiste õhulõhedega elades. Siis poleks 
fotosüntees piiratud lehesisese madala CO2 kontsentratsiooniga ning aktiivne 
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vee aurumine lehtedest (transpiratsioon) tagaks ka efektiivse toitainete liikumise 
mullast taime. Lisaks aitab vee molekulide aurumisel kaasa haaratud soojus 
(aurustumissoojus) lehti jahutada, samuti nagu inimesed end higistades jahuta-
vad. Kliima soojenedes on see järjest olulisem. Eelmise, 2021. aasta harjumatult 
palava juunikuu mõõtmised odrapõllul näitasid, et keskmiselt olid lehed ligi 3 °C 
jahedamad kui neid ümbritsev õhk. Kõrge transpiratsiooniga lehtede puhul oli 
jahutamine isegi kuni 6 °C.

Paraku kaasneb lahtiste õhulõhedega suur veekadu nii mullast kui taimest, seega 
sellist strateegiat saab rakendada ainult piiramatu mullavee tingimustes. Reaal-
setes olukordades tuleb veega säästlikumalt käituda. Teisisõnu, õhulõhesid tuleb 
reguleerida vastavalt ümbritseva keskkonna tingimustele. Kui valgust ja vett on 
piisavalt, võib õhulõhesid rohkem lahti hoida, ent veepuuduses ja hämaruses, 
mil footoneid fotosünteesiks ei jagu, saab õhulõhed osaliselt sulgeda. Samuti 
oleks mõistlik sulgeda õhulõhed siis, kui ümbritseva õhu CO2 sisaldus tõuseb, 
ning siis, kui saasteainete (näiteks osooni O3) sisaldus tõuseb. Kõrge õhulõhede 
juhtivusega müürlooga113 liinid olid osoonitundlikud ning neil tekkisid osoneeri

113	Müürlook (Arabidopsis (DC.) Heynh.) on ristõieliste sugukonda kuuluv heintaimede 
perekond. Harilik müürlook (Arabidopsis thaliana) on Eestis pärismaine ja tavaline, üks 
taimegeneetika uuringute mudelorganisme – toim.

Joonis 1. Taime lehe- ja varrerakkude 
välimises kihis (epidermis) paiknevad 
õhulõhepoorid, mis reguleerivad taimede 
gaasivahetust ümbritseva keskkonnaga. 
Õhulõhede kaudu pääseb taimesse 
CO2, mis assimileeritakse fotosünteesi 
käigus orgaaniliseks aineks, ning väljub 
protsessi käigus vabanenud hapnik. 
Kuna lehe sees on õhuniiskus enamasti 
kõrgem kui välisõhus, siis toimub läbi 
avatud õhulõhede ka vee aurumine. 
Õhulõhede avanemise käivitavad valgus 
ja CO2 kontsentratsiooni vähenemine. 
Õhulõhed sulguvad pimeduses, CO2 
kontsentratsiooni tõustes ja atmosfääri 
niiskusvajaku (VPD) kasvades. Õhulõ-
hede avad moodustuvad kahest sulg

rakust, mille sisemise rõhu (turgori) muutmise abil saab õhulõhesid avada ja sulgeda. 
Turgori paneb kasvama osmootselt aktiivsete ainete sisalduse kasv sulgrakus, mille 
tulemusel liigub rakku ka vesi. Tänu anatoomilisele ehitusele, mis takistab sulgraku 
sisemise külje venimist ja ruumala ühtlast kasvamist, kaardub sulgrakk turgori tõustes 
neerukujuliseks ja kahe raku vahele tekib õhulõhe. Skeemi kujundas Triinu Arjus.



183

misel ulatuslikud lehekahjustused (Brosche jt, 2010). Ka mesofüllirakkudes 
toimuvad osoneerimisel väga kiired muutused (Kollist jt, 2019; Nuhkat jt, 2021). 
Sealsete protsesside füsioloogilised ja geneetilised komponendid mõjutavad 
samuti taimede üldist osoonitaluvust (Morales jt, 2021).

