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Mardikakoosluste ajaline diinaamika metsa hiiringujirgses suktsessioonis

Metsades esinevad hiiringud, nagu pdlengud ja tuulemurrud, tekitatavad muutusi
selle struktuuris ja tingimustes ning pdhjustavad eriilimeliste metsa arengustaadiumite
vaheldumist. Liigid reageerivad tekkinud muutustele erinevalt, tulenevalt nende
kohastumustest ~ erisuguste ~ omadustega  elupaikadele ning toitumis- ja
paljunemissubstraatidele. Ténapdeval on wuueks oluliseks metsadkosiisteemide
muutjaks saanud metsaraie. Raiesmikel ja sellest arenenud metsades puuduvad paljud
looduslikele metsadele iseloomuslikud jooned, nagu surnud puude rohkus ja selle
omaduste varieeruvus. Selles t60s on antud iilevaade nii surnud puudest sdltuvate
mardikate kui ka maapinnal elavate mardikate koosluste muutumisest hdiringujirgses
metsa arengus. Looduslike hédiringute jérgsetele varajastele staadiumitele on
iseloomulik vérsket surnud puitu eelistavate saproksiiiilide ja avatud maastikele
kohastunud maapinnal elavate mardikate suur mitmekesisus. Puidu edasise
kddunemise ja vdrastiku sulgumise tdttu muutuvad liigid mardikakooslustes.
Raiesmikel ja sellest arenevas metsas on saproksiiiilide mitmekesisus vdiksem ning
mitmed kitsamalt kohastunud liigid puuduvad. Sarnaselt on intensiivselt raiest
ohustatud ka vanadele metsadele spetsialiseerunud maapinnal elavad liigid. Sellest
tulenevalt on vajadus vilja tootada ja kasutusele votta looduslikke hiiringuid

jédljendavaid metsamajandamismeetodeid.

Changes in beetle assembalges during post-disturbance forest succession

Disturbances are a driving force of forest ecosystems. Post-disturbance succession
creates variability of habitats and species assemblages. This paper describes the
response of dead wood dependent saproxylic beetles and ground-dwelling beetles to
different forest disturbances such as fire, windthrow and insect outbreaks. Early-
successional stages that develop after natural disturbances are diverse in species.
However, forest habitats have been greatly changed during the last century. Due to
intensive forest management, the volume of dead wood has deacreased and its quality
is less diverse in managed than in naturally disturbed forests, which affects many
saproxylic beetles negatively. Furthermore, many ground-dwelling beetles adapted to
old natural forests are threatened by intensive forest management. Consequently,
there is an urgent need to develop and apply guidelines that mimic the natural

dynamics of forests.
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Sissejuhatus

Hairingud on podhiliseks jouks, mis hoiavad metsadkosiisteeme pidevas muutumises.
Need mitmekesistavad keskkonda, muutes selle struktuuri ning seal elavaid kooslusi
(Kuuluvainen 2009). Looduslikud hiiringud varieeruvad tuule poolt iiksikute puude
langetamisest kuni laiaulatuslike pdlengute ja tuulemurdudeni (Esseen et al. 1997).
Viimase sajandi jooksul on aga metsamajandamise intensiivistumise ja
metsapdlengute tdhusa ennetamise ja kustutamise tdttu pdhiliseks Okosiisteemi

muutjaks saanud antropogeenne hdiring (Saint-Germain et al. 2005)

Metsade looduskaitses pannakse peamine rohk vanade looduslike metsade
sdilitamisele ning noorte hdiringujargsete suktsessioonifaaside mdju uurimine
liigilisele mitmekesisusele on jadnud suuresti tahaplaanile (Similé et al. 2002). Ometi
on varajased metsade arengustaadiumid alati parasvootme metsade oluliseks osaks
olnud (Syrjénen et al. 1994, ref. Simili et al. 2002) ja mitmed uurimused nédidanud, et
neid iseloomustab sageli suur liigirikkus ja omapérased liigilised koosseisud
(Swanson et al. 2010). Samuti on paljud t66d juhtinud téhelepanu selliste elupaikade

olulisusele ohustatud liikide sdilimiseks (Kaila et al. 1997; Jonsell et al. 1998).

Metsa majandamine on mairgatavalt muutnud metsades olevaid tingimusi, nagu
surnud puude rohkust ja metsade vanuselist struktuuri. See on pohjustanud mitmete
taksonite populatsioonide vihenemist voi viljasuremist (Esseen et al. 1997). Naiteks
on intensiivselt majandatud Skandinaavia metsades lagupuidu osakaal ja varieeruvus
tugevalt vdhenenud, pohjustades ligikaudu 60% surnud puidust soltuvate liikide
sattumist punasesse nimestikku (Jonsell et al. 1998). Hoidmaks liikide kadumist &ra,
on hakatud vaatama metsamajandamisvotete poole, mis vdimalikult tépselt
jéljendaksid looduslikke hiiringuid (Koivula et al. 2002). Et muuta taolised meetodid
efektiivselt toimivaks, on esmalt vaja vdrrelda, millist mdju inimtegevus ja
looduslikud hairingud elusloodusele tépsemalt avaldavad ning mis on nende erinevus
(Toivanen et al. 2014). Enamik praeguseks avaldatud tdid hindavad vaid hiiringute
liihiajalist moju, kuid selgema pildi saamiseks on vaja uurida ka nende pikemaajalist

efekti (Buddle et al. 2006).



Liigid reageerivad héiringujérgsele metsa taastumisele, sdltuvalt nende 6koloogilistest
nisSidest, erinevalt. Liigilise mitmekesisuse ja suktsessiooni suhe on erinevate
funktsionaalsete rithmade puhul varieeruv, sest liikide elutegevuseks oluliste
keskkonnatingimuste ja ressursside esinemiste korghetked leiavad aset erinevatel
suktsessiooniperioodidel. Teadmised, kuidas erinevalt spetsialiseerunud ja
kohastunud rithmad vastavad muutuvatele tingimustele, on olulised, hindamaks

mitmesuguste hdiringureziimide moju elusloodusele (Gibb et al. 2013).

Kédeosoleva t60 eesmirk on anda teaduskirjanduse pdhjal iilevaade kahe erineva
okoloogilise niSiga mardikariihma koosluste struktuuri muutumisest hdiringutest
tingitud metsa suktsessiooni esimese paarikiimne aasta jooksul. Vorreldavateks
funktsionaalseteks rithmadeks on saproksiililsed ehk vdhemalt iihel elutsiikli etapil
surnud vdai surevast puidust sdltuvad liigid, ning epigeilised ehk maapinnal elavad
liigid. Need teadusele vordlemisi hésti tuntud rilhmad on vidga tundlikud
keskkonnatingimuste muutustele, olles seetdttu head indikaatororganismid,
kirjeldamaks hiiringureziimide moju mardikatele. To0s kirjeldatakse, kuidas erinevad
funktsionaalsete riihmade reaktsioonid looduslike ja antropogeensete hdiringute jérel

ning mis moju on erinevatel metsamajandamismeetoditel mardikate mitmekesisusele.



1. Polengud

Boreaalse voondi metsades on pdlengud téhtsaimaks looduslikuks héiringuks, mis
poOhjustab jirske muutusi keskkonnatingimustes ja sellest tulenevat koosluste
suktsessiooni (Granstrom 2001). Metsatulekahjud tekitavad viga lithikese ajaga palju
surnud ja vigastatud puid, mis on, erinevalt vanades metsades surevatest puudest,
pdikesevalgusele rohkem avatud (Jonsell et al. 1998) ning palju kuivemad (Boulanger

& Sirois 20006).

Boreaalsetes metsades leiavad metsatulekahjud aset umbes 50-200 aastaste
intervallidena (Bergeron et al. 2001; Frelich 2002). Pdlenguintervallide ja tule
intensiivsuse varieerumised tekitavad mosaiikse, eri suktsessioonifaasides aladest
moodustuva keskkonna, mis pakub elupaikasid paljudele eri kohastumustega liikidele
(Cobb et al. 2007). Tihemini esinevate viiksemate pdlengute vahel tekib pdua ja
tugeva tuule koosmdjul ka harvaesinevaid laiaulatuslikke tulekahjusid (Fryer &
Johnson 1988; Larsen 1996). Erineva intensiivsusega pdlengud pdhjustavad erinevaid
taimestiku, eriti puude, kahjustusi, mis omakorda mojutavad tugevalt putukate levikut
(Ryan & Amman 1996). Heterogeenne taimestikustruktuur tingib véga eripalgelist
polengukiitumist ja seetdttu on heterogeenne ka hiiringujirgselt moodustuma hakkav
taimkate (Rowe 1983; Turner & Romme 1994). Homogeenne keskkond, niiteks
majandatud metsades, on kergemini siittiv, sealne tuli on enamasti intensiivsem,

ihtlasem ja laiaulatuslikum (Granstrom 2001).

Ténapdeval on Euroopas pdlengud edukate ennetus- ja kustutuspraktikate kasutamise
tottu lisna harvaesinevaks siindmuseks. Nii pdleb néditeks Rootsis (pindalaga 411 000
km?) aastas vaid monikiimmend ruutkilomeetrit metsa (Esseen et al. 1997). Sellest
tulenevalt on paljud sealsed podlengutest soltuvad liigid muutunud haruldaseks voi
vilja surnud (Jonsell et al. 1998). Pdhja-Ameerikas on pdlengud aga endiselt
sagedasteks stindmusteks (Bergeron et al. 2001). Niiteks Kanadas, Alberta provintsis
(642 000 km®) pdleb iga-aastaselt tuhandeid ruutkilomeetreid metsa, mis loob
ideaalsed vdimalused uurimaks héiringujérgset metsasuktsessiooni ning tingimusi,
millesarnased esinesid Fennoskandia metsades rohkem kui 100 aastat tagasi (Koivula
& Spence 2006). Pdlengutest soltuvate liikide ja Okosiisteemide kéaekdigu
parandamiseks on hakatud looduskaitselise praktikana kasutama looduslike pdlengute

imiteerimist (Gongalsky et al. 2006; Toivanen et al. 2014)



1.1 MGju saproksiiiilsetele mardikatele

Hiljuti pdlenud aladel on sageli vdhenenud nii liikidevaheline kui ka liigisisene
konkurents (Wikars 1997). See tuleneb pdlengute hdvitavast mdjust enamikule sealses
keskkonnas varem elanud putukapopulatsioonidele (Mccullough et al. 1998), andes
sellega vdimaluse podlenud elupaiku asustada mardikatele, kes on kohastunud kiiresti
ja efektiivselt uusi konkurentsivabasid pdlendikke koloniseerima (Wikars 1997,
Schiitz et al. 1999). Paljud sellised mardikaliigid on saproksiiiilsed ehk vdahemalt {ihe
perioodi oma elutsiiklis surnud voi surevast puidust soltuvad kas otseselt, sellest
toitudes voi kaudselt, toitudes sellist puitu asustavatest seentest voi teistest liikidest
(Speight 1989). Saproksiiiilsed liigid tdidavad tdhtsat rolli surnud biomassi
lagundamises ja toitaineteringluses, olles oluliseks liilliks metsadkosiisteemides

(Samuelsson et al. 1994, ref. Svedrup-Thygesson & Ims 2002).

1.1.1 Koloniseerimine

Kolm olulisemat pdlendike omadust, mis tingivad saproksiiiilsete mardikakoosluste ja
nende funktsionaalsete riihmade hiiringujirgset suktsessiooni on a) pdlengute
tekitatud elupaigad ja pdlengujirgsed keskkonnatingimused on atraktiivsed
polenguspetsialistele ja  teistele pioneerliikidele, niiteks liikidele kelle
vastsestaadiumid arenevad erinevas kdodunemisastmes olevas koorealuses kihis; b)
muutunud mikroklimaatilised tingimused soosivad liike, kellel on kohastumused
kitsastele mikroklimaatilistele tingimustele nagu sooja- ja kuivalembesed avatud
maastike liigid; c¢) muutunud tingimused suurendavad toiduvalikut ning
paljunemissubstraate erinevates kdduastmes olevatel taimedel, andes pinda

rohkematele eri toitumis- ja paljunemisni$sidega liikidele (Moretti et al. 2010).

Muona & Rutanen (1994) ning Boulanger & Sirois (2007) on tdheldanud kahte
mérgatavalt eristuvat pdlengutejirgset koloniseerimislainet. Esimese lainena saabuvad
juba hiiringu toimumise aastal pdlendikest soltuvad liigid ja generalistid, kelle
arvukus hakkab jiark-jdrgult mone aasta viltel vdhenema. Teise koloniseerimislaine
algatab koorealuse elukeskkonna kadumine ja surnud puude mahalangemine, mis

tekitavad sobivaid tingimusi fungivooridele ja saprofaagidele.



Enamik esmastest koloniseerijatest on pdlendikest soltuvad liigid, kes
spetsialiseeruvad polengu 14bi elanud keskkondadele (Muona & Rutanen 1994; Saint-
Germain et al. 2004). Leidmaks pdlevaid voi &dsja pdlenud alasid, on nendel liikidel
vélja arenenud kohastumused nagu tundlatel olevad retseptorid suitsus lenduvate
orgaaniliste iihendite avastamiseks ning rindmikul olevad infrapunakiirguse
retseptorid (Schiitz et al. 1999). Sellised kohastumusi on tdheldatud eriti siklaste
(Cerambycidae) ja hundlaste (Buprestidae) liikidel (Schiitz et al. 1999).
Polendikespetsialistid ei moodusta siistemaatiliselt ega funktsionaalselt tihtset gruppi,
vaid nende hulka kuulub nii koore all ning varises elavaid rodvtoidulisi kui ka
mitterdovtoidulisi litke, surevas voi surnud puidus vastsetena arenevaid litke voi

pdlenud puitu koloniseerivatest seentest toituvaid litkke (Muona & Rutanen 1994).

Pérast puu surma on esimeste saabujate seas ksiilofaagid, kes koloniseerivad puu
toitaineterikkad floeemi- ja kambiumiosad. Ksiilofaagide seas on kdige arvukamalt ja
liigirikkamalt tavaliselt esindatud tirasklaste (Scolytinae) ja siklaste sugukonnad, kelle
vastsejargud on koorealuse puidu peamisteks tarbijateks. Seega, lisaks kiirele
kddunemisele, surnud puitu ka tarbitakse kiiresti ja sageli on see ressurss juba kuni
kahe aasta méodudes ammendunud (Victorsson 2015). Sellest tulenevalt on mitmetes
uurimustes (Saint-Germain et al. 2004; Toivanen & Kotiaho 2010; Boucher et al.
2012) tdheldatud, et teisel pdlengujargsel aastal on mardikate arvukus madalam kui
esimesel ja kolmandal aastal. See tdhendab, et enamikul varajastest ksiilofaagidest on
kiire elutsiikkel ja ainult iiks pdlengujérgne generatsioon (Hanks 1999). Selline
muster on kirjeldatud {irasklastel (Toivanen & Kotiaho 2010) ja naksurlastel
(Elateridae) (Sain-Germain et al. 2004), kelle vastsestaadium kestab tavaliselt aasta,
ning kelle arvukuses toimub teisel hiiringujirgsel aastal jérsk langus. Suurema
kehasuurusega siklastel on vastsestaadium sdltuvalt liigist vdga varieeruva pikkusega,
ulatudes tihest kuni viie aastani (Hanks 1999), mistdttu ei ole teisel pdlengujérgsel
aastal nende arvukuses alati nii jarsku langustrendi téheldatud (Saint-Germain et al.

