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Sissejuhatus

Kéimasolev kliimamuutus on esitanud loodusele tdsise véljakutse. Taimed on iiks vihima liikuvusega
riihmadest eluslooduses ning tekib kiisimus, mil mééral on need vdimelised liigutama oma levilaid, kui
nende klimaatiline niss oluliselt asukohta muudab. Kuna kliimamuutus toimub pretsedenditu kiirusega,

pole selge, kuidas taimed sellele vastata voivad (Thomas et al. 2004).

Senini on taimeliikide levilate uurimine toimunud suuresti Euroopas ja PGhja-Ameerikas, rohkem on
vaadeldud puu- ja podsaliike ning koosluste hulgast rohumaid, savanne ja montaanseid alasid. Selline
kallutatus uurimustoode fookuses voib kaasa tuua selle, et paljud rohttaimed vdivad muuta oma levilaid
meile markamatult, eriti sellised liigid, mis pdllumajanduse seisukohalt erilist huvi ei paku (Tomiolo ja
Ward 2018). Kdesolevas to0s antakse iilevaade liheksa Euroopas kasvava boreaalse, hemiboreaalse ja
nemoraalse voondi puittaimeliigi ja -perekonna levila diinaamikaga seotud uurimustest. Lisaks on

viidatud rohttaimi késitlevatele toddele, kui uurimiskiisimus oli aktuaalne ka puittaimede kontekstis.

Euroopa boreaalses, hemiboreaalses ja nemoraalses voondis toimub jdtkuvalt soojenemine.
Toendoliselt suureneb viga kuumade pdevade ja poudade arv ning vdheneb kiilmade pédevade arv.
Sademete hulk aastas tOuseb, eriti boreaalses voondis talviti. Sagenevad ka ekstreemsed sademed
(Portner et al. 2022). Laias laastus piiritlevad seni Pdhja-Euroopa puuliikide levilaid pdhja- ja
loodepoolsel serval kasvuperioodi lithidus, idaserval kiilmad talvekuud ning lduna- ja kagupiiril

suvised pouad (Sykes ja Prentice 2021).

Taimeliikide levilate diinaamika prognoosimiseks on vilja tootatud arvukalt erinevaid mudeleid. Teisalt
on ka palju teadustdid, mis neidsamu mudeleid kritiseerivad ning véidavad, et tuleks vdtta arvesse
rohkem tegureid ning hindavad liigi tulevikku tdpsemalt. Liikide levilate mudelite koostamine on
komplitseeritud ja nende kasulikkus ja tdpsus on olnud teadlaste hulgas kiisimuse all. Seega on
klitmamuutuse modju ennustamine ning rahastuse suunamine looduskaitsesse seni vdga keeruline

(Sinclair et al. 2010).

Siiski viitavad uurimused, et juba kéesoleval sajandil muutub Euroopa metsade koosseis
markimisvairselt (Buras ja Menzel 2019). (Hanewinkel et al. 2013) néitasid oma mudelis Euroopa
metsatiitipide levikualade véga suurt nihkumist pdhjasuunas aastaks 2100 (Lisa 1, Lisa 2). Kuid kas nii

drastiline levilate litkumine on sellise aja jooksul vdimalik?



Kéesoleva t660 eesmirk on uurida, kuidas taimeliikide levilate muutumine looduses toimub ning
millised muutused on praeguseks juba Euroopa boreaalses, hemiboreaalses ja nemoraalses voondis
puittaimedega aset leidnud. Samuti antakse iilevaade sobivatest looduskaitsemeetmetest, mis aitaks

muutuva levilaga taimeliikidel ellu jdéada.



Terminid

edaafiline — mulla omadustega seotud

ellujadmus — ingl k survival
ex situ looduskaitse — liikide kaitse véljaspool nende looduslikku elukohta
fakultatiivne mutualism — liikide kooseluvorm, mis on osapooltele kasulik, kuid mitte eluks vajalik

fundamentaalne nis$ — liigi potentsiaalne 6koloogiline niss

geneetiline koormus — retsessiivsete geenide esinemine populatsioonis: suur geneetiline koormus

pérsib kohasust
generatsiooniiga — isendite keskmine vanus jirglaste saamisel

in situ looduskaitse — liikide kaitse nende looduslikus elukeskkonnas e kohapeal

kohasus e fitness — iihe vOi rohkemate isendite paljunemisedukus oma populatsioonis voi
elukeskkonnas
obligatoorne mutualism — liikidevaheline vastastikku kasulik kooseluvorm, mis on modlemale

osapoolele eluks vajalik
realiseerunud niSs — liigi reaalne niss looduses (on fundamentaalsest niSist enamasti viiksem)

suunav valik — loodusliku valiku vorm, mille puhul tdusevad muutunud keskkonna mojul esile uued

genotiilibid

stabiliseeriv valik — loodusliku valiku vorm, mille puhul viheneb keskmisest erinevate genotiiiipidega

isendite edukus ning eelise saavad keskmise genotiilibiga isendid

Okoloogiline niS§ — populatsiooni abstraktse diinaamika vastendumine reaalsesse keskkonda. Kui
keskkonnal on liigi niSiga kattuvad omadused, suudab liik selles keskkonnas iseseisvalt (ilma

migratsioonita véljastpoolt) ellu jadda ning kui mitte, sureb liik seal migratsiooni puudumisel vélja.



1. Taimeliikide voimalikud reaktsioonid kliimamuutusele

Taimede voimalikud reaktsioonid antropogeensele kliimamuutusele on fenotiilipne plastilisus,
kohastumine, levila muutmine, viljasuremine voi levila reaktsiooni puudumine (Corlett ja Westcott
2013). Vottes arvesse seniste globaalsete muutuste skaalat, vdoivad moned liigid kasutada iiht voi
kombinatsiooni neist vastustest, kuid paljud liigid seda tdendoliselt siiski ei suuda, mistdttu on

sellealased uurimused viga vajalikud (Johnson et al. 2016).

1.1 Fenotiiiipne plastilisus

Vastupidiselt uute tunnuste evolutsioonile on paljudel liikidel teatud hulk fenotiilipseid tunnuseid,
(taluvusvoimeid ja vastuseid), mis varieeruvad kergesti vastusena erinevatele kliima- ja 6koloogilistele
muutustele e esineb fenotiilipne plastilisus (Johnson et al. 2016). Kliima varieerumine aastate 1dikes on
tavaline ndhtus isegi ilma suurema kliimamuutuseta ja fenotiilipsest plastilisusest piisab enamikele
liikidele sellega toimetulekuks. Euroopas on kdimasolev kliimamuutus olnud taimede fenoloogia
pohiline modjutaja. Euroopas uuritud lehtede ja dite puhkemise andmetest nditavad 78% varasemaks
ning ainult 3% hilisemaks nihkumist. Vahemikus 1971-2000 nihkusid kevad ja suvi keskmiselt 2,5
pdeva varasemaks. Tolmlemise periood algab keskmiselt 10 pdeva varem ja on pikem kui 60 aastat
tagasi (Feehan et al. 2009). Jarjest lisanduvad andmed taimede levikualade muutumisest on aga
tunnistuseks sellest, et paljude liikide jaoks on kiire kliimamuutuse tdttu fenotiitipne taluvuspiir

tiletatud (Jump ja Penuelas 2005).

1.2 Kohastumine

Moned liigid, mis on véiksema fenotiilipse plastilisusega voi pole edukad levijad, suudavad jddda
kliimamuutuses ellu kohastumise teel. Need liigid toetuvad olemasolevale vdi uuele geneetilisele
variatsioonile, mis muudab liigi omadusi selliselt, et uudses keskkonnas ellu jidda (Johnson et al.
2016). Kuna kliitmamuutuse kiirus iiletab tulevikus tdoenéoliselt paljude liikide voime migreeruda,
avaldub neile tugev surve kohastuda (Jump ja Penuelas 2005). Kohastumisvdime sdltub paljuski
fenotiiiipsetest omadustest, mis uutes keskkonnatingimustes olulised on, nditeks kasvuperioodi
ajastatusest poudade suhtes voi kiilmataluvusest (Alberto et al. 2013). Liigi vastus valikusurvele soltub
geneetilise variatsiooni ulatusest liigi sees ja valikusurve tugevusest (Savolainen et al. 2004). Kuigi on

leitud, et kliimaga seotud geneetilist variatsiooni vdib leida paljudes populatsioonides, ei tdhenda see



veel, et kohastumine uute kliimatingimustega kindlasti ja piisava kiirusega toimub (Jump ja Penuelas

2005).

Niiteks Billington ja Pelham (1991) uurisid Sotimaal soo- ja arukase geneetilist variatsiooni
lehepungade puhkemises, see omadus on kliimamuutuses eluliselt tdhtis pikema kasvuperioodi
arakasutamiseks. Nad leidsid, et kuigi mdnedes populatsioonides oli suur périlik geneetiline variatsioon
pungade puhkemiseks, on kliima soojenemine (eeldades aasta keskmise temperatuuri tousu 0,7 °C 20
aasta kohta) liiga kiire, et liigid jouaksid kohastuda. Sarnaselt leidsid Savolainen et al. (2004) hariliku
ménni puhul Soomes, et kuigi sealsetel populatsioonidel on suur geneetiline variatsioon pungade
moodustumise ja kiilmataluvuse suhtes, on prognoositav kliimamuutus vajaliku kohastumise

toimumiseks liiga kiire.

Valikusurve tavaliselt vihendab ellujidmust ja kohasust populatsioonides, kaasnev isendite arvu langus
suurendab aga viljasuremise tdendosust (Biirger ja Lynch 1995). Hispaanias on tdheldatud, et sealse
hariliku po6gi (Fagus sylvatica) populatsioonis muutuvad alleelisagedused temperatuuri tdusuga véga
kiiresti, mis viitab podgi voimele lithikese aja jooksul kohastuda. Samas on pddgi levik Hispaanias
viimastel kiimnenditel ka kahanenud, seega ei piisa sellisest kohastumisvdimest ellujadmiseks kdigil
liigi levikualadel (Jump et al. 2006). Riipsi (Brassica rapa) puhul, mis on iiheaastane taim, leiti
katsetingimustes, et suvine poud pohjustas looduslikku valikut varasema ditsemise suunas, ditsemisaeg

oli périlik ja juba mone polvkonna pérast ditses taim selle tottu varem (Franks et al. 2007).

Eeltoodud ndited illustreerivad, et voimekus muutuva kliimaga kohastuda soltub ka osaliselt isendite
keskmisest elueast ning east, mil nad saavutavad paljunemisvéime. Juhul, kui muud tegurid on
vordsed, suudavad iiheaastased taimed muutuvate keskkonnatingimustega paremini kohastuda oma
lithikese generatsiooniaja tottu (Jump ja Penuelas 2005). Puude puhul tihendab pikk generatsiooniaeg
véikest polvkondade arvu, mis mingil perioodil saab kasvada ning pikk eluiga vdhendab vdimalusi

populatsiooni uusi genotiilipe tuua (Savolainen et al. 2004).

Populatsioonides, kus kohapealseks kohastumiseks on voimekus véike, saab viga oluliseks geenivool
liigi soojematelt levikualadelt voi levila muutmine (Billington ja Pelham 1991). Paljude liikide
geenivoolu takistab aga koosluste fragmenteeritus, mis raskendab kohastumist veelgi (Savolainen et al.
2004). Ka liigi migratsiooniks on geenivool (nii dietolmu kui seemnetega) vajalik, mistottu on
koosluste fragmenteeritus (sh inimtekkeliste maastike tottu) levimise oluline takistaja ja viib paljude

populatsioonide geneetilise isolatsioonini (Jump ja Penuelas 2005).



1.3 Levila muutumine

Liigi levila geograafilise serva médravad erinevad biootilised ja abiootilised 6koloogilised faktorid, mis
piiravad kohalikku levikut ja asustustihedust. Nendest faktoritest tulenevalt on igal liigil oma unikaalne
Okoloogiline nis§ ehk kogum erinevatest keskkonnateguritest, mille piires liikk saab ellu jdada ja
paljuneda. Iga keskkonnategur, mis piiritleb liigi nissi, v3ib kas tiksi vOi koostoimes teiste muutujatega

méérata kohalikul tasandil levila piiri (Brown et al. 1996).

