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1. Sissejuhatus

Hinnanguliselt 31% maismaa pinnast (~4 miljardit hektarit) on kaetud metsaga. Mets
taidab okoloogilist (liigirikkuse sailitamine, osalemine vee, sisiniku ja ldmmastiku biokeemilistes
ringetes), majanduslikku (puidu ja bioenergia allikas), ihiskondlikku (rekreatsioon) funktsiooni
(Kreuzwieser & Rennenberg, 2014). Kliimamuutused vdivad puittaimi ja metsadkoslsteeme
mojutada mitmel moel - nii positiivselt (metsa produktiivsuse téus CO, vaetamise kaudu,
suurenev veekasutuse efektiivsus, pikemad kasvuperioodid) kui ka negatiivselt (puude kasvu
vahenemine ja suurenenev suremus, metsade produktsiooni vihenemine) (Allen et al., 2009;
Sykes, 2009; Stinziano & Way, 2014). Ferranini et al., (2014) vaidavad, et kliimamuutused
soodustavad liikide kadumist, ohustades eriti taksoneid, mis omavad rangeid ndudmisi kliimale

ja millel on piiratud levimisvGime.

Kdesoleva bakalaureuset6d eesmark on viélja selgitada kuidas prognoositav
kliimamuutus mojutab puude talitlust ja kasvu ning millised on puittaimede adaptsioonid, et
paremini toime tulla muutuvates keskkonnatingimustes. Selles t60s vaadeldakse globaalse
kliimamuutuse Uldiseid trende ja prognoose ning anallilisitakse kuidas taimed reageerivad
ekstreemsetele ilmastikutingimustele ning millised tagajargi voivad endaga tuua

kliimamuutused.



2. Kliimamuutuste iildised trendid ja prognoosid

Kadimasoleva kliimamuutuse t6ttu hakkavad ekstreemsed ilmastikutingimused esinema
sagedamini, ohustades seega oluliselt pikaealiste puittaimede kasvu ning ellujaamist.
Kliimamuutus toob tGendoliselt kaasa &aarmuslikke ilmastikutingimusi nagu pduad,
kuumalained, paduvihmad ja muutlikud temperatuurid (Teskey et al., 2014; Levesque et al.,

2014; Zwieniecki & Secchi, 2014; Niu et al., 2014).
2.1 Muutused ohutemperatuuris

Kliimamudelid ennustavad kérgemaid talviseid temperatuure pdhjapoolsetel
laiuskraadidel ning vdhenenud sademete hulka ning pikenenud pduasid Léuna-Euroopas (Sykes,
2009; Stinziano & Way 2014; Ghannoum & Way, 2011). Tuleviku kliimamuutuste stsenaariumid
osutavad, et kuumalainete sagedus ja intensiivsus kasvab jatkuvalt l|dbi 21 sajandi.
Prognoositakse, et kuumalainete mdju all jadv maa-ala kahekordistub 2020 aastaks ja
neljakordistub aastaks 2040. Viis kdige ekstreemsemat kuumalainet alates 1871 aastast leidsid
aset alles peale 2000 aastat. Kuumalained on kaasa aidanud keskmise globaalse temperatuuri
0,5 °C kasvule. Hasti dokumenteeritud ulatusliku kuumalaine ja pdua juhtum leidis aset
Euroopas 2003. aastal suvel, mil juuli temperatuur oli keskmisest 6 °C kdrgem ja sademete

puudujaak oli kuni 300 mm vérreldes pikaajalise keskmisega (Teskey et al., 2014).
2.2 Muutused sademetes

Praegune globaalne hidroloogiline tsiikkel erineb oluliselt 100 aasta tagasest tsiklist.
Globaalne sademete jaotus vdib nihkuda — sealjuures muutuvad korgemad laiuskraadid
niiskemateks, aga subtroopika kliimatingimused kuivemateks. (Anderegg et al., 2013).
Prognoositakse, et sademete hulk voib suureneda eeskatt boreaalsete metsade piirkonnas ning
Uleujutused ja paduvihmad hakkavad seal esinema sagedamini, mdjutades oluliselt taimede
kasvu (Niu et al., 2014; Stinziano & Way, 2014). Kreuzwieser & Rennenberg (2014) vaidavad

samuti, et enamik mudeleid ennustavad ekstreemsete sademetehulkade sagenemist.
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Muutused sademete mustris toovad endaga kaasa suurenenud sademete hulga talvel ja
kevadel, suurendades seega Uleujutuse ohtu Kesk- ja P8hja-Euroopas, samas kui suviste
sademete hulk voib oluliselt vidheneda (Kreuzwieser & Gessler, 2010). Alates 1870. aastast on
Euroopas sademete hulk talvekuudel suurenenud 19% vorra, suvekuudel aga langenud 3%
vorra (Pretzsch et al., 2014). Suurbritannia kohta prognoositakse, et kliimamuutus p&hjustab
30% talviste sademete hulga kasvu ning 30% languse suvises sademete hulgas aastaks 2080

(Rahman et al., 2014).
2.3 Muutused atmosfaari keemilises koostises

Tanu inimtegevusele kasvab kasvuhoonegaaside (metaani, dilammastikoksiidi,
siisihappegaasi) kontsentratsioon atmosfaaris. Industriaalajastu eelsest perioodist 21 sajandi
alguseni on sisihappegaasi, metaani ja naerugaasi kontsentratsioon kasvanud vastavalt 36
(280-379 pumol mol™?), 148 ( 715-1774 nmol mol™?) ning 18 % (270-319 nmol mol™) vérra
(Kreuzwieser & Rennenberg, 2014; Pretzsch et al., 2014). Téendoliselt jduab atmosfaari [CO,]
2100. aastaks 730-1020 ppm’ni; seda peamiselt inimtegevuse tulemusena (Stinziano & Way,
2014). Troposfaarilise osooni kontsentratsioon on pd&hjapoolkeral kahekordistunud alates
esimesest otsesest mootmisest 1874. aastal ja voib veelgi suureneda 21. sajandi viltel (Hoshika
et al., 2013). Osooni, mis on moodustatud troposfdaris fotokeemiliste reakstsioonide kaigus
lammastikoksiidist (NO,) ja orgaanilistest lenduvatest Uhenditest (VOC), peetakse koige
flitotoksilisemaks gaasiliseks saasteaineks metsapuudele ja teistele taimedele nii maa- kui ka

linnapiirkondades (Hartikainen et al., 2009).



3. Puittaimede adaptatsioonid muutuvatele tingimustele

Tuleb arvestada, et korgemad Ohutemperatuurid ja suurenenud potentsiaalne
evapotranspiratsioon, samuti muutused hooajalistes sademete mustris suurendavad pdua
stressi, seda eriti semiariidsetes ja Vahemere piirkondades. Selles kontekstis sageneb taimede
suremus, leiavad aset pikaajalised nihked taimestiku koosseisus, vaheneb puittaimede radiaalne

kasv ning suureneb vorastiku defoliatsioon (Marco et al., 2014).
3.1 Mullavee defitsiidi (poua) moju

Taimed vajavad fotosiinteesi toimumiseks siisihappegaasi. Ohuldhed peavad olema
avatud, selleks et CO, saaks lehte difundeeruda. Kuid avatud dhuldhed pdhjustavad veekadusid
aurumise kaudu (Sykes, 2009). Kui keskkonnatingimused muutuvad liiga kuivadeks, siis on
parimaks strateegiaks 6hulohede juhtivuse vdhendamine ja nende ajutine sulgemine. See
viahendab veekadusid, kuid samuti slsiniku omastamist mis kajastub vahenenud kasvus
(Levesque et al., 2014). Sagedasemad pd&uad ja kuumalained pohjustavad ka taimede kiiremat
vananemist, vegetatsiooniperioodi lihendamist ning fotoslinteetilise pinna kadu. 2003. aastal
augustis leidis mitmel pool Kesk-Euroopas aset tugev defoliatsioon podgimetsades, mis toi
kaasa lehepinna indeksi (inglise keeles ,leaf area index”, LAl ) vdhenemise. Taimed vdivad
muuta oma morfoloogiat kohanemiseks pduale, suurendades sisiniku allokatsiooni mitte
lehtedesse vaid juurestikku ning vahendades seeldbi nende vdsu/juure suhet, lehtede suurust,
lehepinna indeksit (Marco et al., 2014). Defoliatsioon nditab kasvutendentsi Louna-Euroopas,
esinedes tammeliikidel nagu Quercus pubescens Willd., Querus pyrenaica Willd., Quercus
frainetto L. (Bussotti et al., 2014). Hariliku poogi populatsioonid, mis kasvavad Kesk ja P&hja-
Euroopas nditavad tulevikus tGenaoliselt vaiksemat defoliatsiooni maara kui Vahemere
piirkondades ja Ida-Euroopas kasvavad p0d6gi populatsioonid. Seda seetdttu, et harilik podk on
vaga tundlik keskonnatingimuste muutustele (vdhenenud sademete hulk ja kdrgemad

Ohutemperatuurid) (Marco et al., 2014). Okaspuud ja igihaljad laialehised puud on tundlikumad



poua suhtes nende okaste/lehtede pikaealisuse tottu. Heitlehised puud on selles osas vihem

tundlikud (Bussotti et al., 2014).