2004).

Roovtoiduliste saproksiiiilsete mardikate arvukuse diinaamika on samasugune nende
saakloomade arvukuse tdusude ja langustega (Muona & Rutanen 1994; Moretti et al.
2004). Need liigid elavad enamasti surnud puude koore all (Muona & Rutanen 1994)

ning nende arvukus ja liigirikkus on enamasti tugevas positiivses soltuvuses



tirasklaste voi viikeste fungivooride (Latridiiae, Cryptophagidae) arvukusega
(Muona & Rutanen 1994; Nappi et al. 2010). Tiitpilisteks varajase
suktsessioonistaadiumi kiskjateks on polenguspetsialistid erinevatest jooksiklaste (nt
perekond Cleridae), sipelgmardikaliste (nt perekond Thanasimus), siisiklaste (nt
perekond Sphaeristes), liihitiiblaste (nt perekonnad Phloeonomus, Quedius)

perekondadest (Boulanger & Sirois 2007; Nappi et al. 2010).

Polenud puud on tavaliselt heaks kasvukeskkonnaks kottseentele (Ascomycota)
(Wikars 2002), meelitades rohkelt ligi ka neist toituvaid mardikaid (Muona &
Rutanen 1994). Paljude fungivooride (nt Cryptophagidae, Lathrididae, Nitidulidae,
Staphylinidae) arvukus saavutab oma kdrgpunkti kiiresti pdrast pdlengu toimumist.
Samal ajal nditeks sugukond Leiodidae saab arvukamaks moni aasta pérast hdiringut
(Muona & Rutanen 2004). Victorsson (2015) leidis oma uurimustes, et moni nidal
pérast polengut moodustab fungivooride arvukus mardikakooslusest koguni 15-27%
(vordluseks, et vanades metsades oli see nditaja alla 1%) ning moned liigid (Atomaria

pulchara, Corticaria rubripes) olid isendite arvult domineerivad.

Enamik varajastest koloniseerijatest, kes elavad koorealuses puidus, tarbivad
toitaineterikkaid kambiumi- ja floeemiosasid. Aja jooksul langeb surnud puu maha
ning maapinnaga kontakti sattudes muutub seal olev mikrokliima, suureneb
niiskusesisaldus ja muutub substraadi temperatuur (Jonsell & Weslien 2003).
Suurenenud niiskustase mojub positiivselt ka seente mitmekesisusele (Lindblad
1998). Muutuvad keskkonnatingimused pdhjustavad ka saproksiililsete mardikate
suktsessiooni, soodustades eriti just kddunenenud puidust toituvate saprofaagide ja
arvukamaks muutunud seeni tarbivate fungivooride arvukuse ja liigirikkuse tdusu.
Maapinnale langenud puid asustavad ka maa peal liikuvad liigid, mistottu
saproksiiiilne mardikafauna muutub sarnasemaks pinnases ja kodus -elutsevate

mardikakooslustega (Boulanger & Sirois 2007).



1.1.2 Suktsessiooni mojutavad tegurid

Peamine tegur, millest sdltub aeg, mis kulub podlenud puude suremiseni ja
mahalangemiseni, on pdlengu intensiivsus. Suure intensiivsusega tule tagajérjel
surevad puud kiiresti ning teise laine koloniseerijad vahetavad esimese laine omad
vilja juba pirast mone aasta méodumist. Madala intensiivsusega pdlengute jérel on
puude suremusaeg pikem, mis omakorda pikendab ka pdlenguspetsialistide ja teiste
varajaste saabujate koloniseerimisaega. Ksiilofaagide (siklaste, iiraskite) arvukus ja
asustustihedus on seda suurem, mida madalama intensiivsusega oli pdleng (Nappi et

al. 2010).

Boulanger & Sirois (2007) on oma t60s aga leidnud, et tugevalt s6estunud puude koor
eemaldub tiive kiiljest kiiremini, mistottu hoiavad nad vdhem sdestunud puudest
halvemini niiskust. See omakorda pirsib puidu kddunemist ja koloniseerimist seente
poolt, liikates edasi ka mardikakoosluste vahetumise. Méarkimisvéarset liikide ega
koosluste vahetumist ei tdheldatud esimese 13 pdlengujirgse aastaga ning 16 aastat

parast hdiringut seisid 50% pdlenud puudest endiselt piisti.

Erinevad puuliigid on elupaigaks erinevatele saproksiililsetele mardikakooslustele,
eriti okas- ja lehtpuude vordluses (Wikars 2002). Samas to0s leiti, et pdlenud puudes
see seaduspdra ei kehti — sealne mardikafauna ei ole puuliigispetsiifiline. Sellele toob
autor vilja kaks poOhjendust. Esiteks on podlenud puudel nodrgenenud
enesekaitsemehhanismid, mis vidhendavad mardikate puuliigispetsiifilisust. Teiseks
sOltub paljude mardikaliikide puuvalik seda asustavatest seentest, mitte nii véga

puuliigist.

On tdheldatud, et saproksiiiilide erinevate funktsionaalsetele rithmade liigirikkus ja
arvukus podlendikel on erinevad, sdltuvalt hiljuti pdlenud ja mittepdlenud metsade
lahedusest alale. Seentest soltuvate liikide arvukus on seda suurem, mida ldhemal on
metsad polendikule. See tuleneb fungivooride halvast levimis- ja pdlengute
detekteerimise vdimetest (Saint-Germain et al. 2004). Sama pole tdheldatud
kstilofaagide ega roovtoiduliste mardikate juures, kellel need kohastumused on hésti

arenenud (Boulanger et al. 2010).
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1.2 Moju epigeilistele mardikatele

Epigeilised ehk maapinnal elutsevad mardikad moodustavad nii 6koloogiliselt kui ka
taksonoomiliselt viga mitmekesise funktsionaalse riihma. Nende seas on palju
erinevate toitumiskohastumustega, lennu-ja levimisvoimetega liike (Spence et al.
1996) sugukondadest jooksiklased (Carabidae), kérsaklased (Curculionidae),
porniklased (Scarabaeidae), naksurlased (Elateridae), lihitiiblased (Staphylinidae),
stisiklased (Tenebrionidae) jne (Rodrigo et al. 2008).

Ulekaalukalt kdige rohkem on tehtud uurimusi laialdaselt leivinud jooksiklaste ja
lihitiiblaste kohta. Nende hulgas on palju kitsastele nisSidele kohastunud
héiringutundlikke ja podlendikele spetsialiseerunud liitke, kes on samas ka
taksonoomiliselt hésti uuritud (Buddle et al. 2006) ning lihtsasti piilitavad (Koivula et
al. 2002). Paljudel sama probleemi késitlevatel toodel on tihipeale védga erinevad,
isegi iiksteisele vasturddkivad tulemused. Eriti tuleb see vilja Pohja-Ameerikas ja
Euroopas tehtud t66de vordlusel. Pohja-Ameerikas on tavaline, et pdlenud aladel on
vihem mardikaid kui mittepdlenud metsades ja raiesmikel (Gandhi et al. 2001; Saint-
Germain et al. 2005; Buddle et al. 2006). Euroopas seevastu on leitud, et
polengujérgne liigirikkus ja iildine rohkus pigem kasvab (Muona & Rutanen 1994;
Martikainen et al. 2006). Uldjoones on pdlengujirgset arvukuse ja liigirikkuse

suurenemist kirjeldavaid t6id siiski rohkem.

1.2.1 Koloniseerimine

Sarnaselt saproksiililide suktsessiooni algusega, on ka epigeiliste seas esimesteks
polendike asustajateks pdlengutele kohastunud liigid, néiteks moned jooksiklased
Sericoda ja siisijooksikute (Pterostichus) perekondadest. Neid liike meelitab
polendikele ilmselt soe mikrokliima (Toivonen et al. 2014). On veel ebaselge,
millised faktorid aitavad neil dsja pdlenud alasid leida (Cobb et al. 2007). Koivula jt
(2006) on leidnud positiivseid seoseid piirofiilsete jooksikute esinemise ja tule
intensiivsuse vahel. Moned liigid kasutavad vigastatud voi surnud puid ka

munemissubstraadina voi talvitumiseks (Wikars 1995, ref. Toivanen et al. 2014).
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Piirofiilsed liigid kasutavad pdlendikke elupaigana liihikest aega, enamasti 2-4 aastat
(Holliday 1991; Wikars 1995, ref. Cobb et al. 2007; Cobb et al. 2007). Saint-Germain
Jjt (2005) ei leidnud piirofiile ka 2-aastasest pdlendikust, mille pdhjuseks oli ilmselt
viga intensiivne tuli. Gongalsky jt (2006) arvasid, et oluline pdlenguspetsialistide
esinemise mdjutaja on pdlenud ala pindala. Liiga viikse pindalaga pdlendikud ei

moju piirofiilsetele jooksikutele ligimeelitavalt.

Lisaks polendikele spetsialiseerunud liikidele mdjub varajane metsa suktsessioonifaas
ligitdmbavalt ka generalistidele ja liikidele, kes eelistavad avatud kuiva maastikku
(Spence et al. 1996; Martikainen et al. 2006). Martikainen jt (2006) leidsid jooksiklasi
uurides, et varajaste koloniseerijate seas on iilekaalus vdiksemad ja paremini arenenud
titbadega liigid. See tuleneb hiiringueelseid metsi asustanud kogukama kehachituse ja
halvema lennuvdimega liikide suuremast suremusest polengu ajal ning aeglasemast
polengujérgsest levimiskiirusest. Lisaks vdhendab tuli suuremate liikide peamiste

saakloomade tigude ja nélkjate arvukust (Martikainen et al. 2006).

Avatud maastikke eelistavate liikide koloniseerimisaeg soltub taimestiku
taastumiskiirusest, mis aga varieerub erinevate metsatiilipide vahel. Salumetsades
taastub alustaimestik kiiresti, kuid vihemviljakama mullaga ndmme- vdi palumetsade
maapind jddb pikemaks ajaks pdikesele avatuks (Toivanen et al. 2014). Buddle jt
(2006) tdheldasid polengujargses elupaigas ka tavaliselt niisketes biotoopides
elutsevaid liike (nt harjasjooksik Loricera pilicornis). Need liigid koloniseerisid noori
polendikke mérjematest polengu iile elanud metsalapikestest. Taolised tulest padsenud
alad on refuugiumiks paljudele epigeilistele mardikaliikidele, sealhulgas ka
metsaliikidele. Seetdttu on selliste niiskemate, sdilinud taimkattega alade esinemisel
suur roll pdlengujirgsete mardikakoosluste koosseisu kujunemises. Seega on kooslus,
mis asendab selgelt eristuvate liikidega varajast pdlengujirgset kooslust, suhteliselt
mitmekesine, moodustudes paljudest erinevate elupaiganisSidega liikidest (Paquin

2008), soltuvalt alustaimestiku arenemise ja vorastiku liitumise aecgadest.
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1.2.2 Suktsessiooni mojutavad tegurid

Peamiseks epigeilisi mardikakooslusi kujundavaks teguriks podlendikes on sealse
maapinna omadused, eriti taimestiku olemasolu ja tihedus. Varajastel
suktsessioonietappidel on mardikate arvukus ja liigirikkus negatiivses seoses
taimestiku katvusega, aga positiivses korrelatsioonis varise hulgaga. Korrelatsiooni
liigirikkuse ja taimestumata maapinna vahel ei esine (Phillips et al. 2006). Metsa
hilisemate arengufaaside liikidel on taimestiku protsendi ja mardikate rohkuse ja

liigirikkuse vahel positiivne seos.

Taimestiku esinemist ja tihedust enim modjutavaks teguriks on pdlengu intensiivsus.
Suure intensiivsusega pdlengud tekitavad taimestikuta sdestunud tumeda maapinna,
mis on péikesele avatud ning muutub seetdttu soojemaks ja kuivemaks (Koivula &
Spence 2006). Sellised elupaigad sobivad histi pdlenguspetsialistidele ja avatud
maastiku litkidele. On ka liike, kes eelistavad kiill intensiivsema pdlenguga alasid,
kuid vajavad sigimiseks, toitumiseks voi talvitumiseks ka veel piisti seisvaid pdlenud
puid. Negatiivselt mdjub suure intensiivsusega tuli liikidele, kes eelistavad varjulisi
tingimusi ning, kelle toiduobjektid vihenevad sellise pdlengu tagajérjel (Philips et al.
2006). Paiguti varieeruva intensiivsusega pdleng suurendab mardikakoosluse
liigirikkust, sest erineva ulatusega polenud alad sobivad erinevate nisSidega

mardikaliikidele.

Maapinnal elutsevate mardikate levik sOltub suuresti keskkonna niiskustasemest.
Niiskete alade kooslused erinevad selgelt vihemniiskete ja kuivade alade kooslustest.
Selliseid elupaiku kujutavad endast nditeks sood vdi lodud. Pdlengu intensiivsus ja
taimestiku suremus on seal enamasti madalam, mis tdmbab ligi metsaliike, kuid mitte
avatud maastike liike. Seetdttu voib neid kisitleda pdlengurefuugiumitena (Toivanen

et al. 2014), millest oli juttu eespool.

Metsa arenedes vahetuvad kooslused iiha aeglasemalt. Kui esimene kooslus piisib
vaid mdned aastad, siis noorele metsale iseloomulikud kooslused voivad piisida kuni
50 aastat. Noore metsa muutumist kiipseks metsaks loetakse enamasti alates
puuvorastiku liitumisest, mis loob tingimused metsaliikidele (Niemeld et al. 1996;
Paquin 2008). Vana mets erineb kiipsest metsast peamiselt kdduneva puidu rohkuse

poolest ning, kuigi vanas metsas elab palju sellele elupaigale spetsialiseerunud liike,
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ei ole parast metsaliikide saabumist edasine liikide ja koosluste suktsessioon nii jérsk

ja mérgatav, kui see oli metsa arenemise algstaadiumitel (Paquin 2008).