Meie teadustöö eesmärgiks on selgitada õhulõhede sulgrakkudes toimuvate 
ning kliimamuutustega kohanemise aluseks olevate füsioloogiliste protsesside 
molekulaarseid mehhanisme. Oleme selleks kasutanud taimeteaduse mudel-
organismi müürlooga mutante ja omatehtud aparatuuri, mis võimaldab mõõta 
taimede gaasivahetust (joonis 2). Hästi lihtsustatult näeb meie tööprotsess välja 
selline: kõigepealt püstitame hüpoteesi, et mingi geeni poolt kodeeritav valk on 
vajalik õhulõhede avanemise/sulgumise reguleerimisel mingites tingimustes. 
Hüpoteesi kontrollimiseks on vaja taimeliini, kus antud valku kodeerivas geenis 
on mutatsioon, ja metoodikat, mille abil saame kontrollida selle taime õhulõhede 
toimimist. Mutantsete taimeliinide saamiseks kasutame erinevaid sõeluuringuid 
ja transgeenseid tehnoloogiaid. See osa tööprotsessist võib sageli võtta aastaid. 
Kui mutantne liin on juba mõne teise labori poolt loodud, läheb muidugi palju 
kiiremini, sest meie laborit eristab unikaalne aparatuur, mis võimaldab paralleel-
selt uurida mitmete taimeliinide gaasivahetust erinevates keskkonnatingimustes 
(joonis 2). 

Eelkõige oleme uurinud õhulõhede regulatsiooni olukorras, kui õhu CO2 sisal-
dus või suhteline kuivus tõusevad. Õhu CO2 sisaldus on alates tööstusrevolut-
sioonist tõusnud poolteist korda. Tõus jätkub kasvava kiirusega. Taimede jaoks 
tähendab see tegelikult positiivset muutust: neil on toitu rohkem. Niinimetatud 
C3 põllukultuuride (teraviljad, sojauba, kartul) fotosüntees suurenes CO2 kont-
sentratsiooni tõustes (1,5 korda) rohkem kui 20% ja saak ligi 20%. Efekt oli 
suurem just põuatingimustes (Bishop jt, 2014). Sarnaseid fotosünteesi ja maa-
pealse biomassi kasve on mõõdetud ka puudel ja teistel looduslikel taimedel 
(Ainsworth, Long, 2005).

Kliimamuutustega kaasnev õhutemperatuuri tõus tähendab muu hulgas seda, et 
õhk muutub kuivemaks: kasvab õhu niiskusvajak (vapor pressure deficit, VPD). 
See tuleneb sellest, et kõrgemal temperatuuril mahub õhku rohkem veeauru. 
Seega kui tegelik veeaurusisaldus jääb samaks, siis temperatuuri tõustes õhu 
suhteline niiskus väheneb ning VPD tõuseb. Taimede jaoks tähendab see, et 
transpiratsioon ning veekadu taimest tõusevad. Selle piiramiseks tuleks õhulõhed 
koomale tõmmata. Majanduses määrab nõudmise ja pakkumise vahekord turu 
tasakaalu ning kauba hinna. Taime veemajanduses on samamoodi: pakkumist 
esindab mulla veesisaldus ning nõudmist õhu VPD. Neist sõltub taime veesisal-
dus ning see, millise hinnaga seda hoitakse. 

Õhulõhede regulatsiooni uurides ei saa mööda abstsiishappest (ABA), taime-
hormoonist, mis taime veemajandust aktiivselt suunab ja juhib. ABA sisalduse 
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tõus juurtes soodustab vee liikumist juure juhtkudedes ning seega paraneb vee 
transport maapealsetesse osadesse. Samas sulgrakkudes käivitab ABA signaalraja, 
mis viib õhulõhede sulgumiseni (Mittelheuser, van Steveninck, 1969; Jalakas 
jt, 2018a; Merilo jt, 2018). Vastupidiselt varasematele töödele oleme näidanud, 
et ABA-ga võrreldavat tugevat mõju õhulõhede avatusele teistel taimehormoo-
nidel pole (Zamora jt, 2021). Meie tulemused näitavad, et õhulõhede juhtivus 