Selleks et teha prognoose, kuidas tuleviku kliimamuutus mdjutab erinevaid bioome, on
oluline mdista fisioloogilisi mehhanisme, mis pdhjustavad puude suremust pdua tingimustes.
Hidraulilise rikke (inglise keeles ,hydraulic-failure”) hiipoteesi kohaselt kutsub mulla
veesisalduse vahenemine esile kslileemi vedelikusammaste kavitatsiooni ja taimede
veevarustuse halvenemise. Puittaimedel on kujunenud valja struktuursed, funktsionaalsed ja
bioloogilised mehhanismid, et kaitsta ksiileemi elemente transpordifunktsiooni kadumise eest.
Uuringute kohaselt on suurema juhtsoone valendikuga ja suurema hidraulilise juhtivusega
puittaimed kavitatsioonile tundlikumad (Scholz et al., 2013). Suurenenud pd&uataluvusega
seotud morfoloogilised muutused sisaldavad Ghuléhede arvu vdahenemist, lehe rakuseinte
paksenemist, dhuldhede sukeldumist sukulentidel ja kseroftititidel. Fusioloogilised muutused
seisnevad Ohuldhede vahenenud juhtivuses ja pindtiheduses, mis viivad vee aurumise

viahenemisele lehtedest (Niu et al., 2014).

Poua tingimustes vaheneb pilvisus - see suurendab pdaikesekiirguse ja maapinna
soojenemist, mis omakorda pohjustab 6hu suhtelise niiskuse vdahenemist. Sellest tingitud
veeauru rohu defitsiidi (inglise keeles “vapor pressure deficit”, VPD) t6us on p&hjuseks
suurenenud aurumisele. Edasine mulla kuivatamine kiirendab ja voimendab pdua tagajargi.
Pduad vdivad olla soodustavaks teguriks ka polengute tekkimises. Kui tulevikus Lduna-
Ameerikas 6hutemperatuur téuseb 3 °C vorra siis metsatulekahjud véivad 2050 aastaks
toimuda 60% sagedamini (Thornton et al, 2014). Ohuldhede kontroll on taimede esmane
vastus pOua poolt tekitatud ksiileemielementide kavitatsioonile. Lehtede transpiratsiooni
reguleeriv Ohulohede kontroll madrab lehtede veepotentsiaali. Erinevust minimaalse
kstleemielementide vee potentsiaali (Wmin) ja ksileemielementide vee potentsiaali vahel, mis
pbhjustab veejuhtivuse 50% kadu (W50) nimetatakse hidraulilise turvalise piiriks, mis
vOimaldab hinnata ksiileemielementide haavatavust madalatele veepotentsiaalidele. Liigid, mis
on tundlikud kavitatsioonile (kdrgem W50) kipuvad nditama madalamat hidraulilise turvalisuse

piiri ja vOivad kogeda embooliat isegi kerge pdua jooksul (Ogasa et al., 2013). “Carbon-
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starvation” hiipoteesi kohaselt vihendab ohulGhede sulgemine veekadude viltimiseks stisiniku
omastamist fotosiinteesi kdigus, mis koos jatkuva metaboolse ndudlusega sisivesikute jarele

pohjustavad taimede nalgimist (Niu et al., 2014; Butt et al., 2014).

PSud mdjutab oluliselt mullas toimuvaid protsesse. Vahenenud mullavee kadttesaadavus
piirab mikroobset tegevust mullas ning soltuvalt poua intensiivsusest ja kestvusest voib
tdielikult peatada mikroobide metabolismi. Mulla mikroorganismide ning nende poolt eritatud
ekso-enstimide (naiteks proteaaside) liikuvus vdaheneb kui pSud intensiivistub. Samuti on
parsitud mikroobide rakusisesed protsessid kui rakkude veekadu jatkub (Kreuzwieser & Gessler,

2010).

Hiljutised kliimamuutuste simulatsioonid nditavad, et sademete hulga tdus ei ole piisav,
et kompenseerida suurenenud aurumist, mis on pdhjustatud kdrgemate Ghutemperatuuride
ning piiratud niiskuse kattesaadavuse poolt (Fréchette et al, 2011). Kuivemad tingimused,
milledega vbivad kaasneda metsapdlengute sagenemine ja intensiivistumine, voivad vahendada

maapealset samblarinde kasvu ja seeldbi mulla temperatuuritingimusi.
3.2 Korgete temperatuuride moju

Soojemas kliimas toimub taimede kasv ja areng kiiremini, kuid liiga kilm v&i liiga kuum
ilm mdojutab negatiivselt nende kasvu ja paljunemist. Viimasetel aastakiimnetel on
dokumenteeritud monede pdllumajanduslike kultuuride kiirenenud Gitsemine ja kiipsemine,
mis on seotud kérgemate Shutemperatuuride esinemisega. Maksimaalsete dhutemperatuuride
suurenemine viib aga saagi vahenemiseni ning reproduktiivsus langeb (Teskey et al., 2014).
Korgetel temperatuuridel leiab aset netofotosiinteesi langus, mis on tingitud mitmetest
protsessidest - nagu naiteks suurenenud valgus- ja pimehingamisest (Eastaugh et al., 2011);
samuti ka vahenenud fotoslisteemi Il aktiivsusest ja tllakoidide membraani kahjustustest, mis
pohjustavad ATP silnteesi languse ja suurendavad tiilakoidide membraani labitavust H+
ioonidele (Teskey et al.,, 2014). On nédidatud, et kuumastressi tolerantsus suureneb siis, kui

esineb eelnev kokkupuude mdodukalt kdrgete temperatuuridega. Naiteks musta kuuse (Picea



mariana (Mill.) seemikute eelto6tlemisel 38 °C juures (3 tundi pdevas, 6 pdeva jooksul)
pohjustas vdahendanud ja hilinenud okaste langemist 49 °C juures. 30 minutit valdanud
kokkupuude temperatuuriga 49 °C pdhjustas 100% kahjustusi seemikutes, mis ei saanud
eeltodtlust, kuid kahjustas ainult 25% eeltoddeldud seemikutest. Termilise taluvuse
suurenemine oli toendoliselt seotud kuumasokivalkude (inglise keeles ,heat shock proteins”,
HSP) silinteesiga, mille sisaldus tousis termilist eeltootlust saanud taimedes. Selliste
madalmolekulaarsete proteiinide siinteesi on tdaheldatud nii mustal kuusel kui ka kanada kuusel

Picea glauca (Moench) Voss (Teskey et al., 2014).

Osadel taimedel jddvad 6hulohed avatuks ka korgetel temperatuuridel kui veeauru réhu
defitsiit on vaga korge ja fotoslintees on vahenenud. Selline reaktsioon on dokumenteeritud
ainult mondadel liikidel ja tGenéoliselt kasutavad nad lehtede transpiratsioonilist jahutamist
selleks, et véltida voi minimeerida kuumastressi (Teskey et al., 2014). Peab mainima, et
kuumusega kokkupuutel toimub esialgu Rubisco aktiivsuse langus. Aktiivses olekus oleva
Rubisco osatdhtsus oli vihenenud umbes 30% vorra nii boreaalsel (Populus balsamifera L.) kui
ka parasvootme papli liigil (Populus deltoides L.), kui temperatuur oli 27 °C asemel 40°C (Teskey

etal., 2014).

