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Infoleht

Juurte ja hiiifide kasvudiinaamika kédusoometsas

Peenjuurte ja seenehlilfide kasvudinaamika kujundab tervet mulladkosusteemi, kuid on
sesoonselt ja igapaevaselt muutumises, ning sellist kasvudinaamikat on uuritud vaga
vahe voi Uldse mitte. Kéesolevas t66s mdddeti ja kirjeldati puittaimede ja alustaimestiku
peenjuurte ning seenehulfide kasvu kddusoo metsamullas, anallusiti nende 66paevast
ning sesoonset kasvudinaamikat seoses mullatemperatuuriga. Kasvujuurte ja
seenehuifide kasvudinaamikat moéjutas mullatemperatuur oluliselt, samas 9°C oli piir,
millest allapoole aeglustus kasv ja muutus 06pdevane dinaamika. Alustaimestiku
peenjuurestiku kasvu mdddeti ka kiilmadel talvekuudel. Nii seenehuifidel kui puittaimede
kasvujuurtel esines 60paevane ritm, kus seenehltitfide aeglasem kasv eristus valja 66sel

ja hommikul, kui kasvujuurte madalaim kasvukiirus oli parastiéunal.

Marksonad: peenjuured, kasvukiirus, hudfid, produktsioon, kaive, mullatemperatuur,
skanner, RootPainter, WinRHIZO Tron

CERCS teadusala kood: B270 Taimedkoloogia
Growth dynamics of roots and fungal hyphae in drained peatland forest

The growth dynamics of fine roots and fungal hyphae shape the entire soil ecosystem, yet
they are hardly or not at all studied on a seasonal and daily basis. The aim of this thesis
was to measure and describe the seasonal and diurnal growth patterns of fine roots of
understorey and woody plants, and of fungal hyphae in a drained peatland forest soil, in
relation to soil temperature. The results showed a positive effect of soil temperature on
the growth dynamics of both fine roots and hyphae. Notably, the understorey vegetation
roots were observed to also grow during cool winter months. Both the fungal hyphae and
fine roots of woody plants exhibited a diurnal growth rhythm: fungal hyphae grew the
slowest during the night and morning, while the slowest elongation rates of fine roots

occurred in the afternoon.

Keywords: fine roots, elongation rate, hyphae, production, turnover, soil temperature,
scanner, RootPainter, WinRHIZO Tron
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Sissejuhatus

Okoslisteemide maa-alune osa on mullas peidus ja talituslikult vidga kompleksne ja
labipdimunud. Seetdttu on meil katkendlikke teadmisi, kui palju on mullas naiteks
puittaimede juuri vdi milline on mikroobikoosluse struktuur ja koostis. Veelgi véahem on
teada toiduahelate talitlusest ja interaktsioonidest. Naiteks IPCC hinnangul on maismaa
OkosUsteemide maa-aluste susinikuvoogude hinnangud kdige suurema ebaméaarasusega
(Canadell et al., 2021). Peenjuured, moodustades parasvoétme metsades umbes 4,5%
kogu juurestiku biomassist (Brunner & Godbold, 2007), on kbige olulisemad komponendid
metsadkosilisteemide maa-aluses susinikuvoos (Finér et al., 2011; Kleja et al.,, 2008).
Puude peenjuured on luhiealised ning nende kaudu liigub mulda oluline osa orgaanilistest
susinikihenditest. ~ Naiteks vdib peenjuurtesse minna kuni 75% metsade
netoprimaarproduktsioonist (Finer et al., 2011; Fogel, 1985), sellest omakorda vdib
maksimaalselt kuni 50% minna mullas elavate seenehiifide kasvuks (Hawkins et al.,
2023). Seenehuufide kasvudiunaamikast teatakse aga veelgi vahem (Money, 2022) ning
kogu juurestiku ja juurtega seonduvate organismide Okoslsteemi kasvudinaamika on
teadmata. Siiski on maa-alused interaktsioonid olulised, naiteks mojutavad suhted
peenjuurte ja mullakeskkonna vahel taimede kasvu, aga ka liikidevahelisi maa-aluseid
suhteid ning tagavad taimede kohanemise keskkonnamuutustega (McCormack et al.,
2014). Kahjuks on meie praegune arusaam juurte kasvu ja arengu kohta taimede ja
keskkonna kontekstis piiratud (Espeleta et al., 2009). Enamasti tehakse juurte méotmiseid
looduslikes 6koslisteemides harva — tavaliselt kdige sagedamini igakuiselt (Ostonen et al.,
2005), kuid vahestes uurimustes ka iganadalaselt voi igapaevaselt (Sell et al., 2022),
samas kui 66paevased mddtmised on peaaegu olematud, olenemata nende olulisusest.
Odpéevased modtmised annavad vdimaluse uurida taimede vahetuid reaktsioone kiiresti
muutuvatele keskkonnateguritele (Walter et al., 2002), kuid on metodoloogiliselt
raskendatud. Peamised takistused on naiteks automatiseeritud pildistamise jaoks vajalike
ressursside puudumine, kdrge resolutsiooni vajadus ja korduvmddtmiste kulukus (Nair et
al., 2023).



Téd6 eesmark on modta ja kirjeldada puittaimede ja alustaimestiku peenjuurte ning
seenehuufide kasvu kédusoo metsamullas ning analiusida nende sesoonset ja
O00paevast kasvudunaamikat. Lisaks analllsitakse juurte ja huufide kasvudinaamikate

seost mullatemperatuuriga. T66 hupoteesid on jargnevad:
1) Kasvujuurte kasvukiirus soltub juure suurusest ja mullatemperatuurist.

2) Puittaimede peenjuurte kasv aeglustub kui mullatemperatuur langeb alla 9°C ning

seiskub temperatuuril 2-5°C.
3) Puittaimede kasvujuurte kasvul on 66paevane ritm.
4) Sarnaselt juurtele on seenehlifide kasvul 66paevane ratm.
5) Mullatemperatuuri langus alla 9°C aeglustab seenehuifide kasvu.

6) Seenehllfide kaive on kdrgem soojemas mullas.



1. Teoreetiline ulevaade

1.1. Okaspuude maa-alune osa

Puittaimede maa-aluse osa moodustavad kannust lahtuvad jdmedad juured ja nendest
hargnevad peenemad juured. Juurte diameetri alusel kategoriseerimine on olnud valdav
juba vaga pikka aega (Freshet et al., 2021), jagades juured labimbodu alusel kaheks —
peenjuured (<2 mm) ja jAmedad juured (>2 mm). Jamedad juured on pikaealised, vbides
elada sama kaua kui puu ise. Nende peamine Ulesanne on ankurdada puu stabiilselt
mulda, transportida vett ja mineraalaineid maapealsetesse osadesse ning fotoslinteesis
seotud orgaanilisi sUsinikuihendeid maa-alustesse osadesse. Harilikul kuusel
moodustavad jamedad juured juurestiku massist Ule 95% (Ostonen et al., 2005).

Kaesolevas t66s keskendutakse ainult peenetele ehk <2 mm Iabimddduga juurtele.

1.1.1. Peenjuurte klassifikatsioon ja olulisus

Peenjuuri saab jagada funktsionaalsuse jargi kolmeks — juhtejuured, kasvujuured ning
imijuured. Imi- ja kasvujuured on primaarse ehitusega. Imijuured on lihikesed ja aeglase
kasvuga, neil esineb imavate omadustega esikoor. Imijuured on enamasti
ektomukoriissed, seetottu ka tdmbi tipuga, ja peenemad kui 0,5 mm. Nende peamine
talituslik Ulesanne on mineraalainete ja vee omastamine (Persson, 1992). Kasvujuured on
imijuurtega vorreldes pikad, kiirekasvulised ja teravatipulised. Nende peamine Ulesanne
on juurestiku laiendamine (Zadworny & Eissenstat, 2011). Kasvujuured puituvad
basaalses osas ning nendest kujunevad sekundaarse ehitusega juhtejuured. Juhtejuured
on pikad, puitunud ja pikaealised ning nende peamine funktsioon on toitainete transport.
Kaesolevas 1t60s jalgitakse puittaimede peenjuurtest peamiselt kasvujuurte

kasvudinaamikat ning kirjeldatakse ka alustaimestiku juurte kasvu.

Juurte kasvu moistmiseks on oluline alustada juurte anatoomiast. Juurte ehituses
eristatakse peamiselt jargnevaid funktsionaalseid tsoone: kulgjuurte v66de, kus
moodustuvad kulgjuured; diferentseerumis- ehk imavvdédde, kus kujunevad pusikoed ja
voivad tekkida ka juurekarvad; kasvu- ehk pikenemisvodde, kus toimub rakkude kiire kasv
(Baluska et al., 1996) ning juure tipus asetsev kasvukuhik (Wilkins, 1976). Juurekarvad on
spetsiaalselt modifitseerunud epidermi rakud, mille eesmark on suurendada juure imavat
pinda, tungides mullapooridesse, kuhu juur ise ei mahu (Eissenstat & Yanai, 1997).
Kasvukuhik asub juure tipus, seal paiknevad initsiaalrakud, mis poolduvad ja on kaetud

teravatipulise juurekiibaraga. Juureklibara funktsioonid on naiteks keskkonnaparameetrite
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tuvastamine, kasvusuunda kontrollivate ja reguleerivate Uhendite tootmine ja transport

ning rakkude jagunemise kiiruse regulatsioon (Wilkins, 1976).

Juurtel on kahte tllpi kasvu: esi- ja teiskav. Juurte esikasvuks nimetatakse juurte
pikkuskasvu ehk kasvu naiteks apikaalse meristeemi varalt (Freschet et al, 2021).
Kusjuures apikaalse meristeemi suurus mdjutab juure apikaaldiameetrit ehk juuretipu
diameetrit (Barlow & Rathfelder, 1984), mis omakorda mdjutab juure kasvuaja pikkust ja
eluiga (Cahn et al., 1989; Eissenstat et al., 2000). Kasvujuurte aastane esikasv vdib
ulatuda kimnetesse sentimeetritesse. Aeglase kasvuga kasvujuured on lUihemad ja
peenemad, tavaliselt 1abimddduga 1-2 mm. Esikoor on lUhiealine, muutub pruuniks ja
sureb, esinedes elusana ainult juure tipus. Peale kasvujuurte esikasvu I6ppu on kogu
aastakasvu ulatuses esikoor surnud (Saljajev, 1957, viidatud Ostonen, 1997 kaudu).
Teiskasv on kasv lateraalsete meristeemide varalt ehk juure jadmeduskasv, mida
iseloomustab juure diameeter (Svolacchia et al., 2020). Puude kasvujuurte parameetrid
(naiteks diameeter, pikkus ja kasvukiirus) voivad liigisiseselt oluliselt varieeruda. Hariliku
kuuse juurte kasvufaasis voib juuretipu meristeem pikeneda kuni 20 cm-ni ja diameeter
laieneda tle 3 mm (Puhe, 2003).

Hariliku kuuse pikkadel lateraaljuurtel, sealhulgas kasvujuurte pikkuskasvul, esineb
apikaaldominants (Puhe, 2003). See on nahtus, kus peajuure kasv parsib kilgmiste juurte
teket (Zhang & Hasenstein, 1999). Juure apikaaldominantsi saab vérrelda paremini tuntud
nahtuse — vorsete apikaaldominantsiga, kus mdlemal juhul parsib aktiivselt kasvav
taimeosa (juur/vorse) kilgmiste organite arengut. Emajuures (parent root) olevad auksiini
ja tsutokiniini kontsentratsioonid kontrollivad arvatavasti kilgjuurte produktsiooni, mistéttu
voivad need hormoonid reguleerida ka juure apikaaldominantsi (Aloni et al., 2006).
Naiteks kui primaarse juure tipp eemaldada, muutub Uks voi mitu kulgjuurt domineerivaks
ning nende juurte tipud vdivad hakata tootma rohkem tsltokiniini (Forsyth et al., Van
Staden, 1981). Tsutokiniin voimaldab aktiivselt kasvava peajuure maksimaalset arengut,
aeglustades samal ajal kulgjuurte initsieerimist. Kllgjuurte samaaegne areng vahendaks
peajuurele allokeeritavaid ressursse, sest enamasti pole taimel véimekust panustada koigi
juurte maksimaalsesse kasvu. Okoloogilisel tasandil vdib apikaaldominants anda eelise
spetsiifilistele juurtele, et domineeriv juur jduaks sligavamale mulda, et sealt enne kuiva

perioodi rohkem vett omastada (Aloni et al., 2006).



Juurte produktsioon on kvantitatiivselt oluline, Uletades paljudes &koststeemides
maapealset tootlikkust (Eissenstat & Yanai, 1997). Peenjuurte produktsioon ja kaive
moodustavad 22-33% globaalsest netoprimaarproduktsioonist (Jackson et al., 1997;
McCormack et al., 2015). Pdhjapoolsete metsade taimed allokeerivad markimisvaarse
koguse aastasest netoprimaarproduktsioonist peenjuurte ja nendega seotud
mukoriisaseente produktsiooniks ja sailitamiseks (Brassard et al, 2009). Juurte
produktsioon, kaive ja juurte poolt mulda eritatud orgaaniline materjal mangivad olulist rolli
juure, mikroorganismide ja mineraalmulla vahelistes interaktsioonides (Rasse et al.,
2005), avaldades mdju nii stsiniku ja toitainete ringlusele, vee ja toitainete omandamisele,
taimede vahelisele konkurentsile ning ka liikide ellujaamisele ja paljunemisele muutuvates
keskkonnatingimustes (Eissenstat & Yanai, 1997). Naiteks koosneb mulla susinikuvaru
peamiselt juurte ja seente paritolu orgaanilisest susinikust, mis laguneb vaga aeglaselt
(Rasse et al., 2005). On leitud, et kuusikutes on peenjuurte panus varisesse 130 g C/m?
aastas, mis on Uks suurimaid vorreldes naiteks kase ja manni metsadega (Hansson et al.,
2013a). Kusjuures okaspuud eraldavad peenjuurtele suurema osa fotosuntaatidest kui
lehtpuud (Ruess et al., 1996). Lisaks mdjutab peenjuurte elutegevus mullas elavaid
mikroobikoosluseid (Brant et al., 2006) ning enamus (50-70%) stabiilsest mulla
orgaanilisest ainest parineb juurtest ja nendega seotud mikroorganismidest (Clemmensen
et al, 2013; Rasse et al., 2005). Seega maaravad peenjuurte kasvu teke, ajastus,
asukoht ja suremus mullas suure osa maa-alusest susinikuringest ja jaotusest (Zwetsloot
et al., 2019). Naiteks mangib peenjuurte lagunemine metsamulla sisinikuringes olulist rolli
(McCormack et al., 2015), sest peenjuurte produktsioon ja kaive kontrollivad suurt osa
susinikuvoost taimedest mulda (McCormack et al, 2014). Peenjuurte Kkaibe
kvantifitseerimine on oluline metsa susinikubilansi tdpseks hindamiseks ja maa-alustest
protsessidest paremaks arusaamiseks, eriti muutuvas kliimas (Eissenstat & Yanai, 1997;
Clemmensen et al., 2013; Wang et al., 2017). Samas on peenjuurte kasvudiinaamika Uks

vahim uuritud valdkond metsadkoloogias (Wang et al., 2020).

1.1.2. Peenjuurte kasvudinaamika

Juurekasv avaldub hooajaliste mustritena (Brassard et al., 2009; Wang et al., 2018a) ning
juurte kasvukiiruse haripunkti tdheldatakse tavaliselt kevadel, teise vaiksema kasvupiigiga
sugisel (Kienholz, 1934; Wang et al., 2018a). On leitud, et Ule 50% aastasest juurte
pikkuskasvust toimub esimese kasvupiigi ajal (Hendrick & Pregitzer, 1993). Kiire juurte
kasv toimub arvatavasti taime maapealsete osade kasvuks varundatud sulsivesikute
arvelt, pdhjustades potentsiaalselt I6ivsuhet taime maapealsete ja -aluste organite kasvu

vahel. Sellet6ttu voib olla juurte kiire kasv ajastatud perioodile, kus on kdrge toitainete ja
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vee kattesaadavus (Radville et al, 2016). Suve I[6pus vdi sugise alguses, Kkui
Ohutemperatuur on aasta kdrgeim, langeb veesisaldus mullas ning kui mullavesi on
taimele raskesti kattesaadav, vdib (kasvu) juurte kasv aeglustuda voi isegi seiskuda.
Kasvuperioodi teisel poolel, kui keskkonnatingimused on stabiilsemad ja algab
vihmaperiood, voib juurte kasv uuesti kiireneda, avaldudes stigisese kasvupiigina (Wang
et al., 2018b).

Juurte kasv algab, kui mullatemperatuur tduseb sobiva temperatuurini (Alvarez-Uria &
Kdrner, 2007; Leppalammi-Kujansuu et al., 2014) ning temperatuuri méju on oluline terve
kasvuperioodi valtel (Wang et al., 2018b). On leitud, et okaspuude juurekasv algab, kui
mullatemperatuur tduseb vahemalt 6°C-ni (Alvarez-Uria & Korner, 2007; Lopushinsky &
Max, 1990). Madalamatel mullatemperatuuridel moodustavad enamik liike uusi juuri
minimaalselt (Alvarez-Uria & Korner, 2007). Naiteks ainult 5% manni seemikutest
kasvatasid Ule 1 cm pikkuseid uusi juuri temperatuuril, mis oli alla 6°C (Lopushinsky &
Max, 1990). Tahelepanuvaarne on ka asjaolu, et kdik juured ei reageeri madalatele
mullatemperatuuridele  samamoodi.  Naiteks taluvad kasvujuured madalamat
mullatemperatuuri kui imijuured, kasvu seiskumise temperatuurid vastavalt 5,7°C ja 3,9°C
(Ding et al., 2020). Hariliku kuuse puhul on taheldatud, et mida madalam on
mullatemperatuur, seda hiljem hakkavad kuuse juured kasvama (Vapaavuori et al., 1992).
Kuigi madal temperatuur piirab juurekasvu, ei pruugi juured talvel alati olla puhkefaasis,

vaid vbivad soodsate tingimuste korral kasvu jatkata (Radville et al., 2016).