Joonis 2. Tehnoloogiainstituudis loodud instrumendid taimede gaasivahetuse uuri
miseks. Gaasivahetuse mõõtmiseks asetatakse taim valgust läbilaskvasse termostatee-
ritud kambrisse, kus toimub pidev õhu sisse- ja väljavool. Registreerides kambrisse 
siseneva ja väljuva õhu CO2 ning H2O kontsentratsioonid ja kambri temperatuuri, saab 
jooksvalt arvutada, kui palju taimed CO2 assimileerivad ja veeauru transpireerivad. 
Instrumendid on mitmekambrilised ja võimaldavad seetõttu uurida paralleelselt 
mitmete taimede gaasivahetust. Igas kambris saab sõltumatult muuta valgustingimusi, 
näiteks rakendada ainult punast või sinist valgust, muuta CO2 ja osooni kontsentrat-
sioone. Temperatuuri ja õhuniiskust saab muuta kõikides kambrites korraga. Selline 
aparatuur võimaldab rakendada taimedele erinevaid keskkonnatingimuste muutusi ja 
registreerida taimede kiireid vastuseid, st kuidas muutuvad õhulõhede avatus ja CO2 
netoassimilatsioon. Skeemi kujundas Triinu Arjus, fotode autor Kaspar Koolmeister. 



185

(tunnus, mis iseloomustab vee aurumise kiirust läbi õhulõhede) on väga kõrge 
geneetiliselt muundatud taimedes, kus ABA sisaldus on madalam või pole funkt-
sionaalseid ABA retseptoreid (Merilo jt, 2013, 2018; Jalakas jt, 2018a). See 
tuleneb kahest asjast. Ühelt poolt, nagu juba mainitud, on ABA seotud õhulõhede 
sulgumisega. See tähendab, et kui ABA ennast või tema retseptoreid on vähe, 
on õhulõhed rohkem avatud. Teine nüanss on õhulõhede tihedus, st õhulõhede 
arv lehe pinnaühikul. Seda reguleerib samuti ABA: mida vähem hormooni, seda 
suurem on õhulõhede tihedus ja vastupidi (Jalakas jt, 2018a). Nende kahe tunnuse 
kombinatsioonis kujuneva kõrge õhulõhede juhtivuse ja suure veekaoga taimed 
saavadki kasvada üksnes kasvukambrites, kus õhuniiskus on piisavalt kõrge ning 
kastmine külluslik. Põllul neist asja ei oleks.

ABA sisaldus rakkudes, näiteks õhulõhede sulgrakkudes, sõltub kolmest prot-
sessist: de novo114 süntees, lagunemine ning transport teistest taimeosadest. Meie 
laboris loodud transgeensed taimeliinid näitasid, et nii sulgrakkudes endis kui ka 
lehe juhtkudedes (floeemi115 saaterakkudes) sünteesitud ABA panustas õhulõhede 
avatuse ja tiheduse regulatsiooni (Merilo jt, 2018). Seega peab taimedes töötama 
eeskujulik ABA transportsüsteem, mis tagab, et sulgrakkudes toodetud ABA 
transporditakse taime ülejäänud osadesse ning vastupidi. ABA signaal liigub ka 
taime maapealsete ja maa-aluste osade vahel, mis veel kord rõhutab vajadust 
plastilise ja hästi toimiva transpordi järele. Uurides erinevate ABA transportivate 
valkude üksikmutante, ei leidnud me olulisi muutusi nende taimede õhulõhede 
juhtivuses ega ka ABA-vastuses (Merilo jt, 2015a). Seega, ABA transpordis 
osalevad ilmselt mitmed paralleelselt toimivad valgud – tähtsaid asju ei saa jätta 
juhuse hooleks, eriti hea oleks neid dubleerida (Merilo jt, 2015b). 