1.3 Polengute looduskaitselised aspektid

Varajasi pdlengujdrgseid suktsessioonietappe iseloomustavad liigirikkad ja
omaniolised mardikakooslused, mis kiipsetes ja vanades metsades puuduvad. Sellised
elupaigad on hiddavajalikud pdlenguspetsialistidele ja olulised paljudele teistele
polengutest kasu saavatele liikidele (Simild et al. 2002; Martikainen et al. 2006).
Viimasel sajandil intensiivistunud metsamajandamise tulemusel on Euroopas paljud
sellised liigid muutunud ohustatuks (Toivanen & Kotiaho 2010). Néiteks 20% Rootsi
ligi viiesajast ohustatud metsamardikaliigist on pdlengutest sdltuvad (Berg et al. 1994,

ref. Victorsson et al. 2015).

Metsapolengute kustutamine on muutunud véga efektiivseks, mille tulemusel pdleb
aastas keskmiselt vaid 0,01% Fennoskandia metsadest (Granstrom 2001). Gongalsky
jt (2006) ei leidnud Norras, kus metsapdlengute asemel on peamiseks hdiringutiiiibiks
saanud metsaraied, uuritud pdlendikelt {ildse piirofiilseid liike, millest nad jareldasid,
et liiga harva esinevate pdlengute tottu on need liigid Norrast vélja surnud voi nende

levik on nii hajutatud, et nad ei suuda enam efektiivselt pdlendikke asustada.

Teiseks polengukooslusi ohustavaks teguriks on hdiringujérgne sanitaarraie, mille
kdigus eemaldatakse vigastatud puud, minimaliseerimaks majanduslikku kahju
(Phillips et al. 2006; Koivula & Spence 2006). Ainult vdhesed saproksiiiilsetest
mardikaliikidest on piirofiilsed, kuid pdlemise tagajirjel tekkinud suurest hulgast
surnud puudest saavad kasu ka viga paljud teised liigid (Simili et al. 2002). Pdlenud
metsades pohjustab kdduneva puidu ajaline pidevus populatsioonide suktsessiooni
(Simili et al. 2002), seega seab sanitaarraie lisaks varajastele koloniseerijatele ohtu ka

edasiste suktsessioonietappide liigid (Boucher et al. 2012).

Pdlenguspetsialistide kadumise peatamiseks on mitmel pool kasutusele voetud
metsade ja raiesmike sihipédraseid poletamisi. Paljudes toddes (Gandhi et al. 2001;
Martikainen et al. 2006; Gongalsky et al. 2006) on kirjeldatud selle praktika
positiivset mdju haruldastele liikidele ja iildisele liigirikkusele. Metsahoolekogu

(Forest Stewardship Council, liihendatult FSC) nduab Rootsi suurmetsaomanikelt
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vihemalt 5% raiesmike pdletamist (Gongalsky et al. 2006), mille tulemusel
poletatakse Rootsis niilid iga-aastaselt 2000-3000 ha metsa (Wikars 2006, ref.
Victorsson et al. 2015).

Saint-Germain jt (2008) on avaldanud hiipoteesi, et podlengute esinemine ei ole
polenguspetsialistidele kriitilise tdhtsusega, vaid nad saavad edukalt hakkama ka
vanades metsades. Vastsena surnud voi surevas puidus arenevate mardikate valmikute
eluiga on tavaliselt vdga lithike, sageli vaid nédal, nii et uus generatsioon peab kiiresti
levima ja leidma uue sobiva munemissubstraadi. Piirofiilsete mardikate leidmine
aladelt, kus metsa pdlemistsiiklid on metsamajandamise tottu viga pikad, annab alust
arvata, et peamiseks nende arvukust limiteerivaks faktoriks on hoopis vanades

metsades oleva surnud puu kvaliteet.
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2. Tuulemurd ja -heide

Tuulemurrud on teine boreaalsetes metsades tihti esinev hdiringuliik (Bouget &
Duelli 2004; Korobov 2015) ja parasvootme lehtmetsades on see kdige sagedasem ja
tadhtsam hiiringuliikk (Emborg et al. 2000). Tuulehdiringud erinevad oma
intensiivsuselt. Uksikud tugevamad iilid pdhjustavad iiksikute puude langemist,
tugevad tormid tekitavad aga ulatuslikke tuulemurrualasid. Tuulemurru 6koloogiline
efekt oleneb tekkinud ala suurusest, kujust, struktuurist, piirnevusest metsaalaga
(serveefekt), hdiringu toimumise aastaajast, isolatsioonist jne (Bouget & Duelli 2004)
Tuulemurdudes on metsale iseloomulikud mikroklimaatilised tingimused muutunud
avatud maastikele omasteks (Wermelinger et al. 2002). Tugev tuul purustab
puuvorasid ja tlivesid, mille tagajdrjel on tuulemurd péikesele avatud ning seal on
suurem Ohulitkumine. See pohjustab pinnase ja langenud puude soojenemist ja
kuivamist. Suletud metsadega vorreldes on tuulemurdudes niiskustase enamasti

viahenenud (Ishizuka et al. 2002, ref Bouget & Duelli 2004).

Vorreldes suletud metsadega, leidub wulatusliku tuulekahjustusega metsaaladel
mitmekesisemat surnud puitu. Tuulemurrualad sisaldavad nii piisti seisvaid vigastatud
kui ka murtud tiivedega vdi tuuleheite tagajirjel tilesjuuritud ja maapinnale langenud
kddunevaid puid. Lisaks on suurenenud ka maapinnaldhedase elukeskkonna
heterogeensus.  Suurenenud valgushulk suurendab taimestiku tihedust ja
mitmekesisust, soosides ka putukatele toiduks olevate dite ja viljade arengut (Bouget

& Duelli 2004).

2.1 Koloniseerimine

Esimesteks tuulemurru koloniseerijateks mardikate seas on enamasti saproksiiiilid.
Neid meelitavad kohale virskelt surnud voi vigastatud puudest erituvad lenduvad
tthendid nagu etanool ja terpeenid (Schroeder 1992) Esimeste saabujate seas
moodustavad suure enamuse kolm ksiilofaagide sugukonda: iirasklased, siklased ja
hundlased. Nende kolme sugukonna mardikate arvukuse ja liigilise mitmekesisuse
tippaeg on tavaliselt teisel (Wermelinger et al. 2002) vdi koguni esimesel (Gutowski
& Kubisz 1995, ref. Bouget 2005) aastal pérast hdiringut. See tuleneb peamiselt

tiraskite suurest arvukusest ja liigirikkusest esimestel aastatel, sest igal sugukonnal on
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erinev suktsessiooni diinaamika (Wermelinger et al. 2002).

Kodige varasemad mardikakooslused on seotud vigastatud voi dsja surnud virskete
puudega. Ulekaalukalt kdige rohkem on selliste mardikate hulgas iirasklasi, kelle
esinemist ei mojuta taimkatte tihedus, sest nende puhul toituvad nii vastsed kui ka
valmikud samast substraadist — surnud puidust. Lisaks on iiraskite vastestaadium véga
liihike, paljudel liikidel esineb aastas kaks generatsiooni (Wermelinger et al. 2002).
Seega on need kooslused liihiajalised, kestes vaid mdne aasta. Haavikus tehtud
uurimuses  hinnati, et esimesel ja teisel hdiringujargsel aastal erinevad
mardikakooslused 65% (Hammond et al. 2001). Kuusikus lébiviidud uurimuses
taheldati iraskite arvukuse ja liigirikkuse kdrgaega kolmandal aastal pérast tormi,
parast mida need néditajad véhenesid jdrsult, langedes nelja aasta moddudes viga
madalale. Kiimne aasta moddudes nditas liigirikkus taas aeglast tdusutrendi. Ka
hundlaste ja siklaste seas leidub liike, kes eelistavad vérsket surnud puitu, kuid nende

arvukus ei ole liraskite omaga vorreldav (Wermelinger et al. 2002).

Enamik hundlaste ja siklaste liikidest eelistab suuremas kdduastmes surnud puid.
Lisaks toituvad paljud nende liikide valmikud nektarist voi Oietolmust, soltudes
Oitsevate taimede rohkusest. Seega pohjustab liikide ja koosluste suktsessiooni puidu
edasine kddunemine ja taimkatte tiheduse suurenemine. Kiimme tormijargset aastat
kestnud vaatluse véltel olid nende kahe sugukonna liigirikkus ja isendite arvukus
kuusemurrus vastavalt 2-4 korda ja 30-500 korda suuremad, kui timbritsevas
héiringuta metsas. Hundlaste madal liigirikkus piisis terve perioodi samasugusena,
aga nende arvukus oli suurim viis aastat parast murdu. Siklaste arvukus tdusis aga
jark-jargult terve kiimne aastase vaatlusperioodi viltel. Nende liikide arv saavutas
maksimumi, sarnaselt iiraskitega teisel aastal, millele jirgnes ajutine langus ja hilisem
tous (Wermelinger et al. 2002). Bouget (2005) leidis, et sekundaarsete ksiilofaagide
arvukus oli tuulemurrus ja suletud metsas sarnane. Varjulisemat elupaika vajavate
sugukondade nagu tooneseplased (Anobiidae), kdédviklased (Eucnemidae), redulased
(Melandrydae) jne arvukused védhenesid hidiringualal, kuid valmikutena ditel toituvate
sugukondade nagu verevjitklaste (Melyridae), kiilirakmardiklaste (Mordellidae),

pdderporniklaste (Lucanidae) jt arvukusele mojus hdiring positiivselt.

Peamisteks sugukondadeks, kelle pohjal kirjeldatakse tuulemurru moju epigeilistele
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mardikatele, on jooksiklased ja liihitiiblased. Tuulemurrualadel on vdrreldes liitunud
vorastikuga metsadega suurenenud maastiku heterogeensus, mistottu on suurem ka
sealne jooksiklaste liigirikkus (Duelli et al. 2002). Mikroelupaikade mitmekesisusest
tulenevalt kaob suletud metsale omane tiksikute liikide dominantsus (Korobov 2015).
Tuulemurrus suureneb maapealse eluviisiga mardikate seas avatud maastike liikide
arvukus ja liigirikkus, samas kui samad niitajad metsaliikide puhul véhenevad.
Metsaspetsialistide kadumise peamisteks pohjusteks jooksiklaste puhul on varise ja
sambla osakaalu vdhenemine tuulemurrus, mis mdjub negatiivselt ka jooksiklaste
saakloomade arvukusele. Lisaks soltuvad paljud liigid metsasisestest niiskematest
elupaikadest, mis tuulemurrus tavaliselt kuivavad. Tormikahjustusega mets mdjub
eriti hésti seemnetest toituvate liikide arvukusele ja mitmekesisusele (Bouget &
Duelli  2004).  Tuuleheitejuurestikud  tekitavad  liigirikkust  suurendavaid
mikroelupaiku. Tuuleheitelohud on talvitumispaikadeks paljudele jooksiklastele ja

lihitiiblastele (Schulz 1998, ref. Bouget & Duelli 2004).

2.2 Suktsessiooni mojutavad tegurid

Paljud uurimused (nt Martikainen et al. 1999; Similé et al. 2002) on nédidanud, kuidas
surnud puude rohkus on positiivses korrelatsioonis saproksiililide liigirikkusega.
Surnud puidul voib olla aga suur varieeruvus, erinedes liigilt, kddunemisastmelt, tiive
diameetrilt, keskkonna suhtes asetuselt, mikroelupaikade olemasolult jne (Bouget &
Duelli 2004). Erinevate bioloogiliste nis$Sidega mardikataksonid eelistavad erinevate
omadustega surnud puid. Niiteks suurema diameetriga tiived on teistsuguste ja
mitmekesisemate mardikakooslustega, kui peenemad tiived (Grove 2002). Lisaks on
plstiseisvates surnud puudes suurem mitmekesisus ja haruldaste mardikaliikide arv,
kui lamatiivedes (Jonsell et al. 1998; Svedrup-Thygeson & Ims 2002). Seega on lisaks
tuule poolt murtud puude rohkusele oluline ka liikide mitmekesisust ja eriti haruldaste

litkide esinemist suurendav surnud puude omaduste varieeruvus (Simild et al. 2002).

Mikroelupaikade ja mikrokliima varieeruvub soltuvalt tuulemurruala suurusest. Mida
suuremad on hdiringualad, seda rohkem leidub erinevaid toitumis- ja
paljunemissubstraate. Suurematel aladel on rohkem varajastele
suktsessioonistaadiumitele omaseid pioneerliike, samas kui viiksematel on rohkem

konkurentsivoimelisemaid metsaliike (Bouget & Duelli 2004). Bouget (2005) leidis,
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et kuigi saproksiililide liigirikkus erineva pindalaga tuulemurdudes oluliselt ei
varieeru, siis koosluste koosseisud olid erinevad. Mida suurem oli ala, seda rohkem
oli varajaste suktsessioonistaadiumite liike, eriti liraskeid. Sekundaarsete ksiilofaagide
arvukus suurematel aladel ei olnud madalam, kuigi mikroklimaatilised tingimused
neis peaksid hilisema metsaarenemisstaadiumite liikidele eeldatavasti ebasoodsamad
olema. Roovtoiduliste ja fungivoorsete mardikate arvukus ei sdltunud ala suurusest,
aga oitel toituvaid mardikaid oli arvukamalt suurema pindalaga tuulemurdudes. Mida
védiksem oli hdiringuala, seda rohkem sarnanes sealne saproksiiiilide kooslus suletud

metsa kooslustega.
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3. Putukahairingud

Pdlengute ja tuulekahjustuste korval on ka putukate poolt tekitatud hiiringutel
arvestatav mdju metsa dkosilisteemide timberkujundamises (Miiller et al. 2008; Winter
et al. 2015). Peamised laiaulatuslikke metsahdiringuid pdhjustavad putukad on
tiraskid (Miiller et al. 2008), aga on kirjeldatud ka vaksiklaste (Geometridae)
(Vindstad et al. 2014) poolt tekitatud metsakahjustusi. Hinnatakse, et aastatatel 1950-
2000 kahjustasid iiraskid kogu Euroopas kokku umbes 2.9 miljonit m’ puitu.
Enamasti on hdiringute pohjustajateks kuuse-kooretirask (Ips typographus) ja harilik
voratirask  (Pityogenes chalcographus) (Schelhaas et al. 2003). Viimastel
aastakiimnetel on nii Euroopas kui ka Pdhja-Ameerikas tdaheldatud, et laiaulatuslikud
putukahdiringud esinevad iiha tihemini. See on tingitud antropogeensetest tegevustest
nagu metsa homogeensust suurendavate metsamajandamisvotete kasutamine, ning
lisaks ka kliima soojenemisest, mis soosib iiraskite populatsioonide suurenemist

(Raffa et al. 2008).