Korgemate temperatuuridega kaasneb ka intensiivsem lenduvate orgaaniliste tihendite
tootmine. Tanu oma pikale elueale ja suurtele mddtmetele vdivad puud toota lenduvaid
orgaanilisi Uhendeid (inglise keeles ,volatile organic compounds”, VOC) palju suuremas hulgas
kui teised taimed. VOC-id on orgaanilised molekulid, milledel on piisavalt madal keemispunkt,
mistdttu nad lahevad vedelast faasist gaasifaasi flsioloogiliselt realistliku temperatuuri juures.
Kui need molekulid jouavad gaasifaasi, siis vOivad need difundeeruda kiiresti taimest
atmosfadri. VOC-id on vdga mitmekesine rihm, mis hélmab >1700 lenduvaid keemilisi
Uhendeid. Keemiliselt kuuluvad VOC-id mitmesse rihma nagu aromaatsed (ihendid
(mettulsalitstlaat ja indool), alkaanid, alkeenid, alkoholid, estrid, aldehtitdid ja ketoonid. VOC
tootmine voib olla pidev, kuid emissiooni maar varieerub suuresti vastuseks abiootilistele
faktoritele, nagu valgus ja temperatuur. VOC tootmine v@ib olla ka indutseeritud, kus nende

tootmine on aktiveeritud valiste abiootiliste tegurite poolt nagu mehhaaniline kahjustus
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(pBhjustatud tuule poolt) voi tingitud fltotooksilistest saasteainetest ja vélistest biootilistest

faktoritest nagu patogeenid ja herbivoorid (Holopainen, 2011).

Terpeenid on VOC-ide koige mitmekesisem rihm. Isopreen (1-metiiil-1,3-butadieen) on
kdige lihtsam terpeen (C5), mis on eritatud taimede poolt. Eeldatav aastane llemaailmne
isopreeni emissioon taimestiku poolt on > 600 X 10™ g C (Holopainen, 2011). Uheks kdige
tavalisemaks VOC-ks lihiajalisele kuumusele on isopreeni produtseerimine - seda siinteesivad
puud perekondadest Quercus, Populus ja Eucalyptus. Isopreeni emissioon vOib aidata
stabiliseerida fotostinteetilist kompleksi tiilakoidide membraanis. Isporeeni eraldavad ameerika
haavad (Populus tremuloides Michx.) suutsid paremini toime tulla kuumusega (36-39 °C), kui
Betula papyrifera Marsh. puud, mis isopreeni ei toota. Isopreeni ei talletata, vaid eritatakse
kohe parast tootmist (Teskey et al.,, 2014). Lisaks sellele, on isopreen vaga t6hus antioksidant

taimedes, olles kaitseks reaktiivsete hapniku ihendite vastu (Hartikainen et al., 2009).

Taimed eralduvad ka muid lenduvaid aineid, sealhulgas lipoksiigenaasi radadest saadud
Uhendeid, mida nimetatakse roheliste lehtede lenduvateks Ghenditeks (inglise keeles “green
leaf volatiles”, GLV). GLV-d vabanevad peamiselt parast kudede mehhaanilist kahjustust ja
herbivooriat, kuid samuti vdivad kdrged Oz kontsentratsioonid ja ©&hutemperatuurid
stimuleerida nende emissiooni. Lisaks kaitse- ja taimede vahelisele kommunikatsiooni
funktsioonile mojutavad taimede poolt eraldatud VOC-id oluliselt 8hu keemilisi protsesse nagu
sekundaarsete aerosoolide teke ja [Os] (Holopainen, 2011). Isegi mdddukas lehetdi rinnakul
vOib olla piisav, et esile kutsuda VOC emissiooni taimedes. Lehetdide rinnak p&hjustas
peamiselt virsikul (Prunus persica (L.) Batsch) metiiil-salitsilaadi ja terpenoidi emissiooni samas

kui kunstlikult taime haavates nende hendite emissiooni ei tdheldatud (Staudt et al., 2010).
3.3 Madalate temperatuuride moju

Puhkefaas on korgetel laiuskraadidel kasvavatel puudel (lioluline talvekiilmade
Uleelamiseks. Seevastu dhutemperatuuri kasv voib muuta pungade puhkemise ajastamist ja

teisi, puhkeseisundist vdljumisega seotud protsesse. Kuna pungade puhkemine v6ib muutuda
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varasemaks, vOib suureneda ka varakevadiste kiilmade poolt tekitatud vigastuste tGendosus
(Hanninen, 2006). Kasvuperioodi jooksul véib kilm havitada pungasid ning kogu taime
terminaalseid oksi. Lisaks sellele on kiilmakahjustatud taimed vastuvétlikumad putukate
rindele ning haigustele (Nitschke & Innes, 2008). Prognoositavate kliimamuutuste
stsenaariumite tulemuste pohjal voib harilikul ebatsuugal pungade puhkemine leida aset
praegusest 10-21 pdeva varem 2025. aastaks, 22-36 paeva varem 2055. aastaks ning 42-52
pdeva varem 2085. aastaks. Puittaimed on eriti vastuvdtlikud kiilma suhtes kasvuperioodi
esimestel nadalatel parast pungade puhkemist (Nitschke & Innes, 2008). Naiteks on kuusede
seemikud tundlikumad soojema talve suhtes kui vanemad puud. See tundlikkus vdib olla seotud
vahenenud kaitsega, mida lumikate pakub lumi 0 °C ldhedasel temperatuuril isedranis kevadel,

kui hilised kiilmad vdivad p&hjustada kahjustusi (Sykes, 2009).

Selleks et ellu jadda vee kilmumisest madalamatel temperatuuridel, on parasvéotmes
kasvatel puittaimedel kujunenud vilja kilmutamise vastased resiststentsusmehhanismid.
Kilmakindluse sesoonne kujunemine on kaivitatud fotoperioodi lihenemise ning temperatuuri
languse poolt. Kilmale aklimatsiooni perioodil vdheneb taimekudede veesisaldus. Mulla
temperatuuri langus véhendab juurerakkude membraani labilaskvust veele. Seeldbi taime
veevarustus juurestiku kaudu tasapisi vaheneb, samas kui vesi jatkab aurustumist
maapealsetest osadest, pohjustades kudede dehiidratsiooni. Samaaegselt siinteesivad taimed
kasvuperioodil kogutud reservidest lahustavaid osmootseid Gihendeid. Need lGhendid etendavad
kaitsvat rolli Iabi osmoosi (vihendades tsttoplasma kilmumistemperatuuri), kriioprotektsiooni

(stabiliseerides membraani makromolekulide struktuuri) ning suurenendavad vee viskoossust.

Taimed voivad saada kiilmakahjustusi, kui rakusisene vesi kiilmub v6i rakuvéline
vesilahuse kiilmutamine dehlidreerib rakke ohtliku maarani. Mitmeaastastel parasvootme
taimedel on seetSéttu valja tootanud voime kohaneda elutegevuseks allpool vee
kilmumistemperatuuri. Need keskkonna stiimulid kdivitavad fisioloogilisi ja keemilisi muutusi,
mis kutsuvad esile taimede k&rgemat vastupanu kiilmumistemperatuuridele. Slsivesikute
diinaamikat (eriti tarklise muundamist vesilahustavateks suhkruteks) on pdhjalikult uuritud ja

seostatakse taimede kiilmatolerantsuse kasvuga (Charrier et al., 2013).
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Sammal- ja lumikate on olulised mullapinna isolaatorid boreaalses tsoonis. Samblad
plildavad kinni pealelangevat padikesekiirgust ja kasutavad seda fotoslinteesiks. Arvestades
nende madalamat soojusjuhtivust mulla pinnakihiga vorreldes, loovad samblad fldsilise barjaari
ning vahendavad seega mulla ldbisoojenemist. Mulla temperatuur mdjutab selle toitainete
dinaamikat, aeglustades orgaanilise aine lagunemist ja vdhendades seega toitainete
kdttesaadavust. Lumi, millel on samuti madal soojusjuhtivus, takistab mulla kiilmumist talvel
ning suuri temperatuuride kdikumisi sigisel ja kevadel luues seeldbi soodsamad tingimused
mullaorganismidele ja mukoriissetele seentele (Fréchette et al.,, 2011). Lisaks sellele parsib
labikGlmunud muld juurte kasvu ja ainevahetust, mis omakorda vahendab juurte veevoolu.
Okaspuude okastes vGib esineda vee defitsiiti kevadel, kui kdrge 6hutemperatuur suurendab

VPD-d ja transpiratsiooni, kuid labikiilmunud muld takistab vee omastamist juurte kaudu.

