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Infoleht

Ilmastikutingimuste méju hariliku kuuse tiive kasvudiinaamikale

Harilik kuusk (Picea abies (L.) H. Karst.) on iiks levinuim okaspuuliik Eestis ja Euroopas.
Globaalne soojenemine pohjustab temperatuuri ja sademete muutusi kogu kuuse areaali piires.
Bakalaureuset6d eesmirk on anda teaduskirjanduse pohjal {ilevaade sademete ja temperatuuri
mojust hariliku kuuse tiive kasvudiinaamikale ja ehitusele nii vegetatsiooniperioodi siseselt kui

ka aastate 10ikes.
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Impact of weather conditions on dynamics of stem growth of Norway spruce

Norway spruce (Picea abies (L.) H. Karst.) has one of the widest distributions among conifers
in Estonia and Europe. Global warming causes changes in temperature and precipitation across
the whole distribution range of spruce. The aim of this Bachelor’s thesis is to give an overview,
based on scientific literature, of impacts of precipitation and temperature on intra- and

interannual growth dynamics and stem structure of Norway spruce.
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1. Sissejuhatus

Taimeriigi esindajate kasvu suunavad idanemisest hukkumiseni eriilmelised abiootilised ja
bioloogilised tegurid. Bioloogilised ehk biootilised mojurid 1dhtuvad teistest organismidest,
kaasaarvatud sama liigi isenditest. Muutlikest abiootilistest teguritest on olulisemad
temperatuur ja sademed, mis avaldavad otsest moju taimorganismi eri osade kasvule voi
mdjutavad kasvukohaomadusi nt 14bi mullatekkeprotsesside (Pihelgas 1983). Parilikkusinfos
peitub geneetiline informatsioon organismi iilesehituseks, mis seab muuhulgas ka piirid
tervikliku isendi ja tema erinevate osade vdimekusele reageerida pidevalt muutuvatele

keskkonnatingimustele (Schweingruber 1996).

Sattudes kasvama piisavalt optimaalsete tingimustega keskkonda, areneb mitmeaastastel
puittaimedel tiivi, mis teiskasvu kdigus aastast aastasse pidevalt jameneb. Tiive peamisteks
tilesanneteks on olla tihendusliili juurte ja lehtede vahel ning olla tugistruktuuriks teistele
maapealsetele taimeorganitele (Kukk 1996; Saaramn & Veibri 2006). Tiive kaudu
transporditakse mullast vett ja toiteelemente lehtedeni ja lehtedest fotostinteesi saadusi teistesse
taimeosadesse (Evert & Eichhorn 2013). Taimeriihmiti ja liigiti varieerub tiivepuit oma
ehituselt ja mitmete omaduste poolest, mille madrab genotiiip koostoimes

keskkonnatingimustega (Schweingruber 1993; Saarman & Veibri 2006).

Muutuvate kliimaolude kontekstis on tdstatunud kiisimused metsadkosiisteemide ja nende
osade, sh puude, kohanemisvdime kohta. Kohastumused varem esinenud tingimustele ei pruugi
aidata hakkama saada uutes oludes vGi mdjuvad isegi negatiivselt. Naiteks kasvu vale
ajastamine, ulatuslikud ekstreemsed ilmastikuolud (sh pikaaegsed pduad), koostoimes seen- ja
putukkahjuritega, voivad pohjustada mastaapseid puude ja puistute hukkumisi (Lévesque et al.
2013).

Erandiks ei ole ka mure paljasseemnetaimede hdimkonda, ménniliste (Pinaceae) sugukonda
kuuluva hariliku kuuse (Picea abies (L.) H. Karst.) hakkamasaamise iile. Mitmed
kasvuprognooside ja -mudelite pakutud tulevikustsenaariumid erinevad iiksteisest suures
ulatuses, mistdttu on hddavajalik arvestada voimalikult paljude aspektidega (Huang et al.
2021). Kuusk on Pohja-Euroopas oluline puuliik nii majanduslikult kui ka 6koloogiliselt ja
seega on korgendatud huvi ootuspdrane. Majanduslik olulisus seisneb eelkdige hrl kuuse
tiivepuidu mitmekiilgses kasutamises, puidutodstus ja metsandussektor pakub t66d paljudele
Pohja-Euroopa ja Baltimaade elanikele. Tiivest saadav kuusepuit on tdnu liigi laialdasele

levikule (vt ptk 2.1.) ja kergele toodeldavusele leidnud minevikus ja leiab ténini ulatuslikku
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kasutust sae- ja mooblitdostuses, paberi- ja keemiatdostuses, ehitiste konstruktsioonides jm
ning oma heade resoneerimisomaduste poolest ka muusikapillide valmistamisel (Laas 2004;
Saarman & Veibri 2006).

Bakalaureuset6o eesmargiks on anda kirjandusel pohinev iilevaade hariliku kuuse tiive
erinevate osade reageerimisest ilmastikutingimustele. Teaduskirjanduse otsimiseks kasutati
peamiselt andmebaasi Scopus. Teostati otsingupéringuid, mis holmasid eelkdige harilikku
kuuske, aga juhul kui temaatilisi artikleid ei leitud, laiendati otsingut perekonna, sugukonna ja
vajadusel ka klassi tasemini. Okaspuid puudutavad teatmeteosed saadi Tartu Ulikooli
Raamatukogust. Jargnevates alapeatiikkides leiab kaisitlust hariliku kuuse botaaniline
iseloomustus, sademete ja temperatuuri moju tiivekomponentide omadustele, kasvukiirusele
ning kasvufenoloogiale aastasisesel (ithe vegetatsiooniperioodi jooksul) ja aastatevahelisel

ajaskaalal.



2. Botaaniline iseloomustus

2.1. Kuuse levik ja 6koloogia
Harilik kuusk eelistab viljakaid parasniiskeid kasvukohti. Soltuvalt kasvukoha mullast kujuneb

vélja hrl kuuse juurestik. Hea vee- ja ohulédbilaskvuse korral areneb siigavale ulatuv ning
kehvemates oludes pinnapealne juurte siisteem (Laas 2004). Piisivalt liigniisketes kui ka
labikuivavates pouakartlikes muldades on kuuse kasvamine tugevalt héiritud, kuna liigne vesi
pOhjustab hiipoksiat ja veepuudus héirib eluprotsesse (Evert & Eichhorn 2013). Ainult viga hea
labilaskvusega muldadel, kus on kerge 16imis ja paks mullakiht, arenevad stigavale tungivad
ankurjuured, mistottu on hrl kuusk iiks altimaid puuliike tuulekahjustustele, peamiselt
tormiheitele (Tjoelker et al. 2007; Laas et al. 2011).

Harilik kuusk kasvab looduslikult boreaalsetes ja hemiboreaalsetes metsades Fennoskandias,
Baltimaades, Valgevenes ja Venemaal, Louna- ja Kesk-Euroopas holmab areaal peamiselt
(subalpiinseid) maéestikupiirkondi. Kultiveerituna aga kasvab peaaegu koikjal Euroopa
parasvootmes, samuti teistes maailmajagudes (Laas 1987; Laas 2004; Caudullo & Tinner 2016)
(vt Joonis 1). Vanimate teadaolevate liigiesindajate vanus, kes kasvavad Lduna-Norras,
kiitindib iile 530 aasta (Castagneri et al. 2013), kuid juba tile 250-aastased puud on péris
haruldased (Laas et al. 2011).

Eestis leiab enamuspuuliigina kuuske kasvamas peamiselt mineraalmuldadel viljakates
laanemetsades jdnesekapsa ja sinilille kasvukohatiiiibis, palumetsades janesekapsa-mustika
kasvukohatiiiibis, salumetsades naadi kasvukohatiiiibis, moodustades nii puhtkuusikuid kui
kasvades segus niiteks hariliku manni (Pinus sylvestris L.) ja arukasega (Betula pendula Roth),
teistes tiilibirihmade kasvukohatiiipides on kuuse osakaal vidiksem. Turvasmuldadel
moodustab kuusk puistuid peamiselt janesekapsa-kddusoo kasvukohatiiiibis (Lohmus 2004;
Valgepea et al. 2019). Oma suure varju talumise voime t3ttu on kuusk tiks vidheseid puuliike,
mis moodustab siinsetes metsades II rinnet (LShmus 2004; Laas et al. 2011). Suurim Eestis
kasvamas leitud hrl kuusk oli 48,6 m korge (Riigimetsa Majandamise Keskus 2015), kuid on

teateid ka iile 50 meetristest langetatud puudest (Laas 2004).