Levilate piire voivad kujundada erinevad 6koloogilised mehhanismid. Esiteks vdib liigi servaalal olla
isendite hulk viiksem juba iiksnes populatsioonide geograafilise eraldatuse tdttu, mille tulemuseks on
isolation by distance efekt. Geenivool on servapopulatsioonides erinev: kui populatsiooni keskmesse
voib toimuda levimine kdigist suundadest, siis servale toimub see tdendoliselt vaid iihest suunast,
(Sexton et al. 2009). Teiseks voivad populatsiooni serval ja keskmes olla valdavad erinevad
valikuvormid (Bridle ja Vines 2007). Kui levila piiri médidravad okoloogilised gradiendid, voib
servaaladel domineerida suunav valik, samas kui populatsiooni keskmes on valdav stabiliseeriv valik.
Kolmandaks, eeldades, et levila on tasakaalus, voib populatsioonide servadel esineda suur varieeruvus
ellujddmuses ja paljunemises, kuna isendid vdivad sagedamini kogeda tugevalt piiravaid tegureid
(Sexton et al. 2009). Servaaladel voib esineda ka intensiivsem valik levimise suurenemise suunas

(Darling et al. 2008).

Uldiselt vdivad levila servaalad olla kas geneetilise mitmekesisuse allikaks (kui toimub kohastumine
uudse keskkonnaga ja seega nis§ laieneb) voi toimub neis vastupidiselt geneetiline vaesumine (kui
kohastumine on takistatud populatsioonide vdiksuse vdi geenivoolu tdttu levila keskmest) (Sexton et al.

2009).

Suuremad levilad hdlmavad ulatuslikke 6koloogilisi ja geograafilisi gradiente: néiteks harilik méind
(Pinus sylvestris L.) on Euraasias véga laia levikuga, ulatudes levila lddneservast Pdhja-Hispaanias ja
Sotimaal kuni Venemaa Kaug-Idani ning Lapimaalt Tiirgini (Farjon 2010). Uldine seaduspira on, et
selliste levilate 10unapoolsetes osades (vdiksematel laiuskraadidel) piiravad levikut ja paljunemist
biootilised faktorid, pdhjapoolsetes osades (suurematel laiuskraadidel) aga abiootilised faktorid
(keskkonnast tulenev stress) (Brown et al. 1996). Sarnased protsessid toimuvad ka alpiinsetes
keskkondades, kus hiljutise kliimamuutuse tottu on metsavoondi piir nihkunud iilesmékke (kdrgustele,

kus varem takistas puude kasvu madal temperatuur ja kauapiisiv lumikate) ning samas on mégede



jalamil sinna levivad pioneerliigid konkurentsiga vélja torjumas kohalikke kiilmaga kohastunud liike

(Feehan et al. 2009).

Levilate laienemine ja taandumine keskkonatingimuste muutudes on liigiti vdga erinev. Véga harva
juhtub, et mitu liiki oma levilat koos nihutaksid. Sellisel juhul {ihtivad keskkonnategurid, mis nende
liikide levilaid mairavad (Brown et al. 1996).

Kliimamuutus voib pohjustada levilate muutumist kolmel moel: levila suurenemine, nihkumine voi
taandumine. Suurenenud on niiteks mitme Kesk-Euroopa igihalja puittaime levilad, nende hulgas
teravalehine iileks (Ilex aquifolium Lour.). Selliste taimede levikut piirab talvine madal temperatuur
ning pehmemate talvedega Euroopas laienevad nende liikide levilad siinkroonselt pohjasuunas (Berger
2008). Taandumas on paljude puuliikide levilad PShja-Ameerikas: Zhu et al. (2012) hindasid 92
puuliigi seisundit Ida-USAs ja leidsid, et tervelt 58,7% vaadeldud liikidest kahanevad levilad nii pohja-

kui 1dunaservadel. Seni puuduvad andmed levilate laiuskraadilise nihkumise kohta Euroopas.

Levila laienemiseks peavad toimuma kaks protsessi: taimede levimine (tavaliselt seemnetega) senisest
levikupiirist kaugemale ja pioneerpopulatsiooni ellujddmine (Hampe 2011). Kui liigi levilale avaldab
survet litkumiseks kliimamuutus, suudavad taimed populatsiooni tagaserval (ingl rear edge) halvemini
paljuneda ja tavaliselt taandub seal levikupiir. Liike, mis ei suuda maastikul sobivat kliimavoondit

jargida, ootab tihel hetkel véljasuremine (Corlett ja Westcott 2013).

1.3.1 Seemnelevi ja inimtegevuse roll levilate muutumisel

On leitud, et kuna seemnetega levimine levilapiirist kaugemale on levila laienemiseks vdga aeglane
protsess, vOib see kiires kliimamuutuses takistada liikide levimist soodsamatesse elupaikadesse
(Hampe 2011). Naéiteks 55 Euroopa puuliigi puhul vorreldi nende tegelikke levilaid potentsiaalsetega,
mida need liigid oleksid vdimelised asustama. Leiti, et keskmiselt asustavad need liigid ainult 38%
oma potentsiaalsetest levilatest ja jouti jareldusele, et Euroopa puude praegune levik on alates viimasest
jadajast olnud tugevalt piiratud madala levimisvéime tottu (Svenning ja Skov 2004). Kuigi nende
hinnang tdoendoliselt alahindab puude tdelist levikupotentsiaali asustamist (Welk ja Bruelheide 2006),
pakub see uurimus olulisi tdendeid seemnete leviku tdhtsast rollist levilate laienemisel minevikus
(Hampe 2011). Sarnane uurimus viidi 14bi 47 Euroopa parasvootme metsade taimeliigi suhtes, kus leiti,
et isegi mitme laialt levinud liigi puhul (nt harilik p66k) voib veel siiani rddkida keskmisest kuni

tugevast jddajajargsest leviku mahajddmusest. Kuigi taimede levikut mdjutab oluliselt ka kliima, ei saa



seega siiski eeldada, et enamik metsaliikidest suudaksid 21. sajandi kliimamuutust tépselt jargida
(Svenning et al. 2008).

Tahtis roll levila muutumisel on kauglevil (ingl long distance dispersal), mis on levimine {ile mingit
tiilipi  barjddri védga pikkade vahemaade taha, et luua uus isoleeritud populatsioon. Mitmete
introdutseeritud liikide edu iile maailma viitab sellele, et paljud (vdimalik ka, et suur osa) liikidest ei
ela igal pool, kus voimalik oleks (Brown et al. 1996). Kauglevi on aga véga harva esinev nihtus, mis
toimub keerukate ja védga juhuslike protsesside tulemusena. Taimede puhul voib seemneid kaugele
kanda tuul, vesi (hoovused) ja loomad. Liikide puhul, mille seemned juba tavaliselt pikema vahemaa
taha levivad (nt suurte imetajatega), on kauglevi tdendosus ka suurem. Viga olulised kauglevi viisid on
ekstreemsed ilmasiindmused nagu tormid, orkaanid, taifuunid, tornaadod ja iileujutused, mis
Okoloogilisel ajaskaalal toimuvad pigem sageli. Seemneid levitab suurte vahemaade taha ka
inimtegevus. Kuna inimmoju Maal on praegusel ajal iileilmne, on see hetkel tdhtsaim kauglevi viis nii

taimedele kui loomadele (Nathan 2006).

Saksamaal uuriti 1070 sisemaa taimeliigi puhul, mil mééral kauglevi siindroom (ing LDD syndrome) (st
seemne ehitus soodustab mingit tiilipi kauglevi) on minginud rolli nende liikide levikus. Leiti, et liigid,
mille seemned on kaugleviks sobilikumad (eriti frugivoore meelitava toitva kestaga), on ka laiemalt
levinud, kui need, mille seemned kauglevi ei soodusta. Samuti on laiema levikuga need kauglevi
stindroomiga liigid, millel on miikoriisne suhe seen(t)ega. See uurimus kajastas esimesi toendeid, et

miikoriisa osaleb osade taimede kauglevis (Zhang et al. 2019).

Inimtegevuse tottu satub uutele aladele palju taimi, millest osa on vdimelised selles keskkonnas
naturaliseeruma ning paljud muutuvad ka invasiivseks. Seni on registreeritud 407 Euroopa endeemset
liiki, mis on mujal maailmas naturaliseerunud (van Kleunen et al. 2019). Need liigid on ka
Euroopasiseselt tihedama levikuga, kui endeemsed liigid, mis veel mujal naturaliseerunud pole.
Paljudel Euroopa taimedel on suur potentsiaal tulevikus veel rohkematel aladel naturaliseeruda
(Pouteau et al. 2021). Kuigi paljud invasiivsed liigid levivad uutel aladel joudsalt, jddvad suurem osa
neist siiski oma klimaatilise niSi piiridesse ning véhesed liigid muudavad oma ni$si. Euraasias,
Ameerikas ja Austraalias levinud 50 invasiivse taimeliigi puhul leiti, et vahem kui 15% liikidest on
levinud rohkem kui 10% iile klimaatilise ni$i piiride (vaid iiks taim laiendas oma levikut 50% vdrra
klimaatilisest niSist kaugemale). Seega on tdendeid, et invasiivsete maismaa-taimeliikide puhul on
markimisvadrsed klimaatilise nisi muutused harv ndhtus (Petitpierre et al. 2012). Pouteau et al. (2021)

ennustavad, et kdimasolev kliimamuutus kahandab tulevikus potentsiaalseid alasid, kus Euroopa
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taimed vOiksid naturaliseeruda, kuid vorreldes praeguse tasemega jddb taimedele siiski veel palju

levikuruumi.

1.4 Levila reaktsiooni puudumine

Praegused levikupiirid ei ole tingimata méadratud kliimategurite poolt: topograafilised takistused, mulla
omadused, biootilised suhted jm on viiksemal skaalal tihti rohkem méiéravad (Stanton-Geddes et al.
2012). Juhul, kui populatsiooni piiravad just mitteklimaatilised tegurid ja klimaatiline piir on tegelikust
liigi piirist kaugel, voib levila kliimamuutuses samaks jddda (Corlett ja Westcott 2013). Bontrager et al.
(2021) analiitisisid 119 timberasustamise uurimustodd 139 taimeliigi kohta ja leidsid, et nende puhul ei
olnud kliima ja levikupiir tugevalt seotud ning et populatsioonid olid poolusepoolsel serval vihem
kohastunud (mis ei olnud pohjustatud kliimast). Jareldati, et need tulemused viitavad kahele
voimalusele: valikusurvet nendel servaaladel pohjustavad suuresti mitteklimaatilised tegurid (nt
biootilised vOi edaafilised) voi on liigi senine levimise diinaamika vdhendanud kohastumisvdimet.
Kuigi populatsioonide poolusepoolsete servade madalam populatsiooni kvaliteet (15%, pdhjustatud
suurest geneetilisest koormusest) ja vdiksem kohastumus vdib olla valdav, ei ole veel kindlaks tehtud,
kas see vdhendab ka nende populatsioonide kohasust. Neil servapopulatsioonidel leiti suhteliselt
viiksem kohasus (31%) vorreldes liikidega, mis olid samas keskkonnas levila keskmes. Ka
ekvaatoripoolsetel servadel tdheldati kehvemat populatsioonikvaliteeti (18%), kuid samas oli nende
kohasus voorliikidega vorreldes 16% korgem, mis viitab nende tugevale kohastumusele oma
keskkonnas. Ekstreemsete temperatuuride keskkonnas olid populatsioonid tugevalt kohastunud,
sOltumata oma geograafilisest asukohast. Huvitav oli leid, et paljud temperatuuri poolest ekstreemsed

keskkonnad polnud iildse liigi levila servaaladel (Bontrager et al. 2021).