Kanada boreaalsed metsad (Quebec) erinevad klimaatiliselt Fennoskandia metsadest
selle poolest, et seal esinevad ekstreemsemad aastased temperatuuri kdikumised, paksem
talvine lumikate ja paksem metsaalune samblarinne. Nendes Okosisteemides on risosfaari
temperatuur kontrollitud sammalde katvuse ja lumekatte poolt ning seetdttu voivad muutused
mulla pinnakihi isolatsioonis oluliselt m&jutada puude fiisiolooogilisi protsesse. Naiteks must
mand (Pinus nigra J.F.Arnold) kasvab hasti kilmadel, halvasti kuivendatud muldadel ja on
tolerantne madalatele temperatuuridele. Seevastu ameerika haab eelistab soojemaid, hasti
kuivendatud muldi ning on tundlikum madalatele temperatuuridele. Ida-Kanadas tehti kindlaks,
et sambla lisamine likkas edasi mulla sulamist kevadel 3 nadala vo6rra, kuid samblarinde
eemaldamine pdhjustas kdrgemat mulla temperatuuri ja kiirenenud lume sulamist. Looduslikes
tingimustes oli lumikatte alune mulla temperatuur ldhedane kilmumispunktile, samas kui
katmata mulla temperatuur oli parast lume eemaldamist vahemikus -2...-7 °C (Fréchette et al,,

2011).
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3.4 Mulla liigniiskuse (lileujutuste) moju

Inimtegevus - nagu taimestiku eemaldamine, ehitusté6d ning pollukultuuride liigne
niisutamine voOib pdhjustada Uleujutuste sagenemist (Dat & Parent, 2012). Ka tugevad
vihmasajud véivad pohjustada Uleujutusi, kui sademete dravool on piiratud mullastruktuuri
poolt. Mulla liigniiskus on peamine hapniku puuduse pdhjus mullas (Kreuzwieser & Gessler,
2010). Uleujutuse regulaarset esinemist on pdhjalikult uuritud lammi 6kosiisteemides (Dat &
Parent, 2012). Sellistes 6koslisteemides v&ib Uleujutus tuua palju toitaineid ©6koslisteemi,
aidates kaasa metsade korgele tootlikusele. Teisalt, mulla fiilisikalised ja keemilised omadused
on vaga mojutatud Uleujutusest, mis voib pdhjustada liksikute toitainete konsentratsioonide

tOusu voi langust (Kreuzwieser & Gessler, 2010).

Uleujutus toob mullas kaasa hapniku defitsiidi, sest (ileujutusvesi sisenedes mulda,
takistab hapniku diffusiooni validhust. Taimed ja mikroobid tarbivad kiiresti dra mulla poorides
oleva hapniku, mis pd&hjustab hupoksilisi (hapniku madal kontsentratsioon: mitokondriaalse
hingamise vdahenemine) voi anoksilisi (hapniku puudus) tingimusi (Kreuzwieser & Rennenberg,
2014). Lisaks sellele muutuvad dleujutusest tingitud hapnikupuuduse tottu mulla
flisiokeemilised omadused, nagu pH (vesinikeksponent) ja redokspotentsiaal. Vahenenud gaasi
diffusiooni kiirus mulla ja atmosfaari vahel pdhjustab gaasiliste (hendite akumulatsiooni
Uleujutatud mullas (taimehormoon etiileen, ainevahetuse produkt sisinikdioksiid). Hapniku
kdttesaadavus mdéjutab mulla mikroobikooslusi ja protsesse mis tekitavad muutusi mulla
keemilises koostises. See vdib pdhjustada vahenenud oksiideeritud toitainete kattesaadavust
(NOs~, SO,%", Fe**) ning suurendada redutseerunud orgaaniliste Gihendite osakaalu (alkaanid,
haped, karboniiilid, jt), mis vGivad taimedele olla toksilised (Kreuzwieser & Rennenberg, 2014).
Peamised puude fiisioloogilised reaktsioonid (Uleujutusele on fermentatiivsete radade
stimulatsioon ning kiirenenud glikoltltiline vool. Paljud energiamahukad anaboolsed
protsessid aeglustuvad energiakriisi Uletamiseks. Oluliseks leujutuse tolereerimise
mehhanismiks on glikollusi protsessi pidev varustamine sisivesikutega, eriti juurtes.

Protsessid, mis tarbivad palju energiat, on parsitud hipoksia tingimustes. Naiteks rakuseina
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komponentide (tselluloos, ligniin, hemitselluloos) bioslintees. Kooskdlas aeglustunud
anaboolsete protsessidega, on uleujutatud kasvukohtade puudel taheldatud vahenenud kasvu
(Kreuzwieser & Rennenberg, 2014). Talviste sademete ennustatud kasv mdnedes Euroopa
piirkondades vdib pShjustada hiipoksiat mitmetel liikidel nagu naiteks harilikul poogil (Fagus
sylvatica L.). Selle tulemusena leiavad aset juurte kahjustused ning puud muutuvad

tundlikumateks suvisele pouale (Bussotti et al., 2014).

Regulaarselt lleujutatud okoslisteeme asustavatel puuliikidel on arenenud adaptiivsed
strateegiad selleks, et liigniiskusest tingitud stressiga toime tulla. Margaladel kasvavad liigid
lGlitavad sisse stressi valtimise strateegiaid, mis pohinevad morfoloogilistel-anatoomilistel
isedrasustel. Paljud Uleujutusi taluvad liigid moodustavad ohuldvesid puude tiive alusel
vastuseks Uleujutusele. Need organid soodustavad gaasivahetust taimekudede ja keskkonna
vahel. Seega vdimaldavad 6huldved hapniku paremat omastamist, kuid samas aitavad need
kaasa gaasiliste Ghendite (siisihappegaasi, etanooli, atsetaaldehiitidi) vabastamisele atmosfaari.
Teiseks oluliseks adaptsiooniks lleujutusele on lisajuurte moodustamine. Need juured tekkivad
siis, kui primaarne juurestik on kahjustatud hapnikupuuduse tingimustes. Nendes juurtes on
suur rakuvaheruumide osakaal, mis hélbustab hapniku transporti. Kesk-Amazonase piirkonna
puudel nagu Salix martiana Leyb. ja Tabernaemontana juruana (Markgr.) K.Schum. ex J.F.Macbr
ndidati, et atmosfaari-hapniku peamiseks sisenemiskohaks taime on O6huloved lisajuurtel.
Muljetavaldavad lisajuurte ndited on Rhizophora ja Avicennia puude tugijuured, mis kasvavad
mangroovimetsade o©kosisteemides. Kolmandaks peamiseks adaptsiooniks on aerenhiimi
moodustamine. Ohuruumide moodustamine suurendab juurte kudede poorsust, h&lbustades
hapniku diffusiooni juurtesse ning aidates kaasa fitotoksiliste lenduvate metaboliitide

(atsetaaldehilidi, etanooli) ekspordile.
3.5 Osooni moju

Osooni sisenemisel 6huléhede kaudu lagundatakse see kiiresti apoplastis ning tekivad
reaktiivsed hapnikutihendid (inglise keeles “reactive oxygen species”, ROS), mis vdivad
pohjustada rakkude vigastusi ning kahjustada taimede kasvu ja produktsiooni. Kérgenenud
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Ohutemperatuurid indutseerivad liigset ROS moodustumist, pohjustades okslidatiivse stressi
taimedes. Okslidatiivne stress mojutab taimi mitmel moel, pShjustades sealhulgas kiirenenud
raugastumist, langenud fotoslinteetilist efektiivsust ja rakulisi vigastusi, mida on taheldatud nii
puudel kui rohttaimede liikidel mis on kasvanud kdrgenenud [Os] (Hartikainen et al., 2009). Kuid
taimed omavad resistentsusmehhanisme O3 poolt esilekutsutud stressile. Kui taimed puutuvad
kokku osooniga, siis dhuldhede ava suurus ning Shuldhede juhtivus viheneb. Ohuldhede
sulgemist voib samuti pdhjustada lehesisene [CO,] tdus, mis tuleneb osooni poolt indutseeritud
sisiniku assimilatsiooni inhibeerimisest kloroplastis. Lisaks on mitmed uuringud leidnud
tdendeid, et O; kutsub esile 8huldhede sulgumist, mis tuleneb sulgrakkude K* kanalite ja ca®

muutunud homodostaasist (Hoshika et al., 2013).