Laialdase levila piires on harilikul kuusel vélja kujunenud kohalikele oludele vastupidavad
populatsioonid ja geneetiline mitmekesisus on piisavalt suur nii populatsioonisiseselt kui
populatsioonide vahel (Goncharenko et al. 2004), millest annab tunnistust paljude eristatavate
kuusevormide, nt vara- ja hiljapuhkevad, ja teisendite olemasolu (Laas 2004; Tjoelker et al.

2007). Samas voivad geneetiliselt viahe erinevad puud erinevates kasvukohtades olla fenotiiiibilt
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suuresti eriilmelised (Rungis et al. 2019). Kuusikute rajamisel ja uuendamisel on esinenud ja
esineb tanapédevalgi kohalikele oludele mitte sobivat paljundusmaterjali, mis voib negatiivselt
mdjuda genofondidele ja vidhendada vastupidavust erinevatele teguritele ning seetdttu pérssida

pikemas plaanis tiive kasvu (Kurm et al. 2003).

Olenevalt vanusest ja ildisest kasvuseisundist mdjutavad puude kasvu otseselt mitmed
seenpatogeenid ja herbivoorid, nt kuuse-juurepess (Heterobasidion parviporum Niemeld &
Korhonen), kiilmaseen (Armillaria spp.) ja kuuse-kooreiirask (Ips typographus) vdivad
pohjustada kuusikute ulatuslikku hukkumist (Hanso & Hanso 1999; Laas et al. 2011). Ulukitest
kahjustab keskealisi kuuski neid koorides koige rohkem poder (Alces alces), mis mojutab
edasist kasvu negatiivselt ja halvendab puidu kvaliteeti (Randveer & Tonisson 2003). Seejuures
voib  biootiliste tegurite surve ja ulatus omakorda soltuda temperatuurist ja vee

kattesaadavusest.

. * Loaduslik levila ja isolesritud
{ populatsiconid

Introdutseeritud ja
naturaliseerunud P
ning iscleeritud populatsioonid &

Mo

Joonis 1. Hariliku kuuse levikukaart (European Union 2017 jargi)



2.2. Tiive ehitus ja talitlus
Mitmeaastase okaspuu tiive ristldikes on tuvastatavad lksteisest chituselt ja funktsioonilt

eristuvad tksused. Keskosas paikneb sisi, millele jargnevad puiduosa (ehk ksiileem),
kambiaalne tsoon, niineosa (floeem) ja tiive katavad felloderm, fellogeen (korgikambium) ja
felleem (korkkude) (Kukk 1996; Eichhorn & Evert 2013) (vt Joonis 2). Kolme viimast
nimetatakse peridermiks ning periderm ja niineosa moodustuvad kokku osa, mida kutsutakse
ka kooreks, teatud eas moodustub surnud kooreosadest nahtav korp. Radiaalselt 1ahtuvad puidu-
ja niineosas sasikiired (Kukk 1996; Laas et al. 2011). Varres voib esineda teiste struktuuride
vahel horisontaalseid ja/voi vertikaalseid vaigukéike olenevalt taksonoomilisest kuuluvusest
(Lin et al. 2002).

Suurima mahuga on tiives puiduosa ehk teisksiileem, mida kambium toodab vertikaalselt
paiknevate initsiaalrakkude (algkoerakud) jagunemise teel sdsi poole (Kukk 1996; Evert &
Eichorn 2013). Jagunemise jargselt rakud suurenevad, moodustuvad sekundaarsed rakuseinad
ja ligniin kuhjub rakuseintesse, peale mida rakud surevad (Plomion et al. 2001). Kujunevad
seest 0onsad otstest teritunud trahheiidid, mis on kuni 6 mm pikad ja 1dbimdoduga kuni 0,07
mm. Trahheiidid on iiksteisega ihenduses horisontaalselt radiaalseintes asuvate koobaspooride
abil, 14bi mille toimub veetransport iihest trahheiidist teise. Koobaspoorid on ehituselt
keerukad, koosnedes toorusest (keskosas) ja seda timbritsevast margost (ldbilaskev) (Saarman
& Veibri 2006; Sperry et al. 2006).

Klassikalises mdttes koosnevad aastardngad iihe vegetatsiooniperioodi jooksul moodustunud
trahheiididest. Uhe aastardnga sees on vdimalik eristada kasvuperioodi alguses moodustuvat
kevad- ehk varapuitu ja Idpupoole tekkivat hilis- ehk siigispuitu (vt Joonis 2b ja 3). Varapuidu
rakkudel on rakukestad Shemad ja valendik suurem kui hilispuidul. Kevadpuidus toimub
veevool, siigispuit tdidab suures osas tugifunktsiooni. Vett transportivaid ja seega
fiisioloogiliselt aktiivseid aastardngaid hdlmavat tiiveosa nimetatakse maltspuiduks, kus
paiknevates sasikiirtes toimub muuhulgas varuainete séilitus (Saarman & Veibri 2006; Evert &
Eichorn 2013). Teatud tingimustes hakkab funktsionaalsus kaduma ja moodustub viheaktiivne
tiiveosa ehk liilipuit. Lilipuidu moodustumine ja omadused on suures osas liigispetsiifilised

(Taylor et al. 2002).

Viliskeskkonna (véljapoole) suunas toodetakse kambiumis teisfloeemielemente, milleks on
soelrakud, parenhiimaalsed albumiinirakud, lisaks leidub aksiaalselt (vertikaalselt) paiknevat
floeemi podhikudet. Sdelrakkudes toimub fotosiinteesi produktide transport, mida

albumiinirakud abistavad. Mdlemad rakutiitibid funktsioneerivad elusalt vihe aastaid (Kukk
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1996; Evert & Eichorn 2013). Sarnaselt vara- ja hilispuidule eristuvad rohkem voi vihem
selgelt kasvuperioodi alguses moodustunud varafloeem ja hilisemas jargus toodetud hilisfloeem
(Schweingruber 1996; Gri¢ar & Cufar 2008). Sisikiired, mis koosnevad elusatest

parenhiitimirakkudest, on tihendusliiliks floeemi ja ksiileemi vahel (Evert & Eichorn 2013).

Kuusepuit on virvuselt kollakasvalge, selgelt ndhtavate aastardngastega, kuna iileminekud
hilis- ja varapuidu vahel on kontrastsed. Sasikiiri pole voimalik palja silmaga tuvastada
(Schweingruber 1993; Saarman & Veibri 2006). Vara- ja hilisfloeemi eraldab parenhiitimikiht
(Gri¢ar & Cufar 2008). Esinevad horisontaalsed ja vertikaalsed vaigukiigud puiduosas ning
horisontaalsed vaigukédigud niineosas (Lin et al. 2002). Malts- ja liilipuitu on iiksteisest
keeruline visuaalselt eristada. Esineb siiski lisaks maltspuidule ka sisemine vidheaktiivne
puiduosa, mida kuuse puhul nimetatakse kiipspuiduks ja hrl kuuske kutsutakse seetdttu
kiipspuiduliseks puuliigiks (Schweingruber 1993; Saarman & Veibri 2006; Laas et al. 2011).
Lisaks fiisioloogilistele aspektidele on malts- ja liilipuit eristavad ka keemilise koostise poolest
(Bertaud & Holmbom 2004). Kuusel sdltub maltspuidu ja liilipuidu proportsioon suuresti
kasvuklassist, vanusest ja kasvukiirusest (Sellin 1996). Konkurentsis naaberpuudele allajaanud
ja aeglasemalt kasvavatel puudel on maltspuidu osakaal vidiksem kui valitsevatel. Vanematel
puudel on liilipuitu rohkem, samas maltspuitu holmatavate aastardngaste arv on ajas piisiv, olles

taiskasvanud puudel 40 ringis (Sellin 1992, 1994).

A Korkkud?kambium
assimilaadid kord!
MY TR + EP -varafloeem floee™ ts00n
\BLE E R R . : o : s
4T SN \ LEP == AP - aksiaalne floeemi parenhiiim .= kamblaa'"e B
2B Y iz s R ———
o™ s ap / LP - hilisfloeem P siigispult
YN N (P e cC - kambium ’ , : ;
A N G . d kevadpult
‘= |SW = SW - sekundaarse rakuseina SB
9 arenemine i = '/7 =
\ e MT - taiskasvanud ksiileem J§’ l (2 S T téusev vool
) ) j - A
! A s
1l T
7 sésikiir
{ ristldige
HYy 1 . K
) o 'an vertikaalne >
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 A)n N radiaallSige \

tangentsiaalloige

i

3

horisontaalne
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—koobas -
poor

S

joopm by _:.