Mõte rakendada ABA signaalrada taimede põuataluvuse parandamiseks ning 
vett säästvamate taimede aretamiseks on taimeteadlaste peades keerelnud juba 
aastakümneid. Meiegi oleme rahvusvahelise koostöö raames selles töös osalised 
juba üle 10 aasta. Näiteks võib põuataluvamate taimede saamiseks modifitseerida 
ABA retseptoreid nõnda, et ABA signaalrada oleks väga tundlik ka madalate 
ABA kontsentratsioonide suhtes (Pizzio jt, 2013). Selliselt muudetud taimed olid 
tavaolekus madalama õhulõhede juhtivusega ning talusid veepuudust paremini 
(Pizzio jt, 2013). Teine variant on kasutada sünteetilisi ABA analooge, millega 
pritsides taimede õhulõhede juhtivus ja veekadu vähenevad (Vaidya jt, 2017). 
See võimaldaks neis piirkondades, kus põud on paremini prognoositav, sobival 
hetkel mõne ABA analoogiga põldu pritsides saada taimed, mis on veepuudu-
seks paremini valmistunud. Nii saaks ka säästa põuaperioodiks mullavett. Olgu 
selgituseks öeldud, et ABA ise pritsimiseks ei sobi: selle süntees on kulukas 
ning see laguneb kiiresti.

114	Päris algusest peale muudest ainetest – toim.
115	Floeem ehk niin on taimede juhtkude, mille kaudu liiguvad vees lahustunud fotosünteesi 

produktid (suhkrud) – toim.
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Selliste praktiliste lahenduste edu sõltub olulisel määral fundamentaalteadusest. 
Vajame selget arusaama, kuidas õhulõhede regulatsioon ning taime veemajandus 
tervikuna toimivad. Näiteks müürloogas on 14 ABA retseptorit. Et otsustada, 
milliseid ABA retseptoreid modifitseerida, on vaja teada nende omavahelist 
rollijaotust erinevate õhulõhede vastuste käivitamisel. Koostöös rahvusvahe-
lise konsortsiumiga pakkusime, et ABA vastuste käivitamiseks on oluline ABA 
retseptor PYL2, samas CO2-toimelisi vastuseid koordineerivad retseptorid PYL4 
ja PYL5 (Dittrich jt, 2019). Hiljem näitasime, et ehkki ABA osaleb õhulõhede 
sulgumises kõrges CO2-s, siis tema de novo sünteesi ei toimu (Zhang jt, 2020). 
Seega vajab veel lisauuringuid küsimus, kas ja mil määral ABA, sealhulgas 
mainitud retseptorid PYL4 ja PYL5 (Dittrich jt, 2019), osalevad kõrge CO2 
kontsentratsiooni puhul toimuvas õhulõhede sulgumises. 

Koos Iisraeli teadlastega tegime olulise sammu ABA signaalraja evolutsiooni 
mõistmisel. Ehkki ABA süntees ja algelised retseptorid olid olemas juba veti-
katel, siis just maismaataimedel tekkis ABA retseptorite peenregulatsioon ABA 
poolt. See võimaldas täpselt suunatud vastuseid keskkonnamuutustele ja sellest 
tulenevalt edukat elu maismaal (Sun jt, 2019). Siinkohal on huvitav märkida, 
et ABA signaalraja areng ja ABA signalisatsiooni olemasolu evolutsiooniliselt 
vanemates liikides (osjades ja sõnajalgades) on teema, kus teadlaste tulemused 
ja arvamused lähevad tuliselt lahku (Brodribb, McAdam, 2011; Chater jt, 2011; 
Ruszala jt, 2011; Cai jt, 2017). Meie uuringud ABA ja CO2 signalisatsioonist 
sõnajalgadel näitavad, et ehkki mõnede sõnajalaliikide õhulõhed on suutelised 
reageerima nii ABA-le kui CO2-le, on tegemist hoopis nõrgema vastusega kui 
õistaimedel (Hõrak jt, 2017). Seega on võimalik, et ürgsemad taimed kombi-
neerivad õhulõhede regulatsioonis passiivset ja aktiivset sulgumist sõltuvalt 
konkreetsest liigist ja kasvukoha keskkonnatingimustest. 