Taime vastus [0z] ja kbrgenenud dhutemperatuurile séltub kokkupuute intensiivsusest
ja kestusest, taimeliigist, genotililibist ning taime arenguetapist. Lisaks mdjutavad Shuldhede
reaktsiooni osoonile erinevad valiskeskkonna tegurid, nagu vee kattesaadavus ja toitained. Ka
lehtede struktuursed isedrasused, nagu lehe paksuse vOi intertsellulaarse ruumi osakaalu
muutmine iseloomustavad taime tolerantsust voi tundlikkust nende stressifaktorite suhtes.
Paksemate lehtede ja vahenenud rakkudevahelise ruumi osakaaluga liigid naitavad Os suhtes
tolerantsust, samas kui dhemate lehtede ning vaiksema sammaskoe ja kobekoe suhte ja
suurenenud rakkudevahelise ruumi osakaaluga taimed néitavad O3 suhtes suuremat tundlikkust

(Hartikainen et al., 2009).
3.6 Siisihappegaasi moju

Puittaimi iseloomustab C3 fotoslinteesi rada. Seetdttu mdjutab nende kasvu, tootlikkust
ja toitainete noudlust oluliselt atmosfaaris olev [CO,] ja kasvukoha temperatuur. Arusaam
sellest, kuidas taimed reageerivad kasvavale sisihappegaasi kontsentratsioonile on hdadavajalik
moistmiskes kogu globaalse kliimamuutuse moju maismaadkosiisteemidele (Leakey et al.,
2009). Maismaadkoslisteemid on juba preaegu korgenenud [CO,] tingimustes vdrreldes
Miotseeniga. Valitsustevaheliste Kliimamuutuste Ndukogu (inglise keeles ,Intergovernmental
Panel on Climate Change”, IPCC) prognooside jargi kasvab kasvuhoonegaasi kontsentratsioon ka
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tulevikus. Igasugune edasine [CO,] kasv m&jutab téenaoliselt oluliselt taimede kasvu nii otseselt
(stimuleerides fotosiinteesi) kui ka kaudselt - kutsudes esile planeedi keskmise temperatuuri

kasvu (Kreuzwieser & Gessler, 2010).
3.6.1 Positiivne moju

Suurenenud CO, kontsentratsioon atmosfddris mojutab otseselt puude flisioloogiat.
Praeguse CO, kontsentratsiooni tasemel on fotoslintees piiratud RuBisCO karboksiileerimise
vOimsuse poolt. Seega - suurenenud sisihappegaasi kontsentratsioonid vGivad stimuleerida
fotoslinteesi ning suurendada taimede produktsiooni (Asshoff et al, 2006). Naiteks,
suurenenud [CO,] (550 ppm) suurendas ameerika haava (Populus tremuloides Michx.)
lehepinna indeksit ja fotostisteem Il efektiivsust. Lisaks otsesele mdjule fotoslinteesile ja
kasvule, suurendas [CO,] kasv ka vee kasutamise efektiivsust (inglise keeles ,water-use

efficiency”, WUE), potentsiaalselt suurendades pdua tolerantsust (Stinziano & Way, 2014).

Godbold et al., (2014) leidsid, et kérgenenud [CO,] kiirendab susiniku allokatsiooni
juurtesse ja mukoriitsetele siimbiontidele ning suurendab tsitokiniinide tootmist, mis aitavad
parsida lehtede vananemist. Teskey et al.,, (2014) markisid, et korgenenud atmosfaari CO,
kontsentratsioon voib leevendada kuumastressi tagajargi. IImnes, et CO, kontsentratsioonil 180
umol™ oli fotosiinteesi temperatuuri optimum 20 °C juures, samal ajal kui kuni CO,
kontsentratsioonil 700 umol™ oli temperatuuri optimum 38 °C juures. Naiteks kreosoodi-p&&sa
taastumine Uheksapdevasest kuumalainest oli kiirem korgenenud CO, kontsentratsioonil
(Teskey et al. 2014). Kérgenenud siisihappegaasi sisaldus pShjustab dhulGhede osalist sulgemist
paljudel (isedranis laialehistel) puuliikidel, véimaldades séilitada mulla niiskust ning suurendada

transpiratsiooniks vajaliku vee kadttesaadavust kasvuperioodi valtel (Teskey et al. 2014).
3.6.2 Negatiivne moju

Kérged CO, kontsentratsioonid vdivad mdjutada taimi ka negatiivselt, naditeks
viahendades kilma tolerantsust. Seda tdheldati metsapiiril kasvaval euroopa lehisel; samas ei

taheldatud sellist efekti konksmannil (Pinus uncinata Raymond ex A. DC.). Kuigi suurenenud
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[CO,] vdhendab dhulGhede juhtivust lehe tasemel, siis vGrastiku lehtede pindala pigem kasvab
ning see vOib pdhjustada taime veekao suurenemist. Samas vdib vahenenud aurumine
pohjustada lehestiku temperatuuri kasvu ja seeldbi siivendada kuumastressi (Stinziano & Way,

2014; Teskey et al., 2014).

3.7 Muutused toitainete kattesaadavuses

Toitainete ringlus taimede ja mulla vahel on (ks olulisemaid dkoslisteemi toimimise
protsesse. Toitainete kattesaadavus voib piirata Okoslisteemide tootlikkust ja isegi taimede
ellujadamist. Kuigi vaid 16 keemilist elementi on vajalikud kdrgematele taimedele, siis ka the
elemendi puudumisel ei ole taimed voimelised jatkama oma elutsiiklit. Vastavalt iga elemendi
doosile mis on vajalik taimede normaalseks kasvuks, liigitatakse neid makro- ja
mikroelementideks. Makrotoitaineid vajatakse suurel hulgal ja nad moodustavad tavaliselt
rohkem kui 0,1% taimede kuivmassist (C, H, O, N, P, K, Ca, Mg, S); samas mikroelemente
vajatakse vaikestes kogustes ning nad moodustavad kuivmassist vaid 0,05% (Zn, Fe, Mn, Cu, B,
Mo, Cl) (Lukac et al., 2010). Toitainete omastamine on temperatuurist vaga soltuv protsess.
Toitainete omastamine suureneb dhutemperatuuri tdustes kuni optimaalne temperatuuri lavi
on saavutanud. Naiteks harilikul kuusel oli ammooniumi omastamine maksimaalne 20 °C juures,
kuid kdrgematel temperatuuridel hakkas omastamise maar langema ((Lukac et al., 2010). Ka
kivimite murenemine ja porsumine on vaga olulised toitainete allikad ning nende maar séltub
suuresti mulla temperatuurist ja niiskusest. Kasvav O6hutemperatuur kiirendab toitainete
vallandumist mulla mineraalsest osast, samas kui vahenenud mulla niiskus vdib seda protsessi

piirata (Lukac et al., 2010).