1.5 Viljasuremine

Kiirelt muutuv kliima vdib erineval mééral vihendada liikide geneetilist mitmekesisust, mis omakorda
vihendab populatsioonide voimet ekstreemsete kliimasiindmuste voi parasiidi- ja haiguspuhangutega
toime tulla. Kui laia levikuga liikidel, mille populatsioonid on histi ihendatud, vdheneb geneetiline
mitmekesisus, vOib oodata mitmete populatsioonide véljasuremist, kuid mitte liigil tervikuna.
Viljasuremine &hvardab rohkem isoleeritud (nt saartel voi mdiestikes) ja fragmenteerunud

populatsioonidega liike. Uleiildiselt on tdenioline, et paljusid liike ohustab viljasuremine, kuna
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migreerumiseks on kliima soojenemine liiga kiire ning suuresti populatsioonide fragmenteerituse tdttu

ei suuda liigid ka kohapeal evolveeruda (Jump ja Penuelas 2005).

12



2. Servapopulatsioonid kui oluline osa liigi geneetilisest mitmekesisusest

Kuigi laialdaselt on levinud arvamus, et kohasus peaks levila servade suunas vihenema, ei leidu sellele
teadustoodes pohjapanevaid tdendeid. Servapopulatsioonide isenditel vdib esineda kdrget kohasust, kui

nad paiknevad sobilikus asukohas (isegi, kui selliseid paiku on servaalal harvalt) (Sexton et al. 2009).

Levila serval v3ib kohasust vihendada ja seeldbi levilat piirata ka mutatsioonisurve, mida pdhjustab
populatsiooni véiksus vOi geenitriiv. Geneetiline koormus saab kiirelt aset leidvas kliimamuutuses
levila servadel jdrjest olulisemaks teguriks. Levila kiire liikkumine pooluse suunas voi iilesmékke
suurendab mutatsioonisurvet ja vihendab ellujddmust juhtival serval (Willi et al. 2018). Kuigi on
pakutud, et tagaserva populatsioonid vdivad liigile tagada kohastumiseks vajalikku geneetilise
variatsiooni (Hampe ja Petit 2005), viljendavad Willi et al. (2018) muret, et nende populatsioonide
kantavad kahjulikud mutatsioonid (tulenevalt nende geograafilisest isolatsioonist ja populatsioonide

vidiksusest) voivad kasuliku geneetilise variatsiooni iiles kaaluda.

Puuliikide servapopulatsioonide olulisust kliimamuutuses ja selle valguses ka looduskaitses rohutavad
ka Rehm et al. (2015). Populatsioonid levila serval vdivad olla kohastunud ainulaadsetele
keskkonnatingimustele, kuna seal aset leidvad ekstreemsed kliimasiindmused on iildiselt sagedasemad
ja tosisemad kui levila keskmes. Tulevikus sagenevad sellised siindmused veelgi, mistdttu voivad eelise
saada keskmega vorreldes just servapopulatsioonid. Samas voivad alad, kus mitme liigi levikupiirid
kattuvad (ehk Okotonid), olla inimmdju hidiringutele ebaproportsionaalsemalt tundlikumad. Seega on

looduskaitse nendes piirkondades liikide sdilimiseks kliimamuutuses eriti oluline (Rehm et al. 2015).

Niiteks hariliku poogi levila 1dunapiiril on leitud populatsioonidel védike, kuid oluline erinevus
resistentsuses pouast tingitud embolismile vdrreldes puudega pdhjapoolsemast, liigile sobilikumast
keskkonnast. Vorreldes podgi levila keskmega, kasvavad need puud soojemas ja kuivemas kliimas ja

on omandanud embolismi talumiseks kas fenotiiiipse plastilisuse voi kohastumuse (Stojni¢ et al. 2018).

Hariliku tamme levila pdhjapiiril Louna-Soomes leiti, et sealsed populatsioonid on geneetiliselt viga
erinevad ning populatsioonide sees esineb tugevat sugulust, mis vOib pohjustada inbriidingu
depressiooni (ehk asurkonna ndrgenemist sugulusristumise tulemusena) ja seeldbi kohalikku
véljasuremise ohtu (Vakkari et al. 2020). Autorid mirgivad ka, et nende uurimus on esimene, milles
kajastuvad hariliku tamme populatsioonide geneetilised erinevused nii suurel médral ning seda on ka

teiste puuliikide puhul védhe tdheldatud. Nad eeldavad, et selline ndhtus on kas metsapuuliikide seas
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harv voi pole seda seni puupopulatsioonide geneetilist struktuuri uurides mérgatud. Louna-Soome
tammede populatsioonide geneetiline seisukord voib olla pohjustatud Soome lahe geograafilisest
barjddrist dietolmu levikule (Eestist ja Louna-Euroopast) (Vakkari et al. 2020). See ndide iseloomustab,
kui individuaalne voib olla mingi kindla piirkonna populatsioonide seisukord kliimamuutuses, soltudes

véga erinevatest asjaoludest.
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3. Levilate liikumist mojutavad tegurid

Kliimamuutus avaldub maailmas erinevalt ja nii klimaatiliste kui teiste tegurite mdju liikidele on véga
kompleksne. Oleks viga eeldada, et levilate muutumist mdjutavad véga lihtsad kliimategurid iiksi, nagu
nditeks aasta keskmine temperatuur (Corlett ja Westcott 2013). Mitmete muutuvate tegurite koosmdju
kooslusele ei saa ennustada iiksikutest parameetritest 1dhtuvalt (Shaw et al. 2002). Senistest uurimustest
on selgunud, et samad tegurid vdivad levilate laienemist nii soodustada kui ka takistada, soltuvalt
sellest, millist kooslust, eluvormi, kui suurt ala voi millist ajaskaalat on vaadeldud (Tomiolo & Ward
2018). Uksikute liikide levilate muutumine on viga varieeruv ja soltub ka erinevatest liigisisestest

omadustest (Chen et al. 2011).

Kuigi on ennustatud, et Euroopas peaksid metsad kdesoleva sajandi jooksul pdhja suunas nihkuma
(Feehan et al. 2009), ei pruugi kliitmamuutus koigile puuliikidele soodne olla. Néiteks on registreeritud
hariliku tamme (Quercus robur L.) suurenevat suremust oma leviku pdhjapiiril nii Louna-Rootsis

(Drobyshev et al. 2007) ja Louna-Soomes kui ka iile Euroopa iildiselt (Helama et al. 2016).

3.1 Temperatuur ja lumikate

Temperatuuri peetakse pohiliseks teguriks, mis on taganud paljude liikide eduka levila laienemise nii
pikkus- kui ka laiuskraadide suunas. Alpiinsetes kooslustes on kerkiv temperatuur ka peamine pdhjus,
miks taimede levikupiirid nihkuvad korgemale (Tomiolo ja Ward 2018). Samas ei liigu temperatuuri
toustes kaasa koik liigid. Nt subarktilisel Marioni saarel India ookeanis on toimunud intensiivseim
senimoOddetud taimeliikide levik tilesmakke (3,4 = 0,8 m aastas alates 1966. a), kuid levilat laiendasid
ainult vihem kui pooled koosluse liigid (43%). 24% liikidel tdmbas levila kokku ja 33% muutus levila
vdhe. Viis domineerivat liiki saare biomassis levisid kaugemale kui kogu floora keskmiselt ja kuus
kdige kiiremini tilesmikke levinud liiki olid generalistid (Le Roux ja McGeoch 2008). See leid kinnitab
ennustust, et temperatuuri toustes levivad generalistid kiiremini kui spetsialistid (Corlett ja Westcott

2013).

(Chen et al. 2011) leidsid, et suurema kliima soojenemisega aladel on paljud erinevate elustikurithmade
liigid oma levilaid pooluste suunas siiski tunduvalt kaugemale nihutanud, kui varem arvati. Selgus
tugev seos levilate nihkumise ja keskmise temperatuuri tdusu vahel. Nad jareldasid, et kuigi paljud

uurimused néitavad, et osa liikide levilad muutuvad véga aeglaselt v4i ei muutu iildse, siis keskmised
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levikumuutused pooluste suunal ei jai kliilmamuutusest maha. Umbes 75% uuritud liikide levilatest
nihkus pooluse suunas ja samas 22% ekvaatori poole, niidates, kui erinevalt liigid kliima
soojenemisele  vastavad. Uks modjutav  tegur on liigi tundlikkus miinimum- ja
maksimumtemperatuuridele otsustavas elutsiiklifaasis. Kuigi Chen et al. (2011) uurimus kajastab lisaks
taimedele ka teisi elustikuriihmi, leidsid nad, et levilate muutumisel on variatsioon palju suurem
elustikuriihma siseselt kui nende vahel. Samas on Zhu et al. (2012) nende jireldusi kritiseerinud, kuna
uurimuses ei arvestatud taimede laiuskraadilisi levila nihkumisi. Samuti viitavad nad, et seni ongi
valdavalt tdendusi vaid taimede Ilevilate nihkumisest {ilesmidkke. Teaduskirjandus taimede
laiuskraadilisest levimisest toetub suuresti vaid teoreetilistele mudelitele suurtel maa-aladel ning nende

toestuseks on veel viga vihe empiirilist materjali (Zhu et al. 2012).

Parasvootmes pohjustab kliima soojenemine jérjest varasemat kevadet. 78% Euroopas tehtud
taimefenoloogia vaatlustest nditavad varasemat lehtede ja dite puhkemise trendi (Feehan et al. 2009).
Harilikule méinnile (Pinus sylvestris L.) on mones Euroopa piirkonnas see positiivselt mojunud, néiteks
Leedus on registreeritud aastatel 1976-2013 kevade pohjustatud varasemaks nihkuv ja intensiivsem

radiaalkasvu periood (Pukiene et al. 2020).

Nii paras- kui polaarvodtmes mingib taimede elus suurt rolli talvine temperatuur. Kliimamuutus on
talvesid védga oluliselt mojutanud. (Solomon et al. 2007) néitasid, et 30 eelneva aasta jooksul oli
soojenemine kdige intensiivsem pohjapoolsematel laiuskraadidel ja just talvel. Selline kliimatrend
stiveneb tulevikus veelgi. Muutlikkus talvistes sademetes, ekstreemsete kiilmade intensiivsuses ja
sageduses ning keskmises temperatuuris voivad nii eraldi kui koos mojutada taimestiku kasvu ja
levikut, eriti parasvootme segametsades (Kreyling 2010; Kreyling ja Henry 2011). Hariliku tamme
puhul Louna-Soomes (Helama et al. 2016) on leitud, et eriti kiilmadele talvedele jirgneb moneaastase
viibega suurem suremus. Samuti pohjustavad soojad talved tammedel siisivesikuvarude vdhenemist,
mis mojub puude kasvule halvasti. Kuna seda tdheldati pigem just surevate, mitte tervete tammede
puhul, jéreldati, et need puud kaotavadki oma siisivesikuvarud kergemini. Kevadised soojad
temperatuurid (mértsist maini) aga annavad Louna-Soomes elujdulistele tammedele kasvueelise, mis
tuleneb pigem soojemast mulla- kui Shutemperatuurist. Vastupidiselt on leitud Eestis, et soojad

ohutemperatuurid aprillis mdjuvad tammede kasvule halvasti (Léédnelaid et al. 2008).

Aastatel 1973-2003 vihenes pdhjapoolkeral talvine lumikate peaaegu 10% vorra (Walsh et al. 2005).

Kéesoleva sajandi 10puks ennustatakse lumikattega pdevade vihenemist pohjapoolkeral 40-80% vorra
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(Jylhé et al. 2008). Niiteks Louna-Soomes ja Rootsis ennustatakse sajandi 16puks tunduvalt vihenevat
lumikatet ja sagedasemat pinnase sulamist ja kiilmumist (Rootsis isegi iile 30%), mis sellega kaasneb
(Venéléinen et al. 2001; Mellander et al. 2007). Lumel on taimedele védga oluline insuleeriv efekt ja
selle puudumisel voivad talvised kiilmumised nende juuri kahjustada. Kuigi iildine kliimamuutuse
mdju voib olla taimedele positiivne, voib puuduv lumikate taimede ellujddmust piirata, kui taimed
akilisi madalaid temperatuure voi mullatemperatuuri kdikumist talvel ei talu (Kreyling 2010).
Saksamaal, kus tulevikus jaddb paljudel aladel mulla kiilmumine iildse harvaks, vdib oodata
ldunapoolsete taimeliikide, herbivooride v4i patogeenide sissetungi. Samuti voib see vidhendada
kohalike taimeliikide kohastumust mulla kiilmumisele ja seega muuta nad kiilmadele tundlikuks, kui
need harva peaks esinema (Kreyling ja Henry 2011). Louna-Soomes on hariliku tamme puhul leitud, et
kiilmem mullatemperatuur detsembris mojub nende kasvule halvasti (Helama et al. 2016). Samas
varasem lume sulamine kevadel pdhjustab mulla soojenemise, mistottu aktiveerub sealsetel puudel
kambium varem. Louna-Soomes on kasvuperiood varasema kevadega seoses juba 10 pédeva pikem

(Linderholm et al. 2008).