Joonis 2. A — kuuse tiive ristldige (1 aasta) (Useros et al. 2017 jargi), B — okaspuu tiive ehitus
merimanni (Pinus pinaster) niitel (Plomion et al. 2001 jargi)



vertikaalsed vaigukdigud

kevadpuit

stigispuit

aastarongas

Joonis 3. Kuusepuidu ristldige valgusmikroskoobi (suurendus 10x) all (Foto: Maris Hordo)

2.2.1. Tiive uurimine

Puude aastardngastes sisalduva kliimainformatsiooni uurimise ja tdlgendamisega tegeleb
dendrokronoloogia ja selle allharud, nt dendroklimatoloogia ja -6koloogia. Selleks mdddetakse
juurdekasvuproovide ehk nn puursiidamike erinevaid parameetreid ning analiilisitakse nende
seoseid valitsenud ilmastikutingimustega (Schweingruber 1996). Enamasti on mdddetavateks
suurusteks aastardngalaiused ja puidutihedus (hilispuidu). Piisavalt suurte andmehulkade
olemasolul (lisaks elavatele puudele surnud tiived nt echitistest) koostatakse ristdateerimise
pShimatte ja statistiliste meetodite alusel kronoloogilisi aegridu (Schweingruber 1988). Niiteks
Eestis koostatud kuusekronoloogia holmab aastaid 1576-2009 (Ladnelaid & Eckstein 2012;
Laanelaid et al. 2015). Samas tuleb arvestada, et selliselt koostatud andmeread ei pruugi anda
informatsiooni puude populatsioonide reageeringutest (Timonen et al. 2012; Rabbel et al.
2018), kuna valimisse kuuluvad sageli darmuslikemas oludes kasvavad isendid, kel on

kliimasignaalid paremini eristatavad (Schweingruber 1996).

Puistutes kasvavate puude reageeringute ja aastasiseste tiives toimuvate muutuste uurimiseks
kasutatakse enamasti dendromeetreid (Joonis 4), mikropuursiidamikke ja ndelastamist
(pinning) (Mékinen et al. 2008). Dendromeetritest saadav tiive imbermdddu voi diameetri
muutumise teave ei pruugi ndidata korrektselt nt trahheiidide moodustumist (Mékinen et al.
2003b), mistottu tihildatakse erinevaid meetodeid, lisaks voidakse uurida puiduldikeid
(Bouriaud et al. 2005).
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Teatud keskkonnateguritele reageerimise ulatuse Kkindlaks tegemiseks on erinevate
puuliikidega, sh hariliku kuusega 1ébi viidud mitmeid keskkonnatingimustega manipuleerimise
eksperimente, nt mullasoojenemisega Pdhja-Rootsis Flakalidenis (Stromgren & Linder 2002;
Ryan 2013), mullakiilmumisega Soomes (Jyske et al. 2012) ja Kesk-Euroopas indutseeritud
poudadega (Gryc et al. 2012). Alates aastast 2020 on kuusk uurimise all ka metsadkosiisteemi
ohuniiskusega manipuleerimise katses (FAHM) Eestis (Tullus et al. 2021).

Joonis 4. Naiteid dendromeetritest. Vasakul jamedatele tiivedele mdeldud lintdendromeeter
DRL26C (Kucera) harilikul haaval (Populus tremula) ja paremal peenematele tiivedele
paigaldatav dendromeeter DD-S2 (Ecomatik) hiibriidhaaval (P. tremula x P. tremuloides),
(Fotod: Arvo Tullus)
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3. Ilmastikutingimuste moju

3.1. Tingimuste iildiseloomustused
3.1.1. Ohutemperatuur

Soojushulka, mida puittaimed vajavad arenguks, véljendatakse mitmeti. Kasutatakse peamiselt
positiivsete temperatuuride summat (>0°C) ja vegetatsiooniperioodi temperatuuride summat
(>5°C), mille korral liidetakse ldvendi iiletanud temperatuurid (Laas et al. 2011). Samuti on
kasutusel efektiivsete temperatuuride summa mdiste, kus efektiivseks temperatuuriks loetakse
lavendit (peamiselt 5°C) iiletanud keskmise O0pdevase Ohutemperatuuri ja bioloogilise
miinimumtemperatuuri (tihti 1dvendi) vahet (Aruksaar et al. 1964; Pihelgas 1983). Eelnevaga
sarnaselt leitakse ka kraadpdevade summa, kus ldvendiks voetud temperatuurivédrtus
lahutatakse O0pdevasest keskmisest ja saadud tulemid liidetakse kindla perioodi kohta
(Kalliokoski et al. 2012). Odpidevase keskmise leidmiseks lahutatakse niiteks minimaalne

temperatuur maksimaalsest ja jagatakse kahega (Gricar et al. 2014).

Mitmeaastaste puittaimede arengus on vegetatsiooniperioodi jooksul vaadeldavad mitmed
fenoloogilised siindmused. Harilikul kuusel on silmaga ndhtavateks néideteks pungade
puhkemine, kdbide moodustumine, tolmlemine jm, mis algavad, kui keskmine 6opéevane
ohutemperatuur saavutab kindla véartuse (bioloogiline miinimumtemperatuur), intensiivistudes
teatud piirini (optimum), peale mida protsessid aeglustuvad ja lakkavad. Véairtuseid, mille
juures voivad ilmneda pddrdumatud kahjustused, nimetatakse kriitilisteks temperatuurideks.
Néhtavate muutuste pdhjuseks taimorganismis on erinevate flisioloogiliste ja biokeemiliste
protsesside diinaamiline toimumine, mis vajab kindlat hulka soojust (Pihelgas 1983;
Schweingruber 1996; Laas et al. 2011).

3.1.2. Sademed
Veel pohinevatest sademetest on sagedasemad vihm tile ja lumi alla 0°C temperatuuride korral.

Vesi on iiks kahest peamisest lahteiihenditst fotosiinteesis, lisaks on vesi oluline rakurdhu e
turgori sdilitamisel ja erinevates biokeemilistes protsessides. Vedelad sademed loovad aluse ka
mullatekkeprotsessideks ja mulla veevarud ehk mullaniiskus on omakorda seotud otseselt

mullaomadustega (Pihelgas 1983; Schweingruber 1996; Astover et al. 2012).

Puittaimede kasvuks ja elutegevuseks vajalik vesi omastatakse enamuses juurte abil ja jouab
1abi tiive ksiileemiosa lehtedeni, kus kasutatakse fotosiinteesiks vOi aurustub paikeseenergia
toimel atmosfaéri ehk transpireerub, seejuures kantakse veevoolus kaasa taime toiteelemente.

Sellist veevoolu nimetatakse tdusvaks vooluks ehk transpiratsioonivooluks. Kohesiooni-pinge
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teooria kohaselt liigub vesi korgema veepotentsiaaliga alalt madalama potentsiaaliga alale.
Kuna mullas on veepotentsiaal madalam kui ksiileemis ja okastes omakorda madalam kui
tiiveksiileemis, siis toimub iseeneslik veevool, millele taim energiat ei kuluta. Kui dhuniiskus

on korge, siis ka veepotentsiaal hus on korgem, mistottu tdusev vool tiives aeglustub (Evert &

Eichhorn 2013).

Mullaniiskus vidheneb korgemate temperatuuride korral, Kuna aurumise intensiivsus on otseses
seoses temperatuuriga. Samuti kiireneb transpiratsioon, mis omakorda vdhendab vee hulka
mullas. Teatud veesisalduse piirist alates pole enam vdimalik mullast vett omastada ja huldhed
sulguvad, mistottu on eluprotsessid hairitud (Pihelgas 1983; Laas et al. 2011). Mulda joudvate
sademete hulka m&jutab ka puistu tihedus, kuna suurema liituvuse ja tthedama vorastiku korral
takerduvad vihm ja lumi okstes ja lehtedes (Pihelgas 1983). Niiteks TSehhi kuusikus labiviidud
katsetes leiti, et kolmandik vihmast jaab vorrasse kinni ja ei joua seega maapinnale (Dohnal et
al. 2014). Suurema tihedusega puistus on ka transpireerivaid puid rohkem, mistottu mulla
veevaru viheneb kiiremini ja mullaniiskus hakkab varem kasvu limiteerima (Gebhardt et al.
2014).

3.1.3. Tingimused kuuse levilas

Péikesekiirguse ebaiihtlase jaotumise tdttu maakeral koostoimes aluspinnaga on vilja
kujunenud erinevates piirkondades olukord, kus aastakiimnete keskmisena esineb iseloomulik
ilmastikureziim: sademete, temperatuuride jm sesoonsed muutused, ehk kliima (Jaagus 2014).
Seejuures arvestatakse nii kdige tihedamini esinevaid ilmastikutingimusi kui ka darmuslike

olude esinemistdendosust (Aruksaar et al. 1964; Ahrens 2009).