Juurte kasvukiirus kiireneb margatavalt, kui mullas on vahemalt 9°C sooja (Alvarez-Uria &
Korner, 2007; Kilpelainen et al,, 2019; Lahti et al., 2005; Lopushinsky & Max, 1990;
Vapaavuori et al., 1992). Okaspuude juured saavutavad maksimaalse kasvukiiruse
temperatuuril 20°C. Kérgem mullatemperatuur (>21°C) soodustab ka juurte Ghtlasemat
jaotumist mullakihtide vahel (Lahti et al., 2005; Kilpelainen et al., 2019). Hariliku kuuse
puhul on leitud, et juurte kasvuks optimaalne mullatemperatuur on vahemikus 13-18°C
(Lahti et al., 2005; Lyr, 1996). 30°C-ses mullas enamus juurtest ei kasva, kuigi moéndadel

manni liikidel on sel temperatuuril juurekasvu taheldatud (Lopushinsky & Max, 1990).

Suvine péud voi muud stressi tingimused voivad pdhjustada juurte kasvu peatumise ehk
puhkeperioodi ka kasvuperioodi valtel (Puhe, 2003). Kui kasvu I6pust on méédunud 8-20
paeva (Hendrick & Pregitzer, 1993), toimub juuretippude korgistumine ja pruunistumine
(metakutinisatsioon) aastaajast olenemata (Puhe, 2003). Metakutinisatsiooni ajal on
kasvu- ja imijuurte tipp kaetud juure tipumeristeemi kaitsva suberiniseerunud rakkude
kihiga, mis peale puhkeperioodi rebeneb, peale juure apikaalse meristeemi

aktiviseerumist, algatades uuesti juurekasvu (Wilcox, 1968).



Juurte eluiga s6ltub parasvodtme metsades juurte moodustumise sesoonist, kus sugisel
moodustunud juurte eluiga on pikim (Eissenstat & Yanai, 1997). Naiteks peenjuurte, mis
tekkisid kasvuperioodi 16pus, eluiga oli pikem, vorreldes valjaspool intensiivset
kasvuperioodi tekkivate juurtega (Leppalammi-Kujansuu et al., 2014). Juurte eluiga on
pikem pdhjapoolsemas, kilmemas keskkonnas, samas kui vaiksema diameetri
(Eissenstat & Yanai, 1997; Wang et al., 2018a) ja madalama kudede tihedusega juured
kipuvad olema lihema elueaga (Eissenstat & Yanai, 1997). King jt (2002) leidsid, et
manni peenjuurte keskmine eluiga oli 166 paeva, jamedatel juurtel 194 paeva ja

mukoriissetel juurtel 507 paeva.

Juurte elu- ja kasvuea iseloomustamiseks on erinevaid vdéimalusi. Thaler ja Pagés (1996)
rihmitasid juured eluea eristamiseks kolme kasvuaja gruppi séltuvalt sellest, mitu paeva
juured kasvasid. Umbes %5 juurtest olid lGhiajaliselt kasvavad (umbes 20 paeva), enamus
juuri olid keskmise kasvuajaga ja Uksikud juured kasvasid terve eksperimendi valtel. King
jt (2002) rihmitasid peenjuurte kasvu kolme gruppi vastavalt maapealsete organite
fenoloogiale. Esimene periood oli martsi [6pust augustini, mida iseloomustas peenjuurte
kasv enne okaste kasvu. Teine periood oli oktoobrist novembrini kui teise aasta okkad
varisesid ning kolmas periood veebruari algusest aprilli alguseni kui keskkonna-

tingumused soodustasid fotoslinteesi, kuid vdrsete kasv oli minimaalne.

Niinemets ja Ostonen (2020) kirjeldavad peenjuurte vananemise dinaamikat ja isedrasusi
vorreldes vorsete ja lehtedega. Peenjuurte vananemist hinnatakse tavaliselt visuaalselt —
aktiivne noor juur on tavaliselt valge varvusega muutudes vananedes jarjest pruunimaks
kuni suremisel mustaks. Muikoriissete juuretippude vananemise hindamine on aga
raskendatud mukoriissete seeneliikide eriparade t6ttu, sest juuretipud on seenehiitfidega
kaetud ning juurte pruunistumine ei paista valja. MUkoriissete juuretippude varvus erineb
sOltuvalt seeneliigist ja see ei pruugi juure vananedes alati muutuda. Surnud juurte
lagunemine on tavaliselt vaga aeglane, sest juured sisaldavad raskesti lagunevaid
Uhendeid, nagu ligniin ja tanniinid, mistéttu juurte varise stabiilsus on suur, tagades ka
mulla orgaanilise aine ning selles seotud ldmmastiku varude stabiilsuse. Juurtest parit
mulla orgaaniline aine laguneb aeglasemalt kui lehevaris ning stabiliseerib seetdttu koos
sumbiootiliste mikroorganismidega mulla ldmmastiku varu, valtides lammastiku leostumist
mullaprofiilist (Adamczyk et al, 2019). Lammastiku sailimine mullas tagab vajaliku
ressursi uute juurte produktsiooniks. Juurte varustamist lammastikuga soodustavad ka

mukoriisaseened.
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1.1.2.1. Kasvukiirus

Juurekasv on n-06 vétmeprotsess, mis annab alguse kogu juurestiku arengule (Jourdan &
Rey, 1997). Hariliku kuuse peamised mulla pindmises kihis kasvavad kasvujuured
saavutavad maksimaalse pikkuskasvu kasvukiiruse 0,7-0,8 meetrit aastas, keskmiselt
0,2-0,4 meetrit aastas (Hilf, 1927, viidatud Puhe, 2003 kaudu). Eestis on leitud, et
40-aastases kuusikus on Uhe kasvujuure juurdekasv maksimaalselt 77 cm aastas
(Léhmus et al., 1986, viidatud Ostonen, 1997 kaudu). Juurte kasvukiirus ja kasvu ajastus
on dunaamilised, varieerudes ka juurestiku siseselt. Eksperiment musta kuuse ja hariliku
haavaga naitas, et vahemalt 10-20% kasvujuurtest I0petavad kasvamise iga nadal,
millest 2—-5% jatkavad kasvu jargmisel nadalal (Tryon & Chapin, 1983). Lisaks on leitud, et
juure pikkuskasv ja kasvukiirus on korrelatsioonis juure diameetriga (Coutts, 1987; Pages,
1995; Wilcox, 1968), kus suurema labimddduga juurtel on kiirem kasvukiirus (Cahn et al.,
1989) ja pikem kogupikkus (King et al., 2002). Apikaaldiameetri vahenemine on alati
seotud juure kasvukiiruse vahenemisega - lUhiealiste juurte apikaaldiameeter ja
kasvukiirus langevad jarsult ja juur Idpetab kasvu kui tema diameeter langeb 0,2-0,3
mm-ni (Thaler & Pagés, 1996). Samas on ka leitud, et sama diameetriklassiga
kasvujuurtel on erinevad kasvukiirused, peegeldades erinevust flsioloogilises aktiivsuses
(Mao et al., 2013). Hariliku kuuse juure pikkuskasv on tundlik péuastressi suhtes, mille
kdigus juurte kasvukiirus voib viiepaevase pduaperioodi jooksul vaheneda kolmelt

millimeetrilt pdevas Uhe millimeetrini paevas (Nordborg & Welander, 2001).

1.1.2.2. O6paevane kasvudiinaamika

Sagedased mddtmised on olulised taimede maapealsete ja -aluste osade 66paevase
ritmi anallUlsimiseks (Walter & Schurr, 2005). Tihe mddtmissagedus aitab moista
toitainete ringlust ja mikroobide vahelisi suhteid mulla 6koslsteemis (lversen & O’Brien,
2010), mis omakorda mojutavad juure risosfaari ning seelabi kogu taime (Paterson &
Mwafulirwa, 2020). Enamus uuringutest mdddavad juurekasvu paevase kasvukiirusena
(Wang et al., 2018a; Thaler & Pagés, 1996; Brown et al., 1991; Ding et al., 2020; Mao et
al., 2013; Steele et al.,, 1997; Vargas & Allen, 2008), v6i veel harvemini (Tryon & Chapin,
1983; livonen et al., 2001; Hendricks et al., 2006). Seega on andmed juurte 66paevasest
kasvudunaamikast kesised, kuid Uksikute liikide peal naiteid on. Naiteks eukalUpti liikidel
ning suhkruvahtral on tadheldatud kasvujuurte kiiremat pikkuskasvu pigem 66sel kui paeval
(Halter et al., 1996; Webb, 1976). Krisanteemi perekonna taimedel leiti, et 66paevane
kasvudinaamika sdéltub mullatemperatuurist — kui 66 on soojem kui pdev, kasvavad

juured Kiiremini 6dsel, samas kui 66 oli paevast kilmem, kasvasid juured 0606sel
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minimaalselt (Kaufmann et al., 2000). Samamoodi oli sorgo kasvukiirus paeval kérgem
(0,3-0,4 mm/h) kui 66sel (0,1-0,2 mm/h), juhul kui padevane temperatuur oli 66st 5°C
vorra kdorgem. Kui temperatuur 66pdevaselt ei erinenud, oli kasvukiirus konstantselt
0,28-0,38 mm/h (lijima et al., 1998). Kaesoleva t66 autori teadmiste kohaselt puuduvad

uurimused hariliku kuuse 66paevase kasvudiinaamika kohta taielikult.

1.2. Alustaimestiku maa-alune osa

Sarnaselt okaspuudele on ka alustaimestiku juurestiku kasv sesoonne (Atucha et al.,
2021) ning temperatuurist séltuv (Abbott & Gough, 1987). Naiteks 40% kogu aastasest
johvika juurte produktsioonist toimus juuli keskpaigast septembri alguseni, kasvupiik oli
septembri 16pus, mil moodustus 30% aastasest juurte produktsioonist (Atucha et al.,
2021). Mustika puhul on optimaalseks mullatemperatuuriks taheldatud 14-18°C,
valjaspool mida juurekasv aeglustub (Abbott & Gough, 1987). Samas on margitud, et
alustaimestiku juured vodivad kasvada kuni jaanuari esimese nadalani (Atucha et al,
2021). Kanarbikuliste juurtel on taheldatud rohkem juuri soojemas ja kuivemas turbas,
vorreldes kilmema ja niiskema turbaga (Defrenne et al.,, 2021). Alustaimestiku naiteks
hariliku mustika (Vaccinium myrtillus L.) muikoriissed juuretipud omastavad olulise osa

veest ja mineraalainetest (Hansson et al., 2013b).

Enamus alustaimestiku juurte produktsioonist toimub Ulemises 5 cm mullakihis ning alla
20 cm sugavusel enam uute juurte produktsiooni ei tuvastatud (Atucha et al., 2021).
Mustika puhul moodustavad peenjuured 3-10% ja risoomid 54-81% kogu taime
biomassist (Frolov et al., 2022). Atucha jt (2021) leidsid, et alustaimestiku imijuurte (1-3
jarku juurte) diameeter oli 0,05-0,1 mm ning juhtejuurte (7. jarku) oma 0,3-0,6 mm. Alla
0,5 millimeetrise diameetriga alustaimestiku juurte elueaks on méédetud 909-916 paeva
ning kaibeks 0,40-0,41 aastas, mis on sarnane sama diameetriga (<0,5 mm) puittaimede
juurte kaibele ja elueale (Hansson et al.,, 2013b). Lisaks ei erine alustaimestiku juurte
eluiga metsatlubiti (Hansson et al., 2013b). Vorreldes puittaimedega on alustaimestiku
juurte vananemise visuaalne hindamine veel rohkem raskendatud, sest mdned

alustaimestiku juured jaavad ka vananedes valgeks (Hansson et al., 2013b).

Alustaimestikul on tahtis osa metsadkoslsteemis (Nilsson & Wardle, 2005), mdjutades
juurtega seotud mikroobide mitmekesisust ja koosluse struktuuri, tugevdades positiivseid
interaktsioone bakterite ja seente koosluste vahel (Che et al., 2023). Alustaimestiku juurte
kiire kaive viitab sellele, et nad toodavad markimisvaarse osa aastasest varisest, mis

omakorda mdjutab kogu dkoslsteemi toitainete omastamist ja aastast aineringet mullas
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(Nilsson & Wardle, 2005). Olenemata tahtsast rollist 6koslsteemis (Che et al., 2023) on
alustaimestiku kasvudinaamikat metsadkosusteemides vahe uuritud. Naiteks analuusisid
Hansson jt (2013b) alustaimestiku kasvu neljal jarjestikusel aastal aprillist novembrini, kus
juuri pildistati minirisotronidega vaid 2—-6 korda kasvuperioodil. Defrenne jt (2021) tegid
alustaimestiku modtmiseid igal nadalal voi iga kahe nadala tagant kahe aasta valtel,
kasutades samuti minirisotrone. Sagedasemad mddtmised avaksid laiemaid
anallitsivdimalusi alustaimestiku paevase ja 6O6paevase kasvudinaamika kohta ning
voimaldaksid seostada maa-alust kasvudiinaamikat taimede maapealsete osade
talitemisega ning kogu dkoslsteemi aineringega. O6paevased mddtmised vdimaldavad
uurida taimede vahetuid reaktsioone kiiresti muutuvatele véi 66paevase varieeruvusega
keskkonnateguritele, naiteks nagu mullatemperatuur mulla pindmistest kihtides (Walter et
al., 2002).

1.3. Seenehuufid ja risomorfid mullas

Seenehuifid ehk seeneniidid on seene kasvuorganid, mis moodustavad seeneniidistiku.
Moned liigid tekitavad rddpseid seeneniitide kimpe ehk risomorfe, mis meenutavad
ndoritaolist struktuuri, on paksemad kui seenehllfid ning juhivad toitaineid. Seeneniidistik
moodustab olulise osa kogu mulla orgaanilisest ainest (Godbold et al., 2006). Méned
seened moodustavad taimede juurtega simbioosi, mida kutsutakse mukoriisaks. Taim
saab seenelt vett ja toitaineid ning seen taimelt naiteks susinikku. Taimedel on esinenud
mukoriisne siimbioos isegi enne juurte evolutsiooni. On pakutud valja hiipotees, et juured
evolutsioneerusid risoomidest, et mukoriissetele seentele sobivamat elukohta pakkuda
(Brundrett, 2002). Tanapaeval omavad ligikaudu 92% kdikidest taimedest mukoriisset
simbioosi, mistdttu on muikoriissed seenehilfid tihedalt seotud taimede juurte
kasvudinaamikaga. Nendest 72% on arbuskulaar-mikoriissed (AM) ja vaid 2%
ektomukoriissed (EcM) (Brundrett & Tedersoo, 2018). Ektomukoriisa esineb eelkdige
boreaalsete ja parasvoétme metsade puittaimedel. Eesti okaspuudest on naiteks hariliku
kuuse ning hariliku manni imijuured ektomuikoriissed (Rosinger et al., 2018).
Ektomukoriisa puhul tungivad hudfid juure esikoore rakkude vahele erinevalt naiteks
arbuskulaarsest mukoriisast, mis moodustab seenstruktuure ka taimerakkude sees.
Seeneniidistik mdjutab juure edasist arengut. Naiteks pidurdab ektomikoriisne simbioos

taime juurte pikkuskasvu ja parsib juurekarvade teket.

13



Taimed allokeerivad mukoriissetele seentele keskmiselt 3—13%, maksimaalselt kuni 50%
oma aastasest netoprimaarproduktsioonist (Hawkins et al., 2023). Mukoriissed seened
kasutavad taimedelt saadud resursse, et kasvada ja hulfe moodustada (Hawkins et al.,
2023) luues sellega kriitilise susiniku silla taimede juurte ja mulla vahel (Allen & Kitajima,
2013). lgal aastal liigub labi taime mukoriisses seeneniidistikus salvestatud
susinikuvarusse ligikaudu 13 Gt CO,-te (Hawkins et al., 2023).

Kirjanduses on leitud, et risomorfid ja hiifid arenevad téendoliselt Uhtemoodi (Pritchard et
al., 2008). Sarnasusi arengus on taheldatud ka juurtega — risomorfi tipp on kaetud limaste
haufidega, mis meenutab taimede juureklbarat, viidates sarnastele funktsioonidele,
naiteks kaitsefunktsioon. Kuigi risomorfidel ei esine meristeemset struktuuri, vastutab

subapikaalne kasv vdhemalt osaliselt risomorfi pikenemise eest (Yafetto et al., 2009).

Huufide ja risomorfide kasvudinaamika erineb kasvuperioodi valtel. HulUfide pikkus on
tavaliselt madalam suvel, kui muld on kuivem, ja fluktueerub kdige rohkem niisketel
kasvuperioodi kuudel (Hunt & Fogel, 1983). Niiskel ajal, naiteks slgisesel vihmaperioodil,
on taheldatud ka huufide kiiret kasvu (Allen & Kitajima, 2013), mis korreleerub ajaliselt
peenjuurte slgisese kasvu haripunktiga. Hudfid voivad mullas muutumatuna pusida pikki
perioode ning seejarel taas vaga kiiresti muutuda. Allen ja Kitajima (2013) kirjeldasid,
kuidas huufide kasv oli dsna stabiilne Iabi jahedate temperatuuride ja korge
mullaniiskusega talvekuude. Samas peale kuivemat perioodi oli ndha hudfide suremuse
kasvu, ehkki hidfide pikkused muutusid vahe. Sellegipoolest kirjeldasid samad autorid, et
ka kuivemas mullas oli periood, kus hudfide suremus ja uute hiifide produktsioon olid
samaaegselt korged. Lisaks soltub aastaajast ka hiifide asukoht mullas, mil Glemises 40
cm mullakihis on ligikaudu 73% hiifide massist (g/m?) stgisel ja 54% suvel (Hunt &
Fogel, 1983). Hulfide aastane keskmine produktsioon vdib olla umbes 60 kg/ha
kasvuperioodi kohta (Cheeke et al., 2021).