Pdhja-Rootsis on viimase sajandi jooksul muutunud lumikate paksemaks, aastatel 1913-2004 on iga
kiimnendiga on lisandunud 1,2-1,4 cm. Kuid arvestades kliimaprognoose, pddrdub see trend
aastakiimnete jooksul vastupidiseks (Kohler et al. 2006). Rootsi arktilises tundras on viimastel
aastakiimnetel mitmed pddsaliigid oma levikut tunduvalt laiendanud, mida soodustab sealne paksem
lumikate ja soojenevad suved (Hallinger et al. 2010). Groonimaal on aga alates 1960. aastatest
tdheldatud lumikatte kauemat piisimist kevadel ja selle negatiivset moju arktilise paju (Salix arctica

Pall.) kasvule, kuna hilisem lume sulamine lithendab suvist kasvuperioodi (Schmidt et al. 2006).

Kokkuvdtvalt voib oelda, et paljude liikide levilate nihkumisel pdhjasuunas voib tundlikkus mulla
kiilmumisele olla oluliseks takistuseks, kuna kaitsev paks lumekiht jééb aina enam kaugele arktilistele

aladele. Samuti takistaks tundras leviv tihe podsarinne teiste taimede levilate pohjasuunas liikumist.

3.2 Sademed ja poud

Babst et al. (2019) uurisid, millised kliimategurid on méddunud sajandil enim puude kasvu iileilmselt
mojutanud. Boreaalses voondis leidsid nad, et kui aastatel 1930-1960 oli puude kasvu peamiseks
piirajaks madal temperatuur (ehk liihem periood aastas energia tootmiseks), siis 1960-1990 asendus see

suvise veepuudusega. Pikenenud on kiill suvine kasvuperiood, kuid pduased suved pidurdavad puude
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kasvu aina enam. Mil mééral pouad boreaalses, hemiboreaalses ja nemoraalses voondis puid ohustavad,
soltub kliima soojenemise kiirusest. Uldiselt leidsid Babst et al. (2019), et puude regionaalne vastus

klitmamuutusele jargib iile maailma temperatuuri-, mitte sademegradiente.

Viimase poole sajandi jooksul on iile maailma iiha rohkem registreeritud poudadest pdhjustatud puude
suremist, eriti alates aastast 2003 (Allen et al. 2010). On vdimalik, et osaliselt on see tingitud
suurenevast teaduslikust huvist puude suremuse vastu, kuid kindlasti peegeldab see ka temperatuuride
tdusmist maailmas. Erinevates metsatiilipides iile maailma on tdheldatud puude kuivamist poudade
tagajdrjel, mis nditab, et koik metsatiiiibid ja kliimatsoonid on inimtekkelisele kliimamuutusele
haavatavad, isegi sellised, mida tavaliselt ei peeta pdouatundlikuks. Euroopas on pduad kdige enam
kahjustanud metsi ld0unaosas, eriti Vahemere aladel ja Hispaanias. Parasvootme metsades pohjustavad
suvised pduad suremust suurema tdendosusega leht-, kui okaspuudel, kuna lehtpuud on tundlikumad
kavitatsiooni (veesamba katkemine ksiileemis) suhtes. Aladel, kus poud metsi kahjustab, surevad puud

tavaliselt laiguti (Maherali et al. 2004).

Suviste sademete vihenemine piirab Euroopas laiemalt oluliselt hariliku tamme ja hariliku po6gi kasvu
ja selle moju suureneb sajandi 16puks tdendoliselt veelgi (Harvey et al. 2020). Tammede sdltuvust

varasuve sademetest kirjeldavad ka néiteks Helama et al. (2016).

Vaiks seega eeldada, et pohjasuunas suudavad oma levilat paremini nihutada liigid, mis taluvad suvist
pouda paremini ja kasutavad tidnu sellele dra pikema kasvuperioodi eelist. Kuna pdud voib ka
tdiskasvanud puu tappa mone kuu kuni mdne aastaga (Allen et al. 2010), ei ole tdenéoliselt ka Euroopa
pdhjaosa puudele alati soodne, kuna suvised pduad voivad muutuda {iha sagedasemaks (Portner et al.

2022).

Kliimamuutus soodustab ka ekstreemsete vihmasadude sagenemist, mis samuti puude kasvu
varasemast erinevalt vdivad mdjutada. Famiglietti et al. (2021) uurisid satelliidiandmete pohjal
taimkatte roheluse tundlikkust ekstreemsetele niiskustingimustele vahemikus 1978-2018 ja leidsid, et
tilemaailmselt leidub taimkattealasid, mis on iilitundlikud nii pouale kui ekstreemsetele sademetele.
Viimast tdheldati rohkem nditeks pdhjapoolses boreaalses voondis. Sademete negatiivne moju tulenes
toendoliselt mulla kiillastumisest veega, mistdttu ei saa taimed mullast piisavalt hapnikku

respiratsiooniks.
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3.3 Fotoperiood

Fotoperiood on antud asukohas muutumatu abiootiline tegur, mis taimede elutsiiklit mdjutab. Kui liigid
nihutavad oma levilat pooluste suunas, tuleb neil kohastuda vastava laiuskraadi valgustingimustega.
Péaeva pikkus mojutab erinevate bioloogiliste mehhanismide ajastust nii igapdevaselt kui aasta ldikes.

Seega on voimalik, et osadele liikidele saab fotoperiood levila nihkumisel barjdiriks (Huffeldt 2020).

Fotoperioodi moju taimede levilate laienemisele on uuritud, kuid tulemused on vastuolulised. Néiteks
(Zohner et al. 2016) on ndidanud, et vaid 35% pdhjapoolkera puittaimedest (valimi suurus 173 liiki) on
fotoperiood oluliseks signaaliks, mis mdjutab lehepungade puhkemist - seega valdavalt ei ole
fotoperiood levila laienemist takistav tegur. Fotoperioodi suhtes tundlikud liigid on périt
ldunapoolsematelt aladelt, samas kui pohjapoolsete alade puuliigid ldhevad lehte fotoperioodist
soltumata. Nad jéreldasid, et fotoperiood on piiravaks teguriks vaid 1dunapoolsetele liikidele ning vaid
1dunapoolsetel aladel. Ka (Chuine et al. 2010) vdidavad, et temperatuur, mitte fotoperiood on pdhiline
fenoloogiliste protsesside kéivitaja.

Teistsugusele jareldusele jouavad Ettinger et al. (2021) mahukas iilevaateartiklis: fotoperioodiga
manipuleerivatest teadustdodest on 87% ndidanud, et fotoperiood mdjutab kevadist fenoloogiat. Nemad
leiavad, et kohalik fotoperiood kriitilistes arengufaasides voib olla taimedele kordades olulisem, kui
labitud geograafiline nihe. Suur osa puittaimede kasvukambrikatsetest viitab, et mida suurem muutus
toimub fotoperioodis, seda piiratum voib olla voime kohastuda jatkuva soojenemisega. Sellegipoolest

pole siiani fotoperioodi levikumudelites arvestatud ning eeldatakse temperatuuri peamist tahtsust.

3.4 Mulla abiootilised omadused

Paljude Euroopa parasvodtme puuliikide puhul pole tdpselt teada, kas ja mil méiéral need mulla
abiootilistele omadustele reageerivad. Sveitsis uurisid Walthert ja Meier (2017) 12 parasvodtme
puuliiki ning nende arvukuse soltuvust mulla abiootilistest omadustest. Koigi uuritud liikide puhul
soltus puude arvukus enim mullaviljakusest, seejdrel varustatusest veega ning mulla Shustatusest.
Uurimusest jareldus, et liigi levila kujunemisel on mulla omadused isegi tdhtsamad kui kliima. Seega

oleks vajalik neid tegureid ka levikumudelites tulevikus arvestada.

Uutele aladele levides seisavad taimed tdendoliselt silmitsi ka uudse mullaelustikuga. Peremeesliigi
laienemisel pdhjapooluse suunal ei pruugi mullapatogeenid ja siimbiondid sama tempoga jéirele jouda

(Van Grunsven et al. 2010). Naiteks vordlesid (Van Grunsven et al. 2007) kolme Lduna-Euroopast
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Hollandisse levinud rohttaimeliiki kolme sarnase kohaliku liigiga. Nad leidsid, et sisserdnnanud liikide
juurtel oli vdiksem biomassikadu kui kohalikel, mis viitab vdiksemale juurepatogeenide koormusele.
Seega voib monedel kliimamuutuse tottu levilat laiendanud liikidel olla kohalikega vorreldes oluline
kasvueelis. Selline ndhtus sarnaneb introdutseeritud invasiivsete liikide eduga, millel on samuti uues

keskkonnas vihe vaenlasi.

Lisaks patogeenidele voivad ka positiivsed suhted mullaelustikuga olla levila muutumisel téhtsaks
teguriks. On leitud, et obligatoorne mutualism pidurdab ithe v0i modlema osapoole levimist.
Fakultatiivsed suhted pigem soodustavad levimist, kuid on vdga varieeruva mdjuga (Stephan et al.

2021).

Pdhja-Ameerikast on périt ndide, kuidas nii abiootilised kui biootilised tegurid piiraksid laialtlevinud
puuliigi levimist boreaalsesse voondisse. (Carteron et al. 2020) uurisid kasvuhoonekatses suhkruvahtra
(Acer saccharum Marshall) levimise vdimalikkust pohjasuunas. Nad leidsid, et seemikute kasvu
takistas olulisel médral madal katioonide kontsentratsioon mullas ning liiga madal arbuskulaarse
miikoriisa hulk juurtel. Ka nemad rohutavad, et dkosiisteemide tuleviku ennustamisel on véga tihtis

mulla abiootilisi omadusi ning puuliikide miikoriisseid suhteid arvesse votta.

3.5 Biootilised suhted

Levilate muutumisel méngivad tdenéoliselt rolli ka biootilised suhted teiste liikidega. Uues keskkonnas
voib olla erinev konkurentsitase teiste taimedega, surve herbivooride voi taimeparasiitide poolt, ning
sobivate tolmeldajate vOi seemnete levitajate arvukus. Senini pole kindel, kas biootilised suhted

mojutavad levilate laienemist otseselt voi kaudselt (Tomiolo ja Ward 2018).