Erinevate dhumasside perioodilise muutumise jargi eristatakse Allisovi klassifikatsiooni alusel
kliimavootmeid, mille tdpsustuseks on kliimatiiiip. Hariliku kuuse levilas (vt ptk 2.1.) on
tegemist parasvootme mandrikliima, lddnerannikukliima ja iileminemikukliimaga, kus valitseb
vastavalt kontinentaalne, mereline ning kontinentaalne ja mereline dhumass (Jaagus 2014).
Neist parasvodtme mandrikliimas, mis hdlmab okaspuuvoondit, ja tileminekukliimas, mis
hdlmab ka segametsi, esineb hrl kuusk looduslikult, lddnerannikukliimaga aladele on kuusk
peamiselt introdutseeritud (Gaudullo et al. 2016). Mandrikliimas on suved soojemad ja talved
kiilmemad: juuli keskmine Shutemperatuur voib kiitindida 25°C-ni ja jaanuaris olla -40°C, ka
aastane sademete hulk on madalam: 200-600 mm. Koige soojem ja sajusem on keskmiselt

aasta l0ikes lddnerannikukliimas, kus suvel kiilindib keskmine dhutemperatuur +20°C ja jaab
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ka talvel iile 0°C ning sajab 600-1500 mm. Uleminekukliimas on keskmiseks juuli
ohutemperatuuriks +15...+20°C ja jaanuaris 0...15°C (Ahrens 2009; Jaagus 2014).

Uksikasjalikuma Ké&ppen-Geigeri  kliimaklassifikatsiooni jirgi, mis pdhineb keskmisel
ohutemperatuuril ja sademetel, levib kuusk looduslikult lume- ja metsakliimas. Kiilmima kuu
keskmine ohutemperatuur jaab alla -3°C ja kdige soojemal kuul iile +10°C (sellist omadust
tahistatakse tdhega D). Aasta ringi on {ihtlaselt niiske ehk keskmiselt on igal kuul piisavalt
sademeid (f), lisaks esineb soe suvi (kdige soojemal kuul on temperatuur alla +22°C) (b) voi
jahe ja lithike suvi (keskmine temperatuur touseb iile +10°C vdhem kui kolmel kuul) (C)
(Ahrens 2009; Jaagus 2014). Ehk esinevateks alltiilipideks on Dfb (peamiselt 1dunapoolne
Soome, osa Rootsist, Baltimaad, osa Poolast, Valgevene, Ukraina, Slovakkia, Kesk-Euroopa
korgustikud) ja Dfc (Kesk-, Ida-, Kesk- ja Pohja-Soome, Kesk- ja Pohja-Rootsi, Kesk- ja Pohja-

Norra).

3.2. Mojud tiive jimeduskasvule
Kasvuperioodil on dendromeetriliste uuringutes (vt ka ptk 2.2.1.) tuvastatavad tiive poorduvad

ja podrdumatud (piisivad) muutused. Poorduvad stindmused véljenduvad tiive paisumises ja
kahanemises ehk raadiuse ja imbermdddu ajutises suurenemises voi vidhenemises (Mékinen et
al. 2003b; Deslauriers et al. 2007). Paisumine on taheldatav peamiselt 66sel ja niiskel perioodil,
nt vihmasadude ajal, mil transpiratsioon on aeglustunud vo&i seiskunud ja vett on seetottu
erinevates tiiveosades (floeemis jm) rohkem varus. Pdevasel ajal, kui vesi véljub trahheiidide
ja okaste kaudu atmosfadri, kahaneb tiivi radiaalselt (Herzog et al. 1995; Zweifel et al. 2000;
Zweifel & Hasler 2001). Samal ajal muutub hiidroskoopse ja elastse kooreosa paksus 66paeva
10ikes kooskdlas suhtelise ohuniiskusega, mis on sajuta pievasel ajal kdrgem kui 66sel, ja
seetottu ei pruugi kahanemise-paisumise siindmused viljendada muutusi ksiileemi ja floeemi
veediinaamikas (Gall et al. 2002). Naiteks Klippel et al. (2017) on tuvastanud Saksamaal seose
tiive OOpdevaste muutuste ja suhtelise Ohuniiskuse vahel. Seega mojutab tiive ajutisi
radiaalsuunalisi muutusi nii temperatuur kui ka sademed 14bi koguaurumise diinaamika (vt ka
ptk 3.1.2.).

Poordumatu tiive imbermoddu, 1abimoddu ja mahu kasv (e teiskasv) on lateraalsete
meristeemide (kambium ja korgikambium) t66 tulem, kui moodustuvad ajas piisivad
struktuurid: trahheiidid, floeemielemendid ja periderm (Evert & Eichorn 2013; vt ka ptk 2.2.).

Puiduosa moodustub pidevalt kasvuperioodi jooksul kui olemasolevale kihile lisanduvad uued
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ehk kasv on kumuleeruv, mistottu dendromeetritelt eristub selgelt kasvuaasta juurdekasv
(Mikinen et al. 2003b; Deslauriers et al. 2007; Vitas 2011; Dzenis et al. 2017).

Uks pikemaajalisi dendromeetrilisi uuringuid on hrl kuusel 14bi viidud kontinentaalse kliimaga
(Koppeni Dfb) Kirde-Leedus perioodil 1976-2010. Selle jargi algas tlive suurenemine
keskmiselt 6. mail ja 1oppes 30. augustil. Seejuures aastatevaheline vordlus néitas, et pikim ja
lihim kasvuperiood erinesid iiksteisest 43 pdeva vorra, olles vastavalt 38 ja 95 pdeva (Vitas
2011). Latis algas aastal 2013 radiaalne kasv dendromeetri jargi mai teises pooles (Dzenis et
al. 2017), samas kui aastal 2001 oli Louna-Soomes olulist tiive kasvamist mirgata juba aprilli
16pus (Mikinen et al. 2003b), Leedus oli selleks samuti aprilli 16pp-mai algus (Vitas 2011).
Suurem osa Vvastavasisulistest uurimustest on vildanud moni aasta, mistdttu on keeruline
tildistada, milline on kliimatingimuste moju hariliku kuuse kasvule tulenevalt néiteks

laiuskraadist.

3.2.1. Ksiileemi tootmise alguse ajastus
Rossi et al. (2008) leidsid, et okaspuude, sealhulgas hrl kuuse, ksiileemi moodustumiseks on

vajalik 66pdevane keskmine temperatuur vidhemalt 4-5°C nii Itaalias, Soomes kui ka Kanadas.
Soojuse olulisust kambiumi to6le demonstreeriti ka Sloveenias, kui puhkeseisundis oleva tiive
soojendamine tdi kaasa kambiumi tegevuse varasema aktiviseerumise, rakkude jagunemise ja
diferentseerumise, seejuures soojenemise mdju jdi tiives lokaalseks (Gricar et al. 2006). Tiive
soojendamine terve kasvuperioodi jooksul kiirendas ja suurendas puidurakkude produktsiooni
eriti vegetatsiooniperioodi alguses, samas kui jahutamine mdjus aeglustavalt (Gricar et al.
2007).

Jyske et al. (2014) néitasid, et suurematel laiustel (Pohja-Soomes) kasvavatel kuuskedel, kus
keskmine aasta temperatuur on madalam, algas trahheiidide moodustumine hiljem ja 16ppes
varem kui vidiksematel laiustel (Louna-Soomes), seejuures vajalik soojushulk kambiumi
aktiviseerumiseks statistiliselt oluliselt ei erinenud. Useros et al. (2017), kes analiiiisisid varem
ilmunud toid, sh Jyske et al. (2014), joudsid samuti jareldusele, et kasvuperioodi pikkus ja

seega toodetud ksiileemi koguhulk on eelkdige mojutatud laiuskraadist.

Niiteks Louna-Soomes algas mitme aasta keskmiselt trahheiidide moodustumine (vdhemalt iiks
trahheiid moodustumise etapis), kui kraadpaevade summa (lavend 5°C) tiletas 103, mis leidis
keskmiselt aset mai viimasel dekaadil. KGige varasemalt oli mai alguses, aga jaheda mai korral
toimus see juuni keskpaigas (Mikinen et al. 2018). Gricar et al. (2014) tuvastasid aga, et

suurematel korgustel vajasid kuusepuud rakkude tootmiseks kambiumis viiksemat soojushulka
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(kraadpédevade summa 100 ringis), kui seda oli merepinnale ldhemal (200 ringis), mis vdib olla
seotud kuuse eri vormide esinemisega (vt ka ptk 3.2.3.). Samas, Louna-Soomes ldbiviidud
paritolukatsetes, kuhu oli kaasatud lisaks Soome kuuskedele ka Saksamaa ja Ungari omad, ei
tuvastatud erinevat péritolu puude vahel statistiliselt olulisi erinevusi aastasisese radiaalse
juurdekasvu ajastuse varieeruvuses ehk soojusvajadus oluliselt ei erinenud (Kalliokoski et al.
2012).