Tekib küsimus, kas ABA ja tema signaalraja käivitamine on unikaalne viis 
õhulõhede sulgumiseks erineva loomuga abiootilise stressi korral. Meie ja 
teiste tööd kinnitavad, et SLAC1 anioonkanali aktiveerumine sulgrakkudes on 
oluline praktiliselt kõikide stiimulite puhul, mis õhulõhede sulgumise käivi
tavad. Näitasime, et kõrge CO2 sisaldusega õhus käivitub ka ABA-sõltumatu 
CO2-spetsiifiline signaalrada, mille võtmekomponentideks on proteiinkinaasid 
MPK12/MPK4 ja HT1 (joonis 3). Need kontrollivad sulgrakkudest anioone 
välja laskva kanali SLAC1 aktiveerumist (Tõldsepp jt, 2018). Lisaks näitasime, 
et ehkki õhulõhede funktsionaalseks CO2 signalisatsiooniks on vaja teatud ABA 
lähtekontsentratsiooni ja ABA signaalraja positiivse regulaatorvalgu OST1 
lähteaktiivsust, ABA de novo biosünteesi kõrge CO2 kontsentratsioon ei käivita 
(Hsu jt, 2018; Zhang jt, 2020). USA partneritel õnnestus töötada välja geneetiline 
sensor, mis võimaldab jälgida OST1 kinaasset aktiivsust in planta116. Selle abil 
demonstreerisime koostöös, et kõrges CO2-s OST1 kinaasi lisaaktivatsiooni ei 

116	Vahetult taimes – toim.
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toimu (Zhang jt, 2020). Seega on CO2-toimeline õhulõhede regulatsioon osaliselt 
ABA-sõltumatu (joonis 3). 

Sulgumise käivitavad anioone sulgrakust välja juhtivad kanalid SLAC1 ja 
QUAC1, membraan depolariseerub, ioonid ja vesi liiguvad rakust välja, sulgraku 
turgor kahaneb ning poori diameeter väheneb. Anioonkanaleid aktiveeritakse läbi 
fosforüleerimise, mida vahendavad erinevad proteiinkinaasid: kaltsiumist sõltu-
vad proteiinkinaasid (CPKd), Ca2+-sõltumatu proteiinkinaas OST1 ja retseptor
tüüpi pseudokinaas GHR1. Olukorras, kus eesmärgiks on õhulõhede avatuna 
hoidmine, inhibeeritakse ülalmainitud kinaasid (OST1/CPK/GHR1) 2C-tüüpi 
fosfataaside (PP2C) poolt läbi defosforüleerimise. 

ABA-toimeline sulgumine. ABA seondumisel PYR/RCAR retseptoritega toi-
mub retseptorite konformatsiooni muutus, millega kaasneb PP2C fosfataaside 
seondumine PP2C:ABA:PYR/RCAR kompleksi. See omakorda surub alla PP2C 
fosfataaside aktiivsuse. Olukorras, kus PP2C fosfataasid on inhibeeritud, saavad 
anioonkanaleid aktiveerivad kinaasid OST1, CPKd ja GHR1 aktiveeruda. OST1 
aktiveerumist soodustavad RAF kinaasid ja CPKde aktiveerumist Ca2+ ioonid.

VPD-toimeline sulgumine. OST1 kinaasi aktiveerumine on VPD vastuse käivi
tumisel väga oluline: OST1 kinaasita taimed ei ole võimelised õhu VPD tõusule 
reageerima. Olulist rolli omavad ka GHR1 ja RAF-kinaasid ning kiireks vastuseks 
on vaja PYR/RCAR retseptorite aktiveerumist. Kuidas VPD signaali tajutakse, 
ei ole veel teada, kuid leidsime, et ABCG transporter ABCG22 on oluline VPD-
toimelise sulgumise initsieerimiseks. See, millist molekuli ja mis suunas ABCG22 
transpordib, ootab veel avastamist. 

Joonis 3. Sulgrakkudes toimuvad signaaliülekanded õhulõhede sulgumisel kõrge CO2, 
niiskusvajaku (VPD) ja abstsiishappe (ABA) toimel.
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CO2-spetsiifiline sulgumine. CO2 pääseb sulgrakkudesse peamiselt läbi PIP1/2 
akvaporiinide. On näidatud, et anioonkanalid aktiveeruvad bikarbonaadi (HCO3), 
mitte CO2 toimel. Seega sulgumise käivitumiseks on vaja CO2-st saada bikarbo-
naat (HCO3), mille moodustumist katalüüsivad b-karboanhüdraasid CA1 ja CA4. 
CO2-toimelises õhulõhede sulgumises omab keskset rolli MPK12/4 kinaaside 
ja HT1 kinaasi vahel tekkiv kompleks, mis inhibeerib HT1 kinaasi aktiivsuse. 
Õhulõhede sulgrakud, milles on rikutud HT1 kinaas või MPK12 ja MPK4 kinaa-
sid, ei ole võimelised CO2 kontsentratsiooni muutustele reageerima. Olukorras, 
kus õhulõhed on avatud (madal CO2 kontsentratsioon), on HT1 kinaas aktiivne 
ja võimeline inhibeerima anioonkanali aktiveerumist, see toimub läbi CBC1/2 
kinaaside. Kas see inhibitsioon toimub HT1/CBC1/2 ja anioonkanalite vahelise 
otsese seondumise või on siin vahel teisi seni avastamata komponente, on alles 
selgitamisel.