Caplat et al. (2008a) niitasid oma mudeliga, et puude levilate laienemine on tugevas soltuvuses
konkurentsist kohalike liikidega. Viise, kuidas konkurents populatsioone mojutada voib, on mitmeid.
Niiteks on vidga oluline, kas koosluses valitseb asiimmeetriline voi siimmeetriline konkurents (s.t. kas
litkidevahelises konkurentsis on eelis suurematel taimedel voi on kdik vordsed) (Caplat et al. 2008b).
Ka allelopaatia (juurtevaheline konkurents allelokemikaalidega) (Schenk 2006) voi fassilitatsioon
(koosluses mojub iihe liigi olemasolu teisele positiivselt) (Brooker et al. 2007) vdivad liigi
levimisvoimet kas toetada voi piirata. Taimed, mis levivad mittesuguliselt vdsudega, kasvavad
enamasti korgemaks ja elujoulisemaks kui seemiktaimed, olles seega konkurentsivdimelisemad

(Caplat et al. 2008a).
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On uuritud, mil médéral erineb herbivooride surve taimedele liigi levilast véljaspool. Néiteks Katz ja
Ibanez (2016) leidsid, et liksikud puude seemikud populatsioonist eemal pddesid tunduvalt vihem
haigusi, kuid herbivooria jii enamasti samaks voi oli intensiivsem. PShjuseks vdib olla, et isoleeritud
seemikute iimber on vdhem mutualiste, kes vdhendaks herbivooriat. On ka mitmeid vastupidiseid
nditeid, kus introdutseeritud liigid muutuvad nende looduslikus levilas esinevate herbivooride
puudumisel invasiivseks. Naiiteks iiheksavégine (Verbascum thapsus L.), mis Euroopast Pdhja-
Ameerikasse sisse viidi, on seal niitidseks laialdaselt levinud. See liik on uutel aladel kas osaliselt voi
tdielikult vabanenud lausa viie herbivooririhma riindest: réovikud (Lepidoptera), kérsaklased
(Curculionoidea), teod (Gastropoda), lehetirtlased (Cicadellidae) ja lehetdid (Aphidoidea). Suurenenud
on ripstiivaliste (Thysanoptera) ja rohutirtsude (Chorthippus) koormus (Alba ja Hufbauer 2012). Seega

on toendoliselt herbivooria puhul tegu lisna varieeruva mojuga teguriga.

3.6 Koosluste fragmenteeritus

Minevikus vastas suurem osa parasvootme puuliikidest kliimamuutustele levila muutmisega, mitte
kohastumisega. Kédimasolevas kliimamuutuses on aga iilisuureks erinevuseks praegune maakasutus ja
sellest tulenev koosluste fragmenteeritus (Miller ja McGill 2018). Kliima kiire soojenemine voib
fragmenteerunud kooslustes iile kaaluda paljude taimepopulatsioonide kohastumisvdoime ja muuta
drastiliselt nende geneetilist koosseisu. Selle tagajirjeks on tdendoliselt liikide suurem tundlikkus
keskkonnahdiringutele nagu haigus- ja parasiidipuhangud ning ekstreemsed kliimastindmused (Jump ja
Penuelas 2005). On leitud, et antropogeenne maakasutus aeglustab levilate litkumist ning vdib ka
tekitada tdielikke levimisbarjddre. Suuremat ohtu kujutab see liikidele, mis jouavad hiljem
reproduktiivsesse ikka vOi mille seemnete levimisdistants on lithike. Paljudes maailma piirkondades
kannatavad tulevikus metsade elurikkus ja tervete Okoslisteemide funktsioneerimine olulisel médral

(Miller ja McGill 2018).

Naiteks hariliku p66gi puhul voiks oodata, et 21. sajandi jooksul nihkuks levila kirdesuunas, et jargida
liigile sobilikumat temperatuuri- ja sademetenissi. Levila 1dunaosas pdhjustavad suvised pduad aina
sagedamini suremust ning soojade talvede tdttu peetub kevadine pungade puhkemine. Kuid
prognoositakse, et podgi ennustatav levimisedukus saab olema vidga madal. Peamiselt takistab uute
alade koloniseerimist tdusev temperatuur koosmojus maastiku fragmenteeritusega. Aastaks 2100
ennustatakse, et vaid 1-2% podgile klimaatiliselt avanenud aladest on selle liigi poolt asustatud. Selleks

ajaks on podgi levila kokku tdombunud hinnanguliselt 36-61% vorra (Saltré et al. 2015).
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Metsakoosluste fragmenteeritus mojutab ka alustaimestiku liikide levikut: keskmiselt vdheneb
fragmenteerituse tottu levilate liikkumise tempo 30%, kuid paljudes Ladne- ja Louna-Euroopa
piirkondades isegi rohkem kui 75% (Dullinger et al. 2015). Isegi {ihtlastes metsamassiivides ei suuda
suurem osa metsade rohttaimedest klitmamuutusega sammu pidada. Kuna parasvodtmes moodustavad
rohttaimed suure osa elurikkusest, vOib jatkuv kliimamuutus viia suurte muutusteni metsade

alustaimestikus (Dullinger et al. 2015).
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4. Erinevate puittaimede levila diinaamika boreaalses, hemiboreaalses ja

nemoraalses voondis

Euroopas on tavalistel puittaimedel, sealhulgas metsakoosluste dominantsetel ja subdominantsetel
litkkidel, leitud viimase sajandi jooksul olulisi muutusi nii populatsiooni- kui ka leviladiinaamikas.
Sellisteks litkideks on harilik mind (Pinus sylvestris L.), harilik kuusk (Picea abies (L.) H. Karst),
harilik tamm (Quercus robur L.) ja kivitamm (Quercus petraea (Matt.) Liebl), harilik p66k (Fagus
sylvatica L.), harilik jalakas (Ulmus glabra Mill.), harilik saar (Fraxinus excelsior L.), perekond lepp
(Alnus Mill.) ja harilik luuderohi (Hedera helix L.).

4.1 Harilik mand

Viimaste aastakiimnete jooksul on leitud, et hariliku méanni (Pinus sylvestris L.) levila pohjapiiril
(POhja-Norras ja -Soomes ning Koola poolsaare ladneosas Venemaal) on seemikute kasv senisest
edukam ning puud kasvavad ka suuremaks, mille on pdhjustanud tdusev temperatuur (Matias ja Jump
2012). Kuid seni ei ole tdheldatud, et levila piir oluliselt pdhjasuunas nihkuks: nt PShja-Soomes
takistab senisest piirist edasi levimist seemikute madalam kiilmataluvus (kuigi kasvuperiood on
pikenenud, jadvad selle algusesse ja 10ppu ka ekstreemsed kiilmad) ning biootilised hdiringud
(pohjapdtrade tallumine, seenhaigused ning parasiteerivad putukad). Suuremate puude puhul méngivad
suurt rolli lumemurrud. Kuigi ménni levila nihkumine pdhjasuunas on tulevikus véimalik, ei toimu see

tdendoliselt kiiresti (Holtmeier ja Broll 2011; Franke et al. 2015).

Hariliku ménni levila 1dunapiiril (Vahemere piirkonnas) on suurenenud pduastress pidurdanud puude
kasvu, vidhendanud seemikute ellujddmist ning pdhjustanud paiguti ulatuslikku suremust.
Lahikiimnenditel vOib seal oodata levila jéarkjdrgulist taandumist ning vabanenud niSi asustavad
toendoliselt pduakindlamad puuliigid, nt tamme perekonnast (Matias ja Jump 2012). Ménni suremust
on itha rohkem tdheldatud ka néditeks Kesk- ja Louna-Poolas, kus suvine veedefitsiit muudab puud

putukatele ja seenhaigustele vastuvotlikumaks (Skrzecz ja Perlinska 2018).

Kesk- ja Louna-Poolas on kasvav probleem valge puuvodriku (Viscum album L.) iiha laienev
parasiteerimine mindidel alates 2015. aastast. Kliimamuutusest tulenevad pduad norgestavad puid

sellisel madral, et muudavad need puuvddriku koloniseerimisele vastuvotlikumaks. Poolas on
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puuvddrikut leitud umbes 77500 hektaril. Kdige rohkem leidub seda riigi ldunaosas ning piirkondades,
kus kevadine temperatuur on kdrgeim ning sademeid védhe. Soodsates tingimustes pohjustab see liik
manni vora jark-jargulise kuivamise. Kédimasolev kliimamuutus soodustab tdendoliselt puuvoodriku

levikut méndidel veelgi (Szmidla et al. 2019).

4.2 Harilik kuusk

Harilik kuusk (Picea abies (L.) H. Karst) on okaspuude seas Euroopa liks tdhtsamaid puuliike nii
Okoloogiliselt kui majanduslikult. See on domineeriv liik Pohja-Euroopa boreaalsetes metsades ning
subalpiinses voondis Alpides ja Karpaatides. Harilik kuusk on kohastunud jaheda kliimaga ning talub
oma maapinnaldhedase juurestiku tdttu halvasti pduda, mistdttu ohustab kdimasolev kliimamuutus selle

levilat toendoliselt suurel méaral (Caudullo et al. 2016).

Naiiteks Bialowieza lirgmetsas, mis jddb Poola ja Valgevene aladele, on suremus muutunud viimastel
kiimnenditel massiliseks. Kui varem on selles piirkonnas kuuse suremust pdhjustanud otseselt pikad
pouad (1950-1966 ja peale 1985. aastat), siis niiiid tapab puid kuuse-kooreiirask (Ips typographus L.).
Selle parasiidi massilist levikut pohjustavad tdendoliselt kliima soojenemine ja pduad. Samuti
norgestab soojem kliima kuuse vdimet liraskiriinnakutele vastu pidada (Boczon et al. 2018). Alates
2012. aastast on iiraskikahjustused aina laienenud, jittes maha sadu tuhandeid surnuid kuuski. Palju on
arutatud sobivate kaitsemeetmete iile: kui varem pidurdati parasiidilainet nakatunud puude
eemaldamisega, siis sellest praktikast on loobutud, mistdttu viheneb kuuse osakaal sealses metsas
veelgi (Grodzki 2016). Ka Louna-Poola mégedes on pouad pdhjustanud laiaulatuslikku kuuse suremust
(Skrzecz ja Perlinska 2018). Massilist suremust on esinenud viimastel kiimnenditel ka Valgevenes ja
Valgevenega piirnevatel Venemaa aladel, aga ka Ukrainas, Leedus ja Létis. See viitab kuuse madalale
kohastumisvoimele kdimasolevas kliimamuutuses. Valgevenes soovitatakse juba praegu asendada
kuusepuistud pouakindlamate liikide, nagu hariliku ebatsuuga (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)

vOi1 mone lehiseliigiga (Larix spp) (Kharuk et al. 2016).

4.3 Harilik tamm

Alates 20. sajandist ja eriti viimastel kiimnenditel on {ile Euroopa sagenenud teated hariliku tamme
(Quercus robur L.) ja kivitamme (Quercus petraea (Matt.) Liebl) ebatavalisest suremusest. Suremuse
ulatus erineb piirkonniti ja episooditi silmapaistvalt, kuid siiani on tervete puistute suremine harv

ndhtus. Enamasti on pohjuseks erinevate abiootiliste ja biootiliste tegurite koosmdju. Vdhem on
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kindlaid teateid sellest, et pdud on puude suremise ainsaks pdhjuseks: seda juhtub pigem Pdhja-
Euroopas, kus pouad on harvemad ning tammed on selleks vihem kohastunud (Thomas et al. 2002;
Thomas 2008). Niiteks Louna-Rootsis pohjustas 1992. aasta poud 10 aastat kestnud tammede suremise

perioodi, mis saavutas tipu 2000. aastal (Drobyshev et al. 2007).

Pdhilised tegurid, mis tammede suremist Euroopas pdhjustavad, on ulatuslik ja korduv lehestiku
hdvitamine putukavastsete poolt, mis voimendub koosmojus jahukasteliste (Erysiphales) nakkusega
ning ekstreemsete ilmaoludega (pdud, tugevad kiilmad talvel ja kevadel). Asukohast sdltuvalt voib olla
tegu ka juurtel parasiteeriva kromisti Phytophthora quercina T. Jung nakkusega v0i mirkimisviirse
pohjavee taseme alanemisega. Norgestatud puude suremise 1dpufaasis osalevad sageli juuremédanikku
pohjustav seen Gymnopus fusipes (Bull.) Gray ning puidutoidulised mardikad Platypus cylindrus
Fabricius vOi Agrilus biguttatus Fabricius (Thomas 2008). Kokkuvottes on tammede kompleksne
suremus seotud kliimamuutusega, nditeks tugevad vihmad ja iileujutused soodustavad eriti
Phytophthora perekonna liikide elutegevust, mis norgestavad juurestikku sel miéral, et puud ei suuda

jargnevate poudadega toime tulla (Keca et al. 2016).