Huufide kasvuperioodi ei arvestata uurimustéddes alati ihtemoodi. Naiteks eeldasid Allen
jt (2014), et keskmine hidfide kasvuperiood on 8 kuud ning I6peb hiliskevadel, mil
arbuskulaarsed hudfid kadusid kiiresti. Kasvuperioodi pikkust véib omakorda mdjutada
temperatuur. Naiteks pikenes mikoriissete ja saprotroofsete seenehuifide aktiivne
kasvuperiood 62 paeva vdrra soojemates ja kuivemates tingimustes, millel omakorda oli
moju maa-aluste susiniku-, vee- ja toitainete voogudele (Defrenne et al., 2021). Lisaks
keskkonnatingimustele on erinevusi nii hidfide ja risomorfide kui ka erinevate
mukoriisatlUpide vahel. Naiteks vdib ektomUkoriissetel seentel olla suurem produktsioon
vorreldes arbuskulaarsete seentega ning huufide produktsioon ja kaive varieeruvad

olenevalt metsatlubist (Cheeke et al., 2021).
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Huufide kogupikkuse kohta mullas on kirjanduses avaldatud erinevaid andmeid. Osono
(2015) leidis, et huufide kogupikkus jahedas parasvodtmemetsa kdduhorisondis oli 8259 —
12 172 m/g ning mineraalses huumushorisondis 530 — 2022 m/g. Hunt ja Fogel (1983)
taheldasid, et hadfide pikkus varieerus kdige rohkem maapinna lahedal, 141-750 m/g
aastas. Koos mulla siigavusega muutus hutfide kogupikkus stabiilselt vaiksemaks, olles
70 cm sugavusel keskmiselt 80 m/g ning 90 cm sligavuse vastavalt 38 m/g (Hunt & Fogel,
1983). Allen ja Kitajima, (2013) avastasid, et méned Uksikud huufid kasvasid kuni 800 pm
paevas ja suhteline hiifide pikkuskasv oli kuni 2,4 cm/cm. Mdnel risomorfil on taheldatud
seenehlifidest kiremat pikkuskasvu — naiteks mugul-kilmaseene (Armillaria gallica
Marxm. & Romagn) risomorfid vbivad kasvada kuni 7,4 mm pdevas suure
lasuvustihedusega substraadis, mis on tunduvalt kiirem Uksikute huifide kasvukiirusest
(Yafetto et al., 2009). Kuigi huufide kasvu on igapaevaselt jalgitud ka varasemalt (Allen &
Kitajima, 2013), siis 60paevase kasvudinaamika kaiku ei ole seni anallilsitud ning

varasemas kirjanduses puuduvad selle kohta andmed.

Huufide keskmine diameeter on 3 pm ning see on sarnane kdigil hiuifidel olenemata
mulla sigavusest (Hunt & Fogel, 1983). Samas on leitud, et pikemad hilfid on suurema
diameetriga. Naiteks 1-10 uym kogupikkusega hilfide diameeter oli 3 ym ning tle 50 ym
kogupikkusega hiitfide diameeter oli vastavalt 4,5 ym (Hunt & Fogel, 1983). Risomorfide
diameeter on tunduvalt suurem. Naiteks kultiveeritud mugul-kilmaseene risomorfide
diameeter on 0,3-0,8 mm (keskmiselt 0,53 £ 0,02 mm, n = 30) (Yafetto et al., 2009).

Huufide eluiga vdib varieeruda vaga palju, isegi Uhe eksperimendi erinevate korduste
vahel. Naiteks voib olenevalt vaatlustoru asukohast hilfide eluiga varieeruda 33-117
paeva, millest keskmine eluiga on 48 paeva (Allen & Kitajima, 2013). Méned Uksikud
hadfid voivad elada ainult tunde, moned terve kasvuperioodi (Allen et al., 2014). Huufide
eluiga on tavaliselt lihem kui risomorfidel ja peenjuurtel (Allen & Kitajima, 2013; Godbold
et al., 2006) ning risomorfid omakorda vbivad elada palju kauem kui mikoriissed
imijuured (Pritchard et al., 2008). Risomorfide eluiga on pikem stigavamal mullas (15-30

cm) ning ka suurema diameetriga risomorfidel (Pritchard et al., 2008).

Huufide produktsioon maarab eelkdige mullas olevate seente biomassi koguhulga
(Cheeke et al., 2021). Metsamuldades leiduva ektomUkoriisse seeneniidistiku biomass on
hinnatud varieeruvat vahemikus 16—-660 g/m?. Kogu ektomiikoriisne biomass, mis hdlmab
lisaks seeneniidistikule mullas ka juuri katvat mukodermi, on hinnatud ligikaudselt 480

g/m? kuusikus ja 580 g/m? kuuse-tamme segametsas (Godbold et al., 2006).
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Hudlfide kasvudunaamika vdib varieeruda saprotroofsete ja ektomikoriissete seente
vahel, olles mdjutatud ressursi kattesaadavuse ja muude interaktsioonide poolt mullas.
Ektomikoriissete seenehllfide produktsioon on kiirem ektomikoriissete puude poolt
domineeritud metsades, samas kui huufide kaive on sarnane olenemata EcM-AM
simbioosiga puude osakaalust katsealal (Cheeke et al., 2021). Ektomukoriissete
seenehuufide kaive on eri allikatel 2,9-10 korda aastas (Allen & Kitajima, 2013; Hagenbo
et al., 2024; Hendricks et al., 2016). Parasvo6tme metsades on hinnatud, et erinevat tudpi
hadfide keskmine kaive on umbes 3,5 korda aastas (Cheeke et al.,, 2021). Kusjuures
kaive on sarnane olenemata hiifide kogusest mullas (Cheeke et al., 2021). Mukoriissete
imijuurte suur produktsioon ja kiire kaive koos kiire risomorfide kaibega vdib viidata

suurele susiniku talletamisele mulda (Pritchard et al., 2008).

Huufide suur biomass ja kiire kdive teevad nad potentsiaalselt suurimaks sisinikuallikaks
mullas (Godbold et al., 2006). On teada, et mikoriissetel seentel on keskne roll taimede
toitumisel ja toitainete ringlusel, kuid teadmised vabalt elavatele mikroobidele, mulla
susiniku lagunemisele ja mulla CO, voogudele on limiteeritud (Liu et al., 2021). Naiteks
vbimaldab individuaalsete hiulfide hindamine maarata hadfide produktsioonile
allokeeritavat slsinikku (Allen & Kitajima, 2013). Hulfide kasvu ja suremuse
anallUsimisel saavutatakse parem arusaam mullas esinevatest toitainete- ja
susinikuvoogudest, samas on metsadkoslsteemide valikatsete kontekstis hidfide
produktsioonist ja suremusest vahe teada (Allen & Kitajima, 2013). Hudfide ja risomorfide
dinaamika uurimine on oluline, et moista paremini mikorisosfaari 6koloogiat ja sellega

seonduvat okosusteemi.

1.4. Juuri ja huufe mojutavad keskkonnategurid

Juurte ja hllfide kasvudinaamikat méjutavab suur varieeruvus biootilisi ja abiootilisi
tegureid. Juured vajavad kasvuks naiteks sobivat mullatemperatuuri, vett, hapnikku,
susivesikuid, taimehormoone nagu tsutokiniinid ja auksiinid ning toitaineid. Mulla-juure
vahelised interaktsioonid mojutavad omakorda metsade mikrobioloogilisi omadusi,

peenjuurte morfoloogiat ja lammastiku kasutamise efektiivsust (Lohmus et al., 2006).
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1.4.1. Abiootilised tegurid

Juurte biomass ja vertikaalne jaotus mullas oleneb sellest, mis laiuskraadil
metsadkoslsteem kasvab. Naiteks podhja-lduna gradiendil, on pdhjapoolsemates
kuusikutes keskmiselt 27% rohkem peeneid puitunud juuri, 1,6 korda rohkem
ektomuikoriisseid juuri puu kohta ning umbes 2 korda pikemad juuretipud (Ostonen et al.,
2011). Imijuured vdivad olla kilmemas klimas ka peenemad ja pikema elueaga
(Leppalammi-Kujansuu et al., 2014). Erinevusi esineb ka horisontaal-vertikaal skaalal.
Parasvootme metsades vbivad okaspuude juured ulatuda horisontaalselt kuni 10 m ja
vertikaalselt kuni 3 m stigavusele mullas (Fayle, 1975). Hariliku kuuse peenjuured voivad
horisontaalselt laiuda kuni 8 m kaugusele (Petritan et al., 2011) ning juurestiku tihedus
vaheneb eksponentsiaalselt mulla sligavusega — enamus vaga peeneid juuri (<0,5 mm)
on metsades kdige pindmises kihis, samas kui Ulejganud peenjuuri (0,5-2 mm) leidub
suhteliselt rohkem ka siigavamates mullakihtides (Wang et al., 2020). Puittaimede juured
ulatuvad enamasti sugavamale kui alustaimestiku juurestik (Upson & Burgess, 2013).
Naiteks 90% perekonna mustika liigi juurtest paiknesid liivastel muldadel kuni 38 cm
raadiuses ja 45 cm siigavusel (Patten et al., 1988). Ule poole peenjuurtest ning ka
hadfidest (Hunt & Fogel, 1983) asub Ulemistes orgaanilistes horisontides (O- ja
A-horisondid) (Buttner et al., 1994) ehk umbes Ulemises 20 cm paksuses mullakihis
(Hendrick & Pregitzer, 1996b; Schenk & Jackson, 2002). Ekstramatrikaalse
seeneniidistiku hutfide sigavus mullas on seotud peenjuurte sigavusega, olles enamasti
kuni 30 cm siigavusel mullas (Ekblad et al., 2013). Ulemistes mullakihtides on kdrgem
toitainete kattesaadavus, mikroobide aktiivsus ja orgaanilise aine lagunemiskiirus,

vorreldes naiteks orgaanilise mullakihi all oleva mineraalmullaga (Hobbie, 1996).

Mullad on tavaliselt ruumiliselt heterogeensed, kus on nii toitainerikkaid kui -vaeseid laike
voi horisonte (Puhe, 2003) ning kuna juured koonduvad sinna, kus on rohkem toitaineid,
voib juurestik n-6 ebalhtlaselt jaotuda ning hargneda rohkem toitainerikastes kohtades
(Brassard et al., 2009). Kdrge toitainesisaldusega tingimustes kasvavad juured kiiremini
vorrelduna madala toitainesisaldusega keskkonnaga (Coutts & Philipson., 1977). Kuigi
taimed vajavad kasvuks mitmeid mikro- ja makrotoitaineid, on leitud, et kuuse
juurekasvuks on eriti olulised lammastik, fosfor (Coutts & Philipson, 1976) ja kaalium
(Philipson & Coutts, 1977). Puittaimede poolt omandatud ressursid talletuvad peamiselt
vartes ja puitunud juurtes ning neid kasutatakse juurte produktsiooniks, eriti kiire kasvu

perioodidel ehk kasvupiikidel (Niinemets & Ostonen, 2020).
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Peenjuurestiku asiimmeetrilist paigutumist vdib soodustada ka mullatihedus — tihedas
mullas on vahem makropoore, mis piiravad mulla &hustatust (Puhe, 2003). Enamik
kasvujuuri kasvab mullas horisontaalselt kui nende kasv pole takistatud. Kui juured
puutuvad kokku vertikaalse takistusega (naiteks kivid vdi muud juured), kasvavad nad
tavaliselt moédda takistuse pinda ja p6drduvad seejarel tagasi oma algse kasvunurga
juurde (Puhe, 2003). Mulla mehaaniline takistus vdib mdjutada ka juuretipu diameetrit
(Coutts, 1987). See, kas juur suudab mullapinnast Iabi tungida, on mgjutatud juurekoe
jaikusest, juure kasvunurgast ja labistatava mulla lasuvustihedusest (Jin et al., 2013).
Selle tottu kipuvad juured koérge lasuvustihedusega muldades tihti hdivama varasemailt
kasutusel olnud juurekanaleid, seda on taheldatud naiteks hariliku kuuse juurte puhul
(Matthes, 1911, viidatud Puhe, 2003 kaudu).

Kdige rohkem mainitud juurekasvu mojutav keskkonnafaktor on mullatemperatuur (Tryon
& Chapin 1983; Vapaavuori et al., 1992; Wang et al., 2018a; Wang et al., 2018b).
Mullatemperatuuri positiivset korrelatsiooni juurekasvuga on taheldatud eriti madalatel
temperatuuridel, kus kasvukiirus tduseb koos mullatemperatuuri tdusuga (Wang et al.,
2018a; Wang et al., 2018b). Madal temperatuur parsib juurekasvu otseselt ja kaudselt.
Madalad temperatuurid vbivad vahendada auksiini (Tiwari et al., 2023; Zhu et al., 2015) ja
tsutokiniini sisaldust, mis kontrollivad juures toimuvat rakujagunemist, diferentseerumist ja
pikenemist (Tiwari et al., 2023). Jahedatel temperatuuridel on vahenenud rakuseina
venivus (Pritchard et al, 1990). Samuti on suhkrute kontsentratsioon ja juuretipu
juurehingamine vaiksemad (Crawford & Huxter, 1977) ning juured omastavad vahem vett,
véahendades omakorda rakumembraanide vee labilaskvust (Kuiper, 1964). Ule 8°C on
juurte kasvukiiruse ja mullatemperatuuri vaheline korrelatsioon nérgem véi negatiivne, mis
viitab sellele, et kasvukiirust mdjutavad eelkdige muud faktorid (nt mittestruktuursed
susivesikud, toitaineid voi mullaniiskus) v6i maapealsete organite kasv tulenes juurestiku
ressursside arvelt (Wang et al., 2018b). Juurekasvu mdjutab ka dhutemperatuur (Tryon &
Chapin, 1983), kuid on ebaselge, kas mdju tuleneb korrelatsioonist mullatemperatuuriga
vOi on eraldiseisev, sest dhu- ja mullatemperatuuri eraldiseisvaid mdjusid on metoodiliselt

keeruline manipuleerida (Alvarez-Uria & Kérner, 2007).

Juurte produktsiooni ja ajastust maarab eelkdige mullatemperatuur, kuid piiravaks vdib
saada ka susiniku kattesaadavus (Radville et al., 2016). Naiteks mdne taime puhul on
leitud, et kérgem CO, Kkontsentratsioon soodustab aktiivselt kasvavate juurte
moodustumist (Del Castillo et al., 1989). Sisiniku koguse suurenemine mullas vdib
parandada peenjuurte toitainete ja vee omastamist (Curt & Prévosto, 2003). Kevadiseks

juurte kasvuks kasutatav susinik voib parineda fotosiinteesist vdi varudesse salvestatud
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susivesikutest (Radville et al.,, 2016). Vaidetavalt kulub juurte Glalpidamiseks sageli
rohkem sisinikku kui juurte produktsiooniks (Eissenstat & Yanai, 1997). Kérgendatud
CO,-ga keskkonnas suunavad taimed ka rohkem susivesikuid juurtesse, mis omakorda
toetab muikoriisseid simbionte, mille tagajarjel risomorfide produktsioon, aga ka suremus
suurenevad (Pritchard et al., 2008). Liiga kdrge CO, kontsentratsioon vdib juurte kasvu
seevastu takistada (Puhe, 2003).

Puittaimede juurte kasvukiirust méjutab ka mulla veepotentsiaal, muutudes eriti oluliseks
faktoriks kui mullatemperatuur dletab 17°C (Teskey & Hinckley, 1981). Péud ja vahene
mullaniiskus soodustavad taimede slgavamat juurdumist (Brassard et al., 2009)
niiskematesse  mullakihtidesse  (Puhe, 2003). Vee defitsiit voib vaheneda
mittestruktuursete susivesikute varu imi- ja kasvujuurtes ja pohjustada muutuse biomassi
allokatsioonis peenjuurtesse, eriti suurel maaral voib muutuda kasvujuurte kasv
(Polverigiani et al., 2011). Niiskusel on positivne mdju ka seenehllfidele. Naiteks
arbuskulaarsed seenehuifid vdivad vihmaperioodil kiirelt kasvada (Allen et al., 2014).
EktomUkoriissed ja tumedavarvilised seenehlifid eelistavad samuti pigem niiskemaid,
kuid ka kilmemaid kasvukohti (Defrenne et al., 2021). Hunt ja Fogel, (1983) leidsid, et
kodige olulisemad hiitfide pikkust ja massi mdjutavad tegurid on mullaniiskus ja sademed.
Sellele lisaks on niiskus ja mulla orgaaniline aine tugevalt seotud, kuid nende eraldi
seisvad mojusid on peaaegu voimatu hinnata (Hunt & Fogel, 1983). Liigne niiskus pole
samuti hea, vdides tekitada hapniku stressi, mis takistab puittamede (nt hariliku kuuse)
juurte kasvu (Puhe, 2003).

Peenjuured reageerivad ebasoodsatele kasvutingimustele kuju, suuruse ja
arhitektuuriliste muutustega, sageli voib suureneda ka juurte kaive (Vogt et al., 1993).
Stressi tingimustes kasvavatel hariliku kuuse puistutes voib imijuurte eripikkus vaheneda
ja peenjuurte kadive suureneda, mida naitab suurenenud peenjuurte suremus (Puhe,
2003). Stressoriteks voivad olla naiteks mulla liigne happesus, suur lasuvustihedus ning
suurenenud lammastiku kontsentratsioon. Naiteks vahendab mulla kdérge happesus ja
ligne lammastikusisaldus peenjuurte kogu biomassi 30% vdrra, muutes juurestikku
héredamaks (Olsthoorn, 1998) ning vahendades mukoriissete juuretippude arvukust
(Puhe, 2003). See omakorda suurendab peenjuurte suremust pduaperioodil (Olsthoorn,
1998). Mulla suur lasuvustihedus voib takistada juurte arengut, péhjustades hariliku kuuse
seemikute juurepinna vahenemist ja muutuseid kasvudinaamikas (Gebauer &
Martinkova, 2005). Uheks (iha aktuaalsemaks stressi tingimuseks on péud, mille sagedus
ja intensiivsus prognooside kohaselt jarjest suureneb (Shukla et al., 2019). Mulla

soojenemine voOib vahendada juurte eluiga ja suurendada kaibemaara, mis mdjutab
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susiniku dinaamikat boreaalsetes metsades (Kilpeldinen et al., 2019). Pduatingimused
vahendavad juurte kasvu, kuid taimed vodivad kastmisel kiiresti taastuda (Nordborg &
Welander, 2001). Korduva sesoonse pdua ajal on tdheldatud kuuse juurte suurenenud
pikkuskasvu (Zwetsloot & Bauerle, 2021). Taiskasvanud harilik kuusk allokeerib pdua ajal
rohkem susinikku peenjuurtesse (Hikino et al., 2022). Péud pdhjustab ka suuremal maaral
juurte puhkeolekut ja vahendab juhtivate juurte kasvukiirust, kuid voib soodustada hariliku
kuuse miukoriissete imijuurte kiiremat arengut (Feil et al., 1988). Seenehiifide kasv
vaheneb ekstreemsetes tingimustes naiteks nagu korge temperatuur ning vaike

mullaniiskus (De Ligne et al., 2019).