Vidga tihti on putukahdiringud seotud teiste héiringute, eriti tuulekahjustuste,
esinemisega, mis tekitavad suurel hulgal koloniseerimiseks sobivaid vérskelt surnud
vdi vigastatud puid, mille kaitsemehhanismid ei to6ta enam nii efektiivselt. Uraskid
vajavad selliseid puid paljunemiseks. Nende vastsed arenevad ndrgestatud puude
floeemis ja ksiileemis, alustades voi kiirendades sellega kddunemisprotsessi.
Tuulemurrus  vdi  pdlendikel leiduv  rohke paljunemissubstraat pohjustab
tiraskipopulatsiooni plahvatuslikku kasvu ning suur hulk noori mardikaid on
vOimelised iiheskoos iiletama ka tervete puude kaitsemehhanisme, levides

lahedastesse elujoulistesse metsamassiividesse (Bouget & Duelli 2004).

Laiaulatuslik tiraskikahjustus pohjustab puude suremist, mis toob okosiisteemis kaasa
olulisi muudatusi. Suktsessiooni algetappidel on putukahdiringu 14dbi elanud mets
struktuurilt ~ vdga  heterogeenne. = Avanenud  vorastik  tekitab  soojemad
mikroklimaatilised tingimused ja suurendab alusmetsale langevat valgushulka, mis
suurendab maapinnal taimestiku tihedust ja liigirikkust (Lehnert et al. 2013; Winter et
al. 2015). Sarnaselt tuulehdiringutega toimub surnud puidu akumuleerumine, kuid
erinevalt tuulemurrualades olevast rohkest lamapuidust, jddvad putukate poolt

surmatud puud suktsessiooni algetappidel piisti (Miiller et al. 2008). Vorastiku
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sulgumine voib sellistes heterogeensetes dkosiisteemides votta aega aastakiimneid voi
rohkemgi, tulenevalt tihedast ja korgest alustaimestikust ja sealsest suurest
konkurentsist. Seega vdib piisida suur liigiline ja struktuuriline mitmekesisus viga

kaua (Swanson et al. 2010; Winter et al. 2015).

Uraskid on tihtsad metsadkosiisteemide iimberkujundajad ja mitmekesisuse
suurendajad, méngides votmerolli paljude liikide kdek&igus, Sellest hoolimata on
tehtud vdga vidhe uuringuid, mis uuriksid putukakoosluste suktsessiooni pérast
hdiringu toimumist. Saksamaa IGunaosa Baieri metsa rahvuspargis toimunud
suureulatuslik putukahdiring on peamine uurimisobjekt, mille pdhjal on tehtud
jareldusi putukate, peamiselt saproksiiiilide, vastusest iiraskihdiringutele. Ka
olemasolevate todde autorid toovad vélja tehtud uuringute véhesuse ja juhivad

tahelepanu teema uurimise vajadusele (Miiller et al. 2010; Vindstad et al. 2014).

Suur hulk virskelt surnuid puid ja valgusrohkus mdjuvad saproksiililsetele
mardikatele ligitbmbavalt, mistottu tduseb nende arvukus ja liigirikkus suktsessiooni
algetappidel margatavalt Miiller et al. 2008; Miiller 2010; Winter et al. 2015). See
kehtib generalistide ja okaspuuspetsialistide kohta, kuna lehtpuude spetsialistid,
kellest paljud on fungivoorid, eelistavad rohkem suletud vorastikuga elupaiku, kus on
soodsamad tingimused seente kasvuks (Miiller et al. 2010). Paljud liigid on valmikuna
oitel toitujad (Miiller et al. 2008). Edasistes suktsessioonifaasides (17-25 aastased) on
puit juba rohkem kddunenud ning vérsket surnud puitu eelistavad liigid on asendunud
suuremat kddunemisastet eelistavatega (Winter et al. 2015). Pdhja-Norras ldbiviidud
uuring saproksiililide arvukuse muutuse kohta kedrikute poolt pdhjustatud héiringu
jérel ei tdheldanud suuri muutusi vana ja surnud metsa vahel. Obligatoorsete
saproksiiiilide arvukus tdusis vaid 10%, mis on vihe, arvestades surnud puude hulga
pea sajakordset suurenemist. Et arvukus kasvas peamiselt vaid kahe vérsket surnud
puud tarbivate liigi arvukuse toOttu, siis oletasid autorid, et sealse piirkonna
saproksiiiilid ei ole kohastunud koloniseerima vidga suurt hulka vérsket surnud puitu
korraga, vaid on Kkitsalt spetsialiseerunud kindlas kddunemisastmes puitu tarbima.
Lisaks on paljud saproksiiiilid antud regioonis oma levila pdhjapiiril, mis ei voimalda

neil hdiringutele arvukalt reageerida (Vindstad et al. 2014).
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Epigeiliste liikide koosluste putukahdiringujdrgseid muutusi ei ole peaaegu iildse
uuritud. Winter jt (2015) ei tdheldanud erinevusi maapealse eluviisiga mardikate
mitmekesisuses eri suktsessioonietappides alade vahel. Varajases hiiringujérses
metsas oli nende liigiline mitmekesisus kiill suurem, kuid erinevus oli viga vidike. See
tulemus ei olnud vastavuses autorite hiipoteesiga, mis eeldas, et heterogeenne
maastik, sarnaselt tuulemurruga, peaks epigeiliste putukate mitmekesisust tdstma.

Tépsemate jarlduste tegemiseks on vaja 1abi viia rohkem uuringuid.

Uraskite pool avatud maastikus tduseb oluliselt haruldaste saproksiiiilide liigirikkus ja
arvukus (Miiller et al. 2008; Miiller et al. 2010). Naiteks Miiller jt (2010) leidsid
uuringu kéigus hédiringualalt >100 punakoore (Ostoma ferruginea) isendit. Nii suurt
arvukust ei ole theski Saksamaa uuringus leitud juba viimased 100 aastat.
Samamoodi piiiti ka >300 naksurlast Ampedus auropes’t, kes on Kesk-Euroopas
peamisel kaitsealadel esinev védhearvukas liik. Plahvatusliku iiraskipopulatsioonide
kasvu iile elanud metsa kisitletakse sageli nn surnud metsana, kus on vaja 14bi viia
sanitaarraie. Sellega vahendatakse surnud puidu mahtu oluliselt, mis viib mittetdielike
mardikakoosluste tekkimiseni. Seega vOib sanitaarraie putukahdiringujirgsetes
metsades mojuda negatiivselt paljudele ohustatud voi haruldastele saproksiiiilsetele
mardikaliikidele, mistdttu on kaitsealadel soovituslik sellest hoiduda (Miiller et al.

2010).
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4 . Metsaraie

Alates 20. sajandi algusest on inimesed metsapdlengute eduka kustutamise
tulemusena muutnud looduslike hdiringu mdju ja esinemissagedust ning
metsamajandamine on saanud kdige levinumaks héiringuliigiks (Heikkala, Seibold, et
al. 2016), mistottu enamik tdnapdevastest varajastest metsade arengufaasidest on
tugevate inimtegevuse mojudega (Simild et al. 2002). Kdige paremini on seda niha
Fennoskandia metsade puhul, kuid ka Venemaal ja Kanadas (Syrjonen et al. 1994;
Imbeau et al. 1999, ref. Simild 2003; Bryant et al. 1997). Naiteks Rootsis on 22%
mittekaitstud metsadest nooremad kui 20 aastat ning 37% 20-60-aastased
(Institutionen for skoglig resurshushallning 2009, ref. Stenbacka et al. 2010) ja
vanade metsade osakaal langes 1910 ja 1990 aastate vahel 44%-1t 7%-le (Linder &
Ostlund 1992, ref. Niemeld et al. 2007). Lduna-Soomes moodustavad alla 100
aastased metsad koikidest metsadest 80-90% ja vaid 2% on vdhemalt 150-aastased
(Sevola 1999, ref. Koivula et al. 2002). Metsamajandamise alguses kasutati peamise
raiemeetodina valikraiet, mis ei avaldanud metsa struktuurile ega kooslustele viga
suurt moju. Selliselt vdiksema intensiivsusega majandatud metsad on tdnapdeval
raiekiipsed ning neid majandatakse intensiivsete lageraietega, mis on viimased 50-60
aastat olnud peamiseks raieviisiks (Stenbacka et al. 2010). Lageraietest arenenud
metsasid raiutakse taas 80-100 aastaste intervallidena, mis on, vOrreldes looduslike

héiringute esinemise sagedusega, lithike rotatsiooniperiood (Johansson et al. 2016).

Lageraielank on pédikesepaistele avatud sooja ja kuiva mikrokliimaga keskkond, mis
annab vOimaluse kasvada mitmekesisel rohttaimekooslusel ja uuel puugeneratsioonil.
Selle poolest sarnaneb antropogeenne hdire mdnevorra looduslike héiringutega.
Kodupuidu véhesus ja homogeensus majandatud metsades, vorreldes looduslike
héiringutega, millele jargnevad varajased suktsessioonifaasid on ilmestatud rohke ja
mitmekesise surnud puiduga, on oluline tunnus, mille poolest majandatud metsad
nditeks podlengutest vai tuulemurdudest erinevad (Siitonen 2001). Soome majandatud
metsades on surnud puitu keskmiselt vaid 3 m*/ha (Tomppo et al. 1999, ref. Simili et
al. 2003), samas kui inimmojudeta metsades on see niitaja, olenevalt metsatiitibist,
50-120 m’/ha (Siitonen 2001). Samas jib raiesmikele maha palju viiksediameetrilist

raiejddtmeid, mille mdju organismidele pole piisavalt uuritud (Jonsell et al. 2007).
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Samuti on majandatud metsades muutunud puude liigiline ja vanuseline koosseis.
Lageraietest arenenud mets on tihti istutatud, monokultuurne ja viga homogeenne,
sisaldades vaid tihevanuselisi puid (Johansson et al. 2016). Néiteks Kesk-Euroopas on
poogid asendatud suures ulatuses majanduslikult védartuslikumate okaspuudega ning
varasem mitmekesise struktuuriga mets on muudetud iihevanuselistest puudest

koosnevaks (Lange et al. 2014).

Metsamajandamisel on mérgatav negatiivne moju paljudele liikidele ja 6koloogilistele
gruppidele. Eriti ilmselge on see saproksiiiilsetele mardikate puhul, kes vajavad
elutegevuseks kindlate omadustega surnud puitu. Isegi kui mdnes majandatud metsa
arengufaasis leidub sobivat substraati, ei ole seda tavaliselt piisavas koguses ning see
ei ole ajaliselt pidev (Simild et al. 2002). Selle tulemusena on néiteks 30% Rootsi
saprokstiiilsetest liikidest kantud ohustatud liikide nimekirja (Jonsell et al. 1998).
Lisaks on kahanemas ka vanadele metsadele spetsialiseerunud liikide populatsioonid.
Vanade metsade pindala on intensiivse metsamajandamise tttu tugevalt vihenenud ja
véljaspool kaitsealasid esinevad need isoleeritud fragmentidena, mis ei ole piisav, et

sdilitada elujoulisi populatsioone (Koivula et al. 2002).

4.1 Moju saproksiiiilsetele mardikatele

Saproksiiiilsete  mardikate kooslused on majandatud metsade erinevates
suktsessioonifaasides erinevate liigiliste koosseisudega (Johansson et al. 2007;
Stenbacka et al. 2010; Gibb et al. 2013). Enamasti suureneb saproksiiiilide iildine
arvukus ja liigirikkus metsa vananedes. Eriti méirgatav on erinevus lageraiete (<7-
aastased) ja sellest arenenud noorte metsade (30-aastased) ning vanemates
arengufaasides olevate metsade koosluste liikide arvu ja nende arvukuse vahel. Sama
saab Oelda ka koosluste liigiliste koosseisude kohta. Alates majandatud metsade
keskeast (50-aastased) hakkab nendes olevate saproksiiiilide arvukus, liigirikkus ja
liigiline koosseis sarnanema iitha enam vanade looduslikult arenenud metsade
niitajatega (Stenbacka et al. 2010). Peamised pdhjused, mis tingivad méirgatava
lahknevuse liigilistes koosseisudes erivanustes metsades, on liikide spetsialiseerumine
kas varjulistele tingimustele suletud vorastikuga metsas vOi pdikeselistele

tingimustele avatud vorastikuga metsas, ning mitmekesisemad mikroelupaigad
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vanemates metsades. Samuti avaldab suktsessioon saproksiiiilsetele mardikatele

erinevat moju olenevalt nende toitumisnissidest (Gibb et al. 2013).

4.1.1 Koloniseerimine

Liigid, kes asustavad pidikesele avatud raielanke, on termofiilsed ning kohastunud
toitumis- ja paljunemissubstraadina kasutama virsket hiljuti surnud puid. Selliste
mardikate seas on palju kambiumist toituvaid liitke (Stenbacka et al. 2010), kes on
kohastunud kiirelt ja efektiivselt hdiringualasid asustama (Wermelinger et al. 2002).
Raiutud aladel on ka liike, kes valmikuna toituvad seal rikkalikult ditsevatel taimedel,
kuid nad ei ole tavaliselt arvukad (Légaré et al. 2011). Palju on sellised mardikaid
siklaste, kiilirakmardiklaste ja redulaste seas (Arnett et al. 2002, ref. Légaré et al.
2011). Raiesmikel on vihem rodvtoidulisi litke kui vanemates suktsessioonifaasides,
mis tuleneb saakloomade madalamast arvukusest noortel raiesmikel (Gibb et al. 2006;
Johansson et al. 2007). Lisaks on tdheldatud, et roovtoidulised liigid, kes toituvad
varajaste  suktsessioonifaaside  liikidest, reageerivad  keskkonnamuutustele
aeglasemalt, kui nende saakloomad (Weslien & Schroeder 1999), mistdttu ei joua nad
ilmselt nii vdikse ajaga raiesmikel suuri populatsioon moodustada (Johansson et al.
2007). Samuti on dsja raiutud metsaaladel vidhe fungivoore ja detritivoore vajalike
substraatide puudumise tottu (Gibb et al. 2006; Johansson et al. 2007). Raiutud aladelt
on leitud ka pirofiilseid liikkde, mis niitab, et pdlengute puudumisel on neile
atraktiivsed ka inimtekkelised sooja mikrokliimaga elupaigad (Gibb et al. 2006; Kaila
et al. 1997). Kuna lageraietel moodustavad kdndude kdrval peamise surnud puidu
véiksediameetrilised raiejadgid, ning raiete vahepeal tekib surnud puitu viga vihe
juurde (Siitonen et al. 2001; Sippola et al. 2002), siis liigirikkus saavutab oma tipu

kohe esimestel raiejirgsetel aastatel ning viheneb aja moddudes (Gibb et al. 2006).