2006. aasta seisuga oli Euroopas hinnanguliselt 41% harilikest tammedest ja kivitammedest
kahjustunud vd&i surnud, mis oli vdrreldes teiste puuliikidega suurim protsent (Fischer et al. 2012).
Samuti ei ole margata, et hariliku tamme levila veel pohjasuunas laieneks. Louna-Soomes, kus asuvad
hariliku tamme pohjapoolseimad populatsioonid, on viimastel kiimnenditel samuti kompleksset
suremust tdheldatud, mille on algatanud pduad. Uurijate hinnangul on sealsed puud jitkuva

soojenemise tingimustes aina kasvavas suremisohus (Helama et al. 2016).

4.4 Harilik pook

Harilik pook (Fagus sylvatica L.) on pduatundlik puu ja kliimamuutus asetab selle liigi aina
suurenevasse ohtu. Tugevad pduad aastail 1976, 2003 ja 2018-2019 kahe- ja isegi kolmekordistasid
pookide suremust levila keskosas. Levila 1dunaserval, kus on kuiv kliima, esines suremust puistutes nii
laiguti kui lausaliselt (Leuschner 2020). Viimastel kiimnenditel on sagenenud teated levila pea koigist
piirkondadest, et pooke norgestavad oluliselt ja pdhjustavad hajutatud ja laiguti suremust erinevad
Phytophthora perekonna liigid. Haigustunnused on kuivav vdra, véikesed ja sageli kollakad lehed,

juure- ja juurekaelamddanik ning tiivehaavandid. Puude nakatumist soodustavad pduad ja tugevad
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vihmad. Sageli norgestab haigus puid sellisel mééral, et teeb need vastuvdtlikuks seenhaigustele ning

koore- ja puidutoidulistele putukatele, viies puude kiire suremiseni (Jung 2009; Corcobado et al. 2020).

.......

Seni pole pook levilat nihutanud, osaliselt poua ja kiilmade talvede tottu pdhjapiiril (Bolte et al. 2007).
Ida-Euroopas need klimaatilised pidurid pddgile ndrgenevad, kuid sellest hoolimata on prognoos sellele
puuliigile kehv. Selle pdhjuseks on koosmdju kliimatingimuste, maastiku fragmenteerituse, podgi
madala levimisvoime ning hilise paljunemisvdime saavutamise vahel. Harilik p6ok suudab toenéoliselt

aastaks 2100 asustada vaid 1-2% uutest klimaatiliselt sobivatest elupaikadest (Saltré et al. 2015).

4.5 Harilik jalakas

Ule Euroopa on laialehistes metsades toimumas suur muutus, kuna suurem osa tiiskasvanud jalakatest
(Ulmus glabra Mill.) on surnud kahe jalakasurma pandeemia tottu. Esimese puhangu pdhjustas
kottseen jalaka-siugsuu (Ophiostoma ulmi (Buisman) Nannf.), mis hakkas Euroopas levima 20. sajandi
alguses. Teise pandeemia pohjuseks on palju nakkavam uus jalaka-siugsuu (Ophiostoma novo-ulmi
Brasier (eesti keeles ka jalakasurm)), mille levik algas 1970. aastatel ja toimub senini (Hultberg et al.
2020; Jiirisoo ja Drenkhan 2021). Jalakasurma levitavad vektorputukad jalaka-maltsatiraskid (Scolytus
spp), kelle levikut on soodustanud tdendoliselt kliima soojenemine. Samuti on patogeen levinud
kaubandusega. Jalakasurm vdib nakatada ka kiinnapuid (Ulmus laevis Pall.), kuid seda esineb tunduvalt

harvem (Jiirisoo ja Drenkhan 2021).

Boreaalse voondi lounaosas Loode-Venemaal on nédha trendi, et laialehised puud voivad jark-jargult
suurendada oma osakaalu sealsetes metsades. Seni on seal domineerinud pdhiliselt harilik kuusk. Kuid
peale looduslikke hadiringuid on hédiludel edukaimad harilik jalakas ning harilik péarn (7Zilia cordata
Mill.) (Drobyshev 2001). Sealses piirkonnas asub molema liigi levilate pdhjapiir (Rigo et al. 2016).
Samas pohjustab ka seal jalakasurm véga tdsiseid kahjustusi. Peterburis ja Leningradi oblastis on
nakatunud tuhanded harilikud jalakad ning umbes 20% iile 40 aasta vanustest puudest on juba surnud
ning vaid pooled heas seisundis. Alates 2000. aastatest on sinna istutatud jalakaristandeid (lootes

nende resistentsusele), kuid ka need nakatusid (Jiirisoo et al. 2021).
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4.6 Harilik saar

Euroopas ohustab suurt osa hariliku saare (Fraxinus excelsior L.) levilast letaalne seenhaigus
saaresurm (Hymenoscyphus fraxineus (T. Kowalski) Baral, Queloz, Hosoya) (Goberville et al. 2016).
Tdendoliselt on haiguse levikut soodustanud pouad (Skrzecz ja Perlinska 2018). Saaresurm hakkas
esmalt levima 1990. aastatel Poolas ning on sellest ajast jdudnud enamikesse Ida-, Kesk- ja Pdhja-
Euroopa riikidesse. See haigus mdjub surmavalt igas vanuseklassis puudele ja on seega saarele ja
sellest soltuvatele organismidele suureks ohuks. Vdga vajalik oleks koguda haigusele resistentsetelt
puudelt seemneid, et luua paljundamisprogramm. Ka on voimalik ristata voi lausa asendada harilik saar
mone teise resistentsema saareliigiga, kuid igasugune mahukas projekt nduab suuremahulist koostdod
metsapatoloogide, looduskaitsjate, maastike hooldajate jt spetsialistide vahel iile Euroopa (Pautasso et
al. 2013). Samas on Goberville et al. (2016) lootust avaldanud, et pracguse kliimamuutuse kéigus
voivad hariliku saare ja tema patogeeni levilad minna nihkesse: on tdendosus, et saaresurmale muutub

soojenev temperatuur hariliku saare levila lddne- ja ldunapiiril ebasobivaks.

4.7 Perekond lepp

Viimastel kiimnenditel on hakanud Euroopa joeddrsetes kooslustes levima munasseeneliik
Phytophthora alni Brasier, S.A. Kirk, mis pohjustab kallastel kasvavatel leppadel (4/nus Mill.)
mirkimisviirset suremust. Seetdttu on kallastel vihem varju ning vdheneb oluliselt vette sattuva
lammastikurikka lehevarise hulk, mis avaldab joeelustikule tdendoliselt vdga suurt moju. Samuti
suureneb kallaste erosioon. On vdimalik, et joekaldad jddvad lagedaks voi asustavad need paju- voi
saareliigid: molemal juhul on oodata suuri muutusi joedkosiisteemides nii kallastel kui vees. Patogeeni
levikut on soodustanud pehmed talved ja mdddukalt soojad suved, kuid viga kuuma suve see liik ei

talu. Seega voib kliimamuutuse edenedes niha muutusi Phytophthora alni levikus ja moju ulatuses

(Bjelke et al. 2016).

4.8 Harilik luuderohi

Kesk-Poolas on luuderohi (Hedera helix L.) kliimamuutuse tottu hakanud oma levilat laiendama. Kuni
20. sajandi keskpaigani oli liikk Poolas haruldane ja paljunes harva suguliselt, kuid on niitid muutunud
ekspansiivseks. Sellest ajast on leitud tiha rohkem luuderohu kasvukohti ning viljuvate taimede arv on
suurenenud peaaegu kiimnekordselt vorreldes 1970. aastatega. Luuderohu paljunemisstrateegia

muutust soodustas keskmise temperatuuri ja pdikesekiirguse intensiivsuse tous viimastel kiimnenditel.
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Liigi kasvukohaeelistus pole samas muutunud: harilik luuderohi kasvab endiselt erineva liigilise

koosseisuga parasniisketes lehtmetsades (Kucharski et al. 2019).

4.9 Harilik haab

Hariliku haava (Populus tremula L.) arvukus véheneb levila pohjapiiril, Soomes, kus suured haavad on
praktiliselt kadunud ning seemikute ellujddmus on vdga madal. Ida-Soomes on vanades looduslikes
metsades viimase kahekiimne aastaga elusate haabade arvukus védhenenud 37%. Hariliku haava
jarkjargulist kadumist pohjustab Soomes herbivooride suurenenud surve (viimase poole sajandiga on
pohjapotrade arvukus mitmekordistunud) ning hidiringute puudumine metsades (Kouki et al. 2004;
Hardenbol et al. 2020). Harilik haab on niide liigist, mis on oma levila pohjapiiril ohustatud muude
tegurite tottu peale kliilmamuutuse ning seega ei saa eeldada, et kliilmamuutus iiksi selle edasi nihkumist

tulevikus pohjustaks.

Kokkuvotvalt on ndha, et vahemalt seni ei ole kliimamuutus kéivitanud puuliikide hulgas selget levila
pOhjasuunas nihkumist. Kiill aga on levilad taandumas oma Idunapiiril Louna-Euroopas siiveneva
kuumuse ja kuivuse tottu suviti. Palju on teateid puude ebatavalisest suremusest kogu levila ulatuses

(néiteks harilikul tammel, harilikul jalakal ja harilikul saarel), ka pdhjapiiril.

Puittaimede vastus kliimamuutusele tundub olevat iilikompleksne ja arvukatest teguritest soltuv.
Viéhemalt seniste levilate seisundite pohjal ei saa eeldada, et need iiks-lihele oma klimaatilist nissi
suudaksid jargida. Selgelt on ndha, kuidas mitme liigi seisundit on ohustamas kliimamuutuses suure
eelise ja levimisvdime saanud patogeenid. Samuti on oluline levimise takistaja tugevalt
fragmenteerunud maastik Euroopas. On voimalik, et hulga Euroopa puittaimede levilad kahanevad

nihkumise asemel ning mitmete liikide levilad voivad ka senisest enam killustuda.

Paljude liikide puhul ei leidnud autor andmeid kliimamuutusest tulenevast levila muutumisest, néiteks
arukask (Betula pendula Roth), sookask (Betula pubescens Ehrh.), madal kask (Betula humilis
Marshall), harilik valgepook (Carpinus betulus L.), Euroopa humalp6ok (Ostrya carpinifolia Scop.),
harilik haab (Populus tremula L.), harilik sarapuu (Corylus avellana L.), harilik vaher (Acer
platanoides L.), harilik parn (7ilia cordata Mill.) ning perekond paju (Salix L.). V3iks seega eeldada, et

need liigid tulevad seni kliilmamuutuses toime fenotiilipse plastilisusega.
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Taimede levilad muutuvad tulevikus olulisel méiéral, kuid tdenéoliselt pole tervete koosluste nihkumist
voimalik ennustada. Liikide levilate piire mairavad tegurid on vdga erinevad, mis teeb kliimamuutuse
moju prognoosimise koosluste puhul viga keeruliseks. Seega on ka keeruline tépselt ennustada, mida
klitmamuutus Euroopa boreaalsetele, hemiboreaalsetele ja nemoraalsetele metsadele tervikuna kaasa

toob.
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5. Levila diinaamikat toetavad looduskaitsemeetmed

5.1 Liigi levila hindamise ja ennustusmudelite olulisus

Et kaitsta litke kliimamuutuses, tuleb hinnata nende tulevasi levila piire voimalikult tdpselt. Liigi levila
muutumist ja selle sdltumist keskkonnateguritest vdivad tugevalt mojutada ka suhted teiste liikidega.
Seega peaks koguma andmeid nii servapopulatsioonide asustusest kui nende ellujddmusest, et levila

tulevikku tdpsemalt ennustada (Sexton et al. 2009).

Lisaks konkreetse liigi levila piiride diinaamikale on tilioluline teada, kuidas liigi levimine piirialadel ja
nendest viljapoole tdpselt toimub ning arvestada seda ennustusmudelites (Travis et al. 2013). Levimine
on keskne protsess nii levila muutumisel kui kohapeal kohastumisel, kuna méirab nii populatsiooni
potentsiaalse nihkumis- kui ka kohastumise kiiruse (kuna sel teel liiguvad geenid iihest populatsioonist
teise) (Bell ja Gonzalez 2011). Mudelid, mis kasutavad infot levimisest peavad saama
kaitseplaneerimises keskseks tooriistaks, kombineerides iimberasustamist ja kaitsealade planeerimist.
Mudelid peaksid kasutama dra liigi 6koevolutsioonilisi levimise eripdrasid, et maksimeerida ellujdamist
kliilmamuutuses. Naiiteks voib tulla kasuks valida translokatsiooniks taimi vOi seemneid

populatsioonist, kus valikusurve on juba kdivitanud intensiivsema levimise (Travis et al. 2013).