Kui puittaimi mdjutavaid tegureid on Usna laialdaselt uuritud, on teadmised alustaimestiku,
seenehuifide ning risomorfide kohta kesised. Keskkonnategurite mdju seenehiifide
kasvumustritele uuritakse tavaliselt laboris, agari-pohistel sédtmetel Petri tassides
(Delpech, 2004), seega on teadmised huufidest metsadkosusteemi kontekstis limiteeritud.
Lisaks on teada, et naiteks pollul kasvatatud risomorfidel on suurem translokatsioonikiirus

kui laboris kasvatatud risomorfidel (Gray et al., 1996), viidates in situ katsete olulisusele.

1.4.2. Biootilised tegurid

Juurekasv ja teke reageerivad keskkonna- ja bioloogilistele teguritele erinevalt, kusjuures
ajalised ja bioloogilised tegurid selgitavad juurekasvu varieeruvust rohkem kui ruumilised
tegurid (Mao et al, 2013). Noortel juurtel vdib puududa struktuurne kaitse
mullaorganismide eest (Eissenstat & Yanai, 1997), mis teeb neid haavatavamaks
herbivoorsete mullaorganismide ja patogeenide suhtes. Taim-loom suhted voivad olla ka

Uheks juurte eluiga maaravaks teguriks (Eissenstat & Yanai, 1997).

Erinevate taimeliikide juured konkureerivad mullas ressursside parast ning soltuvalt
kohanemisvdimekusest vdivad mbned taimed suurendada oma konkurentsivéimet
(Brassard et al., 2009). On leitud, et intensiivne juurkonkurents voib peenjuurte biomassi
vahendada. Naiteks leidsid Jiang jt (2023), et puittaimede imijuurte ja kogu peenjuurte
biomass on negatiivses korrelatsioonis p66saste elurikkusega. Samas voib konkurentsi
tottu juurte biomass ka suureneda. Ekspluatatiivse konkurentsi vahenemise téttu véivad
erinevate juurdumisomadustega liikidest koosnevad puistud saavutada suurema
juurestiku kui Uhest liigist koosnevad puistud vdi sarnaste juurdumisomadustega liikide
segud, mis on tingitud suurenenud juurestike eraldatusest ja suuremast mulla
kogukasutusest (Brassard et al., 2009). Taimede vdimet konkureeriva taime juurestiku
olemasolul toota suuremat juurte biomassi kui Uksi kasvades seostatakse enda juurte

eristamisega Uksiku juure tasandil, mis vahendab ressursside raiskamist konkureerimisele
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iseendaga (Brassard et al., 2009). Samas vo0ib taime juurestik olla konkurentsis taime
maapealse osaga. Naiteks konkureerivad puu juured ja vdrsed assimilaatide parast
(Puhe, 2003). Lisaks vdib juurte eluiga olla piiratud tulenevalt klima sesoonsusest ja
taime vajadusest sUsinikku ja toitaineid sailitada. Naiteks voivad juured surra kui taime
vajadus juurtele on madal vorreldes vajadusega uute lehtede voéi paljunemise jaoks
(Eissenstat & Yanai, 1997).

Huufide produktsioonile mdjub positiivselt mikoriissete puude olemasolu rohkus. Naiteks
touseb hidfide produktsioon lineaarselt koos ektomukoriissete puude proportsiooni
kasvuga, ning voib olla kuni 66% kdrgem EcM simbiontsete puude domineerimisega
aladel (Cheeke et al., 2021). Seenehiifide ja juurte vahelist mikoriisset simbioosi on
palju uuritud. Taimed saavad sumbioosist rohkem toitaineid, eelkdige fosforit ning
suurendatud kaitse biootilise ja abiootilise stressi vastu (Harrier, 2001; Drijber &
McPherson, 2021). Fosfori omastamine on eriti oluline, sest fosfor on sageli limiteeriv
element. Mukoriisa vahendab ka juurte toksiliste metallide Glesvotmist. Naiteks vodivad
ektomiikoriissed seened toimida barjaarina sidudes raskemetalle seenerakkude seintesse
vahendades seega raskemetallide Ulekandumist taimejuurele (Chot & Reddy, 2022).
Seened saavad seevastu taimelt susinikku, mida nad kasutavad kasvuks (Lamour et al.,

2000) ning toitainete omastamiseks ja transpordiks (Fellbaum et al., 2012).

Mukoriisaseente ja saprotroofide vahelised suhted on tundlikud, muutes toitainete
kattesaadavust ja ndudlust, millel on olulised tagajarjed mulla sisiniku dinaamikale, eriti
toitainevaeses mullas (Liu et al, 2021). Suurenenud ektomukoriissete seente kogus
vorreldes saprotroofsete seenegruppidega vdib aga viia nende antagonistlikule suhtele
(Pritchard et al., 2008). Sel juhul vdivad tekkida n-6 morfoloogilised vastasseisud ja
toitainete Ulekandmine, kus ektomikoriissed seened on voimelised omastama kuni 25%
saprotroofse miitseeli fosforist (Lindahl et al., 1999). Ektomikoriissete ja saprotroofsete
seente vahelise interaktsioonid s6ltuvad omakorda ressursside kattesaadavusest (Lindahl
et al., 2001). Need vastasmoéjud mojutavad mulla orgaanilise aine lagunemist, toitainete
ringlust ja potentsiaalselt orgaaniliste saasteainete lagunemist risosfaaris (Cairney &
Meharg, 2002).
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1.5. Juurte ja huufide kasvu uurimismeetodid

Juurte  uurimiseks  kasutatakse nii  destruktiivseid  kui  mitte-destruktiivseid
uurimismeetodeid naiteks kaevikud (van Noordwijk et al, 2000), potikatsed ja
pildistamisel péhinevad meetodid. Hulfide uurimiseks kasutatakse tihti naiteks sissekasvu
kotte, mille abil saab mddta huufide produktsiooni ja kaivet (Cheeke et al., 2021).
Tanapaeval eelistatakse eelkdige mitte-destruktiivseid meetodeid, millest Gheks on
laialdaselt levinud minirisotronid. Minirisotronide meetodi kasutamiseks sisestatakse
mulda labipaistev toru, labi mille hiljem valdavalt juuri, aga ka huufe ja risomorfe (Allen &
Kitajima, 2013; Allen et al., 2014) pildistatakse. Minirisotronide abil saab jalgida juurte
kasvu sunnist surmani ehk teha sobiva sagedusega korduvmddtmisi, kuid minirisotroni
torud, neile sobiv spetsiaalne kaamera ning programmid on kallid. Samuti vdib
minirisotronide installeerimine kahjustada juuri ja tekitada mullas hairingu. Juurte
kahjustused, sealhulgas juurte Idikamine, vdivad pdhjustada suurenenud juurte
asendumist, biomassi kasvu ja toitainete Umberjaotumist seoses minirisotronide torude
paigaldamisega muutunud vee- ja 6hureziimiga (Joslin & Wolfe, 1999). On taheldatud, et
pindmistes mullakihtides vdivad minirisotronidega saadud tulemused olla Ulehinnatud
vorreldes monoliitide meetodiga (Hendricks et al., 2006; Parker et al., 1991), mille pdhjus
voib olla suurem mullaruum toru lahedal ehk nork toru-mulla vaheline kontakt (Parker et
al., 1991). Samuti on minirisotronide piltidelt raske hinnata juurte suremust (Parker et al.,
1991; Leppalammi-Kujansuu et al., 2014). Viimastel aastatel on juurte kasvudiinaamika
uurimiseks kasutatud ka skannereid (Dannoura et al., 2011; Ding et al., 2020; Tamura et
al., 2022), kus skanneritele ehitatakse Umber ilmastikukindel akridlist kast, mis
Uhendatakse kaabli abil vooluallika ning skannerit kontrolliva arvutiga. Skannerid
vBimaldavad automaatselt pilte teha ning skanneri saab jatta maa alla kogu
kasvuperioodiks erinevalt minirisotronidega seotud kaameratest, mida peab manuaalselt
Uhest kohast teise liigutama, ning on minirisotronidest ka markimisvaarselt odavamad
(Dannoura et al., 2011). Skannerite puhul tuleb samamoodi arvestada installeerimisjargse
hairinguga nagu minirisotronide puhulgi (Dannoura et al., 2011; Ding et al., 2020; Tamura
et al., 2022).

Juurte mddtmiseks, sealhulgas skanneripiltidelt, on palju erinevaid programme, nii tasulisi
kui vabavara. Paljud programmid (naiteks RhizoVision Explorer) eeldavad, et juurepildid
on binaarsed ehk Uhtlase taustaga, mis eeldab kas juurte eelnevat mullast valja
kaevamist ning pesemist (Wang et al, 2015) vbi vajadust mitme programmi jarele:
esimene, mis tuvastab juuri taustalt, ning teine juure parameetrite méotmiseks. Olemas

on ka pool-automatiseeritud programmid nagu WinRHIZO Tron, kus kasutaja peab pildilt
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kasitsi juuri markima, aga ka masindppel pdhinevaid programme nagu RootPainter, kus
programmi abil treenitud mudel suudab automaatselt piltidelt juuri tuvastada ning neid ka
mddta. Erinevad programmid on oma eeliste ja piirangutega, paljud ei pruugi olla piisavalt
tapsed erinevate uuringute vajadustele, mis vdib viia selleni, et iga uurimisgrupp teeb
endale oma tarkvara. Kuna ko&ik vabavara ja kommertsiaalsed programmid vajavad
valideerimist erinevates tingimustes, siis praeguse tormilise meetodite arengu ja
programmide paljususe juures Uhtne hea lahendus ikkagi puudub. Eelkdige puuduvad
head lahendused uute meetodite jaoks valitingimustes, sest ilma hairinguteta pole Ukski
meetod, aga ka tarkvaraline areng peab (iha enam arvestama suurte andmemahtudega.
Naiteks skannerite pildid on suuremad minirisotronide omast, mis vdib tekitada olukorra,

kus pildi suurusel on limiteeringud ning programm ei suuda suuremat pilti analttsida.
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2. Materjal ja metoodika

2.1. Katseala ja eksperimendi Ulesehitus

Katsealaks valiti kddusookaasik, mis asub Tartu maakonnas Kastre vallas Konnu kilas
koordinaatidel 58°16'11.4"N 27°14'12.7"E. Peamiseks valiku kriteeriumiks oli mobiililevi
signaali tugevus. Katseala on kuivendatud ning asub mustika-kddusoo kasvukohattitibis.
Puistu esimese rinde moodustab 99% ulatuses kask, sealhulgas nii arukask (Betula
pendula Roth.) kui sookask (Betula pubescens Ehrh.), edaspidi nimetatud kask (Betula
sp.) ning 1% ulatuses harilik kuusk (Picea abies (L.) H.Karst.). Harilik kuusk kasvab ka
teises rindes ning alusrindes, Uksikute leidudena esineb harilikku mandi (Pinus sylvestris
L.). Puistu keskmine vanus on 37. aastat (Metsaregister, 2022). Puhmarinde moodustab
peamiselt harilik mustikas (Vaccinium myrtillus L.), aga leidub ka harilikku pohla

(Vaccinium vitis-idaea L.).

20. juunil 2024. aastal kaevati katseala mulda, ainult turvastunud orgaanilise mullaga
horisonti, hariliku kuuse puude lahedusse kolm skannerit (Epson Perfection V39 II)

(Joonis 1). Skannerid paiknevad Uksteisest mdne meetri kaugusel, kaugus on piiratud

kaablite pikkusega.

Joonis 1. Skannerite (SK) umbkaudsed asukohad katsealal. Aku téhistab vooluallikat ning

seadmekasti.
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Enne paigaldamist ehitati skannerite Gmber akriulklaasist (PMMA) ilmastikukindel karp.
Skannerid paigaldati 25 cm slgavusele (skanneri Ulemine serv jai umbes 5 cm
stigavusele) metsamulda, kus skanneeriv pind asub vastavalt 5-25 cm mullakihis.
Skanner paikneb maapinna suhtes vertikaalselt (Joonis 2). Skanneri klaas kaeti sdelutud
metsamullaga, skanneri kast koos skanneriga maeti mulla alla ja kaeti samblaga, juhul kui

sammal seal eelnevalt oli.

Joonis 2. Skanneri asetus mullas; vasakul joonisena, paremal pilt paigaldusest.

Skannerid seadistati pilte tegema automaatselt igal taistunnil (pildi suurus 29,7 x 21,6 cm,
14030 x 10200 pikslit, 1200 dpi). AnaltUsi kaasati pildid alates juuli algusest martsi
keskpaigani, ning skannerid jatkavad pildistamist praeguseni (autori marge, 23. mai

2025). Naidis skanneri piltidest detsembri alguses on toodud joonisel 3.

Joonis 3. Skanneritel (SK) kasvavad juured ja hiidfid.Vasakul SK1, keskel SK2, paremal SK3.

Piltide originaalsuurus (A4) on joonisel esitatud vdhendatuna.

Iga skanneri juurde ligikaudu 10 cm slgavusele paigaldati temperatuuri sensor Delta-T
ST1, mis Uhendati metsas seadmekastis oleva andmelogeri Delta-T GP2-ga. Nii
skannerid kui temperatuuri sensorid saavad toite kahest 12 V 100 Ah autoakust (YBX
Yuasa Active), mida vahetatakse vastavalt vajadusele, iga 2—3 nadala tagant. Skannereid
opereeritakse arvutiga ning andmed laetakse automaatselt (les Tartu Ulikooli

pilveteenusesse OneDrive. Internetilihendus on ule mobiilioperaatori Telia vorgu.
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2.2. Pildianaluusid ja metoodika

Puittaimede, peamiselt hariliku kuuse, kasvujuurte (tulemuste ja diskussiooni tekstilises
osas edaspidi nimetatud lihendatult ka juured) sligisese kasvudiinaamika analtisimiseks
margiti skannerite piltidel ara 22 juurt (Lisa 1). Juuri moddeti ja anallsiti kahelt pildilt —
juure kasvu alguses ja I6pus, ajavahemikus august kuni detsember 2024 kogutud piltidelt.
Igal juurel mdddeti kogupikkus (cm), keskmine diameeter (mm), kasvuaeg (paevades) ja
kasvu ajavahemik (kuupdevades). Mdddetud 22-st juurest seitse kasvasid esimesel
skanneril (SK), teisel skanneril oli naha viis ja kolmandal kimme kasvujuurt. M66tmised
tehti programmiga WinRHIZO Tron 2018 (Regent Instruments Inc.). Kasvujuurte

kasvukiiruse arvutamiseks kasutati jagatist pikkuse ja kasvuaja vahel (mm/paevas).

Juurte kasvukiiruse analluidsimine on ajamahukas, seega tehti juurte analtisimisel kaks
valimit. Esimene valim koosnes kuuest juurest, igalt skannerilt valiti juhuslikult kaks juurt,
mida anallUsiti igapaevaselt tehtud piltidel (iga paev kell 12.00 tehtud pildid)
ajavahemikus 20.08.2024 — 20.03.2025. Esimeselt skannerilt parinesid juured R1 ja R3,
teiselt skannerilt R9 ja R11 ning kolmandalt R11 ja R18. Valimi eesmark oli mddta
juurekasvu labi sugise ja talve ning vdrrelda seda mullatemperatuuriga. Juurte
kogupikkust mdddeti sentimeetrites ning kasvukiirust pdeva keskmisena (mm/paevas),
kus kaesoleva padeva juure kogupikkusest lahutati eelneva paeva pikkus. Juulis ja
augustis tehtud pilte analllsi ei vdetud, sest juured polnud veel skanneritele kasvama
hakanud. Teine valim koosnes 11 juurest, mis kasvasid oktoobrist kuni detsembri |6puni
2024. aastal. Valimisse prooviti votta voimalikult palju juuri ning eelkdige neid, millel oli
sarnane kasvuaeg, et valtida juurte kasvuaegade vahelisi keskkonnatingimuste erinevusi.
Samuti jaeti anallusist valja juured, mis olid kasvuperioodi valtel valdavalt mullaga kaetud
vOi mille imijuuri vbi l&heduses olevaid hilfe mullas elavad erinevad organismid
silmnahtavalt soid, piirates sellega juurekasvu nahtavust ning takistades selletéttu
O6paevast mddtmist. Juurte kasvukiirust mdddeti iga paev, tunniajase sagedusega. Juurte
kasvu anallils 16petati, kui juur polnud enam kahe 66paeva jooksul edasi kasvanud (1200
dpi, piksli tapsusega). See ei pruukinud alati tdhendada, et juur enam ei kasvanud, vaid
kasv vdis 60paevaseks mddtmisest liiga aeglane olla. Lisaks vaisid juured kaduda mulla
taha, mis juhul nende 66paevase kasvu moédtmine samuti 18petati. Anallusi voeti eraldi
ddpaevane- ja slgisene kasvudiinaamika. Odpéevast kasvukiirust anallilsiti Ghikus
mm/h, mis naitab, mitu millimeetrit oli juure pikkuskasv iga tunni aja tagant. Kirjandusest
tulenevalt on margatav kasvukiiruse vahenemine alla 9°C mullatemperatuuril, seega
kasutati kahte jargnevat temperatuurigruppi: <9°C ja >9°C mullatemperatuur. Juured

jagati kiirusgruppidesse eeldusel, et klassifikatsioon baseerub apikaaldominantsil ehk
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suuremad ja Kkiiresti kasvavad juured on suurema apikaaldominantsiga. Jaotuse jaoks
jagati juured esimese 200 tunni kasvukiiruse andmete pohjal kiirusgruppidesse. Esimesed
mddtmised annavad Ulevaatlikuma pildi juurte kasvukiirusest, sest vaatlusperiood héimab
valdavalt siugist ning talve algust, kui mullatemperatuur jarjest kahaneb. Nendest 200
moddtmisest voeti keskmine kasvukiirus ja selle usalduspiirid, mille pdhjal jagati juured
kasvukiiruse (mm/h) pdhjal kolme jargnevasse kiirusgruppi: aeglase, keskmise ning kiire
kasvukiirusega kasvujuured (Tabel 1). Antud t66s apikaaldominantsi tdpsemalt kontrollida

ei ole voimalik, sest skannerid ei vdimalda naha kogu juurestiku struktuuri.