Mikroklimaatiliste tingimuste poolest on raiesmikud sarnased looduslike hiiringutele
jdrgneva varajase suktsessioonifaasidega. Bouget (2005) vordles oma to0s
saprokstiiilide koosluste erinevust raiesmikul ning tuulemurrus ja leidis, et
tuulemurrus on litke 20% rohkem, kui inimtekkelisel hdiringualal ning nende alade
saprokstiiilide koosseisud olid erinevad. Pioneerksiilofaagid, kes koloniseerivad
héiringuala varakult pérast héiringu toimumist, olid tuulemurrus palju arvukamad,

seda peamiselt {iraskite kaks korda suurema arvukuse tottu. Teiste varajaste
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kstilofaagide, fungivoorsete saproksiiiilide, sekundaarsete ksiilofaagide ja valmikuna
oitel toituvate liikide arvukuses nii méarkimisvéérset erinevust ei leitud. Rodvtoidulisi
saproksiiiile oli tuulemurrus koguni 5 korda arvukamalt, kui raiesmikel. Kiskjate
arvukus on korrelatsioonis nende peamiste saakloomade, varajaste ksiilofaagide
arvukusega. Need tulemused niitavad, et surnud puidu rohkus ja selle kvaliteedi
varieeruvus on tdhtsad tegurid, mis kujundavad saproksiililsete mardikate kooslusi.
Tuulemurrus on suur varieeruvus surnud puidu jaimeduses ja selle asetuses maapinna
suhtes, mis raiesmikel puudub. Seetdttu viiks eeldada sarnaseid tulemusi vordluses

teiste looduslike hdiringutega.

Raiesmikest arenenud noortes monekiimneaastastes metsades on surnud puitu veel
vidhem, kui raiesmikel, sest osa raiejadgist on juba kodunenud ning vérskelt surnud
jdmedatiivelisi puid kuskilt juurde ei tule. Stenbacka et al. (2010) maérkisid, et 5-7-
aastastel raiesmikel oli 11 m’/ha, mis 20 aasta pirast oli vihenenud 4 m’/ha peale.
Hoolimata suuremas kddunemisastmes oleva puidu olemasolust, on seda liiga vihe
ning mikroklimaatilised tingimused on liiga ebasoodsad, et noori majandatud
metsasid asustaksid suletud vorastikuga elupaikadele kohastunud metsaliigid (Gibb et
al. 2006; Johansson et al. 2007). Samamoodi ei ole vajalikku virsket surnud puitu ka
muidu avatud metsadele kohastunud varajaste suktsessioonifaaside liikidele, mis
omakorda on pdhjuseks ka nendest toituvate rédvloomade vdhesusele (Stenbacka et

al. 2010).

50-aastastes majandatud metsades on vdrastik juba rohkem arenenud ning neis vdib
leida juba liike, kuigi védhearvukalt, kes on tavaliselt kohastunud vanade suletud
metsade elupaikadele. Siiski, ohustatud metsaliike on nendes metsades véhe.
Stenbacka et al. (2010) leidsid oma t60s, et nii saproksiililide iildine arvukus,
liigirikkus kui ka liigiline koosseis olid 50-aastastes harvendatud metsades iillatavalt
sarnased vanemate metsade omadega. Ullatav on see leid seetdttu, et neis 50-aastastes
harvendatud metsades oli viga vihe ja viikse kvaliteediga surnud puid (vaid 3m’/ha).
See tdhendab, et nende metsade iisna varjulised ja niisked mikroklimaatilised
tingimused on pdhjuseks, miks see arengufaas on atraktiivne ka vanemate metsade
litkkidele. Vajalikus koguses ja kvaliteedis surnud puude pidevuse puudumise tottu on

nende koosluste piisimajddmine viaga kaheldav.
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Palju on tehtud uurimusi, mis vordlevad kiipsetes majandatud metsades (95-120-
aastased) olevaid saproksiiiilsete mardikate kooslusi tdielikult inimmdjudeta vanade
metsade (>160) saproksiililide kooslustega.. Neis, erinevalt raiesmikest ja noortest
majandatud metsadest, on suur fungivooride, detritivooride ja rdovtoiduliste
mitmekesisus (Gibb et al. 2006; Johansson et al. 2007; Stenbacka et al. 2010). Enamik
seeni vajab kasvamiseks niisket keskkonda, (Lindblad 1998), mis intensiivselt
majandatud metsades puudub, kuid on olemas varjulistes suletud vorastikuga kiipsetes
ja vanades metsades. On leitud, et vanades inimmdjudeta metsades on rohkem
kambiumit substraadina kasutavaid mardikaid (Johansson et al. 2007). Martikainen et
al. (1999) leidsid oma t60s, et iiraskite ja nendest toituvate saproksiitilide liigirikkus
ja arvukus on inimmdjudeta vanades metsades suurem kui majandatud kiipsetes
metsades. To0s piiiitud iiraskiteliikidest moodustasid primaarsed tiraskid vaid 1%, mis
nditab, et hilisemates suktsessioonifaasides mitteepideemilistes tingimustes hoiab
konkurents ja kisklus nende arvukust vdga madalana. Majandatud metsades oli
lehtpuudele kohastunud {iraskiliikide arvukus mérkimisvaérselt vdiksem ning neljast
liigist kaks esinesid ainult inimmdjudeta metsades. Martikainen et al. (2000) leidsid,
et saprokstiiilide liigirikkus oli majandatud metsades kolmandiku vorra véiksem.
Teiste saproksiiiilide (kui iiraskid ja nendega seotud liigid vilja jétta) liikide arv oli
inimmojudeta metsades koguni 80% suurem, kui ajalooliselt raiutud metsades,
Erinevused koosluste iildises arvukuses, liigirikkuses ja liigilises koosseisus on
tingitud surnud puidu, eriti just suuremas kddunemisastmes oleva lagupuidu ning
surnud lehtpuude, suuremast rohkusest (kuni 10-kordne vahe) ja mitmekesisusest
inimmojudeta metsades (Martikainen et al. 1999; Martikainen et al. 2000). Eriti suur
on kontrast suure diameetriga surnud puude osas, mida leidub vanades tdielikult
looduslikes metsades koguni 25-35 korda rohkem, kui kiipsetes inimmdjudega

metsades (Siitonen 1999, ref. Martikainen et al. 2000).

4.1.2 Suktsessiooni mojutavad tegurid

Paljud uurijad on leidnud, et kuigi liikide arv ja nende arvukus on {isna sarnane
péikesele erinevalt avatud metsades olevates surnud puudes, siis koosluste koosseisud
on neis erineva vorastikutihedusega metsades vdga eriilmelised. Raiesmikel olevad
pdikesele avatud surnud puud, eriti lehtpuud, on elupaigaks paljudele termofiilsetele

spetsialistidele, sh mitmetele ohustatud liikidele, kes on muidu kohastunud
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laiaulatuslikele looduslikele hiiringutele. Eriti on kirjeldatud selliseid liike surnud
kaskedel (Betula spp.) (Kaila et al. 1997) ja haaval (Populus tremula) (Siitonen &
Martikainen 1994, ref. Svedrup-Thygeson & Ims 2002; Martikainen 2001; Svedrup-
Thygeson & Ims 2002). Sellistes surnud puudes olevad mardikakooslused
varieeruvad ka sdltuvalt puu asetusest maapinna suhtes. Piisti seisvas surnud puus,
mis on soe ja kuiv keskkond, on suurem liigirikkus, kui lamapuus, olles elupaigaks ka
paljudele spetsialistidele, sh ohustatud liikidele (Jonsell et al. 1998). Eriti olulised on
sellised puud lendavate saproksiiiilide eksisteerimiseks (Légaré et al. 2011; Gibb et al.
2006). Kokkupuude maapinnaga vihendab variatsioone niiskustasemes, mis selgitab
péikesele avatud piististes puudes mardikakoosluste suuremat struktureeritust. Lisaks
on pististes kuivades puudes vihem peamisi kddundajaid - seeni. Kuna paljud
mardikaliigid on tihedalt seentega seotud, siis vdivad erinevused seentekooslustes

pohjustada erinevusi ka mardikakooslustes (Svedrup-Thygeson & Ims 2002).

Raiesmikele maha jdidnud viiksediameetrilised (<15 cm) raiejddtmed, mille
moodustavad oksad ja ladvaosad, on elupaigaks mitmekesisele mardikafaunale.
Vanemates, S5-aastastes raiejddkides, on leitud olevat suurem liigirikkus, kui 1-
aastastes, milles on aga tihti suurem iildine arvukus, peamiselt tiraskiliikide tottu. On
ndidatud, et raiejadtmed moodustavad olulisi elupaikasid ohustatud mardikaliikidele
nii vérsketes kui ka veidi vanemates raiesmikes. Liigirikkuse varieeruvus eri
diameetriga puidus ei ole markimisvéddrne, kuid oksa jamedus on siiski enamikule
litkkidest oluline. Enamiku puuliikide puhul on jimedamad (<15 cm) raiejddtmed
seotud rohkemate liikidega, kui peenemad (1-4 cm). Samuti on liigilised koosseisud
eri jamedusega okste vahel erinevad. Ohustatud liigid on diameetriklasside vahel
jaotunud vordselt. Samas puuliigiti varieerub liigirikkus ja liigiline koosseis
tugevamalt. Vastupidiselt lehtpuudele, on okaspuud virketes raiesmikes
liigirikkamad, kui 5-aastastes. Keskmiselt on okaspuud lehtpuudest liigivaesemad
ning ka ohustatud liikke on neis vdhem, Liigirikkus on madal ka haavas, kuid
ohustatud liikide arv on seal omakorda suur. Kdige liigirikkamad puuliigid on kask ja
tamm, olles seotud ka paljude ohustatud liikidega (Jonsell et al. 2007; Nittérus et al.
2004).

Viimastel aastakiimnetel aset leidnud intensiivne metsamajandamine on tekitanud

metsast mosaiikse maastiku, kus metsaalad on katkestatud raielankidega. Raiesmike
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vahele jddvate metsalaikude suurus mojutab saproksiiiilsete mardikate arvukust ja
liigirikkust, soltuvalt nende Okoloogilistest nisSidest ja kohastumustest, erinevalt.
Fungivoorid muutusid arvukamaks ja liigirikkamaks metsaala suurenedes,
moodustades u 65% koikidest mardikatest {iile 2,5 ha metsaalades, kuid vaid 33%
viikestes puudegruppides suuruses kuni 0,05 ha (Bouchard & Hébert 2016). See
erinevus tuleneb seentega asustatud surnud puude rohkuse variatsioonidest, mida on
suurematel metsaaladel rohkem ja mitmekesisemalt (Jonsell & Weslien 2003).
Viiksemates metsatukkades on arvukamalt ksiilofaage nagu tirasklasi ja siklasi. Neid
lilkke tdmbab raiesmike poole vérske, hiljuti surnud puit, mis eritab lenduvaid
atraktante ja on piiksele avatud. Roovtoiduliste saproksiiiilide arvukus on positiivses
korrelatsioonis ksiilofaagide arvukusega. Liikide koosseisud erineva suurusega
metsafragmentides ei ole maéddratud ainult toitumisni$Side poolt, vaid ka
kohastumustest erineva mikrokliimaga tingimustele ning liikide erinevast
levimisvdimest. Kitsaste elupaigandudmistega ja halvasti levivad liigid on ohustatud,

kui sdilikpuudega alad on liiga vdikse pindalaga (Bouchard & Hébert 2016).

4.2 Moju epigeilistele mardikatele

Enamik uurimusi metsamajandamise mdjust maapinnal elavatele mardikatele on
tehtud jooksiklaste kohta, kes on tundlikud ja reageerivad véga kiiresti
mikroklimaatiliste tingimuste muutustele (Niemeld et al. 1993; Heliold et al. 2001;
Koivula et al. 2002; Niemeld et al. 2007). Vdhem on tehtud toid lithitiiblaste kohta
(Buddle et al. 2006; Pohl et al. 2007; Lange et al. 2014). Uldiselt voib liigid jaotada
vastavalt nende arvukusele erinevates metsa arengufaasides kolmeks: suletud
vorastikega metsadele spetsialiseerunud liigid, pdikesepaistele avatud varajasi
suktsessioonifaase eelistavad liigid ning generalistid, kes on vdrdselt arvukad kogu
suktsessiooni viltel (Niemeld et al. 1993; Koivula et al. 2002). On nédidatud, et
metsamajandamisel on selge mdju epigeiliste mardikate koosluste koosseisule,
arvukusele ja liigirikkusele (Niemeld et al. 1993; Koivula et al. 2002; Johansson et al.

2016).
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4.2.1 Koloniseerimine

Raiesmikke iseloomustab epigeiliste mardikate suur arvukus ja liigirikkus. Ka
liigiline koosseis on avatud vdrastikuga metsafaasides tunduvalt erinev vanemate
metsade liigilistest koosseisudest (Niemeld et al. 1993; Spence et al. 1996; Koivula et
al. 2002; Magura et al. 2015). Magura et al. (2015) leidsid, et jooksiklaste iildine
arvukus oli keskmiselt peaaegu kuus korda ja liigirikkus poolteist korda suurem kuni
S5-aastastel raielankidel, kui vanemates arengufaasides metsades. Arvukalt
koloniseerivad raielanke termofiilsed liigid, kes on spetsialiseerunud piikesepaistele
avatud maastikele. Jooksiklaste hulgas on palju selliseid liikke ehmesjooksikute
(Harpalus), pisijooksikute (Bembidion) ja kuivajooksikute (Amara) perekondades.
Samuti leidavad raiesmikel elupaiga generalistliigid, kes hakkavad asustama virskelt
raiutud ala juba esimesel aastal, kuid enamasti hakkab mardikakoosluste suktsessioon
kiirenema mone aasta moodudes. Seetdttu vdivad esimestel raiejérgsetel aastatel
mardikakooslused sarnaneda rohkem vanade metsade kooslustega, kui uuenevate
monekiimne aastaste metsade kooslustega. Suletud metsadele omane tiksikute liikide
tugev domineerimine kaob varajastes suktessioonifaasides, kus erinevate liikide

arvukus muutub tihtlasemaks (Niemela et al. 1993).