5.2 Populatsiooni erinevate osade looduskaitseline viirtus

On leitud, et ekstreemsete temperatuuridega aladel on populatsioonid tihti kohalikele tingimustele
tugevalt kohastunud, kuid need ei asu samas siisteemselt levila georgaafilistel servadel. Kui eesmirk on
kaitsta unikaalset klimaatilist kohastumust, oleks koige efektiivsem teha kindlaks populatsioonid
ekstreemsetes klimaatilistes tingimustes, hoolimata sellest, kas need paiknevad levila serval voi mitte.
Kuid kuna levila Iduna- ja pdhjapiiril on populatsioonid tihti erineval médral kohastunud (1ounapiiril
tugevamalt, pohjapiiril ndrgemalt), on neil ka erinev looduskaitseline véértus ja tuleks rakendada
erinevat kaitsestrateegiat (Bontrager et al. 2021). Ka Hampe ja Petit (2005) rohutasid levilate
1dunapoolsete populatsioonide tdhtsust looduskaitses nende unikaalse geneetilise mitmekesisuse tottu,

mistottu peaks nende kaitsmine olema suurem prioriteet.

Kuigi pohjaserva-populatsioonides on tihti geneetiline koormus suur, voivad need siiski levila
pOhjasuunas nihkumises véga téhtsat rolli midngida. Seega on ka nende kaitsmine véga oluline (Gibson

et al. 2009). Alpiinses keskkonnas wviidi 1dbi katse viikese robirohu (Rhinanthus minor)
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limberasustamisega oma levilapiirist kdrgemale ja seejérel taimede eksperimentaalse soojendamisega.
Kuigi kiilmas keskkonnas oli kdige suurem eelis iilemistest servapopulatsioonidest périt taimedel,
kadus nende eelis soojendamiskatsel vorreldes levila keskmest parit taimedega. Seega on murettekitav,
et levila kiilmema kliimaga kohastunud servapopulatsioonid voivad omada kohastumuslikku eelist vaid
niikaua, kuni levila peab sammu kliima soojenemisega. Samas, looduskaitsemeetmed, mis loovad
geenivoolu isoleeritud servapopulatsioonide vahel, vdivad geneetilist koormust maskeerida ja sellega

soodustada levila nihkumist kaugemale (Hargreaves ja Eckert 2019).

5.3 Praktilised meetmed

Et aidata liikidel viltida véljasuremist, tuleks looduskaitsemeetmetega tdsta nende kohastumisvdimet
(nditeks suurendada geenivoolu elurikkuse koridoride loomisega voi kasutada asissteeritud geenivoolu,
viies vajalikke genotiilipe mujalt hoolikalt kogutud seemnetega kooslusesse). Ebakdla paljude liikide
levilate hetkeseisu ja nende ideaalse paiknemise vahel klitmamuutuses on viinud selleni, et juba praegu
on paljudel populatsioonidel keeruline oma keskkonnaga kohastuda voi levilat eemale nihutada. Seda
olukorda vdimendab veelgi koosluste fragmenteerumine inimtegevuse tagajérjel. Sellistel puhkudel on

histi planeeritud looduskaitse ja taastamisstrateegiad vaga vajalikud (Christmas et al. 2016).

5.3.1 Elurikkuse koridorid

Uheks viisiks lahendada fragmenteerituse probleemi on luua elurikkuse koridorid. Taimede puhul on
ndidatud, et need vodivad suurendada koosluse liigirikkust. On leitud, et koridoriga iihendatud
kooslustes on suurem arv kohalikke liike kui eraldatud kooslustes ning ajas see erinevus kasvab. Kuigi
tiksikute taimeliikide vastus vOib seoses koridoridega olla erinev, viib kokkuvdttes koosluste
tthendamine liigirikkuse tousuni (Damschen et al. 2006). On tdendeid sellest, kuidas sellisel teel
suurenenud liigirikkus “valgub” ka aladele, mis koridoriga iihendatud alasid timbritsevad (ingl k spill
over effect). Uhes katses tuvastati, et koosluste iihendamise tulemusena suurenes nende iimbruses
soontaimeliikide hulk 10-18%. Samuti leiti, et selline efekt soltub seemnete levimisviisist: koosluste
tthendamine ise soodustas just loomlevi. Tuullevi otseselt iihendamisest ei sdltunud, kuid suurenes ala
kuju muutumisest koridori loomisega (suurenes iimbermdddu ja pindala suhe) (Brudvig et al. 2009).
Tewksbury et al. (2002) demonstreerisid, kuidas koridoride loomine suurendas putukate ja lindude
litkkumist populatsioonide vahel, mis soodustas dietolmu ja seemnete levimist. Sellega kaasnes

fragmenteeritud populatsioonide vahel suurem geenivool.
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Tdendosus, et levila nihkub fragmenteerunud maastikul piisava tempoga, on arvatavasti tugevas
soltuvuses kliimamuutuse kiirusest. Samuti voib see soltuda maastiku killustatuse tasemest ning sellest,
kas maastikku on strateegiliselt taastatud koridoride loomisega, mis iihendaksid allesjddnud kooslusi.
Kui maastik on keskmiselt fragmenteerunud, on koridoride taastamise moju sellele kiill oluline, kuid
suures plaanis nii vidike, et ei tasu kokkuvottes kulu ja t60d é&ra. Kliima aeglasema
soojenemisstsenaariumi puhul voiks tugevalt killustunud koosluste vahel strateegilisest koridoride
loomisest olla viga palju abi, tuues sellega nende ellujdamistdendosuse sarnasele tasemele keskmiselt
fragmenteerunud kooslustega. Kuid kliima kiire soojenemise puhul ei pruugi tugevalt killustunud

koosluste taastamisest erilist kasu tulla (Renton et al. 2013).

Taimeliikide puhul, mis levilat muudavad eelkdige kauglevi teel, ei ole koridoride loomisest suure
tdendosusega abi. Arvestades ka liike, mille jaoks kliimamuutus on nii vOi naa liiga kiire, voib

translokatsioon olla paljudel juhtudel parim kaitsemeede (Pearson ja Dawson 2005).

5.3.2 Assisteeritud migratsioon

Assisteeritud migratsioonil on kaks meetodit: assisteeritud geenivool ning i{imberasustamine ehk
translokatsioon. Assisteeritud geenivool on sobiva seemnepanga kunstlik paljundamine, mis tdstab
kohastunud genotiilipide taset. Seda rakendatakse levila piires, kui fragmenteerunud populatsioonide

kohastumis- v0i levimisvdime on madal (Savolainen et al. 2004).

Assisteeritud  geenivoolu tuleb planeerida vdga ldbimdeldult, kuna kaasneda vdivad
autbriidingudepressioon, kohastumuse langus mitteklimaatiliste tegurite suhtes vOi kohalike
genotiilipide kadu. Seda saab praegusel ajal kasutada vaid nende véheste liikide puhul, mille kohta on
teada, kumb on olulisem: kas lokaalsed kohastumused spetsiifilistele kliimatingimustele voi
mitteklimaatilistele muutujatele. Assisteeritud geenivoolu rakendatakse juhul, kui on kindlasti teada, et
lilkk on tugevamini kohastunud muutuva kliima kui teiste keskkonnategurite suhtes. Hésti sobivad

selleks mitmed puuliigid (Aitken ja Whitlock 2013).

Translokatsioon ehk {imberasustamine on koloniseerimine levilast véljapoole. See on tdenéoliselt parim
viis pddsta védljasuremisest kitsaste levilatega endeeme (mille levimisbarjdédrid on kliimamuutuses
iiletamatud). Viljasuremisrisk vastuvotvale kooslusele on véga viike, kui translokatsioon toimub samas
laiemas geograafilises piirkonnas ja sihtkohas puuduvad kohalikud endeemid. Uks hea niide on Briti

saared, kus esineb suur osa Mandri-Euroopa taimedest, mille loodus on tugevalt inimtegevusest
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mdjutatud ja kus on vihe kohalikke endeeme (Thomas 2011). Seal on naturaliseerunud juba umbes
2000 liiki ilma, et kohalikud liigid oleksid seetottu vilja surnud. Vidheste liikide puhul on téheldatud
olulist negatiivset moju kohalikule elustikule (Manchester ja Bullock 2000). Kuna selliseid piirkondi
maailmas on, kus tahtmatu inimtegevuse tagajérjel naturaliseeruvad juba niigi sajad liigid, oleks iildise
elurikkuse seisukohalt kasulik, kui vihemalt osad neist oleksid translokatsiooniga péaéstetud ohustatud
liigid. Kuigi vaieldakse, kas on dige tekitada “ebaloomulikke” kooslusi, sonastab Thomas (2011), et
praeguses keskkonnamuutuses pole endiste koosluste iga hinnaga sdilitamine enam voimalik ning téhtis

on hoida voimalikult suur litkide arv kokkuvottes.

5.3.3 In situ looduskaitse

Uldiselt on suuremad populatsioonid viljasuremisest vihem ohustatud, neis on suurem geneetiline
mitmekesisus ja tekib ka suurema tdendosusega uusi geneetilisi variatsioone. Seega peaks suurte
populatsioonide séilitamine olema looduskaitses prioriteet. Kuid iilitdhtis on teha kindlaks, millised
alad on kaitsmiseks koige tihtsamad. Selleks tuleks kindlaks teha ajaloolised ja potentsiaalsed tuleviku

refuugiumid ja suunata looduskaitseressurss sinna (Christmas et al. 2016).

Refuugiumid on alad, mille keskkonnatingimused jéévad liigi jaoks sobivatesse piiridesse olukorras,
kus regioonis suuremal skaalal toimuvad biootilised ja abiootilised muutused (Christmas et al. 2016).
Suur hulk kiilmatundlikke liike taandusid refuugiumitesse kvaternaari kiilma kliima perioodil (iildiselt
ldunapoolsetele laiuskraadidele ja méestikes jalamitele, kus kliima oli soojem) ning laiendasid levilaid
taas peale soojenemist (Hewitt 2000). Kdimasolevas kliimamuutuses vdib oodata, et kuumatundlikud
taimed liiguvad refuugiumitesse pohjasuunas ning méaestikes korgemale, kus tingimused on jahedamad.
Alpiinsed piirkonnad vodivad saada olulisteks refuugiumiteks, kuna iilesmikke on liikidel kordades
lithem distants levida vorreldes laiuskraadilise skaalaga (Christmas et al. 2016). Refuugiumites séilib
tihti ka korge geneetiline mitmekesisus ning tdendolisemalt ka wvajalik geneetiline variatsioon
kohastumiseks. Populatsioonid, mis minevikus on refuugiumidest vélja levinud, on geneetilist
mitmekesisust kaotanud (ilmselt tulenevalt leviku kiirusest ja asutajaefektist) (Hewitt 2000). Seega on
ka korge kohastumisvoime séilitamise seisukohalt refuugiumite looduskaitse elutdhtis (Christmas et al.

2016).

Kuna liikide levilad on mdjutatud erinevatest kliimateguritest ning moned kohalikud tegurid ei
korreleeru suures plaanis regiooni kliimaga (nt mandrilise kliimaga regioonis vdivad olla orgudes voi

mégedes vdga erinevad tingimused), ei pruugi kdik ohustatud liigid neist planeeritud refuugiumitest
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kasu saada. Et refuugium osutuks kasulikuks, peab liik olema olnud seni piiratud kliimateguri poolt,
mis erineb regionaalsest kliimast. Refuugium ei teki ainult seetdttu, et alal on sarnane kliima nt levila

keskmega, liik peab ka suutma seal reaalselt ellu jadda (Hylander et al. 2015).