Dendrokronoloogilistes uuringutes on kogu aastardngalaiuse ja mai-juuni temperatuuri
positiivset seost esinenud eelkdige areaali pohjapoolsemates piirkondades, nii Louna- Kui
Pohja-Soomes (Mékinen et al. 2000; Mikinen et al. 2001 Makinen et al. 2003a) ja Pohja-
Rootsis (Kullman 1991), mis annab samuti tunnistust sellest, et kiillmematel aladel m&jutab
kuuse tiive mahu suurenemist eelkdige kasvuperioodi algusaeg (vt ka 3.3.2). Teistes
piirkondades, kus temperatuur on taimekasvuks soodsam, ei ilmne enam sedavord suurt

soltuvust korrelatsioonidest, kuna médravamaks saavad teised faktorid kasvuperioodi jétkudes.

3.2.2. Kambiaalse tegevuse kestus ja lopp
Kui kambium vajab tegevuse alustamiseks piisavat hulka soojust, siis maksimaalne trahheiidide

tootmise kiirus (leitakse enamasti Gompertzi funktsiooni abil) on Rossi et al. (2006) andmetel
suurim suvisel pooripaeval ehk maksimaalse toodangu ajastamine voib olla pigem seotud
fotoperioodi pikkusega, mis on aastate 1dikes stabiilne ja seetdttu sesoonses kliimas kasvavatele
okaspuudele usaldusvéirne pidepunkt. Mitmed varasemad ja hilisemad uurimused on seda ka
kinnitanud, Kui intensiivseim trahheiidide tootmine iihes ajaiihikus toimus juuni 16pus/juuli
alguses nii Kesk-Euroopas (Gryc et al. 2011; Gryc et al. 2012; Vavrcik et al. 2013) kui ka
Pohja-Euroopas, olenemata laiuskraadidest (Mékinen et al. 2003b; Mékinen et al. 2008; Jyske
et al. 2014).

Samas 16unapool, Sloveenias, on maksimaalne tootmiskiirus saavutatud juuni alguseks ehk
veidi varem kui kiilmemates piirkondades (Gricar et al. 2014; Useros et al. 2017). Kuid
erinevus voib tuleneda kambiumi aktiivsuse algusaja méadramise metoodikate erinevustest, nt
Gricar et al. (2014) lugesid kambiumi aktiivsuse alustatuks kui tuvastati jagunenud rakke suuremas
koguses, aga Soomes (Kalliokoski et al. 2012) ja TSehhis (Vavrcik et al 2013), siis kui oli
margata laienemise faasis trahheiide. Laienemine leiab aset peale jagunemist ja kuna koigil
puhkudel leiti maksimaalne kiirus Gompertzi funktsiooni abil (Rossi et al. 2003), voidigi saada
erinev tulemus. Voimalik, et Sloveenias on mojutajaks ka niiteks vee kittesaadavus ehk
potentsiaalne kiiruse maksimum ei realiseerugi, kuna Gricar et al. (2014) andmetel oli
kasvuperioodi pikkus seotud jaanuari-aprilli sademetega, mis viitab mulla veevarude
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olulisusele. Trahheiidide tootmise peatumine on samuti temperatuurist vihe soltuv, kuna
peatumine toimub ajal, kui on veel olemas piisaval hulgal soojust augustis-septembris (Gricar
et al. 2007; Kalliokoski et al. 2012; Jyske et al. 2014). Ka siigispuidu tootmine kevadpuidu
asemel aastate 10ikes algas {ihes kasvukohas samal ajaperioodil (nt kdigil aastatel juuli algus),
kuid koikus néddalate kaupa kasvukohati, mis viitab erinevatele kohastumustele (Gricar et al.
2021).

Maikinen et al. (2018) leidsid, et veepuudus juulis vdis kaasa tuua varasema ksiileemi tootmise
10ppemise. Jyske et al. (2009) leidsid pouakatses Louna-Soomes, et kasv peatus varem, mistottu
nii kevadpuitu kui siigispuitu oli aastardnga sees vdhem. Olulisi erinevusi trahheiidide
diameetris ei tuvastatud, kuid suurenes nii vara- kui hilispuidu rakuseinte paksus. Ka Norras
labiviidud mulla varjutamise katse jdrel ei leitud vastupidiselt uurijate ootustele erinevusi
trahheiidide omadustes (Hacura et al. 2015). TSehhis ilmnes, et pouastressi ulatus, mis
pohjustas aeglasemat juurdekasvu ja samuti varasemat kasvupeatumist, sdltus ka genotiiiibist
(Gryc et al. 2012). Tugev poud kasvuperioodi alguses ja eelnenud perioodil, millele jargnevad
soodsad niiskuse ja temperatuuriolud, vdivad pohjustada védr-aastarongaste tekke, mille
morfoloogia tuleneb sellest, et kevadpuidu rakud jadvad ootamatult viiksemaks ja kasvuks
sobivate olude taastumisel toodetakse jdlle Shukesekestalisi ja suure valendikuga rakke
(Bouriaud et al. 2005).

Siiski on esinenud pduaperioode, mis on saanud kuuskedele saatuslikeks. Arend et al. (2021)
tuvastasid, et 2018. aastal Kesk-Euroopas vildanud pika pduaperioodi tdttu vahenes kiiresti ja
ulatuslikult kuuskede ksiileemi veejuhtivus, mistottu olid trahheiidid tiielikult Shuga (e
embolitega) tdidetud (vt ka ptk 3.3.2.). Samas tulenevalt koobaspooride ehitusest, isoleeritakse
tavaliselt emboliseerunud trahheiidid, mistottu ulatuslik juhtsiisteemi Shuga tditumine peaks
olema iisnagi erandlik (Evert & Eichorn 2013). Lisaks voib esineda trahheiidide kokku
kukkumist, kui trahheiidi seinad on varasematel kasvuperioodidel esinenud ebasoodsate
tingimuste tottu (nt korduvad pduaperioodid) ulatuslikult norgenenud ehk ebasoodsate olude
mdjud kuhjuvad (Rosner et al. 2018).

Kuna intensiivseim puidurakkude tootmine toimub seega juunis-juulis, siis on
veekattesaadavus médrava tdhtsusega juurdekasvule (Peters et al. 2021), mis viljendub
positiivses seoses juunikuu sademete ja aastarOngalaiuste vahel niiteks Louna-Soomes
ohukestel muldadel (Mékinen et al. 2001), Eestis (Laénelaid et al. 2015), seejuures eriti Ladne-

Eestis (Helemaet al. 2016), ja Kirde-Leedus mineraalmuldadel (Augustaitis et al. 2018). Samas
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turvasmuldadel Louna-Soomes (Makinen et al. 2001) ja Leedus (Augustaitis et al. 2018) sellist
seost ei leitud, mis viitab mulla veehoiuvoime tdhtsusele veega varustatuses. Prognooside
kohaselt peaks Eestis suvekuude sademete hulk tulevikus suurenema (Luhamaa et al. 2014),
mis vOiks seega soodsalt mojuda ka kuuskede kasvule. Viimaste aastakiimnete jooksul on juba
sademete hulk Eestis suurenenud, mis viljendub dendrokronoloogilise korrelatsiooni
viahenemises ehk aastardngalaiust hakkavad mdojutama teised (kliima)tegurid (Laénelaid et al.
2015). Leedus on seejuures samuti sademetehulgad kasvuperioodi algusfaasis suurenenud ja
vegetatsiooniperiood pikenenud (Vitas 2011), mistottu on tdheldatud radiaalse juurdekasvu

olulist suurenemist (Augustaitis et al. 2018).

3.2.3. Kliimategurite mdju kuuse fiisioloogiale

Kuuse trahheiidide rakuseinad koosnevad kolmest pohilisest poliisahhariidist — tselluloosist,
hemitselluloosist ja ligniinist. Kevadpuidus esineb siigispuidust proportsionaalselt teiste
komponentidega rohkem ligniini, mis annab vastupidavust muutuvale veevoolule ja
koikuvatele rohkudele (Bertaud & Holmbom 2004; Saarman & Veibri 2006; Fedriksson et al.
2018). Kogu puidu tihedus, mis hrl kuusel on 15% niiskuse juures 450-470 g/cm? (Saarman &
Veibri 2006), soltub seejuures rakukestade paksusest, koostisest ja trahheiidide valendike
1abimd0dust. Kuna kevadpuidu rakuvalendikud on suuremad ja seega panustavad tihedusse
vorreldes stigispuidu trahheiididiga oluliselt vihem, vihendab suurem hulk kevadpuitu ka kogu
aastaronga tihedust. Seetottu on puidutihedus ja aastarongalaius omavahel tihedas
korrelatsioonis (Bouriaud et al. 2005; Jyske et al. 2008; Sopushynskyy et al. 2017). Seega
korgem temperatuur kasvuperioodi alguses ja piisavalt sademeid kasvuperioodi jooksul

suurendavad kevadpuidu osakaalu, mistdttu puidu tihedus viheneb.