Lisaks õhulõhede CO2 signalisatsioonile uurime õhulõhede kõrge VPD-toime
list sulgumist. VPD-toimeline sulgumine saab toimuda ka passiivselt, ilma 
signaalradade osaluseta. Kui kõrge VPD tingimustes transpiratsioon ja veekadu 
suurenevad, siis sellega võib kaasneda lehe, sealhulgas õhulõhe sulgrakkude 
veesisalduse langus, mis toob kaasa õhulõhede sulgumise. Siiski näitavad katsed, 
et tegemist on aktiivse protsessiga, milles osalevad ABA signaalraja positiivne 
regulaator proteiinkinaas OST1 ning sulgrakkude anioonkanalid, sealhulgas ülal-
mainitud SLAC1 (Merilo jt, 2018; Jalakas jt, 2021a). Nimelt on taimedes, milles 
pole funktsionaalset OST1 valku või kolme olulist anioonkanalit, õhulõhede 
VPD-toimeline sulgumine oluliselt häiritud (Merilo jt, 2018; Jalakas jt, 2021a). 
Nagu CO2 puhul, on OST1 aktivatsioon õhuniiskuse vähenedes ning järgnev 
õhulõhede sulgumine osaliselt ABA-sõltumatu (Merilo jt, 2018). Pakkusime välja 
VPD-toimelise õhulõhede sulgumise mudeli, mis identifitseerib selles osalevad 
komponendid ning näitab, et ABA-sõltuv OST1 valgu aktivatsioon käivitab 
õhulõhede sulgumise kõrge VPD tingimustes, ent aja jooksul suureneb OST1 
valgu ABA-sõltumatu aktivatsiooni roll (Jalakas jt, 2021b). Seega võib öelda, et 
ABA on vajalik õhulõhede sulgumise käivitamiseks, kuid vähem oluline nende 
suletuna hoidmiseks.

Arusaam õhulõhede kõrge VPD tajumisest ja VPD signaalrajast ülalpool OST1 
valku on käesoleval ajal veel üsna lünklik. Seetõttu on oluline iga lisanduv 
komponent selles rajas. Näitasime transportervalgu ABCG22, retseptorvalgu 
GHR1 ja Raf-kinaaside osalust õhulõhede sulgumises kõrges VPD-s (joonis 3; 
Merilo jt, 2015a; Hsu jt, 2021). Kokkuvõttes näitab meie teadustöö kõrge CO2 
ja VPD tingimustes õhulõhesid sulgevatest signaalradadest, et need rajad on 
vähemalt osaliselt ABA-sõltumatud. See on oluline uus teadmine, mis erineb 
varem väljapakutust (et õhulõhede sulgumist tagavad faktorid kasutavad sama 
ABA-ga seotud signaalrada, joonis 3). 
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Siinkohal on viimane aeg jõuda põllumajanduse ja põllumajanduslike taimedeni. 
Ligi 10 aastat tagasi alustasime laboris teraviljade gaasivahetuse mõõtmisega 
spetsiaalselt nende jaoks loodud instrumendiga (joonis 2). Leidsime, et nisu ja 
oder paistavad teiste taimede seas silma oma kõrgema fotosünteesi ja õhulõhede 
juhtivuse väärtustega ning suure õhulõhede tundlikkusega. Õhulõhede vastused 
mitmetele abiootilise keskkonna faktoritele olid teraviljadel oluliselt kiiremad 
(Merilo jt, 2014). Ühe keskkonnafaktori muutumine kutsus kõigil uuritud liikidel 
esile sarnase õhulõhede vastuse (sulgumise või avanemise). Asi läks huvitavaks 
siis, kui taimi mõjutasid korraga nii õhulõhede sulgumist kui ka avanemist 
indutseerivad keskkonnafaktorid, näiteks pimedus (põhjustab sulgumist) ja madal 
õhu CO2 sisaldus (põhjustab avanemist). Sellises olukorras langetasid teraviljad 
sageli konservatiivse otsuse ehk sulgesid õhulõhed, erinevalt mudeltaim müür-
loogast (Merilo jt, 2014). Seega, ehkki üldiselt toimub õhulõhede regulatsioon 
nii ühe- kui kaheidulehelistel sarnasel printsiibil ning ka ABA signaalrada on 
maismaataimedes konserveerunud (Hauser jt, 2011), siis mitme faktori sama
aegsele muutumisele oli vastus liigispetsiifiline (Merilo jt, 2014). 