Potentsiaal refuugiumite tekkimiseks ei erine ainult liikide vahel, vaid ka olukorrast, kas liik elab {ile
kliima soojenemist vdi jahtumist. Soltuvalt olukorrast vdib refuugiumite tekkimine olla soodustatud
kas levila 1duna- v41 pohjapiiril. Seega oleks kasulik vorrelda levila piire eri ilmakaartes: paljude hajali
populatsioonide esinemine iihel, aga mitte teisel serval voOib viidata lihe suuna sobilikkusele

refuugiumite tekkeks (Hylander et al. 2015).

5.3.4 Ex situ looduskaitse

Uheks viisiks liike pddsta on ka seemnepankade kogumine, millega oleks tulevikus vdimalik
taasasustada véljasurnud liike (Christmas et al. 2016). Hoolikalt valitud seemneid kasutatakse ka
assisteeritud geenivooluks, et viia populatsioonidesse kaotatud alleele, mille tulemusena toimub
geneetiline rikastumine (ingl genetic rescue) (Aitken ja Whitlock 2013). Seemnete tagavara hoidmiseks
on loodud ka spetsiaalseid puukaitsealasid ning erinevaid liike kasvatakse botaanikaaedades. Seemneid
hoitakse pankades nii tava- kui kiilmtingimustes. Teistele kaitsemeetmetele on see eriti mdistlik

lisandus, kuna on in situ looduskaitsest kordades odavam (sellega vorreldes 1%) (Li ja Pritchard 2009).
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Kokkuvote

Kéesolev t60 annab iilevaate kliima mdjust taimeliikide levilate kujundamisel, seletab lahti erinevaid
protsesse levilate servaaladel ja kéisitleb erinevate puittaimede seisundit Euroopa boreaalses,
hemiboreaalses ja nemoraalses voondis. Toos on arutletud taimeliikide voime {ile praeguses
klitmamuutuses oma levilaid nihutada ning antud {levaade puittaimedele rakendatavatest
looduskaitsemeetmetest. Taimeliikide levilate diinaamika kliimamuutuses on kompleksne ja seetdttu on
ka {ilikeeruline tédpselt tulevikku ennustada, kuna erinevaid muutujaid on selles protsessis palju.
Taimeliigi levila voib kliimamuutuses nihkuda, kahaneda, laieneda voi sureb liik vélja. Lisaks ei pruugi
levila muutuda, kui selle piire ei middra kliima, vaid muud tegurid. Seega oleks vale eeldada, et

Euroopas on kliimamuutuses oodata lihtsat ja {ildist taimede levilate nihkumist pdhjasuunas.

Kéesolevas t60s uuritud puittaimeliikide levilatest pole seni iikski pohjasuunas nihkunud, kuigi
klitmamuutus neist mitmeid mdjutab. Levilat on laiendamas harilik luuderohi (Hedera helix L.) ja
moned Kesk-Euroopa igihaljad puittaimed, nditeks teravalehine iileks (Zlex aquifolium Lour.). On
mirke, et tulevikus voib nihkuda hariliku ménni (Pinus sylvestris L.) levila. Hariliku méinni levila
pohjaserval on juba tdheldatud seemikute ja suurte puude edukamat kasvu, samas 1dunaserval vihendab
pouastress seemikute ellujddmust ning pohjustab kohati ulatuslikku suremust. Harilikku tamme
(Quercus robur L.) ellujadmust ja kasvu mojutavad pduad negatiivselt levila erinevates piirkondades,

isegi pohjaserval.

Paljude puuliikide ja -perekondade puhul puuduvad seni teated, et kliimamuutus nende levilaid oleks
mdjutanud. On vdimalik, et need tulevad seni toime fenotiilipse plastilisusega, nditeks perekond kask
(Betula L.), perekond paju (Salix L.), harilik vaher (Acer platanoides L.) ja harilik sarapuu (Corylus

avellana L.).

Suurimad takistused taimede levilate nihkumisele on tdenéoliselt kliima soojenemise kiirus ja maastike
fragmenteeritus. Valdav osa teadustdodest ennustab taimedele {isna kehva levimisvdimet tdnapdeva
oludes. Véga olulisena tuli vélja, kuidas kliimamuutus mdjutab koiki organisme, terveid kooslusi
samaaegselt. Kuigi levilate pohjapiiril voiks kliima muutuda taimedele sobivamaks, on soojenemine
pohjustanud patogeenide massilist levikut, mis voib oluliselt takistada liigi levila muutumist vastusena
soojenemisele. Kdnekas ndide on harilik jalakas (Ulmus glabra Mill.), mille levila pdhjapiiril on

mirgata suuremat asustusedukust. Samas on ka sellesse piirkonda levinud massiliselt jalakasurm
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(Ophiostoma novo-ulmi Brasier), mida kandvad vektorputukad (Scolytus spp) on tdendoliselt
kliilmamuutuses eelise saanud. Erinevatel lepaliikidel (A/nus L.) pdOhjustab joeddrsetes kooslustes
varasemast suuremat suremust kromist Phytophthora alni. Sama patogeeniperekonna liigid kahjustavad
tosiselt ka hariliku tamme, kivitamme (Quercus petraea (Matt.) Liebl) ja harilikku pooki (Fagus
sylvatica L.). Samuti sagenevad massilised iiraskikahjustused harilikul kuusel (Picea abies (L.) H.
Karst). On tdendoline, et mitmete puuliikide arvukus Euroopas viheneb sajandi 10puks oluliselt:
nditeks harilik pook, harilik jalakas ja harilik saar (Fraxinus excelsior L.). Harilikule poogile
ennustatakse kliilmamuutuses eriti madalat levimisvoimet: sajandi 16puks asustab see liik tdenéoliselt
vaid 1-2% oma uutest klimaatilistest elupaikadest. Kiisimuse all on ka hariliku kuuse tulevik paljudes

Euroopa riikides majanduspuuna.

Teadmised taimeliikide levilate seisundist praegu ja prognoosid edaspidiseks on viga olulised
looduskaitse planeerimisel. Ulatuslikud looduskaitsemeetmed on kallid ning eeldavad véga tdpset
kaitse planeerimist. Vdimalik on luua elurikkuse koridore levila nihkumise soodustamiseks ning
looduskaitsealasid asukohtades, mis voiksid olla tulevikus refuugiumid. Paljude liikide levimisvdime ei
ole piisav kliimamuutusele reageerimiseks ning vajalik voib olla isendite iimberasustamine sobivama
kliilmaga aladele. Lisaks on kasulik seemnete siilitamine seemnepankades ning spetsiaalsete

puukaitsealade loomine, et tulevikus sobivat seemnevaru taasasustamiseks kasutada.
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Summary

Impact of climate change on woody plant species ranges in the boreal, hemiboreal and nemoral

zones of Europe

This bachelor’s thesis gives an overview of the role of climate change in determining plant species
ranges, explains different processes on range edges and looks into the current state of different woody
species in the boreal, hemiboreal and nemoral zones of Europe. It also discusses the probability of plant
species range shifts in the current climate change and gives an overview of various protection measures
available. Plant species' responses to climate change are very complex. Because of the multiplicity of
different variables in the process, conducting future predictions can be highly complicated. A plant
species range may shift, expand, decrease or the species could go extinct. The range could also stay
unchanged if it’s boundaries are determined by variables other than climate. Therefore it would be

wrong to expect simple range shifts northward in Europe.

None of the woody species studied in this thesis have shifted their ranges northward, although climate
change is affecting several of them. The ranges of common ivy (Hedera helix L.) and several evergreen
shrubs of Central Europe (such as common holly (Ilex aquifolium Lour.)) have expanded. There are
early signs that the range of Scots pine (Pinus sylvestris L.) could shift northward in the future.
Increased survival of saplings and enhanced tree growth have been recorded on it’s northern edge. On
the southern edge of Scots pine drought stress has reduced the survival of saplings and caused
widespread mortality in some areas. Droughts are also negatively affecting the survival and growth of

pedunculate oak (Quercus robur L.) in different parts of it’s range, even on the northern edge.

For example no climate change induced range changes have so far been recorded in birch family
(Betula L.), willow family (Salix L.), Norway maple (Acer platanoides L.) or common hazel (Corylus

avellana L.). It is possible that these species are coping so far thanks to phenotypic plasticity.

The biggest obstacles to range shifts will most likely be the speed of current climate change and
fragmentation of landscapes. The majority of scientific publications predict a quite low dispersal ability
for plants in present conditions. An important fact is that climate change affects all organisms and
whole habitats simultaneously. Although the climate on northern range edges could become more
favorable for plants, ongoing warming has caused massive spread of pathogens, which could hinder the

plant species range shifts. A significant example is Scots elm (Ulmus glabra Mill.), which is showing
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signs of improved dispersal on the northern edge. Elms in that region are also being extensively
damaged by Dutch elm disease (Ophiostoma novo-ulmi Brasier), carried there by vector insects
(Scolytus spp) that have likely gained a spreading advantage due to climate change. A pathogen
Phytophthora alni is causing unprecedented mortality among different alder (A/nus L.) species along
streamlines. Species from the same pathogen family are also causing dieback on pedunculate oak,
sessile oak (Quercus petraea (Matt.) Liebl) and European beech (Fagus sylvatica L.). Massive
outbreaks of bark beetle (Ips typographus L.) on Norway spruce (Picea abies (L.) H. Karst) are
becoming more and more frequent in parts of Europe. It is likely that several tree species will decline in
Europe, such as the European beech, Scots elm and European ash (Fraxinus excelsior L.). European
beech will likely have particularly limited migration ability and is predicted to colonise only 1-2% of

newly available habitats by 2100. Also the future of Norway spruce as a commercial tree is unclear.

Knowledge on the current state of plant species ranges and also accurate future predictions are very
important for conservation planning. Extensive measures are expensive and demand very accurate
planning. Landscape corridors to facilitate range shifts could be established or conservation areas in
potential future refugia could be created. Many species will not be able to migrate due to rapid climate
change, therefore translocation to new suitable areas could be necessary. Additionally storing seeds in
seed banks or growing trees for seed in protected areas are possible measures for reintroducing species

to nature in the future.
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Lisa 1. Euroopa peamiste puuliikide fundamentaalsed niSid aastatel 1950-2000. Fotodel on
kujutatud tiitipilisi metsi, kus mudeldatud puuliigid domineerivad. Fotode suurused vastavad
ligikaudselt puuliigi voi -rithma osakaalule kogupinnast (v.a perekond kask, mis moodustab alla 3%

ning pilt puudub). (Hanewinkel et al. 2013)

Spruce — harilik kuusk (Picea abies (L.) H. Karst ), Beech — harilik pook (Fagus sylvatica L.), Pine I — harilik
mind (Pinus sylvestris L.), must miand (Pinus nigra Am.) ja meriménd (Pinus pinaster Aiton), Pine II — Aleppo
mind (Pinus halepensis Mill.), QOak I — harilik tamm (Quercus robur L.) ja kivitamm (Quercus petraea (Matt.)),
Qak Il — Vahemere piirkonna tammed (nt Quercus cerris L.), Birch — arukask (Betula pendula Roth) ja sookask
(Betula pubescens Ehrh.), Other — muud liigid, nt harilik haab (Populus tremula 1.), harilik jalakas (Ulmus

47



glabra Mill.), harilik kiinnapuu (Ulmus laevis Pall.), valgepook (Carpinus betulus L.), harilik saar (Fraxinus
excelsior L.) , perekond lepp (Alnus spp), perekond vaher (Acer spp) jt
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Lisa 2

Lisa 2. Euroopa peamiste puuliikide ennustatavad niSid aastateks 2070-2100, vastavalt IPCC
modduka soojenemise stsenaariumile A1B, CLM/ECHAMS. Fotodel on kujutatud tiiiipilisi metsi,
kus mudeldatud puuliigid domineerivad. Fotode suurused vastavad ligikaudselt puuliigi voi -rithma

osakaalule kogupinnast (v.a perekond kask, mis moodustab alla 0,3% ning pilt puudub). Liikide ja

liigirihmade seletused nagu Lisa 1. (Hanewinkel et al. 2013)
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