Holtta et al. (2010) koostatud mudeli jargi on okaspuude kambiumi aktiivne tegevus mojutatud
nii assimilaatide kui vee kittesaadavusest ja suhkrute transpordist kambiaalsesse tsooni. Kuna
00sel on transpiratsioon peatunud, siis suunatakse fotosiinteesi saadustest karbohiidraate
jagunevate ja laienevate rakkude tsooni, mistottu alaneb veepotentsiaal ja vesi liigub sinna ning
turgori kasvades moodustuvad laiema valendikuga trahheiidid. Seejuures on vanematel puudel
tiives siisivesikuid ja vett rohkem varus, mistdttu kambiumi tegevus sdltub kasvuperioodi algul

vihem esinevatest ilmastikutingimustest.

Winkler & Oberhuber (2017) leidsid noorte puude koore rongastamise katses, et iilalpool
rongastust rakuseina paksus eriti varapuidus suurenes, kuna juurtesse, kus samuti 1dheb kasvuks
vaja poliisahhariide, floeemivool ei jdudnud ja seetdttu kasutati oletatavasti ronkem assimilaate
tselluloosi, hemitselluloosi ja ligniini tiive rakuseinte siinteesiks. Osaliselt sellele katsele
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tuginedes pakkusid Carteni et al. (2018) vilja, et kevadpuidu ja siigispuidu talitluslik ja
ehituslik erinevus tuleneb vahemalt osaliselt vahesest karbohiidraatide kéttesaadavusest kasvu
alguses, mistottu rakuseinte moodustumine on aeglane ja rakkude laienemine on vdimalik,
mistottu moodustub ka suurem trahheiidi valendik. Kasvuperioodi teises pooles, kui sahhariide
on piisavalt, on vastav protsess kiirem ja seetdttu toodetakse paksema seinaga trahheiide. Samas
voivad veel nt ligniini ladestumise etapis ebasoodsad temperatuurid esile kutsuda protsesside
peatumise, mistdttu aastardnga viimaste stigispuidu trahheiidide seinte paksus ja sellest tulenev
tihedus voib koikuda aastate 16ikes vorreldes teiste osadega kdige rohkem (Cuny & Rathgeber
2016), mis viljenduvad tavapirasest heledamas siigispuidus. Ka keskmisest jahedama ja

sajusema kasvuperioodi jooksul voib terve aastardnga vérvus olla heledam (Schweingruber
1996).

Rakkude laienemise reguleerimises on vajalikud erinevad taimehormoonid, enim uuritud on
auksiinid, mida toodetakse arenevates pungades ja vorsetes ning transporditakse arenevatesse
taimeosadesse (Anfodillo et al 2012; Evert & Eichhorn 2013). Perin et al. (2017) leidsid, et
musta kuuse (Picea mariana) erinevate vormide (vara- ja hiljapuhkevad) kambiumi aktiivsus
on seotud pungade puhkemisajaga ehk hiljapuhkevadel kuuskedel on ka kambiumi aktiivsuse
algus hilisem vorreldes varapuhkevatega. Voimalik, et selline seos on seotud ka nt auksiini
slinteesi ja transpordi diinaamikaga. Samas on autorile teadaolevalt taimehormoonide rolli nii

hariliku kuuse kui okaspuude tiive kasvamises vahe uuritud.

Kuigi harilikku kuuske loetakse tdiesti kiilmakindlaks liigiks, mis talub -35°C kuni -50°C (Laas
1987), siis vdivad mais esinevad hiliskiilmad oluliselt kahjustada nooremate puude vorseid,
kuna maapinna ldhedal langeb temperatuur madalamale ja seega on suuremad isendid vihem
ohustatud. Kahjustused ilmnevad -3..-5°C (kriitilised temperatuurid) juures ja peamiselt
varapuhkevatel puudel, kuna hiljapuhkevatel pole vorsete kasv alanud (pungad puhkenud)
(Pihelgas 1983; Repo 1992; Laas 2004). Havinud vorsete asendamine nduab nn tavalise aastaga
vorreldes kokkuvottes mirgatavalt rohkem ressurssi ja selle arvelt vdheneb ka radiaalne
juurdekasv (Laas et al. 2011; Svystun et al. 2021). Kuid kuna oht sellistele siindmustele on
suurem kuusepuu eluetapi alguses ning ei esine igal aastal ja tervel populatsioonil, siis on
hiliskiilmade mdju juurdekasvu ja nt maikuu temperatuuri korrelatsioonile vdike (Suvanto et
al. 2017). Svystun et al. (2021) on vilja pakkunud, et kuigi hiliskiilmade toimumise sagedus
kliimasoojenemisega viheneb, muutuvad kuused tulenevalt pungade varasemast puhkemisest

rohkem haavatavamaks ja seda eriti teistest piirkondadest parineva paljundusmaterjali puhul.
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Jérglaskonna suurendamiseks hddavajalikud kébiaastad korduvad kuusel teatud intervallidega:
4(5)-6(9) aasta tagant. Seejuures moodustuvad kabid korraga suuremal osal puudel, mistottu
voib esineda pikki perioode, mil peaacgu iikski puu seemneid ei tooda (Laas 2004; Laas et al.
2011). Seemnete tootmine on ressursimahukas ja seepdrast esineb tiive radiaalse kasvu
margatav langus (Mencuccini & Piussi 1995). Zamorano et al. (2018) jargi on kdbikandvus
positiivselt seotud kahe eelneva aasta temperatuuridega ehk mida kdrgemad on eelkdige
eelnenud suve temperatuurid, seda tdendolisem on kébiaasta. Kuna tiive kasv ei ole
reproduktiivse tegevuse parast igal aastal hairitud, siis ka dendrokronoloogilistes analiiiisidest
on selle mojusid keeruline leida (Schweingruber 1996). Samas korgemad temperatuurid
eelmise vegetatsiooniperioodi juulis ja septembris mdjusid positiivselt juurdekasvule Kirde-
Leedus, kuid nende mdju oli seotud sama kasvuaasta suurema hulga juunikuu sademetega
(Augustaitis et al. 2018), mis viitab pigem kambiumi aktiivsuseks vajalike tingimuste
olemasolule juunis ja juulis ja varuainete kogumisega septembris, mis kasvatab potentsiaalselt

jargmise aasta kasvu (vt ka ptk 3.2.2.).

Seega on tiive radiaalne juurdekasv ja tiiveomadused mdjutatud ka teiste taimorganite
fiisioloogiast ja fenoloogiast, mis on omakorda otseselt voi kaudselt seotud nii sademete kui

temperatuuriga.

3.2.4. Koore kasvu diinaamika
Paralleelselt trahheiididele toodab kambium floeemielemente (vt ptk 2.2.). Kuigi suurem osa

uurimusi on keskendunud ksiileemi moodustumise lahtimotestamisele, sest valdav osa tiivest
moodustub puiduosa (>90%) (Saarman & Veibri 2006), siis moningad teadustod (peamiselt

Kesk-Euroopas) on keskendunud ka floeemi kasvule.

Floeemis algab uute sdelrakkude areng ksiileemist varem ja on vorreldes puiduosaga iihtlasem
aasta ja aastate 10ikes. Varafloeem holmab alla kuut kihti sdelrakke ja paksus on konstantne
ning erinevused eri isendite vahel on minimaalsed, hilisfloeemi hulk on samas suurusjérgus
(Gricar et al. 2006; Gri¢ar & Cufar 2008; Gricar et al. 2014). Samas tiivesoojendamine kasvatas
hilisfloeemi hulka mone kihi vorra (Gricar et al. 2007). Swidrak et al. (2014) leidsid, et kui
toimus ksiileemiosa hulga vihenemine pdua tottu, vihenes ka osaliselt floeemi hulk. Samas
Miller et al. (2020) ei leidnud floeemirakkudel otsest soltuvust veedefitsiidist Edela-Saksamaal.
Sarnaselt ksilileemile on maksimaalne (hilis)floeemi rakkude moodustumise kiirus pigem
soltuvuses nt fotoperioodist (Gricar et al. 2006; Gricar et al. 2007; Miller et al. 2020). Seega

on floeemi moodustumine arvatavasti minimaalselt mojutatud ilmastikutingimustest, mis on
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taimorganismi seisukohalt loogiline, kuna soelrakud funktsioneerivad vdhe (harva iile {ihe)

aastaid ja seetdttu on oluline tagada stabiilsus.