Lisaks on ka moned piikesevalgusele rohkem tolerantsemad metsaspetsialistid
voimelised mdnda aega raiesmikel vastu pidama, panustades liigilise mitmekesisuse
suurenemisse (Niemeld et al. 1993; Butterfield 1997; Koivula et al. 2002; Magura et
al. 2015). Niemeld et al. (1993) tdid vélja, et 10 metsaliigist kadusid 3
keskkonnamuutustele tundlikut liiki juba esimesel aastal pérast raiet, kuid 7 liigi
populatsioonid kuivasid kokku aeglasemas tempos, kadudes téielikult 9 aasta
moodudes. Kui pérast raiet veel pinnast téddelda, niiteks juurimisega voi {iles
kiindmisega, kaovad nendelt aladelt kdik metsaliigid kiirelt. Pinnase tootlusega
kaovad neile olulised varjulistemad mikroelupaigad, mis vidhendab, olenevalt
piirkonna liigifondi suurusest, raiesmikel olevat mardikate arvukust ja liigirikkust
suuremal voi véiksemal mééral (Magura et al. 2015). Uurides Ungari stepitammikuid,
leiti, et toddeldud pinnasega raiesmikel langes jooksiklaste arvukus 5- kuni 10-
kordselt ning liigirikkus isegi kuni 60% ulatuses, vdrreldes pinnasetdotluseta

raiesmikega (Magura et al. 2003; Yu et al. 2006).
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Raiest uuenevate 10-30-aastaste metsade liigirikkus piisib suurena, jaddes sarnaseks
raiesmike liigirikkusega voi vdhenedes mone liigi vOrra, kuid iildine mardikate
arvukus langeb markimisvédrselt jark-jdrgult avatud maastikele kohastunud liikide
populatsioonide kahanemise tottu (Niemeld et al. 1993). Vorastiku sulgumine on
oluline p6drdepunkt, millest alates koosluste liigiline koosseis muutub mérgatavalt.
Samal ajal, kui termofiilsete liikide arvukus ja liigirikkus véheneb, hakkavad alates
vorastiku véljakujunemisest metsaliikide populatsioonid taastuma. Kui vdrastik on
kord juba sulgunud ja metsaliikide arvukus taastunud, siis edasise suktsessiooni
kdigus suuri muutusi liigilises mitmekesisuses ja liigilises koosseisus ei toimu, sest eri
vanuses suletud metsades on tingimused, nagu varise hulk, alustaimestiku tihedus,
niiskus ja temperatuur, iisna sarnased (Niemeld et al. 1993; Koivula et al. 2002).
Mondadel suletud metsa spetsialistidel kulub taastumiseks sadu aastaid ning moned
liigid ei taastu lageraiest kunagi. Sellised liigid on halvad levijad ja kitsalt
spetsialiseerunud ~ kindlatele elupaigatingimustele ja toidusubstraatidele, mis
raiesmikel puuduvad. Kuna halva levimisvdime tottu ei suuda nad ebasoodsatest
tingimustest pdgeneda, siis surevad nende populatsioonid vilja (Pohl et al. 2007;

Niemela et al. 1993).

Suletud metsades kujuneb vélja iiksikute liikide dominantsus, kus vihesed liigid on
viga arvukad, samas kui enamik liikidest on vdhearvukad. Niemeld et al. (1993)
leidsid, et iile suletud metsades moodustasid viie kdige arvukama liigi esindajad 85%-
96% koikidest mardikatest, soltuvalt arengufaasist. Koivula et al. (2002) tdheldasid
tugevat domineerimist 30-aastastes metsades, kus Calathus micropterus moodustas
tiksi 74,3% kooslusest. 60-aastastes metsades moodustasid kolme kdige arvukama
liigi esindajat 71,3% koikidest mardikatest. Selline {tksikute liikide suur
domineerimine védhendab suletud vdrastikuga metsa maapinnal elavate mardikate

mitmekesisust.

Oluline tegur, mis mojutab erinevate elupaigakohastumustega mardikate levikut
majandatud metsades on raiesmike ja suletud metsade kokkupuutealade rohkus ja
struktuur. Nendes kokkupuutealades muutuvaid abiootilisi tingimusi nimetatakse
servaefektiks (Heliold et al. 2001; Niemeld et al. 2007). Taimestikustruktuuri
erinevused servades omavad sealsetele kooslustele erinevat mdju. Nii ei leidnud

Heliold et al. (2001) ja Spence et al. (1996) jarskude taimestikuvaeste servade
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tingimuses tihtegi tdielikult kokkupuutealadele spetsialiseerunud liiki. Magura &
Tothmeresz (1997), ref. Heliola et al (2001) leidsid aga sujuvas rohkete pddsastega
servades mitmeid liike, keda nii suletud metsas ega raiesmikel ei esinenud. Avatud
maastiku spetsialistid enamasti ei sisene 1dbi servade suletud metsadesse (Heliold et
al. 2001), ja kui nad sisenevad, siis ainult kuni paarkiimmend meetrit (Spence et al.
1996; Koivula & Hyyryla 2004). Jarskude servadega alal tehtud t66s leidsid Heliol4 et
al. (2001), et servaala liigiline koosseis sarnanes rohkem metsasisese koosluse

koosseisuga (73% ulatuses) ja raiesmike liigid ei tunginud servaalale peaaegu tildse.

4.2.2 Suktsessiooni mojutavad tegurid

Raiesmikke iseloomustab avatus pdikesevalgusele, mistdttu on seal ka tihe ja
mitmekesine alustaimestik. Varieeruv taimestik tdstab raiesmike struktuurset
mitmekesisust, tekitades erinevaid mikroelupaiku, mis tdstab omakorda epigeiliste
mardikate mitmekesisust. Lisaks jooksiklastele ja liihitiiblastele on tdheldatud
positiivset korrelatsiooni ka teiste putukariihmade, nagu kahetiiblaste (Diptera),
liblikaliste (Lepidoptera) ja nokaliste (Hemiptera) arvukuse ja rohttaimestiku tiheduse
vahel (Butterfield et al. 1997). Et suur enamus jooksiklaste ja ka paljud liihitiiblaste
litkidest on rodvtoidulised (Buddle et al. 2006), siis nende suur arvukus noortel

raiesmikel on kindlasti seotud ka saakloomade rohkusega (Butterfield et al. 1997)

Lageraiejdrgsete esimeste aastate suure liigirikkuse ja mardikate {ildise suure
arvukuse taga on suuresti varajaste koloniseerijate viga hea levimisvoime. Intensiivne
metsamajandamine on sellistele liikidele rikkalikult l&hteelupaiku, kust levida uutele
raiesmikele (Koivula et al. 2002) Lisaks on tihedamaks muutunud
metsateedevorgustik, mida mardikad kasutavad holbsamaks levimiseks (Koviula,
avaldamata, ref. Koivula et al. (2002). Butterfield et al. (1997) leidsid, et vorreldes
lennuvoimeliste liikide osakaalu kooslustes, siis on see suurem mone aasta vanustes
raiesmikes, kui vanemates 40-60-aastastes metsades (vastavalt 58% ja 48%). Pidades
silmas erinevat mardikate arvukust antud metsade arengustaadiumites, siis oli mérgata
selget negatiivset seost lennuvdimeliste mardikate arvu ja arengustaadiumi vanuse
vahel. Hea lennuvdimega avamaastiku liikk Pterostichus adstrictus, moodustas
raiesmikel piilitud isenditest 50%, asendades lennuvdimetut suletud metsades

dominantset Calathus micropterus’t, kelle arvukus langes pirast raiet 52%-1t 7%-le.
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Pérast viie aasta moddumist raiest, hakkas lennuvdimeliste isendite osakaal selgelt

langema.

Metsamaastiku mosaiiksusel on suur roll maapinnal elavate mardikate koosluste
kujundamisel. Enamike metsaliikide populatsioonid taastuvad pérast vorastiku
kujunemist edukalt, tdnu heale levimisvdimele ja paindlikele kohastumustele, kuid on
tundlikumaid liike, kes vajavad plisimajddmiseks raiesmikele ldhedalasuvaid suletud
vorastikuga metsasid. Need pakuvad varjupaika pérast raiet ebasoodsasse
tingimustesse jddnud liikidele ning samamoodi on olulisteks ldhteelupaikadeks, kust
saab metsastunud raiesmikke taasasustada (Koivula et al. 2002; Magura et al. 2015).
Metsafragmentide suurus raiesmike vahel peab olema aga piisavalt suur, et neil oleks
metsaspetsialistidele positiivne efekt. Koivula et al. (2002) leidsid, et monekiimne

ruutmeetri suurustes fragmentides sarnanevad kooslused raiesmike omadega.

Nittérus et al. (2007) uuris raiejddtmete eemaldamise mdju jooksiklastele. Jadtmed
eemaldati moni kuu pérast raiet ning 5-7 aastat hiljem vorreldi eemaldatud jadtmetega
raiesmikke eemaldamata jddtmetega raiesmikega. Leiti, et selliste raiesmike liigilised
koosseisud erinesid teineteisest keskmiselt 42% ulatuselt. Raiejddtmete koristamise
tulemusel suletud metsade liikide arvukus védhenes, generalistide arvukus kasvas ning
avatud maastike liigid nditasid varieeruvaid tulemusi. Raiejddtmed tekitavaid
varjulisemaid ja niiskemaid mikroelupaikasid, mille kadudes, satuvad
metsaspetsialistid ebasoodsatesse tingimustesse. Nendest tulemustest v3ib jareldada,
et raiest maha jddnud oksad ja ladvaosad méngivad suurt rolli metsaliikide
plisimajdédmises raiesmike tingimustes. Liigiline mitmekesisus oli suurem koristatud
raiesmikel, sest iga kaduva liigi kohta oli tdheldati keskmiselt 3-4 uut liiki ning
dominantsete liikide arvukuse iilekaal vdhenes. Rootsis on raiejddtmete viljavedu
tavaline metsamajandusvdte, mille jiatkudes voib ennustada generalistide arvukuse

tousu ja metsaliikide arvukuse vdhenemist.

4.3 Raiete looduskaitselised aspektid

Metsamajandamine kujutab kodige suuremat ohtu vanadele suletud vorastikuga
metsadele spetsialiseerunud liikidele. Suur osa sellistest metsadest on kaotanud oma

loomuliku struktuuri ja tingimused, mille tulemusel ei leia spetisalisti enam piisavalt
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sobivaid elupaiku ja nende populatsioonid kahanevad (Esseen et al. 1997; Ehnstrom
2001). Inimtegevusele tundlike liikide kaitse vOiks toetuda metsareservaatidele, kus
looduslikud tingimused on veel sdilinud, kuid paljudes piirkondades on selliseid
alasid juba liiga vdheseks jddnud (Simild et al. 2002). Ainult alla 5% Fennoskandia
metsadest on loodulikku péritolu, {ilejadnud on suuremal voi véiksemal maédral
majandatud (Bryant et al. 1997). Hulk parasvootme metsaliike on jdanud
véljasuremisvolga (Johansson et al. 2007), mis téhistab ajavahemikku eluks vajalike
elupaikade kadumise ja véljasuremise vahel (Hanski et al. 1996, ref. Johansson et al.

2007).

Mardikatest on metsamajandamisele kdige tundlikum saproksiitilsed liigid. Ligi 60%
Skandinaavia metsade saproksiililsetest mardikatest on metsaraietest negatiivselt
mojutatud (Jonsell et al. 1998). Koikidest Soomes ohustatud mardikaliikidest
moodustavad lagupuiduga seotud liigid 73% (Anon. 2000, ref. Similé et al. 2002).
Majandatud metsades on surnud puitu viga vihe ning selle kvalitatiivne varieeruvus
on viga viike (Grove 2002). Eriti suur, kuni mitmekiimne kordne, erinevus on
suurediameetrilise lagupuidu rohkuses majandatud ja majandamata metsades. Suurte
tiivedega surnud puude olemasolu on tdhtis saproksiiiilide suure mitmekesisuse
moodustumiseks (Siitonen et al. 1999, ref. Martikainen et al. 2000). Jonsell et al
(1998) toid vilja, et Rootsi punase listi saproksiiiilidest eelistavad 24% piiksele
avatud surnud puid ja vaid 9% varjulisi tingimusi. See niitab avatud vorsatikuga
metsas oleva surnud puidu tdhtsust, mis intensiivse metsamajanamisvotete ja
looduslike héiringute supressiooni tulemusel on metsadeks tiha kiiremini kaduvaks

substraadiks (Svedrup-Thygeson & Ims 2002).

Metsaraie on mitmel pool boreaalses voondis tekitanud vanadest inimmojudeta
metsadest raielankide vahele jddvad jddnukid, mis on teistest omasugustest
metsaaladest isolatsioonis (Esseen et al. 1997). Metsafragmentide isolatsioon ohustab
varjuliste tingimustega metsadele spetsialiseerunud liike, eriti neid, kes ei suuda
kiiresti ja kaugele levida (Koivula et al. 2002). Uheks selliseks tundlikuks grupiks on
lennuvdimetud metsajooksikud, néiteks pargijooksik (Carabus hortensis) ja
teojooksik (Cychrus caraboides), kes katsetel raiesmikke iiletada vdivad hukkuda
(Heliold et al. 2001). Koivula et al (2002) arvasid, et raiesmiku suurus kahe

metsastunud ala vahel ei tohiks {iletada paarisadat meetrit. Tihti voib aga ka see liiga
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véikseks jddda, sest on liike, kes ei vélju metsapiiridest ega vota raiesmiku iiletamist
ette (Riecken & Raths 1996). Lisaks on metsadele spetsialiseerunud liigid ohustatud
ka juhul, kui fragmendid on liiga véiksed. Soomes tehtud uurimuses leiti, et alla 3-
hektarilistes metsajddnukites puudusid paljud jooksikuliigid, kes suuremates
fragmentides olid olemas. Viikestesse paremini valgustatud metsafragmentidesse
tungivad arvukalt invasiivsed avatud maastike liigid, kes hakkavad metsaliikidega
konkureerima (Halme & Niemeld 1993, ref. Heliold 2001). Kaitsmaks elujoulisi
metsaspetsialistide populatsioone, on vajalik piisavalt suurte ja terviklike metsaalade

sdilitamine majandatavatele aladele.
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5. Hairingujargne inimmaoju

Paljud véhearvukad ohustatud liigid on spetsialiseerunud héiringualadel olevale
pdiksepaistele avatud surnud puidule (Kaila et al. 1997). Taolist substraati on palju
pérast looduslikke héiringuid. Pdlengute edukas kustutamine ning sanitaarraie, eriti
sanitaar-lageraie teostamine tuulemurdudes, putukahdiringutega alal ja pdlendikel on
muutunud piikesepaistele avatud lagupuidu muutnud parasvootme metsades
kaduvaks néhtuseks. Ka intensiivsest lageraiest jaddvad maha raiesmikud, kus surnud
puitu on véga vihe (Toivanen & Kotiaho 2010). See on vihendanud oluliselt kitsate
ja jaikade okoloogiliste kohastumustega saproksiiiilsete mardikate populatsioone ning

nad arvatakse olevat viljasuremisvolas (Jonsell et al. 2008).