Tabel 1. Juurte jaotus Kiirusgruppidesse.

Kiirusgrupp Keskmine tunniajane Juured
kasvukiirus (mm/h)

Aeglane <0,05 R4, R6, R15
Keskmine 0,05-0,01 R5, R11, R13, R14
Kiire >0,1 R1, R2, R3, R9

Keskmist diameetrit méodeti igal juurel (n = 22) Ghe cm-se sammuga tema kogupikkusel
ning keskmise diameetri pohjal jagati juured diameetrigruppidesse: <0,1 mm; 0,1-0,5 mm
ning >0,5 mm diameetriga juured. Kasvujuurte diameetrit igatunniselt ja igapaevaselt
suure ajamahukuse téttu ei mdddetud. Odpéevast kasvukiirust vaadeldi iga taistunni
keskmisena (kellaajad 00.00-23.00) ning vdrreldi neljas ajagrupis: 66 (00.00-06.00),
hommik (06.00-12.00), I6una (12.00-18.00) ja ohtu (18.00-00.00). Ajagrupid loodi
vordsete vahemikena ning need seostusid paiksetdusu ja -loojanguga. Kd&iki kasvujuuri
mdddeti programmiga WinRHIZO Tron 2018 (Regent Instruments Inc.) ning kasvukiiruse

arvutamiseks lahutati kdesoleva paeva kogupikkusest eelneva paeva pikkus.

Seenehuifide ja risomorfide sligisest kasvudiinaamikat analtusiti ajavahemikus 02.07 —
30.12.2024. Kaesolev t66 ei erista anallusimisel risomorfe ja seenehuife. Kuigi
risomorfide ja huufide kasvu ja arengu vahel on eeldatavasti oluline erinevus, kasitletakse
neid kaesolevas t66s koos. Sigisese ja 60pdevase kasvudinaamika analUisimiseks
kasutati erinevaid andmeid, mis tulenes andmete suurest mahust. Sigisest
kasvudlinaamikat anallUsiti kasutades iga paev kell 12 tehtud pilte Glalnimetatud
perioodil. Selles vahemikus mdddeti kogu skanneri hidfide pikkust (cm) pdeva kohta,
millest arvutati iga paeva keskmine suhteline huadfide pikkusmuut (relative hyphal
elongation rate, RHER) valemiga:

hitifide pikkus (cm) — eelneva paeva hiilifide pikkus (cm)
eelneva paeva hiiiifide pikkus (cm)

RHER =
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kus murru lugejas on hadfide pikkusmuut (cm) skanneri pildi kohta ning nimetajas hadfide
pikkus (cm) skanneri pildi kohta eelneval pdeval. Erinevalt juurtest, mille puhul mdddeti
kasvukiirust juure pohiselt, mdodeti hiufide dinaamikat kogupikkuse muuduna, sest
hadfide eeldatavalt kiire kaibe tottu vdis pikkusmuut olla ka negatiivne. Huadfide
koguproduktsiooni ja kao arvutamiseks kasutati summat vastavalt igapdevastest
positiivsetest ja negatiivsetest pikkusmuudu vaartustest: kuise hidfide koguproduktsiooni
hindamiseks liideti kokku positiivsed pikkusmuudu vaartused igas kuus ning kao
saamiseks liideti sama kuu negatiivsed vaartused. Nadalase pikkusmuudu arvutamisel
lideti pikkusmuudud kokku iga nadala kohta. Hululfide suhtelise koguproduksiooni ja
suhtelise kao arvutamisel kasutati pikkusmuudu asemel suhtelist pikkusmuutu (RHER).
Mélema, koguproduktsiooni ja kao vaartuste Uhik on sentimeeter. Positiivsed vaartused
loeti produktsiooniks ja negatiivsed kaoks eeldusel, et nii produktsioon kui kadu

(lagunemine) toimuvad samaaegselt. Hulfide nadalane kaive arvutati vastava valemiga:

Nadalane produktsioon (cm)
Nadala keskmine seisev pikkus (cm) ’

Hiiifide nadalane kdive =

kus murru lugejas on hidfide nadalane produktsioon (cm) ning nimetajas nadala
keskmine huifide kogupikkus (cm). Hulfide nadalast kaivet ning selle seost
mullatemperatuuriga vaadeldi ajavahemikus oktoober kuni detsember 2024. Samas

ajavahemikus vaadeldi ka pikkusmuudu seost mullatemperatuuriga.

Huufide O6paevast kasvudinaamikat anallisiti ajavahemikus 01.10-30.12.2024, Kui
peamine hudfide algne suktsessioon ehk varske mulla héivamine oli 16ppenud. Anallisi
voeti suure andmemahu téttu iga kuu esimene nadal, ehk iga ajavahemikus oleva kuu
(okt, nov, dets) esimene kuni seitsmes paev. Selles vahemikus mdddeti kogu skanneri
hadfide pikkust iga tunni aja tagant (cm/h), millest arvutati samamoodi iga tunni aja
keskmine suhteline hiiifide pikkusmuut. Odpaevast hiifide suhtelise pikkusmuudu
dinaamikat moodeti iga taistunni keskmisena ehk iga taistunni (00.00-23.00) keskmise
hadfide tunniajase suhtelise pikkusmuuduna. Erinevusi vorreldi samade ajagruppide
pbhiselt nagu juurtel (66, hommik, Iduna, dhtu) ning kuna hitfide kasv on seotud juurte
kasvuga, kasutati vordluseks samasuguseid mullatemperatuuri gruppe (<9°C ja >9°C).
Seenehuufide kasvudinaamikat méddeti programmiga RootPainter (Smith et al., 2022).
Alustaimestiku kasvu kirjeldati peamiselt visuaalsete vaatluste péhjal, Uksikud mddtmised
on tehtud programmiga WinRHIZO Tron 2018 (Regent Instruments Inc). Slgisese
(igapaevase) anallusi jaoks arvutati mullatemperatuuri iga paeva keskmised vaartused

iga skanneri kohta ning 66paevase analllsi jaoks iga tunni keskmised vaartused.
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2.3. Mudelite treenimine

TO6O kaigus treeniti valja kaks masindppe mudelit, kasutades programmi RootPainter
(Smith et al.,, 2022). Esimeseks treeniti valja mudel hidfide ja risomorfide dinaamika
hindamiseks. Selle jaoks valiti juhuslik valim kdigi skanneri piltidest, millest loodi
vaiksemad pildisegmendid (suurusega 927 x 935 pikslit) RootPainteris piltidel hadfide
markimiseks, et mudelit treenida. Mudelit dpetati 150 pildi pdhjal ning RootPainter tekitaks
kokku 33 mudelit, millest viimast, ehk kdige tapsemat mudelit, kasutati huufide ja
risomorfide kasvudinaamika analltsimiseks. Mudeli 6petamiseks kulus 12 tundi. Mudelit

rakendati nii pdevase kui 66paevase kasvudinaamika analllsimiseks. Originaalpildi ja

mudeli poolt analtusitud pildi vordlust illustreerib joonis 4.

Joonis 4. Véljavote hiidifide pikkust mb6tvast RootPainteri mudelist. Vasakul néide originaalpildist,

paremal néidis vastavast analliidisitud pildist. Pilt skannerilt SK2 19.11.2024 kell 12.

Teine mudel loodi erinevate programmide anallldsivéimekuse testimiseks. Vérreldavad
programmid olid WinRHIZO Tron 2018 (Regent Instruments Inc), RootPainter (Smith et
al., 2022) ning RhizoVision Explorer (Seethepalli et al., 2021). RhizoVision Explorer vajab
mootmiste labiviimiseks binaarpilti, mis loodi kasutades RootPainteri mudelit. Mudelit
Opetati tunniajase tapsusega tuvastama juurekasvu vahemikus 2—7. september 2024.
Selle jaoks Idigati valja ainult see osa skanneri (SK1) pildist (1802 x 1347 pikslit), kus juur
(R2) esines ning neid pilte kasutati ka mudeli treenimiseks ehk RootPainteriga sellest
vaiksemaid pildisegmente enam ei loodud. Piltide Uhtlaseks valjaldikamiseks kasutati

programmi IrfanView (64 bit) 4.70. Seejarel Opetati mudelit 57 pildi péhjal ning
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RootPainter tekitas kokku 17 mudelit, millest valiti kdige hilisem. Mudeli treenimisel margiti
ainult nahtavat juurt ja valditi mudelile mullaosakeste ja muu n-0 taustamura dpetamist, et
tagada mudeli tapsus. Mudeli 6petamiseks kulus 5 tundi. Originaalpildi vs mudeli poolt
anallusitud pildi vordlust illustreerib Joonis 5. RootPainteri treenimist kirjeldab tdpsemalt
Klaus (2023). Programmide anallUsivoimekuse testimiseks vorreldi uuritud ajavahemiku

viimase paeva pildi pealt tehtud mddtmiseid (Joonis 5).

Joonis 5. Viljavéte juure kasvu anallilisivast mudelist. Vasakul originaalpilt (07.09.2024), paremal

sama pilt RootPainteri poolt analiidsituna.

2.4. Statistiline analuus

WInRHIZO Tron 2018 (Regent Instruments Inc) ja RhizoVision Explorer (Seethepalli et al.,
2021) kalibreerivad pildi suurust ise kasutades pildi dpi-d. RootPainter (Smith et al., 2022)
valjastab projektsiooni pindala (PA) ja pikkuse tulemused pikslites. Pildi suurus, nagu
eelnevalt mainitud, oli pikslites 14030 x 10200 ning sentimeetrites 29,7 x 21,6 cm,
arvutatud dpi (1200) pohiselt. Sellele vastavalt teisaldati RootPainteri poolt valjastatud
tulemused Sl-slisteemi — huufide projektsiooni pindala cm?-s, pikkus cm-s ja diameeter
mm-s. Projektsiooni pindala valem oli vastavalt:

pildi laius (cm) pildi kdorgus (cm)

2
PAcm = pildi laius (pikslites) pildi korgus (pikslites)

X PA (pikslites)

Pikkuse arvutamiseks arvutati pildi diagonaalid, mis seejarel jagati omavahel vastavalt

jargnevale valemile:

ey g . 2 o . 2
Pikkus (cm) = \/(Plldl pikkus (cm))"+ (pildi laius (cm))

X pikkus (pikslites)

\/ (pildi pikkus (pikslites))’+ (pildi laius (pikslites))’
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Andmete normaaljaotust kontrolliti Kolmogorov-Smirnov ja Shapiro-Wilk testidega, ning
kui andmed ei olnud normaaljactusega, siis kasutati mitteparameetrilisi teste. Statistilist
olulisust kontrolliti Kruskal-Wallis testiga jargneva parameetrite vahel: skanneri mdju juure
kogupikkusele, keskmisele diameetrile ja kasvuaja pikkusele; kiirusgrupi mdju juurte
keskmisele diameetrile ja kogupikkusele; erinevate ajagruppide, Kkiirusgruppide ja
temperatuurigruppide vahelised mojud juurte kasvukiirusele; erinevate ajagruppide ja
temperatuurigruppide méju huifide suhtelisele pikkusmuudule. Statistiliselt olulise seose
esinemisel kontrolliti gruppide vahelisi erinevusi Dunn’i post hoc testiga. Dunn’i test valiti,
sest valimid (eelkdige temperatuurigrupid) erinesid suuruselt. Regressioonanallilsiga
kontrolliti seoseid juurte kogupikkuse, keskmise diameetri, kasvuaja pikkuse ja keskmise
kasvukiiruse vahel, juurte kasvukiiruse ja mullatemperatuuri vahel ning hidfide kaibe ja
mullatemperatuuri vahel. Tulemused loeti statistiliselt oluliseks, kui p-vaartus oli vaiksem
kui 0,05 (p < 0,05). Tulemustes esitatud keskmised mullatemperatuuri, kasvujuurte
keskmise kasvukiiruse, huulfide koguproduktsiooni, kao, suhtelise koguprodukisiooni,
suhtelise kao ja kaibe vaartused on esitatud koos standardveaga. Andmeanallls ja
joonised tehti programmi RStudio versiooniga 2023.12.2 (R Core Team, 2024), kasutades
pakette ggplot2 (Wickham, 2016), dplyr (Wickham et al., 2023) ja FSA (Ogle et al., 2025).

2.5. Too autori roll

To66 autor osales uurimisteema kontseptuaalsetes aruteludes, katseala valimisel ning
skannerite paigaldamisel. To6 autor viis Iabi pildianaltusid: piltide eeltddtluse, kasvujuurte
kasvu mootmised programmiga WinRHIZO Tron, treenis masindppeprogrammi
RootPainter, mille abil toétas valja mudelid juure ja hiifide kasvu hindamiseks.
Andmeanallus, graafikud ning t66 teoreetiline osa on loonud ja kirjutanud t66 autor
vastavalt juhendajate nduannetele. Skannerite tehnilise lahenduse t66tas valja Raivo

Metsvaht, kes vastutas ka skannerite igapaevase t66s hoidmise eest.
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3. Tulemused

3.1 Sugisene mullatemperatuur

Mullatemperatuur oli langustrendis suve keskpaigast talve alguseni (Joonis 6). Vaadeldud
perioodi kdige soojem kuu oli juuli (keskmine mullatemperatuur 16,2 £ 0,1°C). Kdige
kérgem mullatemperatuur esines 30. juulil olles 17,6 % 0,2°C. Augustis oli
mullatemperatuur keskmiselt 16,1 £ 0,2 °C. Oktoobrist alates langes mullatemperatuur ka
alla 9°C, olles keskmiselt 9,2 £ 0,1 °C. Detsembriks oli keskmine mullatemperatuur 3,3
0,1 °C, millest esimesel skanneri oli mullatemperatuur 3,0 + 0,2°C, teisel skanneril 3,5
0,2°C ning kolmandal 2,6 + 0,4°C. Erinevate skannerite juures moodetud
mullatemperatuurid ei erinenud Uksteisest (p > 0,05). Odpaevased mullatemperatuuri

varieeruvused olid samuti ebaolulised (p > 0,05) varieerudes vaid 0,45 £ 0,04°C.
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Joonis 6. Igapdevane keskmine mullatemperatuur uurimisperioodil kbigi kolme skanneri (SK)

juures (eristatud vérvidega), 10 cm sligavusel. N = 591 (197 SK kohta).

3.2. Kasvujuurte sugisene kasvudinaamika

Ajavahemikul augustist kuni detsembrini analtisitud 22 hariliku kuuse ja hariliku manni
kasvu- ja juhtejuure keskmine kogupikkus oli 4,3 cm (Lisa 2). Kdige pikema juure
kogupikkus kuitndis kasvuperioodi |6puks 18 cm-ni, samas kui kodige liuhema juure
kogupikkus oli vaid 0,6 cm. Kogupikkus hélmas alati kasvujuure teiskasvule Ule lainud osa
ehk juhtejuurt. Mdddetud juurte diameeter varieerus 0,5-1,8 mm, keskmiselt 1,1 mm.
Keskmine kasvuaja pikkus oli 59 paeva ning vahemik erines 20—110 paevani. Keskmine

paevane kasvukiirus varieerus vahemikus 0,1-2,5 mm/paevas, keskmiselt 0,76
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mm/paevas. 11 juurel 22st kasvasid basaalses osas imijuured. Valja toodud 22 juure
puhul ei leitud seost juure kogupikkuse (cm) ja keskmise diameetri vahel (Joonis 7) ega
ka juure kogupikkuse ja kasvuaja pikkuse (paevades) vahel. Ei leitud tdestust, et juure
keskmine diameeter ja keskmine kasvukiirus (cm/pdevas) ega keskmine diameeter ja
kasvuaja pikkus oleksid omavahel seoses. Samuti ei mojutanud skanner (p > 0,05) juure

pikkust, keskmist diameetrit ega kasvuaja pikkust.
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Joonis 7. Juurte diameetrigrupid (véarviliselt) koos kogupikkusega. N = 336 (8—46 juure kohta).

Juurte kogupikkus tbusis jarsult stgise alguses ning seejarel aeglustus kuni seiskumiseni
koos mullatemperatuuri langusega (Joonis 8).
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Joonis 8. Juurte kogupikkus igal pdeval koos mullatemperatuuriga. R téhistab juure koodi ning
sulgudes on vastava skanneri (SK) number. N = 642 (79—172 juure kohta).
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Vaatlusperioodil tdpsemalt mdddetud 11 juure keskmine kasvukiirus oli 2,0 £ 0,3 mm/p,
millest aeglase kasvuga kasvujuurte keskmine paevane kasvukiirus oli 1,1 £ 0,1 mm/p,
keskmise kasvukiirusega juurtel 1,6 + 0,1 mm/p ja kiire kasvukiirusega juurtel 3,2 £ 0,5
mm/p. Keskmine mullatemperatuur, millal juurte kasvukiirus langes esimest korda nullini
oli 8,9 + 1,2°C (varieeruvus 4,6—12,6°C) (Joonis 9). Talvel (detsember 2024 — marts 2025)

oli juurte kasvukiirus nullildhedane.
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Joonis 9. Juurte kasvukiirus koos mullatemperatuuriga. R téhistab juure koodi ning sulgudes on
vastava skanneri (SK) number. Must tdpp mérgib kuna vastava juure kasvukiirus langes esimest
korda 0 mm/p. N = 642 (79-172 juure kohta).