Taimede fotosinteetilist aktiivsust ja kasvutempot voib stimuleerida N lisamisega N-
vaestes tingimustes. Samuti muudab pikaajaline kokkupuude kérgenenud [CO,] lehtede N
sisaldust. Lammastiku jaotus lehestikus ja samuti N omastamine on peamised tegurid mis
mojutavad lehtede N kontsentratsiooni. Taheldatud lehtede N sisalduse langus kdrgenenud
[CO,] on tingitud vdhenenud N omastamisest biomassi Ghiku kohta (Kreuzwieser & Gessler,
2010). Suurenenud N ladestumine taimes stimuleerib lehepinna kasvu, mis vdib omakorda
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vdhendada p6ua taluvust. Lisaks sellele pShjustab okslideeritud N ladestumine muutusi mulla
hapestumises ning aluseliste katioonide kadusid (Ca). Vahenenud kaltsiumi kdttesaadavus voib
rikkuda rakumembraani talitlust, vahendades kiilma tolerantsust ning suurendades potentsiaali
kilmumisest tingitud vigastuste tekkeks. Seega vdivad mulla N sisaldus ja klimamuutus muuta
koosluse liigilist koosseisu pdua- ja kilmakahjustuste kaudu, vdhendades seeldbi bioloogilist

mitmekesisust (Marco et al., 2014).

Ldammastiku (N) kérval on vaga oluline makroelement fosfor (P), mida kasutatakse
energia salvestamiseks ja llekandmiseks ning see on oluline nukleiinhapete, koensuimide,
nukleotiidide, fosfoproteiinide ja fosfolipiidide struktuurielement. Orgaanilise P osakaal metsa
mullas on vdga varieeruv ning selle kattesaadavus on sdltuvuses juurte poolt toodetud
ektoenstiimidest, mukoriissetest hiifidest ja mulla mikroorganismidest. On taheldatud, et
fosfori ja fosfaatide (PO,37) kontsentratsioonid langevad hariliku p66gi maapealsetes ja maa-

alustes kudedes juba parast 3 nadala pikkust eksperimentaalset pduda (Lukac et al., 2010).

Taimed saavad kasu kooseksisteerimisest seentega - miukoriisast. Nii endo- kui ka
ektomiikoriisa parandab taimede veevarustust ning mojutab toitainete omastamist. Lisaks
sellele, pakub ektomikoriisa kaitset patogeensete mikroorganismide vastu. Erinevalt
endomikoriisast, on ektomikoriisa tundlikum korgele mulla niiskuse sisaldusele ja
uleujutustele. On tdheldatud, et puud mis kasvavad perioodiliselt Uleujutatud aladel,
moodustavad peaaegu eranditult endomikoriisat, samas kui parema dravooluga aladel

moodustavad sama liigi puud tavaliselt ektomikoriisat (Kreuzwieser & Gessler, 2010).
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4. Ekstreemsete ilmastikumuutuste tagajarjed

Globaalse soojenemise ja vahenenud vee kattesaadavuse tagajarjed on juba ndha kogu
maailmas. Euroopas poOhjustasid pikaajaline vee defitsiit ja suured pduad puude suremust,
olulist metsa pindala vahenemist ning taimkatte muutusi kuivadel uurimisaladel ning liikide

leviala servades (Levesque et al., 2014).
4.1 Metsade havimine ja puude suurenenud suremus

Ulatuslik metsade suremus vdib muuta kohalikku, piirkondlikku ja Glemaailmset sisiniku
bilanssi. Metsad salvestavad stisinikku tunduvalt rohkem kui atmosfaar ja metsade havimisel
jaotuvad Umber 6koslisteemi sisesed slisiniku varud ja vabastatakse rohkem siisinikku tagasi
atmosfaari. On voimalik, et laialt levinud metsa suremus vdib muuta kdesoleva sajandi jooksul
maailma troopilised metsad sisiniku neelajast suureks sisiniku allikaks (Allen et al., 2009).
Minevikus aset leidnud massilised puude ja metsade havimised on pdhjalikult

dokumenteeritud. Siiski ei saa neid slindmusi seostada tingimata vaid kliimamuutustega.

Euroopa. Euroopas oli hiljutine puude suurenenud suremus seotud kuivade ja kuumade
keskkonnatingimustega aastatel 1990-2000 Vahemere piirkonnas. Eriti suur erinevate puuliikide
suremuse maar oli Hispaanias; suurenenud oli tamme, kuuse, p606gi ja manni suremus
Prantsusmaal (tingituna kuumalainest 2003 aasta suvel). Tugev poud 2000. aastal havitas palju
Abies cephalonica L. puistuid Kreeka mandriosas. Kaugemal p&hjas pdhjustas suvine pdud koos
biootiliste stressifaktoritega hariliku tamme suurenenud suremust Poolas, hariliku kuuse
suurenenud suremust Kagu-Norras ja siberi kuuse (Picea obovata Ledeb.) suurt suremust
Loode-Venemaal (Allen et al., 2009). Arvatakse, et ka kastanipuu (Castanea) ei saa pusida
tuleviku kliimatingimustes, sest ta on vaga noudlik toitainete ja valguse suhtes ja naitab korget
defoliatsiooni maara kogu Euroopas (Marco et al., 2014). Hariliku tamme (Quercus robur L.)
kdrge suremuse tulemuseks on muutunud vanuseklassilised proportsioonid ja vahenenud

seemikute uuenemine (Levanic et al., 2011). PGua tagajarjel toimus ulatuslik hariliku manni
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suremus aastatel 1940-1955 Sveitsis; hariliku tamme suremus paljudes Euroopa riikides parast

tugevaid pdudasid aastatel 1892-1897, 1910-1917, 1922-1927, 1946-1949 (Allen et al., 2009).

Aasia. Malaisias ja Indoneesias Kalimantani troopilistes niisketes metsades p&hjustasid puude
suremust El Nifio ndhtusest tingitud pouad aastatel 1982/1983 ja 1997/1998. Léuna-Koreas on
pouade tulemusel suurenenud korea nulu (Abies koreana E.H.Wilson) suremus, Saudi Araabias
abessiinia kadaka (Juniperus procera Hochst. ex Endl.), Tirgis mitmete manni- ja kuuseliikide
suremus. Hiljutised pduad pohjustasid lda-Hiinas Pinus tabulaeformis Carr. puistute havimist
enam kui 0,5 miljonil hektaril. PGud pdhjustas samuti Meyeri kuuse (Picea meyeri Rehd. &

E.H.Wilson) ulatuslikku suremust P6hja-Hiinas aastatel 1920-1930 (Allen et al., 2009).

Aafrika. Puude suurenenud suremus Aafrikas on seotud pduadega. Aastatel 1876-1881
pohjustas tugev poud Pohja-Aafrikas on pohjustatud atlase seedri (Cedrus atlantica (Endlicher)

Carriere) suurenenud suremust Morokost kuni Alzeeriani (Allen et al., 2009).

P6hja-Ameerika. Alates 1997 aastast on pduad ja kuumalained kogu P6hja-Ameerika lIdaneosas
viimase kiimne aasta jooksul p&hjustanud ulatuslike putukariiiiste masspuhanguid ja puude
suurenenud suremust, mdjutades metsi 20 miljonil ha Alaskast kuni Mehhikoni. Mandri idaosas

on suurenenud Quercus perekonna liikide suremus (Allen et al., 2009).

Louna- ja Kesk-Ameerika. Pouad on vdimendanud Costa Rica, Panama ja Kagu-Brasiilia
troopiliste metsade suremust ja pohjustanud liigi Nothofagus dombeyi (Mirb.) Derst. ulatusliku
suremust kogu Amazonase piirkonnas 2005. aastal. Ulatuslik Austrocedrus chilensis (D.Don)
Pichi-Serm. & Bizzarri suremus leidis aset El Nifio tagajarjel aastatel 1910-1920 ning 1950-1960
Argentinas (Allen et al., 2009).

Austraalia. Kirde-Austraalia paras-niiskes metsades on mitmeaastased pduad suurendanud
eukallipti ja Corymbia perekonna liikide suremust ning on pdhjustatud ka akaatsia (Acacia)
suurenenud suremust. On tdendeid poua poolt pohjustatud |dunapoogi (Nothofagus)

suurenenud suremusest Uus-Meremaal. Massiline eukallipti, akaatsia ning Callitris liikide
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suremus terve 20 sajandi valtel oli p6hjustatud tugevatest péudadest Kirde-Austraalias (Allen et

al., 2009).