Teadustoid peridermi ja selle osade kasvudiinaamika sdltuvusest ilmastikutingimustest pole
autorile teada, kuid vdib oletada, et nende tiiveosade kasv on sarnaselt floeemile ajas suhteliselt

piisiv ja voib soltuda teistest mdjutajatest.

3.3. Mulla soojusreziimi muutumise moju kuuse kasvule
3.3.1. Mulla soojenemine

Metsamulla soojusreziimi iseloomustab iihtlasem temperatuur aastaringselt, hilisem mulla
kiilmumine ja sulamine vorreldes lagendikega. Mullatemperatuuri mdjutab kodukiht, puistu
tihedus, koosseis jm. Samamoodi, nagu kuuse maapealsed osad, vajavad piisaval hulgal soojust
ka juured, mullaelustik, sh kuusega siimbioosis olevad miikoriisaseened, mis aitavad taime
toiteelementidega varustada (Laas et al. 2011; Astover et al. 2012). Mullaelustiku ja juurte
elutegevuse tagajérjel vabaneb mullast COo, sellist protsessi nimetatakse mullahingamiseks.
Mullahingamises kuusikutes on tuvastatav hooajalisus, mis on sdltuvuses mullatemperatuurist
ehk korgemate temperatuuride korral, nt suvel, vabaneb CO2 rohkem (Buchmann 2000;
Kukumdgi et al. 2011).

Siisihappegaas (COz) on vee korval teine fotosiinteesi ldhteithend, mille hulga suurenemist
atmosfadris peetakse globaalse kliimasoojenemise iiheks pohjuseks (Ahrens 2009). Seega
mullahingamise intensiivistumine temperatuuritdusu tottu kasvatab omakorda dhus oleva CO2
hulka, mis voiks viia produktsiooni suurenemiseni ja ka kuuse tiive kasvu tousule. Mulla
kunstlikul soojendamisel kuue aasta viltel Rootsis koos niisutamisega, et viltida mulla
ldbikuivamist, ilmnes oluline positiivne mdju juurdekasvule, mida seletati osaliselt ka
lammastiku intensiivistunud aineringega (Stromgren & Linder 2002). Seevastu kui kasutati
tervet puud holmavat kambersiisteemi ja suurendati Shutemperatuuri ning CO; hulka Shus, ei
ilmnenud moju radiaalsele juurdekasvule, kuid tdusis kevadpuidu rakuseinte paksus, millega
kasvas ka puidu tildtihedus, ja hilispuidu trahheiidide 14bimd6t, mis viitab siisiniku suurenenud
kittesaadavusele tiive ehitamiseks (Kostiainen et al. 2009) (vt ka ptk 3.2.3.). Statistiliselt
olulised mojud ilmnesid tiive juurdekasvule alles siis, kui lisati vdetamise teel toitaineid
(Sigurdsson et al. 2013). Seega ei pruugi CO> ja temperatuuri tous olulist positiivset mdju hrl
kuuse juurdekasvule avaldada, samas voib mullatemperatuuri tousuga elavneda mullaelustik ja

aineringe, mistottu paraneb ka toitainete kéttesaadavus ja seega ka hrl kuuse kasv (Ryan 2013).
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3.3.2. Mulla kiilmumine

Levila pdhja- ja idaosa kontinentaalse kliimaga aladel esinevad talvekuudel tavaliselt
kiilmakraadid ja sademetest esineb lumi (vt ka ptk 3.1.2. ja 3.1.3.). Kui mulda ei kata lumikate,
mis toimib isolaatorina, vdib muld kiilmuda ja mdjutada puude kasvu 1dbi erinevate
mehhanismide (Pihelgas 1983). Noortele, hiljuti istutatud taimedele, voivad mulla kiilmumine
ja sulamine mdjuda hukatuslikult, kuna juured ei pruugi olla veel mulda piisavalt kinnitunud.
Raskema 16imisega mulla voi turvasmulla kiilmumisel toimub paisumine, kuna nende muldade
veesisaldus on korge, taimed kerkivad ja voivad jddda liiga mullapinna ldhedale, mille tagajarjel
hukkuvad veepuuduse, pdikesekiirguse jm toimel (Laas 2004; Laas et al. 2011). Selline

stindmus mojutab seega puude ellujddmist, kuid ei oma tiivede kasvu seisukohalt erilist tdhtsust.

Ida-Soomes (parasvootme mandrikliima, Dfc, vt ptk 3.1.3.) labiviidud katsetes, kus hoiti
maapind lumevaba, et voimaldada mullakiilmumist, ei leitud mdju kambiumi aktiviseerumise
algusajale (Repo etal. 2007). Samas Jyske et al. (2012) leidsid, et kontrollvariandist kaks kuud
kauem kiilmunud mulla puhul viibis ksiileemi moodustumise algus nddala vdrra, kuid seda iihel
katseaastal (2006). Jargneval aastal erinevusi ei tuvastatud ja kasvuperioodi pikkus oli seotud
eelkdige Shutemperatuuri ja sademetega. Kuigi pikendatud mullakiilmumise m&jud radiaalsele
juurdekasvule olid jargnenud vegetatsiooniperioodil minimaalsed (Repo et al. 2007; Jyske et
al. 2012), siis ilmnes statistiliselt oluline juurdekasvu vdhenemine kolm aastat parast katsete
16ppu vorreldes kontrollvariandiga (Repo et al. 2021). Bioloogiline tagapdhi pole 16puni selge,
kuid pohjuseks voib olla killmumise ja iilessulamise mdju nii peenjuurtele kui ka néiteks
miikoriisaseentele (Repo et al. 2021). Saksamaal labiviidud uurimuses tuvastati, et peenjuurte
suremus suureneb mulla kiilmumise tottu, mistdttu vabaneb muuhulgas ka rohkem siisinikku ja
lammastikku mulda (Gaul et al. 2008). Samas Repo et al. (2014) ei tuvastanud Ida-Soomes
kuuskedel olulist juurte suremust kiilmunud mulla korral, vaid nende eluiga hoopis pikenes ja

seetOttu voib siisiniku- ja lammastikuvoog juurevarise 1dbi vdaheneda.

Jaanuarikuu sademete positiivset mdju aastardngalaiustele on tdheldatud Ida-Eesti kuuskedel
(Helema et al. 2016) ja Louna-Soome kuusepuudel (Mékinen et al. 2001). Jaanuaris jouavad
sademed tavaliselt Eestis ja Soomes maapinnale lumena ja tekib lumikate, mistottu aeglustub
vOi peatub mulla kiilmumine (Rimkus et al. 2018). Varasemalt on nt PGhja-Rootsis seostatud
kitsamaid aastardngaid hilise mulla iilessulamisega kevadel, varasuvel (Kullman 1991), kuid
see vOib olla tingitud trahheiidide tootmise alguse viibimisest tulenevalt dhutemperatuuri

mojust kasvu algusele (vt ptk 3.2.1.). Seega voib kuusekronoloogiates mérgatav seos
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jaanuarikuu sademetega olla kooskolas Ida-Soomes tuvastatud mullakiilmumise mojudega,

kuid ei saa vilistada ka teisi tegureid, nt mulla veevaru tdienemine lumesulamisveest.

Igihalja puuna voib kuusk fotosiinteesida ja seega transpireerida veel -4 °C juures (Pihelgas
1983). Kuid kui muld on kiilmunud ja vee kéttesaadavus on piiratud, siis vdib esineda
fiisioloogiline ehk talvine pdud, mille ndhuks on nt vora kuivamine (Laas et al. 2011). Harilikul
kuusel talvise poua uurimusi pole autoril teada, kuid hariliku méanni puhul leidsid Sevanto et al.
(20006), et fotosiintees algab, kui dhutemperatuur kiiiindib 3—4°C-ni ja I1dpeb seejuures kuusest
hiljem ehk -7°C juures. Seejuures vajalikku vett fotosiinteesiks ja transpiratsiooniks
tarvitatakse alguses tiive veevarude arvelt, hiljem voib alata mullast vee ammutamine. Néiteks
Loode-Lati kuusikus kiirenes tiivedes tdusev vool temperatuuritdusuga ka talvel, kui puud olid
n6 puhkeseisundis (Matisons et al. 2017). Vorade kuivamist ja seeldbi tiive kasvu aeglustumist
vOib esile kutsuda trahheiidide tditumine dhuga ehk embolite teke tulenevalt just raskustest vett
mullast omastada, mistottu veesammas katkeb ja kaob veejuhtivus sarnaselt suvisele pouale (vt
ptk 3.2.2.). Alpide metsapiiri kuuskedel on leitud, et embolite teke on seotud ka kiillmumise ja
sulamisega tiives, mistottu v3ib juhtivuse kadu olla tiives téielik. Samas on puud vdimelised
juhtivust suures osas taastama ja trahheiidid uuesti veega tditma (Mayr et al. 2007; Mayr et al.
2020). Voimalik, et sellised protsessid leiavad aset ka boreaalsetes okasmetsades, kuid

oletatavasti leidub sarnaseid kohastumusi, mis véldivad tiivede tugevat kahjustumist.