Kasvujuurte kasvukiirus oli positiivses korrelatsioonis mullatemperatuuriga (R = 0,15; p <
0,001). Mullatemperatuuri langemisel kasvukiirus vahenes. Augustis oli kasvujuurte
keskmine kasvukiirus 2,18 + 0,98 mm/paevas, kui mullatemperatuur oli keskmiselt 15,4 +
0,1°C (Tabel 2). Septembris keskmisel mullatemperatuuril 13,6 + 0,3°C oli juurte keskmine
kasvukiirus oli 2,0 + 0,5 mm/paevas. Oktoobris langes keskmine kasvujuurte kasvukiirus
alla Uhe, olles 0,9 + 0,4 mm/paevas kui keskmine mullatemperatuur oli langenud 9,2 +
0,1°C-ni. Novembri keskmine kasvukiirus oli vaid 0,16 + 0,10 mm/paevas kui
mullatemperatuur oli keskmiselt 6,3 + 0,2°C. Detsembrist alates oli keskmine paevane
kasvukiirus peaaegu null, olles detsembris 0,001 £ 0,001 mm/paevas ning vahemikus
jaanuar kuni marts 0,004 + 0,003 mm/paevas, keskmised mullatemperatuurid vastavalt
3,3+0,2°C ning 1,8 £ 0,2°C.
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Tabel 2. Juurte keskmine kasvukiirus (mm/péevas) igal kuul koos vastava keskmise

mullatemperatuuriga (°C).

Juur R1 (SK1) RS3 (SK1) R9 (SK2) R11 (SK2) R14(SK3) R18(SK3)
alguse kp 22/09/24 20/09/24 29/08/24 30/08/24 09/10/24 25/08/24
alguse temp 13,59 14,42 14,8 15,0 10,08 15,91
16pu kp 07/02/25 27/11/24 15/03/25 09/12/24 02/11/24 27/10/24
[6pu temp 1,9 4,3 1,1 3,3 7.8 9,1
Aug - - 4,08 £ 0,05 1,69 £ 0,01 - 0,78 £ 0,29
kasvukiirus

Aug temp 16,5+0,6 16,5+0,6 15,2+ 0,2 15,3+0,3 15,6 £+ 0,1 15,6 +0,1
Sept 3,13+ 3,00+032 2,51+0,36 0,88+0,08 - 0,55+0,03
kasvukiirus 0,20

Sept temp 129+0,2 13,2+0,2 14,2+0,2 14,4 +0,2 13,2+0,2 13,2+0,2
Okt 1,89 + 1,63+0,07 0,001 £0,001 0,04+0,01 1,75+0,03 0,08+0,02
kasvukiirus 0,07

Okt temp 9,1+0,2 9,1+0,2 92+0,2 9,2+0,2 9,1+0,2 94+0,2
Nov 0,53+ 0,39+ 0,08 00 00 0,03+0,03 00
kasvukiirus 0,07

Nov temp 6,0+0,2 6,0+0,2 6,2+0,2 6,2+0,2 6,0+0,3 7,1+0,1
Dets 0,004 + 00 0+0 0,002 + 0+0 00
kasvukiirus 0,002 0,002

Dets temp 3,2+0,1 3,2+0,1 34+0,8 40+0,3 3,0+0,2 3,0+0,2
Talv 0,003 + 00 0,02 + 0,01 00 00 00
kasvukiirus 0,001

Talv temp 1,7+0,1 24+0,2 1,3+0,1 1,3+0,1 2,3+0,1 2,3+0,1

R’nr’ — juure kood, sulgudes skanneri (SK) number; alguse kp — kuupéev, mil juur kasvu alustas;

16pu kp — kuupéev, mil juurekasv I6ppes; algus temp — vastav mullatemperatuur kasvu alguses

(°C); 16pu temp — vastav mullatemperatuur juurekasvu I6pus (°C); temp — mullatemperatuur (°C)

antud kuul; kasvukiirus — kasvujuure keskmine kasvukiirus antud kuul (mm/péevas); Talv — jaanuar

kuni méarts 2025. “-” tahistab juure puudumist antud ajavahemikul. Vaéartuste jarel on margitud

standardviga.

35



Joonis 10 illustreerib juurte kasvukiirust esimesel 200 tunnil peale kasvu algust, mis oli
aluseks juurte erinevatesse kiirusgruppidesse jagamisel. Ullatavalt ei leitud keskmise
diameetri ja juurte kasvu kiirusgrupi vahel seost. Seos leiti aga kiirusgrupi ja juure
kogupikkuse vahel, kus kiire kiirusgrupi juured saavutasid pikema kogupikkuse (cm) kui
aeglase Kkiirusgrupi kasvujuured (p < 0,05). Seevastu keskmise Kkiirusgrupi juurte

kogupikkus ei erinenud ei kiire ega aeglase kasvugrupi juurtest (p > 0,05).

=
£04
é Kiirusgrupp
% == aeglane
= keskmine
;:‘f 0.2 Kiire
S
X

0.0

0 50 100 150 200
Kasvu tund

Joonis 10. Juurte kasvukiirus ajas (esimesed 200 tundi). Uksikute juurte andmepunktid heledamalt;
esile téstetud iga kiirusgrupi trendijoon. Kiirusgrupid (eristatud véarviliselt): aeglane (< 0,05 mm/h),
keskmine (0,05-0,1 mm/h), kiire (> 0,1 mm/h). N = 336 (8—46 juure kohta).

3.2.1. Obpéevane kasvudiinaamika

Ajagrupi (66, hommik, Iduna, 6htu) otsest méju kasvujuurte kasvukiirusele ei taheldatud (p
> 0,05), kuid ajagrupil ja mullatemperatuuril esines oluline koosmdju kasvukiirusele (p <
0,001). Ule 9°C mullatemperatuuril oli Idunane juurte keskmine kasvukiirus aeglasem kui
60sel ja dhtul (p < 0,001) (Joonis 11). Alla 9°C mullatemperatuuril ajagruppide vahelist
erinevust ei leitud (p > 0,05). Keskmine kasvukiirus oli alla 9°C-s madalam kui tle 9°C
mullatemperatuuril (p < 0,001).

36



<9°C >9°C

bM
< ¢ abM aM bM
E . ! ’ !
E | t :
n 0.2 . : ¢
E A
S
=0
>
w
@
5 0.1 L
2 aL aL aL a
ﬁ I
@ L |
X | [ | |
0.0
(o) Hommik  Lduna Ohtu (o)) Hommik L&una Ohtu
Ajagrupid

Joonis 11. Kasvujuurte 66pédevane kasvukiirus erinevates temperatuuri- ja ajagruppides. Ajagrupid:
66 (00.00-06.00), hommik (06.00-12.00), Iéuna (12.00-18.00), ©6htu (18.00-00.00).
Temperatuurigrupid: vasakul <9°C (N = 41-57 ajagrupis), >9°C (N = 246—-254 ajagrupi kohta). ab
kirjeldavad erinevusi ajagruppide vahel (hes temperatuurigrupis;, LM kirjeldavad erinevusi
temperatuurigruppide vahel (hes ajagrupis. Karpdiagrammil mediaan mérgitud horisontaalselt,
karbi piirid téhistavad 0,25 ja 0,75 kvantiile ning vurrud téhistavad +1,5xIQR, erandid on (ksikute

andmepunktidena.

Juurte kasvukiirus erines sdltuvalt kiirusgrupist (p < 0,001). Kiire kiirusgrupi kasvujuured
kasvasid keskmiselt umbes kaks korda kiiremini vdrreldes keskmise kiirusgrupiga ja kolm

korda kiiremini kui aeglase kiirusgrupi kasvujuured (Tabel 3, p < 0,001).

Tabel 3. Kiirusgruppide juurte keskmine tunniajane kasvukiirus (mm/h) + standardviga,

vastavalt kiirusgrupile.

Kiirusgrupp Kiirusgrupi vahemik (mm/h) Kiirusgrupi juurte keskmine tunniajane
kasvukiirus (mm/h)

Aeglane <0,05 0,048 £ 0,001 A

Keskmine 0,05-0,1 0,073 £ 0,002 B

Kiire >0,1 0,147 £ 0,002 C

ABC téhistavad olulist erinevust véértuste vahel. N = 2148 (600-800 kiirusgrupi kohta).

Kiirusgrupi ja ajagrupi koosmoju kasvukiirusele ei leitud (p > 0,05), kuid oluline koosmdju
kasvukiirusele esines mullatemperatuuri, kiirusgrupi ning ajagrupi vahel (p < 0,01). Alla

9°C mullatemperatuuril kasvasid kiire kiirusgrupi kasvujuured Idunal aeglasemalt kui

37



hommikul, 6htul ja 66sel (p < 0,01) (Joonis 12). Aeglase ja keskmise kiirusgrupi juurtel
dOpaevast erinevust ei taheldatud. Ule 9°C mullatemperatuuril esines iga kiirusgrupi
juurtel 6dpaevane ritm (p < 0,001). Léunane kasvukiirus oli teistest ajagruppidest
aeglasem olenemata juure kiirusgrupist (p < 0,05). Aeglase kiirusgrupi kasvujuurtel oli Gle
9°C mullatemperatuuril hommikune kasvukiirus aeglasem kui éhtul (p < 0,0001) ja 66sel
(p < 0,05) ning 6htune kasvukiirus kiirem kui 6ine kasvukiirus (p < 0,05). Alla 9°C
mullatemperatuuril olid iga ajagrupi siseselt kiire kiirusgrupi juured kogu aeg kiirema
kasvukiirusega kui aeglase voi keskmise kiirusgrupi juured (p < 0,0001), samas kui
aeglase ja keskmise kiirusgrupi juurte vahel Giheski ajagrupis erinevust ei leitud. Ule 9°C
mullatemperatuuril erinesid koéikide kiirusgruppide keskmised kasvukiirused Uksteisest,
igas ajagrupis (p < 0,0001). Peaaegu mistahes kiirusgrupi juured kasvasid igas ajagrupis
aeglasemalt <9°C mullatemperatuuril vérreldes >9°C mullatemperatuuriga (p < 0,01),

valja arvatud aeglase kiirusgrupi juured ldunasel ajaperioodil, mille puhul erinevust
kasvukiiruses ei leitud.
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Joonis 12. Erineva kasvukiirusega kasvujuurte keskmine kasvukiirus (mm/h) erinevas
temperatuuri- ja ajagrupis. Ajagrupid: 66 (00.00-06.00), hommik (06.00—12.00), Iéuna
(12.00-18.00), 6htu (18.00-00.00). Kiirusgrupid: aeglane (< 0,06 mm/h), keskmine (0,05-0,1
mm/h), kiire (> 0,1 mm/h). Temperatuurigrupid: vasakul <9°C (N = 12—210 (he aja- ja kiirusgrupi
kohta) ning paremal >9°C (N = 372-578 iihe aja- ja kiirusgrupi kohta) mullatemperatuur. ABCD
kirjeldavad erinevusi ajagruppide vahel (hes temperatuurigrupis ja Kiirusgrupis, xyz kirjeldavad
erinevusi Kiirusgruppide vahel lihes temperatuurigrupis. LM kirjeldavad erinevusi temperatuurigrupi
vahel (ihes ajagrupis ja kiirusgrupis. Karpdiagrammil mediaan mérgitud horisontaalself, karbi piirid
tdhistavad 0,25 ja 0,75 kvantiile ning vurrud téhistavad =*1,6%IQR, erandid on (ksikute
andmepunktidena.
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Joonis 13 illustreerib juurte keskmistatud 66paevast kasvudinaamikat iga kellaaja kohta,

eri kiirusgruppides. Igal kiirusgrupil toimub parastldunal (12—-18) langus kasvukiiruses.
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Joonis 13. Juurte keskmine tunniajane kasvukiirus igal kellaajal, eri kiirusgruppides. Kiirusgrupid
eristatud eri vérvidega, iga joon tahistab (hte juurt. Kiirusgrupid: aeglane (< 0,05 mm/h), keskmine
(0,05—-0,1 mm/h), kiire (> 0,1 mm/h). N = 264 (24 juure kohta).

3.3. Huufide kasvudunaamika

Koheselt peale skannerite paigaldamist, juulis ja augustis mullatemperatuuril 15,8 %
0,1°C, oli huufide kogupikkus valdavalt madal (Joonis 14). 30. juulil ehk perioodi kdige
soojemal paeval (17,6 + 0,2°C) taheldati igal skanneril hiadfide lUhiajalist kiiret kasvu.
Huufide kasvu hairingujarge stabilisatsioon toimus valdavalt kolme kuu jooksul. Hiufide
kiire suktsessioon hairingujargselt varskelt segatud mullal toimus septembris, Uhe kuu
jooksul, kui mullatemperatuur oli keskmiselt 13,6 + 0,3°C ja sademeid oli rohkem.
Oktoobrist alates, mil mullatemperatuur oli keskmiselt 6,3 + 0,1°C, hllfide produktsiooni
ja kao fluktueerumised stabiliseerusid. Skanneritel SK2 ja SK3 kasvate hidlfide
kogupikkused ei erinenud statistiliselt (p > 0,05), kuid erinesid (ehk olid vaiksemad)

esimese skanneri (SK1) kogupikkuse vaartustest (p < 0,01) (Joonis 14).
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Joonis 14. Hiiiifide kogupikkus koos vastava mullatemperatuuriga (eristatud vérviliselt iga skanneri
(SK) kohta). N = 546 (182 SK kohta).

Hulfide suhteline pikkusmuut varieerus ajas, esimesel skanneril oli kdige suurem
pikkusmuudu vaartus (2,2) juuli alguses. Kdige suuremat piiki tdheldati 29. juulil (Joonis
15), kus kdige kérgemad RHER vaartused olid teisel ja kolmandal skanneril, vastavalt 2,3
ning 1,3. Jargneval pdeval oli samadel skanneritel margatav RHER langus, vaartusega
-0,6 molemal skanneril ehk kiirelt moodustunud huufid kadusid ajalise nihkega, aga
kiiresti. Teisel skanneril esines Uksikuid kdrgemaid vaartuseid ka slgise alguses naiteks
24. septembril ja 2. oktoobril, vaartustega 1,6 ning 1,3. Neile eelnevalt olid RHER

vaartused samal skanneril madalad — 23. ja 30. septembril mdlemal -0,5.
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Joonis 15. Suhteline hiidifide pikkusmuut (cm/cm) ajas, igal skanneril. N = 531 (177 SK kohta).
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Uhe skanneri pindala kohta arvutatud hiifide koguproduktsiooni ja kao vaartused olid
skannerite vaheliselt sarnases suurusjargus (Joonis 16). Hulfide koguproduktsioon ja
kadu olid samuti proportsionaalsed, kus suuremale koguproduktsioonile jargnes ka
suurem kadu. Kogu ajavahemiku keskmine kuine koguproduktsioon oli 871 £+ 152 cm ning
kadu -629 + 106 cm. Kdige vaiksem koguproduktsioon (137 + 50 cm) ja kadu (-180 + 82
cm) esinesid augustis; kdige kdrgem koguproduktsioon oli oktoobris (1790 + 94 cm) ning
kdige suurem kadu novembris (-1159 £ 112 cm). Detsembriks langes huifide kuine

koguproduktsioon vaartuseni 699 + 192 cm ning kadu oli vastavalt -731 + 85 cm.
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Joonis 16. Seenehililifide kuine koguproduktsioon (A) ja kadu (B). Skannerid (SK) eristatud
vérvidega. N = 32 (A+B; 6 (ihe SK kohta).

Huufide suhteline kuuajane koguproduktsioon ja suhteline kadu vahenesid juulist
detsembrini (Joonis 17). Kogu kasvuperioodi kuine suhteline koguproduktsioon oli
keskmiselt 1,9 £ 0,6 cm, esimesel skanneril vastavalt 1,0 £ 0,8, teisel 3,0 + 0,8 ning
kolmandal 1,6 £ 0,4 cm. Kogu perioodi suhteline kadu oli keskmiselt -1,1 £ 0,2 cm (SK1
-0,9 £ 0,3, SK2 -1,5 £ 0,4 ning SK3 -1,0 £ 0,2 cm). Juulis oli suhteline koguproduktsioon
keskmiselt 4,8 + 0,7 cm (esimesel ja teisel skanneril 5,5 + 0,1 cm ning kolmandal
skanneril 3,3 cm), samas kui detsembris oli kdigi skannerite suhteline koguproduktsioon
0,5 + 0,1 cm. Juulis oli suhteline kadu kuus keskmiselt -2,1 £ 0,6 cm, millest esimese ja
kolmanda skanneri suhteline kadu oli -1,6 + 0,4 cm ning teisel skanneril -3,1 cm.

Detsembris oli iga skanneri suhteline kuine kadu -0,5 £ 0,1 cm.
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Joonis 17. Seenehdiiifide kuine suhteline koguproduktsioon (A) ja suhteline kadu (B). Skannerid
(SK) eristatud véarvidega. N = 32 (A+B; 6 (ihe SK kohta).

Iga skanneri hitfide koguproduktsiooni ja kao mustritel oli sarnane tendents (Joonis 18).
Koguproduktsioon ja kadu olid omavahel nihkes. Perioodil oktoober—detsember ol
hadfide koguproduktsioon keskmiselt 302 + 35 cm ning kadu keskmiselt -226 + 27 cm Uhe
skanneri pinna kohta. Kbdige suurem koguproduktsioon oli oktoobri esimesel nadalal
vaartusega 658 + 141 cm. Kdérge produktsioon oli ka nadalal 5-11 november, mil
koguproduktsioon oli 611 = 118 cm, millele jargneval nadalal oli kadu -421 + 33. Kdige
suurema hiifide nadalase kao ajal (algusega 29. oktoober), kui kadu oli -499 + 81, esines

vastavalt ka perioodi kdige madalam koguproduktsioon (132 £ 50).
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Joonis 18. Seenehiiiifide nddalane koguproduktsioon (A) ja kadu (B) skanneeritava pinna kohta;
nédal, tdhistatud néddala esimese pdeva kuupéevaga; skannerid (SK) eristatud vérvidega. N = 78
(A+B; 13 (ihe SK kohta).