Astume veel sammukese põllumajandusele lähemale ehk siis päris põllule. 
Euroopa odra- ja nisusaagid stagneerusid eelmise sajandi 90-ndatel, ehkki enne 
seda toimus stabiilne saagitõus. Saagitõusu pidurdumine on seotud eelkõige 
muutustega põllumajandus- ja keskkonnapoliitikas (kasutatakse vähem väetisi, 
põllumajanduse subsideerimine jne). Umbes 10% saagilangusest seostatakse aga 
kliimamuutustega (Moore, Lobell, 2015). Saak moodustub fotosünteesi käigus 
fikseeritud süsinikust. Seega võiks suurem realiseerunud CO2 netoassimilatsioon 
tähendada potentsiaalselt kõrgemat saaki (Faralli, Lawson, 2020). Kõrgemad 
õhulõhede juhtivused viitavad aktiivsele muld-taim-atmosfäär kontiinumile, 
mida on samuti seostatud kõrgemate saakidega (Roche, 2015). Samas on aval-
datud artiklites korrelatsioon põllul mõõdetud gaasivahetustunnuste (neto
assimilatsiooni kiirus, õhulõhede juhtivus) ja terasaagi vahel sageli nõrk.

 Meie kolm suve koostöös Eesti taimekasvatuse instituudiga (ETKI) toimunud 
õlleotrade gaasivahetuse mõõtmised ei näidanud olulist korrelatsiooni eelnime-
tatud gaasivahetustunnuste ja terasaagi vahel ei üksikutel aastatel ega aastaid 
kokku pannes. Üksnes veekasutuse efektiivsus, mis arvutati netoassimilatsiooni 
ja õhulõhede juhtivuse suhtena, korreleerus summaarses andmestikus terasaagiga 
(Jalakas jt, 2018b). Teeanalüüsi (statistilise analüüsi meetod, mis võimaldab 
uurida erinevate tunnuste omavahelisi seoseid) tulemusel selgus, et veekasutuse 
efektiivsus mõjutas statistiliselt oluliselt kõiki saagi komponente. Mõju 1000 
tera massile ja terade arvule peas oli positiivne ning peade arvule ruutmeetril 
negatiivne (joonis 4; Jalakas jt, 2018b).

Jalakas jt (2018b) põllumõõtmised tegime kommertsiaalse instrumendiga. Prae-
gusel ajal koostöös ETKI-ga toimuvatel nisu ja odra mõõtmistel kasutame enda 
laboris projekteeritud ja ehitatud instrumente (joonis 5). Nende kasutamine on 



190

võimaldanud oluliselt suurendada mõõdetud lehtede arvu. Seega saame sorte-tööt-
lusi iseloomustada märksa suuremal valimil põhinevate gaasivahetusandmetega. 
Kui ka siis jääb seos terasaagiga nõrgaks, tuleb lisada lehestiku ja aja mõõde –  
terasaak on integreeruv tunnus. Saadud tulemuste abil saab teha praktilisi, 
sordiaretuse jaoks olulisi järeldusi keskkonna, taimefüsioloogiliste tunnuste ja 
saagi seostest. 