Maikinen et al. (2001) tuvastasid statistiliselt olulise negatiivse korrelatsiooni juurdekasvu ja
veebruari temperatuuri vahel ehk mida korgem temperatuur, seda vaiksem oli kuuse juurdekasv
Kesk- ja Pdhja-Soomes. Kuna fiisioloogilist pduda esineb eelkdige veebruaris ja martsis
(Sevanto et al. 2006; Laas et al. 2011), siis vdib olla pdhjuseks just suurenenud transpiratsioon,
assimileerimine, rakuhingamine jm ebasoodsal ajal, mis kulutavad liigselt energiat, kuna
fotosiinteesi tdhusus on vidike ning ka oht embolite tekkeks suur. Kuid leitud
dendrokronoloogiline seos voib olla kunstlik voi sdltuda teistest vihetuntud mojutajatest

(Mékinen et al. 2001).

Seega voib hariliku kuuse juurdekasv vdheneda, kui soojamad talvepdevad vahelduvad
kiilmemate perioodidega, kui muld jouab kiilmuda ja veevaru kéttesaadavus vidheneda
(Luhamaa et al. 2014). Prognooside kohaselt viaheneb ja on juba vdhenenud lumikatte paksus
ja kestus (Rimkus et al. 2018) ja seega voivad muutuva kliima kontekstis hakata kuuse

kasvamist mojutama jirjest enam talveperioodil esinevad ilmastikutingimused.
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Kokkuvote

Euroopas laialt levinud ja ulatuslikku dkoloogilist ning sotsiaal-majanduslikku tdhtsust omava
hariliku kuuse (Picea abies (L.) H. Karst.) kohanemisvéime kliimamuutustele on palvinud
viimastel aastakiimnetel jirjest enam teadlaste huvi ning kuusk on kaasatud mitmetes
retrospektiivsetes uuringutes kui ka tanapdevastes kliimamanipulatsiooni katsetes. Kuuse
eluiga voib kiilindida sadadesse aastatesse ja korgus ulatuda iile poolesaja meetri. Okaspuude,
sh hariliku kuuse, teiskasvu jooksul kujuneb vilja iseloomuliku ehitusega tiivi, kus on néha
puiduosa (koosneb trahheiididest), kambiumi (kus moodustuvad uued puidu- ja koorerakud)
ning kooreosa (floeem ja periderm). Puiduosas, mis hdlmab valdava enamuse tiivest, on
tulenevalt aastasisesest kasvudiinaamikast eraldatavad heledam kevadpuit ja tumedam
sligispuit, mis kokku moodustavad aastaronga, mille omadused (laius, tihedus) sdltuvad
kevadpuidu ja siigispuidu ehitusest ja osakaalust. Bakalaureuset6o eesmargiks oli anda

iilevaade temperatuuri ja sademete mdjust kuuse tiiveosade kasvule.

Temperatuur méiérab hariliku kuuse tiive kasvuperioodi alguse, mil piisava soojushulga toimel
aktiveerub kambiumi tegevus ja hakatakse tootma trahheiide. Samas edasine kasv, st
maksimaalne toodang, kevadpuidust siigispuiduks iileminek, on seadistatud fotoperioodi poolt
ja pidepunktiks on arvatavasti suvine podripdev. Temperatuuri ootamatu langus kasvuperioodi
16pul voib mojutada stigispuidu trahheiidide seinte koostist, kui biokeemilised ja fiisioloogilised
protsessid takistuvad. Kuna kevadpuidu osakaal, mis méérab &ra aastardnga iildise tiheduse,
sOltub tootmise algusest, on tiivepuidu tihedus viiksem eelkdige laiade aastarongaste korral.
Kuuse kasvu ei mdjuta ainult kasvuperioodi temperatuuriolud, vaid ka talvine temperatuur.
Igihalja kuuse vdime talvel soojemate ilmade korral fotosiinteesida voib osutuda kahjulikuks,
kui soojade talvepdevade sagedus kasvab. Temperatuuri ja suureneva CO2 kontsentratsiooni
moju kuuse kasvule on Pohja-Euroopa tingimustes soodne vaid siis, kui mullas suureneb

piisavalt ka toitainete kéittesaadavus.

Kuusk reageerib histi suvistele sademetele ja nditeks kliima muutuse tulemusel prognoositav
suvekuude sademete suurenemine voiks seega kuuse kasvule meie piirkonnas positiivselt
mojuda. Veepuudus intensiivseima kasvu ajal piirab oluliselt aastast juurdekasvu, mistottu
jarjest sagenevad poduaepisoodid pérsivad samas tiive kasvu. Kuuse kasvule avaldavad
positiivset moju ka talvised (jaanuari, veebruari) tahked sademed, mis vdhendavad maapinna

kiilmumist ja parandavad kevadisi mulla veeolusid.
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Kuigi osade tiives aset leidvate protsesside biokeemiline tagapohi on veel loplikult 1dbi
uurimata, on selge, et nii vesi kui temperatuur on darmiselt olulised tegurid erinevate
protsesside jaoks. Valdav osa teadusuuringuid keskendub tiive puiduosale, mis omab selget
majanduslikku vaartust. Mérksa harvemad floeemi késitlevad uuringud on ndidanud, et floeemi
areng on monevorra vihem sdltuv nii sademetest kui temperatuurist, kuid kdrgem temperatuur

soodustab temagi kasvu.

Tive kasv on kompleksne ja diinaamiline protsess, mis varieerub nii aastasisesel kui
aastatevahelisel ajaskaalal. Selleks, et saada téielikku tilevaadet muutuva kliima mojust hariliku
kuuse kasvule, tuleb arvesse votta mojusid nii vegetatsiooni- kKui ka puhkeperioodil ja arvestada

ka teiste taimeorganite reaktsioone.
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Summary

Impact of weather conditions on dynamics of stem growth of Norway spruce

Norway spruce (Picea abies (L) H. Karst.) has large distribution and large ecological and social-
economical impact and therefore its adaptation capacity to climate change has received more
and more attention from scientists. Spruce has been included in many retrospective studies and
modern climate manipulation experiments. Lifetime of Norway spruce can reach to hundreds
of years and heigh over 50 meters. The stem of conifers (including spruce) is formed during
secondary growth. The main parts of stem are: visible xylem (consists of tracheids), cambium
(where new xylem and bark cells are formed) and bark (phloem and periderm). In wood, which
forms the major stem area, lighter early wood and darker late wood are distinguished. Those
together form a tree ring, which properties (width, density) depend on early and late wood
anatomy and their proportion. The aim of this Bachelor’s thesis was to give an overview of

impact of temperature and precipitation on growth of spruce stem and stem parts.

Temperature determines the onset of stem growth period of Norway spruce, when there is
enough heat, the cambial activity starts and tracheids are produced. At the same time, the
following growth (i.e. maximal growth rate, transition from early wood to late wood), is set by
photoperiod, where an important milestone is probably the summer solstice. Sudden fall of
temperature at the end of growth period can have an effect on composition of tracheids of late
wood, if biochemical and physiological processes are barred. Density of tree ring is affected by
proportion of early wood, which depends on initiation of growth, and hence density is smaller
especially when tree rings are wide. Not only the growth season temperature regime has an
effect on spruce growth, but winter temperature too. Evergeen spruce’s ability to
photosynthesize also in warm winter days can be harmful, when frequency of such days
increases. Positive impact of increasing temperature and atmospheric concentration of CO2 on
spruce growth in North-Europe can be expected only when availability of nutrients increases

as well.

Spruce reacts well to summer precipitation and prognosed increase in summer precipitation as
a consequence of climate change could therefore affect growth of spruce positively. Water
deficit during intensive growth period restricts annual increment considerably and therefore
more frequent episodes of drought have negative effect on stem growth. Growth of spruce is
influenced positively by winter (january, february) solid precipitation, which reduces soil

freezing and improves soil water status in spring.
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Biochemical background of some processes in stem is not yet entirely understood, but it is clear
that water and temperature are very important factors for different physiological processes. The
majority of research have focused on stem wood, which has clear economical value. Much less
studies deal with phloem and it has been shown that development of phloem is somewhat less

dependent from precipitation and temperature, but higher temperature promotes its growth too.

Growth of stem is complex and dynamic process which varies within the year and between the
years. To get an exhaustive overview of impacts of climate change on spruce stem growth, the
impacts during the vegetation period and during the dormant period as well as reactions of other
parts of tree must be considered.
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