Tulemused naitavad, et kliimamuutusest tingitud suremus on oluliselt kdrgem noortes
metsades. Arusaam sellest, kuidas noored metsad reageerivad kliimamuutustele on vaga
oluline selleks, et ennustada boreaalsete metsade vastust tulevastele kliimamuutustele
(Hanson et al., 2001). Naiteks ameerika haava, palsampapli (Populus balsamifera L.), musta
kuuse ja kanada kuuse (Picea glauca (Moench) Voss) prognoositav aastane suremus oli 1958-
2007 kasvanud noortes metsades vastavalt 2,88%, 4,70%, 5,64% ja 8,18%. Seevastu vanades

metsades aga 1,65%, 2,24%, 3,89% ja 4,12% (Luo & Chen, 2013).
4.2 Putukariiliste puhangud

Temperatuur mangib olulist rolli putukate ja seente arvukuse ja leviku méaaramisel
(Pinkard et al., 2011). Kuna putukad on poikilotermsed organismid, siis suurendab globaalne
soojenemine nende talvist ellujddmist ja arengu kiirust, suurendades seeldbi nende
populatsioonide arvukust ja rlUstepuhangute riski (Lindner et al, 2014). Soojad
ilmastikutingimused mdojutavad otseselt putukate populatsioonide diinaamikat (Allen et al.,
2009; Pinkard et al., 2011). Taimede vastus putukate poolt p&hjustatud defoliatsioonile soltub
kahjuri riinnaku sagedusest ja kestusest. Fotoslinteesi maar kasvab defoliatsiooni sageduse

suurenemisel ehkki fotosiinteesiv lehepind vdaheneb (Pinkard et al., 2011).

On taheldatud hariliku manni |Gunapoolsete populatsioonide hukkumist Hispaanias
putukaruste tagajarjel. Oma ldunapoolseima leviku piiril on selle liigi kdrge suremus seotud
kahjurite puhangutega (Ge et al., 2011). Boreaalsetes piirkondades on hariliku manni suremus
mojutatud suurenenud koorelraski populatsioonide poolt, olles seotud pehmede talvedega
(Bussotti et al., 2014; Grace et al., 2002). Uuringust selgus, et seentega siimbioosis oleva
kooreiraski populatsioon oli parsitud monoterpeenide poolt (p-tsiimeen ja terpinolen), mida

eritatakse naiteks Jeffrey manni (Pinus jeffreyi (Balfour) Murray) poolt (Holopainen, 2011).
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Ajaloolistest herbaariumi eksemplaaridest oli leitud palju Melanaspis tenebricosa
putukate valmikuid. Ajaloolises andmekogumis oli putukate rohkus maksimaalne optimaalses
temperatuuri vahemikus (16,7-26,1 °C); kuid valmikute arvukus oli vaiksem kuumemate ja
jahedamate temperatuuridega aladel. Taimemahla imevad herbivoorid nagu Melanaspis
tenebricosa kahandavad peremeestaime ressursse, vihendades taime fotosiinteesi, kasvu ning

paljunemist (Youngsteadt et al., 2014).

Metsad salvestavad 45% sisinikku (umbes 1600 Pg C), panustades 50% maismaa
primaarproduktsiooni (Wei et al., 2014). Kahjurite tegevus voib aga oluliselt mdjutada metsade
neto primaarproduktsiooni (inglise keeles “Net primary production”, NPP). Seda illustreerib
maestiku-manniiraski (Dendroctonus ponderosae Hopkins) naide. See liik pdhjustas ulatusliku
puude suremust, NPP vahenemist ning muutusi metsa liigilises koosseisus PGhja-Ameerika
mannimetsades (Pinkard et al., 2011). Hinnanguliselt voéivad mardikate massilised puhangud
pohjustada slisiniku 270 megatonni suurust vahenemist aastatel 2000-2020, muutes metsa
vaikesest susiniku neelajast suureks sisiniku allikaks. Samuti on taheldatud interaktsioone pdua
tugevuse ja floeemi mahla imevate putukate (Cardiaspina spp.) vahel. See putukaliik muutis
Eucalyptus delegatensis Labill. puistu ldbi suurenenud puude suremuse ja vdahenenud NPP

kombinatsiooni CO, neelajast CO, allikaks.

Suur lammastiku ja vee kattesaadavus vdib suurendada puude taastumise madra
defoliatsioonist, suurendades fotoslinteesi maara, kuigi need tingimused vdivad moningatel
juhtudel suurendada toendosust saada tulevikus kahjustusi sekundaarse kaitse keemiliste
muutuste téttu (naiteks tanniinide, fenoolide ja eeterlike 6lide vahenenud kontsentratsioonid)

(Pinkard et al., 2011).

Poud suurendab paljude puuliikide vastuvotlikkust putukariiiistele. See véib olla seotud
selliste teguritega nagu vahenenud sekundaarsete kaitselihendite konsentratsioonid,
patogeenide kasvu soodustavate lihendite kontsentratsioonide (nagu gliikoos) tdus, muutused
peremeeskoe veesisalduses mis soodustab patogeene sisenemist tivesse (Pinkard et al., 2011).

Kérgemad ohutemperatuurid voivad soodustada ka mitte-putukatest kahjurite levikut, nagu
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seda on patogeensed seened. Lisaks sellele, kehvad mullaomadused koosmd&jul pduaga
pdhjustavad vahenenud vaikude voolu ning kaitset putukate vastu. See vdimaldab hiljem
mardikalistega siimbioosis olevatel seentel koloniseerida ja ummistada maltspuitu, péhjustades
kavitatsiooni ja transpiratsiooni vahenemist, vdrade kuivatamist ja puude suurenenud suremust

(Allen et al., 2009).

Juurte kahjurid, vahendades juurte biomassi ja kasvu, mdjutavad taime vdimet
omastada vett ja toitaineid, mis omakorda kaudselt mdjutab fotosiinteetilisi protsessi. Naiteks
hallitusseen Phytophtora cinnamomi pohjustab lehestiku varvuse muutust, enneaegset
lehestiku vananemist ja potentsiaalselt suurenenud suremust. Naiteks pShjustas Phytophthora
cinnamomi 19% fotoslinteesi vahenemise harilikul kastanil (Castanea sativa Miller) (Pinkard et

al., 2011).

Patogeen, mis pohjustab ebatsuuga okka pudetdve on askomiitseet (Phaeocryptus
gaeumannii (T. Rohel)). Parast umbes aasta kestnud inkubeerumist, mille jooksul mitseel
koloniseerib okaste pinda ja sisemust, hakkab mitseel tootma viljakehi ning blokeerib
Ohuldhesid. See blokeerumine po&hjustab olulist ohulGhede juhtivuse ja fotoslinteesi
vahenemist. Kui umbes 25-30% 0&huldohesid on blokeeritud, siis jouavad okkad negatiivse
susinikubilansini, muutuvad klorootilisteks ning langevad maha. Sellest tulenevalt véib puude
kasv vaheneda 20-50% vorra. Phaeocryptus gaeumannii ei toota Uhtki toksiini ning ei pdhjusta

muud kahju peale slisihappegaasi diffusiooni piiramise dhulhede kaudu (Saffell et al., 2014).

4.3 Liikide invasioon

Paljud puuliigid on elupaikadeks teistele liikidele ning nihked metsa koosseisus ja
struktuuris mojutavad teisi troofilisi tasemeid O0kosilsteemis. Biootilised stressifaktorid, nagu
invasiivsed putukkahjurid ja invasiivsed liigid voivad siivendada klimaamuutustest pdhjustatud
stressi. Invasiivsed liigid voivad olla peamiseks probleemiks metsades kuna need vahendavad
kohalike liikide arvukust ning mitmekesisust. Muud stressifaktorid (sealhulgas putukkahjurid)

vOivad hélbustada invasiivsete taimede levikut ning kasvavad 6hutemperatuurid véivad samuti
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soodustada voorliikide levikut (Fisichelli et al., 2014). Euroopa Alpides on illdine trend, et
liigirikkus kdrgel magedes kasvab, kuna paljud Idunapoolse levikuga liigid liiguvad pdhjapoole
(kliima muutub soodsamaks). See vdib pdhjustada kohalike liikide véljasuremist, kuna uued

liigid tdrjuvad vanu liike valja (Sykes, 2009).