Viimastel kiimnenditel on hakatud otsima lageraiele alternatiivseid raiemeetodeid,
mille efekt elusloodusele sarnaneks looduslike hiiringute poolt tekitatud mojuga.
Uheks levinumaks selliseks praktikaks on surnud puude ja iiksikute elusate puude voi
puugruppide jitmine raiesmikele (Koivula et al. 2002). Selliselt raiest sdéstetud puud
vidhendavad raielankidel olevat keskkonna homogeensust ning tihti murtakse
sdilikpuud aja jooksul tuule poolt, tekitades erinevas vanuses ja kvaliteedis ajaliselt
pidevat surnud puitu (Gibb et al. 2006). Samuti on voetud kasutusele metsaalade
kavandatud pdletamine, et sdilitada tiha haruldasemaks jddvaid piirofiilseid liike
(Ehnstrém 2001). Hoolimata erinevate meetodite laialdasest kasutamisest, on nende
pikaajalised efektid mitmekesisusele endiselt uurimata (Heikkala, Martikainen, et al.

2016).

Oluliseks kiisimuseks ei ole ainult kvaliteetse surnud puidu juurde tekitamine
erinevate metsamajandamisvotete abil, vaid ka looduslikult tekkinud lagupuidu
sdilitamine, tagades looduslikele hiiringutele omased loomulikud struktuurid ja
mikroklimaatilised tingimused. Pérast looduslikke hidiringuid on vidga tavaline
sanitaarraie ldbiviimine, mille kdigus eemaldatakse majanduslikku vidértust omavad
puud, et véltida kahjurputukate plahvatuslikku arvukuse suurenemist. Sanitaarraie,
eriti teostamine on aga viga vastuoluline, sest see muudab héiringujirgsete
suktsessioonifaaside loomulikku taimestikustruktuuri ja mikroklimaatilisi tingimusi
(Lindenmayer et al. 2008, ref. Norvez et al. 2013; Thorn et al. 2014). Metsa varajaste

arengufaasidega kdib kaasas aga suur liigiline mitmekesisus ning paljud ohustatud
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liigid sdltuvad seal esinevatest keskkonnatingimustest ja ressurssidest, nagu néiteks

péikesepaistele avatud surnud puudest (Bouget & Duelli 2004; Boulanger et al. 2010).

5.1 Sanitaarraie

Sanitaar-lageraie, mille kidigus eemaldatakse kdik hukkunud puud, védhendab
saprokstiiilide, kaasa arvatud ohustatud liikide, liigirikkust ja arvukust ning muudab
koosluste liigilist koosseisu (Wermelinger et al. 2002; Bouget & Duelli 2004; Thorn
et al. 2014). Wermelinger et. al (2002) leidsid, et 5 aastat pérast hiiringut oli
koristatud raies véiksem saproksiiiilide arvukus ja liigirikkus, mis tulenes peamiselt
tiraskite suurest arvukusest ja liigirikkusest puhastamata aladel. Siklaste ja hundlaste
litkkide arv ja nende arvukus olid mdlemas tuulemurrus sarnased. 10 aasta moddudes
olid nditajad majandatud ja majandamata tuulemurdudes juba samasugused, kuigi
liigiline koosseis jdi erinevaks. Hoolimata védiksest lagupuidu kogusest, suureneb
aastate moodudes majandatud alade liigirikkus ténu sealsele tihedamale ja
liigirikkamale  taimestikule, mis meelitab valmikuna &itel toituvaid siklasi ja
hundlasi. Ka jooksiklaste arvukus ja mitmekesisus tduseb varieeruvama ja

struktureerituma alustaimestiku tdttu majandatud tuulemurrus (Duelli et al. 2002).

Sanitaar-lageraie kdigus eemaldatakse véirskelt surnud puude tiived ja héiringualale
jdanud véiksemad oksad kddunevad kiirelt. Selle tulemusel viheneb ka vérsket surnud
puitu eelistavate hdiringualade varjaste koloniseerijate liigirikkus ja arvukus
majandatud tuulemurrus (Wermelinger et al. 2002; Thorn et al. 2014). Kuigi Thorn jt
(2014) leidsid, et erinevad iiraskid olid kolmeks koige sagedasemaks liigiks nii
majandatud kui ka majandamata tuulemurdudes, siis sanitaar-lageraiega alal oli nende
arvukas tunduvalt viiksem. Uldise liigirikkuse viihenemine raiutud alal vdiski olla
osaliselt tingitud majandamata tuuleheiteala kdige arvukama liigi kuuse-
kooreiiraskiga (Ips typographus) seotud liikide véhesusega koristatud alal. Sellisteks
litkideks on niiteks tiraskitest toituva perekonna sipelgmardikas (Thanasimus) liigid

ja nende uuristatud kéikusid kasutavad liigid.
Vastupidiselt ennustustele, leidsid Thorn et al. (2014) rohkem varjulist keskkonda

eelistavaid saprokstiiile tuulemurrust, kust surnud puud olid eemaldatud, ning rohkem

avatud maastike liike raiumata tuulemurrust. See voib tuleneda niiskest ja varjulisest
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keskkonnast tiheda taimekattega kaetud maapinnal lebavatel raiejdétmetel, mis
sanitaar-lageraiest hdiringualale kddunema jddvad. Majandamata aladel on surnud
puud enamasti alustaimestikurindest kdrgemal ja piikesepaistele avatud — substraat,
mida eelistavad avatud maastikele spetsialiseerunud saprokstiiilid. Jooksikute puhul
on tdheldatud vastupidiseid tulemusi, metsaliigid on arvukamad puhastamata ja
avatud maastike liigid puhastatud tuulemurdudes (Otte 1989, ref. Bouget & Duelli
2004). Niiskemate elupaikade jooksiklased on arvukamad raiutud tuulemurrus sealse

niiskema pinnase tottu (Bouget, avaldamata, ref. Bouget & Duelli 2004).

Sanitaar-lageraie ldbiviimisel oleks hea tuule poolt murtud puid ka alles jitta,
aitamaks sdilitada avatud maastike liikide ja varajaste koloniseerijate arvukust ning
liigirikkust (Thorn et al. 2014). Tuleks viltida suuremate kdndudude eemaldamist,
sest need ei ole eelistatud substraat kahjurliikidele, kuid on oluliseks elupaigaks
paljudele teistele saproksiitilidele (Gothlin et al. 2010). Wermelinger et al. (2002)
soovitavad viia sanitaar-lageraiet 1dbi poolel tuulemurru alal ja jdtta teine osa
majandamata. Raiutud alal esinev suurem lagupuidu ja raiumata alal esinev suurem

taimestiku tihedus tdstab selliselt majandatud tuulemurdudes liigilist mitmekesisust.

5.2 Looduslike hdiringureziimide jaljendamine

5.2.1 Puude jatmine raiesmikele

Surnud puude jatmine raielankidele suurendab mikroelupaikade variatsiooni muidu
homogeensetes raiesmikes (Siitonen 2001). Tulemuseks on suur liigirikkus sellistel
raiesmikel esimestel aastatel parast hdiringut. Samas on sdilitatud surnud puud kiiresti
kaduv ressurss, millest hilisemad koloniseerijad ei pruugi kasu saada (Toivanen &
Kotiaho 2010). Pikemaajalised uuringud on vajalikud, et vélja selgitada raiesmikele
jéetud surnud puude mdju saproksiiililsete mardikate liigirikkuse sidilitamisele. Jonsell
et al. (2003) eeldavad, et elusate puude jitmine raiesmikule tekitab looduslikele
héiringutele sarnasema mustri, kui kunstlikult surnud puude tekitamine. Séilitatud
elusad puud surevad erinevatel ajaetappidel, pohjustel ja viisidel, mis tekitab suurema
variatsiooni  tekkivate surnud puude suuruses, kodunemisastmes, avatuses

péikesepaistele jne.

38



Asetus maapinna suhtes médrab surnud puu niiskustaseme ja mikroklimaatilised
tingimused, mis mdjutavad ka seda koloniseerivate seente liigilist kooslust (Jonsell &
Weslien 2003). Sellest tulenevalt on ka mardikakooslused piisti seisvates ja maapinnal
lebavates surnud puuds erinevad (Svedrup-Thygeson & Ims 2002). Liigilise
mitmekesisuse kasvu soodustab raiesmikele maapinna suhtes erinevalt asetuvate

surnud puude jidtmine (Jonsell et al. 1998; Gibb et al. 2006).

Enamik saprokstiiilidest on spetsialiseerunud iihele voi mitmele kindlale puuliigile,
mistottu on oluline majandatud metsades séilitada liigiliselt mitmekesist lagupuitu
(Jonsell et al. 1998). Eriti suurel mééral on liigilised koosseisud erinevad leht- ja
okaspuuliikidel (Toivanen & Kotiaho 2010). Paljud lehtpuud on seotud kitsalt neile
spetsialiseerunud  saproksiiiilide ~ kooslustega  kes  enamasti  eelistavad
péiksevalgusrohket keskkonda (Kaila et al. 1997). Sellised kooslused on boreaalses
voondis metsamajandamise poolt eriti ohustatud, sest enamasti on nad just varajaste
suktsessioonifaaside liigid ja suletud metsades okaspuudega ei konkureeri (Linder et
al. 1997, ref. Svedrup-Thygesson & Ims 2002). Seega on néiteks haabade siilitamine
raiesmikul temale spetsialiseerunud liikide piisimajddamiseks hiddavajalik (Martikainen
et al. 2001; Svedrup-Thygesson & Ims 2002). Toivanen & Kotiaho (2010) aga leidsid,
et poletatud kuuse ja kase liigilised koosseisud on palju sarnasemad, kui koosseisud
samades mittepdletatud puuliikides. Pdlenud puude olemasolu vdhendab muidu

monofaagsete liikide puuliigispetsiifilisust (Wikars 2002).

5.2.1 Poletamine looduskaitsevottena

Pdlendikes esineb suur saproksiililsete mardikate liigirikkus, kellest paljud liigid on
just pdlenud puidule spetsialiseerunud. Suurte metsapdlengute eduka kustutamise
tulemusel on paljud piirofiilsed liigid sobiva paljunemissubstraadi puudumise tottu
ohustatud (Simil4 et al. 2002). Seetdttu on raiesmike iilepdletamine saanud oluliseks
looduskaitseliseks metsamajandamismeetodiks. Pdletamine on otstarbekas aga ainult
juhul, kui raiesmikele on jdetud elusaid sdilikpuid voi surnud puid. Vastasel juhul
saavad raiesmikest 0koloogilised 10ksud, kuhu mardikad lendavad suitsu ja soojuse

peale kohale, kuid ei leia sealt paljunemissubstraati (Hyvérinen et al. 2006).
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Hyvérinen et al. (2006) kombineerisid raie kéigus erineval arvul séilikpuude jatmist ja
sellele jargnevat alade poletamist, et uurida nende praktikate moju ohustatud
saprokstiiilsetele mardikatele. Ilma séilikpuudeta lageraiel suurenenud ohustatud
likkide liigirikkus esimesel aastal pdrast raiet, on tingitud rohkete kéndude ja
raiejddtmete ligitdmbava mdjust. Teisel raiejargsel aastal nende arvukus langes
drastiliselt sobiva paljunemissubstraadi puudumise tottu. Liigirikkus jdi aga samasse
suurusjarku. Kui aga pdletati alasid, kus oli jaetud sailikpuid 10 m*/ha ja 50 m’/ha,
tekkis saproksiiiilidele suur hulk uusi ressursse pdlenud surnud puidu néol. See tostis
esimesel raiejargsel aastal liigirikkust ja arvukust margatavalt. Teisel raiejargel aastal
tousis liigirikkus veelgi, kuid arvukus jdi esimese aastaga vorreldes samale tasemele.
Mida rohkem siilikpuid raiesmikule jdeti, seda suurem oli liigirikkuse tous teisel
raiejirgsel aastal. Arvukus jdi aga samale tasemele, mille jirgi voib eeldada, et
hoolimata rohkest paljunemissubstraadist, ei olnud sigimine edukas. Selle jarelduse
kinnitamiseks voi iimberliikkamiseks oleks vaja pikemaajalisi uuringuid, sest mitmete
litkide vastsestaadium kestab rohkem kui aasta. On ka teada, et paljunemisedukus

sOltub tule intensiivsusest, milles puu on pdlenud (Saint-Germain et al. 2004).

10 aastat hiljem viisid Heikkala et al. (2016) samadel aladel kordusuuringud 1abi.
Aladel, kuhu jdeti sdilikpuid, oli liigirikkus taas samal tasemel, mis raie- ja
pOletamiseelses metsas. Lageraie alade liigirikkus oli sellest isegi madalamale
kukkunud. Peaaegu koik piirofiilsed liigid olid selle ajaga kooslusest kadunud.
Enamik virsket lagupuitu vajavad liigid suudavad surnud puid kasutada vaid mdni
aasta, vajades pidevalt uue vérskelt surnud puidu olemasolu (Jonsell et al. 1998). See
nditab, et lagupuidu kvaliteet on saproksiililide mitmekesisuse tagamiseks olulisem,
kui selle rohkus. Seda toetab ka leid, kus hoolimata algselt jaetud sdilikpuude mahu 5-
kordsest erinevusest erinevatel aladel (10 m’/ha ja 50 m’/ha), oli kiimne aasta pérast
liigirikkus molemas alas sama madalale langenud. Kui kombineerida sdilikpuude
jatmist ja pdletamist, peaks séilitatud puid olema suures hulgas ning osa neist voiksid
polengust ellu jddda. See tagaks ajaliselt pideva kvaliteetse surnud puidu juurde

tekkimise.
Toivanen & Kotiaho (2010) uurisid saproksiiiilide suktsessiooni raiesmikel, kuhu oli

jéetud maapinnale lagupuitu ning osasid uuringualasid raiejdrgselt poletatud. Nad

leidsid, et pdlenud surnud puudel on suurem liigirikkus, kui mittepdlenud surnud
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puudel. Uldine arvukus oli esimesel raie- ja pdletamisjirgsel aastal viiksem pdlenud
alal, sest esmased koloniseerijad, kes olid domineerivateks liikideks, eelistavad
mittepdlenud puitu pdlenud puidule. Teisel aastal, kui primaarsete liraskite arvukus
langes, oli ka arvukus pdlenud puudel suurem. Suur liigirikkus pdlenud puidus vodib
olla tingitud muidu domineerivate esmaste koloniseerijate viiksest arvukusest, mis

vihendab liikidevahelist konkurentsi.
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Arutelu

Haiiringutele jdrgneb metsa arengustaadiumite vaheldumine, kus igaiihes on eelmisega
vorreldes erinevad mikroklimaatilised tingimused ja muutunud kvaliteediga ressursid.
Erinevate 6koloogiliste nisSidega mardikad leiavad vajalikke tingimusi ja substraate
erinevatest suktsessioonifaasidest. Kohastumused erinevatele toitumisallikatele on
pohiline  aspekt, mis midrab mardikakoosluste varieeruvuse metsade
arengustaadiumite vahel ja eriti saproksiiiilsete mardikate puhul. Nii on niiteks
esimestele suktsessioonistaadiumitele omane suur vérsket surnud puitu eelistavate
kstilofaagide mitmekesisus, kuid aja moéddudes saavad arvukaks rohkem suuremas
kdduastmes olevat puitu tarbivad ksiilofaagid. Maapinnal elavate jooksiklaste hulgas
el varieeru toitumissubstraadid nii méarkimisvéairselt, et selle abil kirjeldada nende

esinemist erinevates suktsessioonifaasides.