Huufide suhteline koguproduktsioon oli iganddalaselt keskmiselt 0,4 + 0,2 cm ning
suhteline kadu -0,28 + 0,05 cm (vastavaid andmeid ei ole esitatud). Nadalane huifide
suhteline kadu oli kdige suurem parast suvist kolonisatsiooni. Teisel skanneril oli kdige

suurem suhteline koguproduktsioon ning vastavalt ka kdige suurem suhteline kadu.

Huufide nadalane kaive oktoobrist detsembrini oli keskmiselt 0,24 + 0,03 (Joonis 19).
Kdige kiirem kaive oli oktoobri esimesel nadalal. Terve oktoobri nadalane kaive oli
keskmiselt 0,3 £ 0,1 (esimesel skanneril keskmiselt 0,2 + 0,1; teisel skanneril 0,4 + 0,1

ning kolmandal 0,5 + 0,1 nadalas), novembrisi 0,23 + 0,04 ning detsembris 0,10 + 0,02.
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Joonis 19. Hiilifide nédalane kéive iga skanneri (SK) kohta. Né&dal, tdhistatud nddala esimese

pdeva kuupdevaga; skannerid eristatud vérviliselt. N = 39 (13 SK kohta).

Huadfide kuine kaive kogu katse valtel (juuli—dets) oli keskmiselt 1,8 + 0,3. Suktsessiooni
eelselt oli kaive juulis 3,7 + 0,9 ning augustis 1,7 £ 0,7. Suktsessiooni ajal kaive tdusis,
olles septembris 2,4 + 0,6. SUgisperioodi (oktoober—detsember) kaive oli 1,0 £ 0,2, millest
kaive oli oktoobris 1,5 + 0,2, novembris 1,0 £ 0,2 ning detsembris 0,5 £ 0,1. Hiufide
nadalane kaive slgisperioodil (oktoober—detsember) oli positivses korrelatsioonis

mullatemperatuuriga (R> = 0,53; p < 0,001), kus kaive oli kirem soojemal

mullatemperatuuril (Joonis 20).
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Joonis 20. Nédalase hliiifide kdibe seos mullatemperatuuriga. N = 39 (13 iihe SK kohta).
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3.3.1. Odpaevane kasvudiinaamika

Ule 9°C mullatemperatuuril méjutas ajagrupp hiifide pikkusmuutu (RHER, cm/h) (p <
0,001). Ule 9°C mullatemperatuuril oli hilfide tunniajane pikkusmuut hommikul ja 66sel
vaiksem kui I6unal ja ohtul (p < 0,05) (Joonis 21). Alla 9°C mullatemperatuuril erinevust
ajagruppide vahel ei leitud. Hllfide suhteline pikkusmuut oli alla 9°C mullatemperatuuril
00sel, Idunal ja 6htul oluliselt vaiksem kui kérgema mullatemperatuuriga grupis (p < 0,01).

Hommikuse suhtelise pikkusmuudu ja mullatemperatuuri vahel seost ei suudetud

tdbestada.
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Joonis 21. Hiiiifide suhteline pikkusmuut <9°C (N = 125-126 ajagrupis) ja >9°C (N = 226-243
ajagrupi kohta) mullatemperatuuril erinevates ajagruppides. ab kirjeldavad suhtelise pikkusmuudu
erinevusi ajagruppide vahe; LM kirjeldavad erinevusi vastavate ajagruppide mullatemperatuuri
vahel. Karpdiagrammil mediaan maérgitud horisontaalselt, karbi piirid tdhistavad 0,25 ja 0,75

kvantiile ning vurrud tahistavad +1,5%IQR, erandid on liksikute andmepunktidena.

Hudfide suhteline pikkusmuut oli kdige kdérgem parastldunal ja 6htul (15-20), eriti

skanneritel 2 ja 3 (Joonis 22).

45



Skanner (SK)

== SK1
= SK2
SK3

-0.005 \/
¥

-0.01

Hadofide keskmine suhteline pikkusmuut
2 o
o & =
%
i
%\

_0'0150 123 4567 8 91011121314151617181920212223

Kellaaeg

Joonis 22. Keskmine hilifide suhteline pikkusmuut igal skanneril (SK, eristatud vérvidega). N = 72
(24 SK kohta).

3.4. Alustaimestiku juurte kasvudinaamika kirjeldus

Alustaimestiku juured kasvasid ka talvel. Naiteks Uks alustaimestiku juur kasvas

kolmandast jaanuarist kolmanda veebruarini 5,1 mm (Joonis 23) ning martsiks veel 4,2

mm.

Joonis 23. Néide alustaimestiku kasvust talvel — jaanuaris (A), veebruaris (B) ja mértsis (C);

suurendus 15x.

46



Skanneri teises kohas kasvas Uks alustaimestiku juur jaanuarist veebruarini 4,7 mm

(Joonis 24). Sama juur oli martsiks kasvanud veel 7,2 mm vdrra ning aprilli alguseks 3,3

mm vorra. Keskmine mullatemperatuur jaanuaris oli 2,2°C, veebruaris 1,5°C ja martsis
1,2°C.

Joonis 24. Teine néide alustaimestiku kasvust talvel — jaanuaris (A), veebruaris (B), mértsis (C) ja

aprillis (D); suurendus 15x.

3.5. Juurekasvu modtmistapsus

Heterogeensel taustal oleva juurepildi automaatseks mddtmiseks tuvastati RootPainteri
abiga juur taustast (Joonis 25). Binaarpildi juurepind oli ebathtlane, kuna juur oli kohati

kaetud mullaosakestega, mida RootPainterit tuvastama ei dpetatud.

Joonis 25. Originaalpilt juurest heterogeensel taustal (vasakul) ning RootPainteri poolt tuvastatud

binaarpilt vastavast juurest (paremal).
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Korraparatu kujuga juure binaarpildi analliis programmiga RhizoVision Explorer oli
raskendatud (Joonis 26A). Seda iseloomustab rohkel arvul punaseid ja siniseid jooni Ule
musta juure kujundi: RhizoVision Explorer margib iga juure Uhe joonena, millest suurema
diameetriga juured varvitakse siniseks ja vaiksema diameetriga juured punaseks
(Seethepalli et al.,, 2021). Seega arvas programm, et tegemist on Uhe juure asemel
mitmete juurtega. Kasutades aarte silumise funktsiooni, saab kujutist juurest lihtsustada
(Joonis 26B). Siiski esines juure binaarpildil sigavamaid sisseldiked, mida silumine ei

parandanud.

Joonis 26. RhizoVision Exploreri poolt analliiiisitav juur vaikimisi seadistusega (ehk ilma &éri

silumata (A) ning &éarte silumise seadistusega tugevusel 25 (B).

Juure parameetrid voivad erineda sdltuvalt anallisiks kasutatavast programmist (Tabel
4). Referentsiks loeti manuaalselt WinRHIZO Tron 2018 programmiga analidsitud
vaartuseid. Reaalsusele vastavaks juure pikkuseks loeti 3,1 cm. RootPainteriga oli pikkus
rohkem Kkui poole vérra suurem, olles 5,2 cm. RhizoVision Exploreri tulemus sdltus
seadistusest, kus vaikimisi seadistusel oli pikkus rohkem kui 4 korda suurem
referentsvaartusest. Seadistuse muutmisel (segmenteeritud objekti servade silumine) oli
tulemus tunduvalt tdpsem, olles siiski Ulehinnatud, juure pikkus vastavalt 4,4 cm.
Projektsiooni pindala hinnang oli RootPainteril palju tapsem, olles umbes 25% vorra
Ulehinnatud. RhizoVision Explorer hindas vaikimisi seadistusel juure pindala peaaegu
neljakordselt Gle, samal ajal keskmist diameetrit alahinnates. Kui RhizoVision Exploreris
kasutati servade silumise funktsiooni, oli pindala Ulehinnang kahekordne ning keskmine
diameeter ulehinnatud. RootPainteri hinnang diameetrile oli umbes seitse korda tegelikust

vaartusest suurem.
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Tabel 4. Erinevate programmide poolt analiidsitud juure méotmised. Andmed juurelt R2

(SK1), méédetud 07.09.2024 kell 21.

Programm Juure Projektsiooni Pindala Keskmine
pikkus pindala diameeter
WinRHIZO 3,1cm 0,4 cm? 1,1 cm? 1,2 mm
Tron 2018
RootPainter 5,2cm 0,5 cm? - 8,1 mm
RhizoVision 13,4 cm - 4,0 cm? 0,9 mm
Explorer
RhizoVision 4.4 cm - 2,1 cm? 1,5 mm
Explorer
(silutud)

RhizoVision Explorer (silutud) puhul kasutati déarte silumise seadistust (edge smoothing, threshold

25).
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4. Arutelu

4 1. Juurte kasvudunaamika

Kéesolevas t60s, esmakordselt Eestis kasutati skannereid metsamulla 6kosusteemi
vaatluseks in situ, vbimaldades tunniajase tapsusega jalgida puittaimede kasvujuurte ja
seenehliifide kasvudinaamikat. Selline suure sagedusega andmestik avab seni
ligipadsmatu akna maa-alusele elustikule ning aineringetele mullas, mis on oluline
boreaalsete Okosusteemide tuleviku prognoosimiseks ja kliimamuutustele reageerimise
mudelite tapsustamiseks. Kuigi vaatlused algasid kohe peale skannerite paigaldamist,
ilmus esimene juur skanneritele peale kahekuist stabiliseerumise perioodi. Kolmele
skannerile kokku kasvas vaatlusperioodi jooksul 22 selgesti eristatavat kasvujuurt, mis
voib viidata skannerite paigaldamisel katki Idigatud juurte asendumisele, sest kasvujuurte
osakaal peenjuurestikus on tavaliselt kdige vaiksem, ning jaab harilikul kuusel <10% (Sell
et al, 2024). Hairingujargne peenjuurestiku taastumine rohkemate kasvujuurte
moodustumise kaudu on kirjeldatud ka teistes skannermetoodikat kasutavates to60des
(Ding et al, 2020; Nakahata, 2020). Vaadeldud 22 juure kogupikkus varieerus
markimisvaarselt ehk 0,6 sentimeetrist 18 sentimeetrini. Ka nende 1abim&6t ning kasvuaja
pikkus olid erinevad, aga kasvujuurte kogupikkus ja 1abimddt omavahel ei korreleerunud.
Seega vastupidiselt esimesele hlpoteesile ei leitud seost kasvujuurte kasvukiiruse ja
nende keskmise 1abimdddu vahel. Varasemalt on olulist positiivset korrelatsiooni juurte
diameetri ja kasvukiiruse vahel taheldatud, naiteks harilikul tammel (Pages, 1995),
harilikul maisil (Cahn, 1989), lookjas magimannil (Mason et al., 1970) ja kalifornia
I6hnaseedril (Wilcox, 1962). Wilcox (1962) markis veel, et juurte kasvukiirus oli rohkem
seotud juure diameetri kui juure jarguga. Samas on Mao jt (2013) taheldanud, et sama
diameetriklassiga kasvujuured vbivad erineda oma kasvukiiruse poolest, mida kinnitavad
ka kaesoleva t66 tulemused. Comas ja Eissenstat (2004) taheldasid hoopis vastupidist
seost, kus kiirekasvuliste puude Kkiiresti kasvavad peenjuured olid vaiksema diameetriga
vorreldes Uldiselt aeglasema kasvuga puude peenjuurtega. Colombi jt (2017) arutlesid, et
paremaks peenjuurte kasvukiiruse ennustamiseks sobiv tegur on hoopis juuretipu kuju,
mida testiti hariliku nisu variatsioonidel. Puu juurtel teooriat kontrollitud pole. Kaesolevas
t66s ei leitud seost ka juurte kogupikkuse ja keskmise diameetri vahel, mida oma t66s on
naidanud naiteks King jt (2002). Kéesoleva t606 valim vois olla seose tuvastamiseks ka
hoopis liiga vaike, samal ajal kui kasvu- ja juhtejuurte individuaalne erinevus oli suur.
Kuna skanneritel esinevaid puujuuri oli vaid veidi Gle kahekiimne ja kdikide anallusitud

juurte kasv ei toimunud samal ajal, siis ka erinevused kasvutingimustes voisid mojutada
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seoste puudumist. Lisaks kuna skannerite piltidelt on ndha vaid uUksikute juurte

kasvudUnaamikat, siis kogu juurestiku kasvu selliselt hinnata pole véimalik.

Kooskdlas Uldteadmistega oli kasvujuurte kasvukiirus positiivses korrelatsioonis
mullatemperatuuriga, mis ei tdusnud katse valtel juurte kasvukiirust limiteeriva tasemini
(>18°C, Lahti et al, 2005; Lyr, 1996). Kasvujuured kasvasid kiiremini ule 9°C
mullatemperatuuril ja aeglustusid madalamal temperatuuril, mis oli vastavuses teise
hipoteesi ning varasema kirjandusega (Kilpeldinen et al., 2019; Lahti et al., 2005;
Lopushinsky & Max, 1990; Vapaavuori et al., 1992). Uksikud juured kasvasid aeglaselt ka
madalamatel, alla 6°C mullatemperatuuridel, mida on leitud ka varem (Alvarez-Uria &
Kdérner, 2007; Lopushinsky & Max, 1990). Mullatemperatuuri vahemik, kus juurte
kasvukiirus langes nullini varieerus 4,6—12,6°C-ni. Varasemalt on tdheldatud, et erinevate
puittaimede juurekasv ei ole Uhtlane ning 10-20% primaarsetest juurtest voivad
kasvamise |6petada iga nadal (Tryon & Chapin, 1983), kuigi juured vdivad kasvada ka
aasta labi (Niinemets & Ostonen, 2020). See viitab taimesisestele kontrollmehhanismidele
ning voib selgitada, miks mdned juured Idpetasid kasvu septembris ning méned alles
detsembris. Mone juure puhul margati erandlikku, aga vaikest kasvu talvel, mis vdis olla
ka mootmise ebatdpsus, mis tekkis naiteks skanneri mehaanilisest nihkumisest mullas,
mida taheldati veebruaris (2025). Kdige markimisvaarsem oli teise skanneri nihkumine,
mis vois olla mullapinna ebauhtlase kilmumise ja sulamise tulemus. Valistada ei saa ka
metsloomade mdju. Lisaks véivad mullaelustik ning juured ja hiifid ise oma kasvuga
mullaocsakesi kuid ka Uksteist nihutada, tekitades vaikseid muutuseid juurte asetuses

mullas.

Selle 166 koige ullatavam tulemus on alustaimestiku juurte oluline kasv talvises mullas, kui
mullatemperatuur oli alla 2°C. Juurte kasv Uksikute méédetud naidete varal oli umbes 5
mm/kuus. Kirjanduses on leitud, et nt perekonna kultuurmustikas Vaccinium corymbosum
juured l6petavad kasvu 8°C juures (Abbott & Gough, 1987). See tulemus, olgugi vaheste
visuaalsete vaatluste ja mdotmiste pdhjal, viitab vajadusele Ule vaadata aineringemudelid,
mis eeldavad tavaliselt, et kdikide maa-aluste organite kasvudiinaamika on sarnane ja
talvel puhkeseisundis. Selletéttu on oluline uurida kogu mullabkosisteemi sealhulgas nii
puude kui alustaimestiku (ning ka hadfide) 66paevast ning sesoonset kasvudinaamikat,
et mulladkoslsteemi reaktsioone tapsemalt ennustada. Edaspidi planeeritakse ka
alustaimestiku sesoonset ja 66paevast juurekasvu mobta, juuri mullast valja kaevata ning
maarata skanneril kasvavaid liikke, et siduda alustaimestiku kasvu liigispetsiifiliste

kasvudunaamikatega.
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Kolmas hupotees osutus 0Oigeks, tdestades, et puittaimede kasvujuurte kasvul esines
d6paevane ritm, mis valjendus eriti selgelt >9 kraadisel mullatemperatuuril. Ule 9°C
mullatemperatuuril oli peenjuurte kasvukiirus kdige aeglasem ajavahemikul 12—18. Kiire
kiirusgrupi juurtel eristus parastldunane (12—18) aeglasema kasvukiirusega ajavahemik
mullatemperatuurist olenemata. Samas kui kdik analtdsitud juured séltumata
kasvukiirusest kasvasid parastldunal kodige aeglasemalt dle 9°C mullatemperatuuril.
Juurte kasvuks vajalik slsinik voib parineda eelnevalt maapealsetesse taimeosadesse
salvestatud varudest (Radville et al., 2016) aga ka asja fotoslinteesi kdigus omastatud
susinivesikutest. *C isotoopuuringud kinnitavad, et varskelt seotud sisinik liigub kiiresti
taime juurestikku ja sealt edasi mulda. Selle protsessi kestus on tavaliselt 2—5 paeva ning

sOltub liigist, hooajast ja puu omadustest (Carbone et al., 2007; Epron et al., 2011).

Samas vdib juurte kasv 66paevas olla aeglasem perioodil, mis on fotoslinteetiliselt kdige
aktiivsem. Parastldunal ja keskpaeval aeglustub transpiratsioonivoog ning sulguvad
ohuléhed, mis piirab fotoslinteesi ning vahendab assimilaatide tootmist (Muraoka &
Koizumi, 2005). Seega vdib stisinikuvoog juurtesse nihkuda pigem ohtu- ja 66tundidel, kui
lehtede vajadus assimilaatide jarele vaheneb, vdoimaldades juurtel kasvada. Mahmud jt
(2018) t60s kasvasid viinapuu juured pigem hilisdhtul (18-22) ning autorid leidsid, et
juurekasvu 6dpaevane rutm on valdavalt reguleeritud sisemise bioloogilise kella poolt,
mitte valguse, slsinikiihendite saadavuse ega mulla tingimuste kaudu. On veel véimalik,
et juurte 66paevane dinaamika ei tulnud valja madalal mullatemperatuuril, sest juurte
kasv oli liga aeglane, et t66s kasitletud resolutsioonil seda tadpsemalt markida oleks
saanud. See selgitaks ka seda, miks kiire kiirusgrupi juurtel seos esines, sest nende

juurte kasvukiirus oli margatavam ka madalatel temperatuuridel.