Teadlased oma elevandiluust tornis, võib lugeja ohata. Reaalne maailm aprillis 
AD 2022 on selline, et COVID-19 näitab märke taandumisest, kuid Venemaa 
mastaapne agressioon Ukrainas kestab. Ukraina ja Venemaa on globaalses mõttes 
olulised teravilja eksportijad. Kevad on külvihooaeg, aga Ukraina põldudest on 
saanud lahinguväli. Venemaal ehk külvatakse, kuid nende teravili jääb igal elu, 
armastust ja vabadust117 pühaks pidaval inimesel kurku kinni. Eesti põllumehed 
muretsevad väetiste kättesaadavuse ja hinna pärast ning panustaks pigem sorti-
dele, mille makroelementide kasutamise efektiivsus on suurem. Maailm muutub 

117	tähtsuse järjekord Sándor Petőfilt: „Elu ma ohverdan sinu eest, armastus. Ohverdan armu 
ma sinu eest, vabadus.“

Veekasutuse 
efektiivsus

Terade täitmise 
periood

Seenhaiguste 
esinemise 
sagedus 

Vegetatiivse 
kasvuperioodi 

pikkus

1000 tera 
mass

Terade arv 
viljapeas

Viljapäid m-2

Terasaak

0.57

0.18

-0.30

0.85

-0.81

0.49-0.37

0.57

1.13

0.62

Joonis 4. Teeanalüüs õlleotrade põllumõõtmiste tulemustest (2015–2018). Terasaak 
kujuneb kolmest komponendist: 1000 tera mass, terade arv viljapeas ja peade arv 
pinnaühikul. Kõige olulisem terasaagi mõjutaja oli terade arv viljapeas. Veekasutuse 
efektiivsus mõjutas statistiliselt oluliselt kõiki terasaagi kujunemise komponente. 
Vegetatiivse kasvufaasi pikkus mõjutas terade arvu peas positiivselt ja peade arvu 
pinnaühikul negatiivselt. Terade täitmise perioodi pikkus mõjus 1000 tera massile 
positiivselt ja oli ise negatiivses sõltuvuses seenhaiguste esinemissagedusest. Toodud 
numbrid näitavad sõltuvuste tugevust. 
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praegu väga kiiresti. Selline olukord rõhutab teaduse olulisust: teadus on võti 
lahendusteni, olgu selleks põuatolerantne või hoopis väheviljakates oludes läm-
mastikku fikseerivate bakteritega sümbioosis elav taimeliin, mis on vähem sõltuv 
mineraalväetistest. Et selliste sortideni jõuda, on kõigepealt vaja fundamentaal-
teadmisi taimefüsioloogiast, biokeemiast, agronoomiast jne. Mida rohkem on 
teadmisi, seda rohkem on meil valikuid, olgu siis igapäevaelus või sordiaretuses, 
ja seda kiiremini saab ühiskond ümber orienteeruda ning leida uusi lahendusi. 
Nagu kõrrelised, kellele tagas eduka leviku oligotseenis muuhulgas just kiirus 
keskkonnale reageerimisel (Hetherington, Woodward, 2003). 

Lõpetuseks elevandiluust torni juurde tagasi tulles. Oleme veendunud, et täna-
päeva maailmas tagab teadusedu justnimelt see, kui aeg-ajalt oma tornist välja 
tulla ning teha koostööd teiste töögruppide ning teemadega. Suur tänu kõigile 
kaasautoritele nii Eestis kui välismaal!

Joonis 5. Portatiivne põllukatseteks mõeldud instrument, mis sobib sordiaretusega 
seotud tööks. Sordivõrdluskatsete läbiviimisel on oluline registreerida võimalikult 
paljude taimede fotosünteesi ja veekasutuse näidud võimalikult kiiresti. Instrumendi 
tööpõhimõte seisneb selles, et ühelt katselapilt mõõdetud 20–30 lehe tulemused integ-
reeritakse üheks näiduks. Iga üksiku lehe mõõtmisele kulub 8 sekundit ja ühe katselapi 
saab mõõdetud 7–8 minutiga. See on turul saadaolevate instrumentidega võrreldes  
ligi 5 korda kiirem.
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