Soltuvus kindlatest valgustingimustest middrab samuti paljude liikide elupaiga
eelistust. Véga selgelt on see ndha jooksiklaste puhul. Metsa varajastes
arengustaadiumistes domineerivad sooja- ja valguslembesed liigid, samas kui suletud
metsade litke on viga madala arvukusega vdi puuduvad iildse. Samamoodi véldivad
avatud maastike jooksikud ka suletud vdrastikega metsasid. Ka saproksiiiilsed
mardikad jaotuvad vidga selgelt kahte leeri oma eelistustelt erinevalt valgustatud
surnud puidu osas. Viga suur roll suure mardikate mitmekesisuse tekitamisel on
surnud péikeselepaistele avatud lehtpuude, niiteks haabade, rohkus ja varieeruvus,
mis juhib tdhelepanu lehtpuude kriitilisele tdhtsusele paljude spetsialistide

plisimajdédmiseks majandatud aladel.

Mitmes Kanada pdlendikel tehtud t66s on kirjeldatud mardikate véiksemast
liigirikkusest ja arvukust pdlenud aladel, vorreldes pdlemata metsadega. Euroopas aga
avaldatakse vastupidiseid tulemusi. Teadmine, et Euroopas on metsapdlenguid
pikemat aega ja edukamalt kustutatud, eeldaks vastupidiseid tulemusi, sest viga pikad
polemisintervallid on Euroopas paljudele liikidele negatiivselt mojunud. Pohja-
Ameerikas on suured metsapdlengud aga endiselt raie korval iiheks domineerivaks
héiringuliigiks. Ilmselt on tulemuste iiksteisele vastukdivus pohjustatud
geograafilistest erinevustest. Ma eeldan, et Pohja-Ameerikas olev kontinentaalsem

kliima ja viiksema efektiivsusega kustutamine soodustab suure intensiivsusega
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polemist. On teada, et isegi paljud tavalised pdlenguid asustavatest liikidest vildivad

tugevalt soestunud puid.

Kui piirofiilsete saprokstiiilide puhul on teada, et nad leiavad pdlendikud f{iles
keemiliste signaalide abil, siis mdjutaja, mis tdmbab sinna piirofiilseid jooksiklasi, on
sitani tépselt kindlaks tegemata. Kuna on leitud seoseid piirofiilsete liikide (nt
perekord Sericoda) esinemise ja tule intensiivsuse vahel, on alust arvata, et ka neil on
soojuskiirgustundlikud retseptorid. Lisaks tunduvad podlendikud neist sdltuvatele
jooksiklastele olevat kiiresti véadrtust kaotavaks elupaigaks. Seletamaks seda, on vaja
detailsemalt kindlaks teha nende liikide mikroklimaatilised ja mikroelupaikade
eelistused. Teades piirofiilsete jooksiklaste pdlendike liihiajalist kasutamist, jadb
kiisimuseks Rootsis FSC poolt ndutud 5% raiesmike pdletamise mdttekus. Sel viisil

poletamise efektiivsuse vilja selgitamiseks, on neil aladel vaja 1dbi viia uurimusi.

Tihti on erinevaid hiiringuid iile elanud metsades sarnane liigirikkus. Kindlasti on
oluline véltida selle pdhjal koosluste kiekdigu hindamist, sest see ei anna iilevaadet
héiringute mojust liksikutele liikidele. Nii v3ib pdlenud ja raiutud aladel olla sama
palju liike, kuid liikide kattuvus tdielikult puududa. Koosluste seisundite hindamiseks
on vajalik uurida kindlate liikide esinemist ja kadumist vastanduvate tingimustega
héiringualadel ning samuti kirjeldada liigilist mitmekesisust, mis votab lisaks liikide
arvule arvesse ka nende arvukust. Hoolimata headest teadmistest paljude mardikate,
eriti saproksiiiilide, 6koloogia kohta, ei ole teada enamike liikide mikrokeskkonna
eelistused (Kaila et al. 1997), mille pdhjal saaks teha jéreldusi, miks uuritav hiiring

liigile {iht- voi teistmoodi mojub.

Viimase sajandi jooksul on suurenenud inimmdju, mis on jétnud paljud hdiringutele ja
vanadele suletud vdrastikuga metsadele spetsialiseerunud mardikaliigid raskesse
seisu. Laiaulatuslike metsapdlengute viltimine ja surnud puidu eemaldamine
tuulemurru- ja heitealadelt on muutnud looduslike hdiringute esinemisintervalle ja
nende loomulikku diinaamikat. Pohiliseks metsade noorte arengufaaside tekitajaks on
saanud raie. Lageraiejdrgselt taastuvas metsas on vihe surnud puid ja olemasolev on
oma kvaliteedilt viga vidhe varieeruv. See on ndhtavasti peamiseks pdhjuseks, miks
paljud saprokstiiilsed liigid on intensiivselt majandatud metsadest kadunud voi

esinevad véga viikeste populatsioonidena. Seda eeldust kinnitavad t66d (Siitonen et
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al. 1995; Martikainen et al. 1996, ref. Siitonen 2001), mis on vorrelnud intensiivselt
majandatud riigipiiriddrseid Ida-Soome metsasid kohe teisel pool piiri asuvate
Venemaa Karjala vihemajandatud metsadega. Erinevus keskmises lagupuidu hulgas
(3,7 m’/ha Soomes ja 28,7 m’/ha Karjalas) peegeldub ka saproksiiiilsetes
mardikafaunades. Karjalas on arvukad paljud lehtpuudele ja suletud kuusemetsadele
spetsialiseerunud liikide populatsioonid, mis Ida-Soomes on drastiliselt kokku

kuivanud.

Metsamajandamise negatiivse mdju vihendamiseks on kasutusele voetud erinevaid
looduslike hdiringute diinaamikat jéljendavaid meetodeid. Levinumateks praktikateks
on surnud ja elusate sdilikpuude jatmine raiesmikule ning raielankide looduskaitseline
poletamine. On tdheldatud nende meetodite positiivset mdju mitmetele punases
nimestikus olevatele liikidele. Lagupuidu jdtmine raielankidele tekitab seal mitu
korda suurema saproksiililsete mardikate liigirikkuse, voOrreldes puhastatud
raiesmikega. Samas on enamik sellealaseid teadustdid 14bi viidud lithikese aja jooksul
peale raiet ja nende praktikate pikaajaline mdju mardikate mitmekesisusele on
teadmata. Surnud puidu jétmine ei saa olla piisav, sest see on mardikate jaoks ainult
ajutine ressurss. Tuleb tagada ajaliselt pidev suures variatsioonis surnud puidu
tekkimine raiesmikel. Seda annab ellu viia siilitades suuremal hulgal elusaid
sdilikpuid, mis erinevatel ajahetkedel, pohjustel ja viisidel surevad ja maha langevad.
Maapinnal elavate mardikate kaekdik ei sdltu nii palju surnud puidu olemasolust, kuid
sellegipoolest on ka nende seas liike, kellele mdjub intensiivne metsamajandamine
negatiivselt. Neid, aga ka halvema lennuvdimega saproksiiiile, ohustab pigem
inimmojudeta metsafragmentide isolatsiooni jddmine. Oluliseks kiisimuseks on
fragmenti 10ksu jadnud populatsioonide pikemaajalisem piisimajdéimise tdendosus.
Eeldatavasti on see tdendosus viike, sest piiratud levimisvdimetega liike dhvardab
geneetilise mitmekesisuse vihenemine geenitriivi tottu. Selle tagamiseks on oluline
votta kasutusele raiemeetodid, mis sdilitavad sulgunud vorastikuga metsade ruumilise
pidevuse. Selliseid alasid tagab kitsaste lageraieribade tekitamine ulatuslike
raielankide asemel. Sellisel juhul on molemale poole raiutud ala jidvad metsaservad
teineteisele piisavalt ldhedal ning raiesmiku iiletamine ei saa mardikate ja mitmete
teiste liigirihmade levimisele takistavaks teguriks. Teades, et erinevatel liikidel on

viga varieeruvad ndudmised, on minimaalse raietundlike liikide pilisimajddmiseks
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vajalike metsafragmentide suuruse kindlaks tegemine oluline uurimist vajav

teadmistelink.

Paljudes uurimustes (Johansson et al. 2007) on leitud, et kiipsetes (<100-aastased)
majandatud metsades ja looduslikes vanades metsades (<l140-aastased) on iisna
sarnased mardikakooslused. See tuleneb aga asjaolust, et paljudes pracgustes kiipsetes
majandatud metsades pole kunagi 14bi viidud lageraiet, vaid on majandatud kasutades
viahemintensiivset valikraiemeetodit. Kui neis metsades teostada lageraiet, ootab
sealseid metsamardikakooslusi suure tdendosusega samasugune arvukuse langus,
nagu on ndha praegustes lageraiest taastunud metsades. Looduskaitse seisukohalt
hésti toimivate metsamajandamisviiside védlja uurimine ja kasutuselevott on

hédavajalik, véltimaks dhvardavat suurt metsamardikate véljasuremislainet.
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Kokkuvote

Hiiringute esinemine on metsa Okosiisteemide loomulik osa, mis muudab metsa
struktuuri ja mikroklimaatilisi tingimusi. Héiringutele jargneb metsa taastumine, mida
saadab erinevate arengustaadiumite vahetumine. Keskkonnatingimuste pidevatele
muutustele reageerivad ka mardikad, kelle kooslustes toimub imberkorraldusi iihtede
likkide saabumisega ja teiste liikkide kadumisega. Tulenevalt paljudest erinevatest
toitumis-, paljunemis-, ja elupaigani$Sidest saavutavad eri liigid oma arvukuse
kdrgpunkti ajaliselt erinevates hetkedes. Surnud puidust sdltuvatele saproksiiiilsetele
mardikatele on olulisteks koloniseerimist ja edasist suktsessiooni médravateks
teguriteks kindlas kdduastmes lagupuidu olemasolu ja sellele langeva piiksevalguse
hulk. Maapinnal liikuvate liikide valgustingimuste tundlikkus méérab nende
varieeruvuse erinevate metsade arengustaadiumite vahel. Parasvootmes koige
levinumad looduslikud héiringuliigid on pdlengud, tuulemurrud ja putukahdiringud.
Nende tekitatud varajaste metsa arenguetappide iihisteks tunnusjoonteks on vdrastiku
avanemisest tulenev avatus péiksekiirgusele, tiheda alustaimestiku kasv ning surnud
puude rohkus. Uusi tekkinud ressursse ja soodsaid tingimusi kasutavad hiiringutele
spetsialiseerunud mardikaliigid, kes koloniseerivad arvukalt noori suktsessioonifaase.
Nii on néditeks esimesed pdlendikele saabuvad mardikad pdlenud puid
munemissubstraadina kasutavad podlengutest soltuvad liigid ning tuulemurdusid
asustavad vérskeid surnud puid tarbivad liigid. Kuigi alati leidub liike, kes uusi
tekkinud tingimusi ei talu ja kaovad, siis enamasti iseloomustab noori looduslikke
hiiringualasid liigilise mitmekesisuse tous, millele jirgneb aastate jooksul jarsem voi
sujuvam liigirikkuse langus. Teise laine koloniseerijad ei ole hiiringutest sdltuvad,

kuid 16ikavad uutest ressurssidest ja tingimustest siiski kasu.

Metsamajandamise intensiivistumise tottu on raied itha enam asendamas looduslike
héiringute rolli. Kuigi lageraie laialdaselt kasutuseloleva raiemeetodina tekitab
mitmestki kiiljest looduslikele héiringutele sarnaseid keskkonnatingimusi, siis
paljudele mardikatele olulise niiansina puudub raielankidel ja sellest arenevas metsas
tihti piisavas koguses ja kvaliteedis lagupuitu. Selle tulemusena on paljud kitsalt
spetsialiseerunud tundlikud liigid raiete poolt ohustatud. Liikide véljasuremise
véiltimiseks on  kasutusele vdetud looduslikke  héiringuid imiteerivad

metsamajandamisvotted.
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Summary

Changes in beetle assemblages during post-disturbance forest succession

Disturbances are characteristic of forest ecosystems that alter forest structure and
microclimatic conditions. Disturbance events are followed by forest recovery, which
happens through the changing of different development stages. Different functional
beetle groups exhibit variable responses to disturbances reaching their abundance
peak at different succession stages. The decomposition rate of dead wood and its
exposure to the sun are factors that affect dead wood dependent saproxylic beetle
colonization and further succession. Ground-dwelling beetles are sensitive to light
conditions, which contributes to their distinct species assemblages in different forest
development stages. The most common natural forest disturbances in the temperate
climate zone are forest fires, windthrows and insect outbreaks. Opening of the forest
canopy during these disturbances alters the site’s microclimate, including light
regimes. These changes lead to increased sun exposure and dense understory
vegetation. Enormous amount of fresh dead wood provides habitat for survivors and
colonists. New resources and conditions attract different beetle species, which are
specialized on disturbances. For example, freshly burnt dead wood is colonized by
fire-favoured species, which use it as a laying substrate, and the species, which
colonize the young windthrow areas consume fresh dead trees. Although there are
always some species who are not able to maintain their populations in new conditions
and disappear, most early-successional stages show increased species diversity, which
is followed by more or less abrupt or smooth fall in diversity. Second wave colonizers

are not disturbance dependent, but still benefit from new resources and conditions.

Due to increasing forest management intensification and eliminating of natural
disturbance dynamics, disturbance events have been largely replaced by forest
management, such as clear-cutting. Although clear-cutting creates similar
environmental conditions to natural disturbances, most clearings lack the sufficient
amount and quality of dead wood. As a result, many species with narrow
specializations are endangered by forest management. Therefore, some forest
management methods that mimic natural disturbance dynamics, such as prescribed
burning and retention of living or dead trees have been applied to avoid extinction of

vulnerable species.
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