Kuivades tingimustes naitab harilik mand puittaimedele tillpilist pSua véltimise
strateegiat. See liik vdahendab Ohuldhede juhtivust pdua varases staadiumis, valtimaks
embolismi ja kstleemi hidraulilise funktsiooni kadu, mis samaaegselt véihendab assimilatsiooni
kiirust - seega ka kasvu. Hariliku manni véime taluda perioodilisi pduasid on aga piiratud ja see
liik ei pruugi toime tulla ekstreemselt pSuastes kasvutingimustes. Vastupidiselt, must mand, mis
parineb Vahemere aladelt, on vahem mojutatud tugevast mullavee defitsiidist. Sellel liigil
esineb teistsugune pdua valtimise strateegia - ta sailitab t6husama Ghuldhede kontrolli, et
vahendada kuivades tingimustes veekadusid aurumise kaudu. See vdoimaldab sdilitada positiivse
susiniku tasakaalu isegi kuivades oludes, muutes selle liigi vahem tundlikuks pduale (Levesque

etal., 2014).
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5. Arutelu

Pohja-Euroopas toob tsonaalne Ohuringlus endaga kaasa ko&rgemaid talviseid
Ohutemperatuure ja madalamaid temperatuure suvel (Sepp & Jaagus, 2002). Aastatel 1951-
2000 on Eestis taheldatud sademete hulga kasvu kilmal poolaastal oktoobrist martsini. Samuti
on lumikatte kestus vahenenud 17-20 pdeva vorra sisemaa piirkondades ning 21-36 pdeva vorra
rannikul (Jaagus et al., 2008). Kui samalaadsed ilmastikutrendid Eestis jatkuvad, siis vGib puudel
esineda rohkem mulla liigniiskusest tingitud probleeme nagu naiteks mulla hapniku vaegus. Kui
uleujutusvesi siseneb mulda, takistab see hapniku diffusiooni valisdhust ning tulemuseks on

hipoksilised tingimused.

Kuna Eestis ilmastik ldheb niiskemaks, hariliku kuuse kasv, mis on vaga tundlik pGuade
suhtes, vdib olla soodustatud. Samuti harilik mand, mis on ks Eesti peamistest puuliikidest v8ib
muutuvates niiskemates kliimatingimustes kasvada paremini, kuna see liik samuti ei talu
tugevaid pouasid. Kuid peab arvestama, et Eestis, kus aastane sademete hulk Uletab
summaarse aurumise, ei kasva selliseid puuliike, mis on vaga tundlikud liigniiskusele. Samas
vOib eeldada, et kuigi Eestis ldheb ilmastik tGenaoliselt niiskemaks, suureneb samal ajal
ekstreemsete ilmastikundhtuste (sh. pdudade) esinemise tdendosus. Samal pdhjusel voib
kuivemas Kesk-Euroopas esineda (leujutusi. Seega vOib suurimaks probleemiks olla

ekstreemumite mdju.

Prognooside kohaselt muutub Kesk-Euroopas kliima kuivemaks, sademeid hakkab
esinema harvemini ning pouade kestus vdib pikeneda. Euroopa kolm peamist parasvootme
metsa puuliiki on harilik kuusk, euroopa nulg ja harilik pook. Harilik kuusk on majanduslikult
vaga oluline ja laialt levinud liik Euroopas, kuid teda peetakse vaga vastuvodtlikuks pduale.
Euroopa nulg seevastu on Kesk-Euroopas laialt levinud okaspuu, mis on palju resistsentsem
poua suhtes. Seetdttu peetakse seda muutuvates kliimatingimustes vdimalikuks alternatiiviks
harilikule kuusele looduslikes 6koslisteemides. Ka harilik p66k on tolerantsem pdua suhtes
vorreldes hariliku kuusega. Sellest voib jareldada, et hariliku kuuse leviala vdib Kesk-Euroopas

tulevikus oluliselt kahaneda. Seda juhul kui 6hutemperatuur jatkab suurenemist ning vdivad
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hakata domineerima poua-tolerantsemad puuliigid, nagu naiteks euroopa nulg. Naiteks musta
mandi (Pinus nigra J.F.Arnold) véib kasitleda potentsiaalse hariliku manni asendajana Kesk-

Euroopa kuivas kliimas.

Kliimamudelid ennustavad olulist sademete hulga vahenemist ning pikenenud pduasid
Léuna-Euroopas, mille tulemusena voivad tekkida metsatulekahjud. Sellistes tingimustes voivad

moned puuliigid saada asendatud kseroflilitsete pddsaste ja rohttaimedega.
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6. Kokkuvote ja jareldused

Kdesoleva bakalaureuset6o eesmargiks oli vdlja selgitada kuidas kliimamuutus ja
ekstreemsed ilmastikutingimused md&jutavad puude talitlust ja kasvu ning millised

adaptsioonid voimaldavad paremini toime tulla muutuvates keskkonnatingimustes.

Puittaimede esinemine ja suur mitmekesisus on vaga oluline inimkonna jaoks. Metsades
toodetakse suurt osa hapnikust, samuti on mets oluline elupaik paljudele organismidele
ning on majanduslikult tahtis resurss. Oma pikaealisuse tdttu on puittaimed vadga
tundlikud kliima muutustele, kuid neil esinevad mehhanismid ilmastiku- ja

kliimamuutustega kohanemiseks.

Leidsin, et kliimamuutuse tottu paljude taimede ja teiste organismide levilad nihkuvad
nii suurematele korgustele kui kdrgematele laiuskraaditele. Kuna keskkonnatingimused
muutuvad soojemaks, siis paljud haruldased liigid ei suuda t6endoliselt plisima jaada
nende praegustes elupaikades. Naiteks paljud margalade liigid ei pruugi enam ellu jaada

kui toimuvad muutused margalade hiidroloogias voi kui margalad kuivavad.

Tuleb tunnistada, et kitsa geneetilise varieeruvusega endeemsed ja reliiktsed liigid voi
populatsioonid on korgelt ohustatud. Need liigid/populatsioonid vajavad ennetavat

elupaikade sailitamist ja ex-situ kaitset (naiteks botaanikaaedades).

Uheks suurimaks viljakutseks tinapdeva metsanduses on vilja valida sellised
liigiomased genotiulbid, mis on suutelised kasvama teisenevates 21 sajandi
kliimatingimustes mil prognoositakse kuumalainete sageduse ja kestuse kasvu,
suurenenud temperatuuri kdikumisi ja pouade/uleujutuste suurenenud sagedust. Tuleb
otsida puuliike, mis on tolerantsemad varieeruvatele keskkonnatingimustele ja

vOimelised tootma piisavas koguses kvaliteeset puitu.
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7. Summary

The aim of this thesis was to find out how climate change and extreme weather
conditions affect the performance of the trees and woody plants and what adaptations

are established in order to better cope with changing environmental conditions.

The presence and high diversity of woody plants is very important for humanity. Forests
are the lungs of the Earth- there is produced most of the oxygen; furthermore, they
serve as a habitat for organisms and they are economically and energetically important.
Trees are very sensitive to climate change, but they possess mechanisms to adapt to

changes in weather and climate.

| analysed that due to the ongoing climate change, extreme weather conditions will
occur more frequently, thus greatly endangering the survival and growth of plants.
Climate change has led to the increase of climatic extremes such as droughts, heat

waves, torrential rain and cold.

The habitat areas of many plants are shifting to the greater height and to the higher
latitudes. As environmental conditions become warmer, many rare species cannot
survive in their current locations due to the changes in air temperature and
precipitation regime. For example, many wetland species may not longer survive if the

changes in hydrology of wetlands occur or if these will dry out.

One of the biggest challenges in today's forestry is to select those species specific
genotypes that are able to grow in altered climatic conditions which may occur in the 21
st century, which is projected in increases of the frequency and duration of heat waves,
increased temperature fluctuations and increased drought frequency. It is essential to
find tree species that are able to grow in altered environmental conditions and can

produce in sufficient quantities high-quality wood.
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