Aeglase kasvukiirusega juurtel le 9°C mullatemperatuuril erines kasvukiirus oluliselt igas
ajagrupis, kus kdige kiirem kasvukiirus oli dhtul, kahanedes vastavalt — 6htu, 66, hommik,
[buna. Kaesoleva t60 kiirusgrupid on loodud eeldusel, et kuuse juurtel esineb
apikaaldominants, nagu ka varasemalt taheldatud (Puhe, 2003). T66 autor spekuleerib, et
aeglase kasvuga juured vdivad pikkuskasvuks vajaliku ressursi suhtes olla madala

prioriteediga, saades seda juhul, kui seda taimel “lle on” ehk 166 tulemuste pohjal éhtul.

Juurte keskmine kasvukiirus Ule terve vaatlusperioodi oli 2,0 mm/p, mis on vastavuses ka
teistel okaspuudel leitud paevase kasvukiirusega. Naiteks hariliku ebatsuuga seemikutel
on modddetud lateraalsete juurte kasvukiirust 1-2 mm/paevas (Brown et al., 1991) ning
kalifornia |6hnaseedril keskmiselt 1-3 mm/paevas (Wilcox, 1962). Kirjanduses on ka

leitud, et okaspuude maksimaalne kasvukiirus esineb juulis ja augustis ehk kasvuperioodi
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keskel ja vbib olla 3 mm/pdevas (Mao et al., 2013), mis sarnaneb antud t66 kiire

kiirusgrupi juurte keskmise kasvukiirusega.

Kuna antud t66 oli esimene sellelaadne Eestis, mille kaigus alles t66tati metodoloogiliselt
uudset lahendust valja, siis oli skannereid metsas ainult kolm. Edaspidi tuleks planeerida
parema esindatavuse saamiseks suuremat skannerite hulka ja pikendada vaatlusperioodi,

mis kataks vdhemalt Uhe kasvu- ja puhkeperioodi.

4 .2. Huufide kasvudunaamika

Kdige suurem hutfide suhtelise pikkusmuudu vaartus oli 2,2. Ka Allen ja Kitajima (2013)
said sarnase tulemuse ning mootsid RHER vaartuseks kuni 2,4. Suhtelise pikkusmuudu
vaartustes eristusid katseperioodil méned suured pikkusmuudu haripunktid. Kéige suurem
hiufide suhtelise pikkusmuudu piik korreleerus suure sajuga (123 mm, Réka ilmajaama
andmed). Hansson jt (2013b) téid valja, et suure niiskusega oli (minirisotronide) piltide
kvaliteet margatavalt kehvem, mis takistas huifide kasvu jalgimist. On margatud, et suur
veesisaldus, mis valjendub ka naiteks kondensatsioonipiiskadena piltidel vdib halvendada
RootPainteri mudeli tapsust, tekitades rohkem udlehinnanguid (Sell et al., 2022).
Kaesolevas tdds oli samamoodi visuaalselt ndha RootPainteri mudeli poolseid
Ulehinnanguid, maarates veetilkade peegeldusi ja vee uhtumisel tekkinud mullapooride
kanaleid hudfiks. Seega on suured pikkusmuudu piigid tdendoliselt metodoloogilised
Ulehinnangud, kuid ei saa valistada, et mullaniiskus soodustas hilfide kasvu.
Mullaniiskuse positiivset moju hilfide kasvule on tdheldatud ka varasemalt (Allen &
Kitajima, 2013). Veepiiskade eristamiseks hlulfidest, on plaanis tulevikus mudeleid

tapsustada.

Huufide suhteline pikkusmuut oli oluliselt vaiksem alla 9°C mullatemperatuuril, mis viitab
aeglustunud seenehuifide kasvule madalal mullatemperatuuril ja kinnitab hipoteesi, et
mullatemperatuuri  langus aeglustab ka seenehlifide kasvu. Hullfide kogu
pikkusproduktsioon ja -kadu illustreerivad hiifide hulka skanneri pildil — septembris kattus
skanneril ndha olev mullapind taielikult hidfidega. Oktoobrist alates oli ndha huifide n-6
tavalist kasvudinaamikat ning produktsioonipiikidele jargnes enamasti suhteliselt lihikese
nihkega ka kadumise piik. Stigisese edenedes vahenesid ka hllfide koguproduktsioon ja
kadu koos mullatemperatuuri langusega. Huifide kogus mullas on maa-aluse
Okosusteemi talitlemise ja seal salvestatud pikaajalise suUsiniku- ja ainevarude kontekstis
oluline. Naiteks on arbuskulaarse miukoriisa (AM) puhul valja toodud, et AM hiufid

parandavad mullastruktuuri, stabiliseerides mulla agregaate ja aidates vahendada
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erosiooni (Soka & Ritchie, 2014). Hudfide kadumise diinaamika metsamullas omakorda
mdjutab mikroobikooslusi ning on aluseks nende aktiivsusele (Brabcova et al., 2016).
Hulfide produktsioon ja kadu olid erinevate skannerite vahel sarnase dinaamikaga, mis
vdimaldab teha dldistusi ning kasvudinaamikat edaspidi matemaatiliselt kirjeldada ja
modelleerida. Kasutades kaesoleva t66 oktoobrikuu hidfide produktsiooni hinnangut ja
eeldades, et kasutatud skanneritiip véimaldab naha hadfe 1 mm kaugusele skaneerivast
pinnast, saame oktoobrikuiseks hiilfide pikkuskasvuks rohkem kui 600 meetrit ruutmeetri

kohta, mille eluiga on kaibehinnangute pohjal keskmiselt 75 paeva.

Suhteline koguproduktsioon (cm/cm) ja suhteline kadu (cm/cm) naitavad produktsiooni ja
kao kiirust — suve I6pus olid hutfide kadumine ja produktsioon kiired, aeglustudes koos
mullatemperatuuri langusega. Hiufidel taheldati antud katses visuaalselt ka talvist kasvu.
Siiski tootsid hadfid soojemal mullatemperatuuril 1 cm pikkuse kohta ka oluliselt rohkem
uut hiufide pikkust. Samas oli ka hidfide kadu kiirem. See viitab hidfide kiiremale kaibele
soojemal mullatemperatuuril, mis kinnitab ka t66s esitatud sellesisulist hipoteesi. Kiire
hadfide kaive voib soodustada kiiremat mulla orgaanilise aine kaivet ja suurendada mulla
viljakust (Mayer et al., 2021).

Kirjandusest on teada, et ektomulkoriissete seenehiufide kaibehinnangud varieeruvad
vahemikus 2,9-10 korda aastas (Allen & Kitajima, 2013; Hagenbo et al., 2024; Hendricks
et al., 2016). Kaesolevas t6d6s oli huufide kaive vahemikus oktoober—detsember 2024
keskmiselt 0,24 + 0,03 nadalas. Selle jargi oleks aastane hiulfide kaive 12,5, mis oleks
sarnases suurusjargus maksimaalne ektomuikoriissete seenehillfide kaibehinnanguga,
kuid see ei vota arvesse varieeruvusi hiilifide kaibes teistel aastaaegadel. Hiulfide kaive
varieerus ka antud t606s, olles suktsessiooni eelselt juulis 3,7 ja augustis 1,7. Detsembri
kadive oli 0,5 kuus. Parasvdotme metsades on hinnatud, et keskmine erinevat tlupi
hadfide kaive on umbes 3,5 korda aastas (Cheeke et al., 2021), mis on oletatavalt palju
madalam kui kdesolevas t66s taheldatud kaive. Siiski on raske antud t66 kaivet lldistada
teistele tulemustele eelpool mainitud erineva vaatlusperioodi téttu. Hilfide produktsiooni
hinnang ei sisalda ilmselt nende huufide koguproduktsiooni, sest asenduvat pikkust on
vaga raske hinnata, samuti on raske eristada mullaloomastiku poolt dra s66dud osa. Ka
kdesoleva t66 raames vdis visuaalselt jalgida mikrofauna toitumist seenehidfidest, millest

jai peale seedetraktist 1abi kaimist pildile valge hagu.

Seenehuifide pikkusmuudul esines 66paevane ritm, mis oli mullatemperatuurist séltuv
nagu ka juurtel. Erinevalt juurtest oli hiifide suhteline pikkusmuut madalam paeva
esimeses pooles (00-12) ning kérgem paeva teises pooles (12—00). Erinevus tuli valja

ainult Gle 9°C mullatemperatuuril. Kui huufide pikkusmuudul sesoonselt on kirjeldatud
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mudeli Glehinnanguid seoses mullaniiskusega, siis 66paevasel skaalal on kondentsvett
kdige rohkem eelkdige varahommikul, seejarel kadudes. Seega kui mudel oleks
O0paevast ritmi Ule hinnanud, oleksid kdrgemad pikkusmuudu vaartused tdéenaoliselt just
hommikul. See tédhendab, et parastldunane ja ohtune pikkusmuut ei ole tdenaoliselt
mudeli Ulehinnang, vaid peegeldab olemasolevat seost. Hipoteetiliselt vdib arvata, et
hadfide kasvu mdjutab oluliselt taimede juurte metaboolne aktiivsus ja rutm. Siiski see
valdkond nduab edasiseid kompleksemaid uuringuid, et hullfide kasvuritmi saaks
seostada nii taime kui kasvukeskkonna 0OOpaevaste muutustega. Hudlfide ja juurte
kasvukiiruste korreleerimiseks on vajalik teha mudelid, mis treenitakse miukoriissete
imijuuretippude tasandil, et md&dta juure- ja vastavate juurega assotsieerunud
seenehliifide kasvu. Edaspidi kavatsetakse mddta lisaks mullatemperatuurile ka

mullaniiskust ning seostada hiitfide produktsiooni puittaimede imijuurte kasvuga.

4.3. Juurekasvu modtmistapsus

Programmiga RootPainter (Smith et al., 2022) mudeli valjatdotlemisel on oluline dpetada
mudelit ainult juurt tuvastama, et Ulehinnanguid valtida. Originaalses kasvukeskkonnas
(mullas) kasvavad juured on aga tihti kaetud vahemalt osaliselt mullaosakeste, teiste
juurte, surnud orgaanika ja episoodiliselt ka mullaloomadega. Selletottu on RootPainteri
mudeli poolt tuvastatud kuvand juurest ebasimmeetriline ning kohati linklik. See aga
raskendab antud kuvandilt tapset juuresegmendi pikkuse ja diameetri modtmist.
Programmi RootPainter pikkuse Ulehinnang oli vahem Kkui poole suurem tegelikust,
projektsiooni pindala (PA) tlehinnang oli vaiksem, kuid siiski tlehinnatud ning keskmise
diameetri hinnang oli umbes seitse korda tegelikkusest suurem. Ka programmi
RhizoVision Explorer (Seethepalli et al, 2021) hinnang juure parameetritele ol
Ulehinnatud, kuid servade silumise funktsiooni kasutades Ulehinnang vahenes, viidates
sellele, et RhizoVision Explorer ei suuda mddta kompleksete kujutiste parameetreid. See
naide vdib viidata sellele, et kdesolevas t66s kasutatud programmid pole valmis juurte
parameetreid nii keerulistest (auklikelt) juurekujutistelt mddtma. Seega voib lahendus
seisneda hoopis teistsuguse modtmisviisi omavate programmide kasutamisega
(Baykalov, 2024).

Kuigi RootPainteri mudelite hinnang peenjuurte parameetritele on sarnane manuaalsete
mdoodtmistega (Sell et al, 2022), vdib juhtuda, et isegi minimaalsed ulehinnangud
muutuvad nii vaikesel (Uksiku juure) aja- ja ruumiskaalal markimisvaarseks, kuid t66 autor
peab viimast varianti kahest pigem ebatdenaolisemaks, sest RootPainteri tuvastus

auklikult juurekujundilt vdiks eeldatavasti sel juhul olla pigem alahinnatud.
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Kokkuvote

Juurte ja hiilfide kasvudiinaamika kédusoometsas

Peenjuured (< 2 mm) ja seenehufid on 6koslsteemi maa-aluse aineringete hinnangute
ja nendest arusaamise kontekstis vétmetahtsusega. Nii okaspuude kui alustaimestiku
peenjuurte kui ka seenehiilifide kasv on sesoonne ning temperatuuritundlik. Okosiisteemi
maa-aluse osa kasvudlnaamikat tervikuna on vaga vahe uuritud ning O60paevane
kasvudinaamika on teadmata. Kaesoleva t66 eesmark oli kaasaegsete meetodite ja
suure moodtmissagedusega hinnata juurte ja seenehiifide kasvudinaamikat
kddusoometsa mullas. T66 uurimisklisimused ja hlpoteesid olid seotud nii esmakordsete
hinnangute ja kirjeldustega kui indikaatortunnuste leidmisega — pustitatud hipoteesid
eeldasid, et kasvujuurte kasvukiirus séltub juure suurusest ja mullatemperatuurist;
puittaimede kasvujuurte ja seenehlifide kasvul on 66paevane ritm; mullatemperatuuri
langus alla 9°C aeglustab puittaimede ja seenehilfide kasvu, mis [0peb
mullatemperatuuril 2-5°C; ning et seenehllfide kaive on kdrgem soojemas mullas.
Metsamulda maetud skannerite abil hinnati juurte ja seenehilfide sesoonset ja
O6paevast kasvudinaamikat. Skannerid tegid automaatselt pilte igal taistunnil juuli
algusest 2024 kuni martsi keskpaigani 2025. Kasvudunaamikat analuusiti ning seostati

ennekdike mullatemperatuuriga.

Selgus, et kasvujuurte kasvukiirus séltub mullatemperatuurist, kuid seost kasvukiiruse ja
juure keskmise diameetri ega kogupikkuse vahel ei leitud. Juurte kasvukiirus ol
margatavalt madalam alla 9°C mullatemperatuuril ja kasv 16ppes temperatuurivahemikus
4,6-12,6°C, mis olid oodatust kdrgem ja naitab juurte individuaalse kasvudiinaamika suurt
varieeruvust. Ullatava tulemusena fikseeriti alustaimestiku peenjuurte talvine kasv, mis on
vastuolus eeldusega, et juured on talvel enamasti puhkeolekus. Tulemus mdjutab
OkoslUsteemide  susinikuringe  modelleerimist.  Seenehllfide  kasvudinaamika,
produktsioon, kadu ja kadive aeglustusid, kui mullatemperatuur langes alla 9°C, samas kui
soojemas mullas oli huufide tootlikkus pikkusihiku kohta oluliselt suurem. Nii puittaimede
kasvujuurtel kui seenehuifidel esines 66paevane kasvudiunaamika. Kasvujuured kasvasid
kdige aeglasemalt parastldunal, seenehiiifid kasvasid seevastu kdige aeglasemalt 66sel

ja hommikul. Mélemad seosed joonistusid valja eelkdige lle 9°C mullatemperatuuril.
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Kaesoleva t66 pohijareldus on, et dkosisteemide maa-aluse osa dinaamikat tuleb modta
aastaringselt ja kogu 6koslsteemi tasemel ehk hdlmates nii puude, kui alustaimestiku
juuri ning seenehlife. Kuna juurte ja huufide kasvukiirus ja aeg on vaga varieeruv, siis
mulla dinaamiliste aineringemudelite taiustamiseks ning ennekdike Okosusteemide
maa-aluse osa talitlemise mdistmiseks on vaja rohkem andmeid. Kaasaegsed masindppe
vbimalused loovad mdodtmisteks uue pdlvkonna vdimalused, ent kindlasti vajavad

valideerimist empiiriliste andmetega.
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Summary

Growth dynamics of roots and fungal hyphae in drained peatland forest

Fine roots (< 2 mm) and fungal hyphae are of key importance in the context of assessing
and understanding the underground cycles of the ecosystem. The growth of both conifer
and understorey fine roots, as well as fungal hyphae are seasonal and temperature
sensitive. The growth dynamics of below-ground ecosystems are poorly understood, while
the diurnal growth rhythms have remained a mystery. The aim of this thesis was to assess
the growth dynamics of roots and fungal hyphae in a drained peatland forest, using
modern technologies with high-frequency measurements. The research questions and
hypotheses of the thesis related to describing and estimating the root and hyphal growth
and indicators for future carbon cycle models. It was hypothesised that the elongation rate
of pioneer roots depends on the size of the root and the current soil temperature; pioneer
roots of woody plants and fungal hyphae have a diurnal rhythm; the decrease of soil
temperature to below 9°C slows the growth of fungal hyphae and the fine roots of woody
plants, which stop elongating in soil temperatures 2 — 5°C; and the turnover rate of fungal
hyphae is higher in warmer soils. In this thesis, the seasonal and diurnal growth dynamics
of pioneer roots of woody plants and fungal hyphae in drained peatland forest were
assessed using flat-bed scanners. The scanners were automated to take images every
full hour during the analysis period (July 2024 to March 2025). The relationships between

growth dynamics were analysed and mainly related to soil temperature.

The results confirmed a positive relationship between the growth rate of pioneer roots and
soil temperature. However, no relationship was found between the elongation rate of
pioneer roots and average root diameter, nor total root length. The elongation rate of
woody plant roots was significantly slower at soil temperatures below 9°C. Roots stopped
elongating at a temperature range of 4,6-12,6°C, which was higher than expected,
indicating the individual growth variations in roots. Surprisingly, understorey roots grew
throughout the winter, which conflicts with the assumptions that roots are usually dormant
during the winter. This result affects the modelling of ecosystem soil carbon cycles. The
growth dynamics of fungal hyphae also slowed down at soil temperatures below 9°C.
Hyphal production, decomposition and turnover rate slowed down; however, the relative
production of hyphae was higher in warmer soils per the same unit of length. Both woody
pioneer roots and fungal hyphae had a diurnal growth rhythm. Pioneer roots elongated at

the slowest rate during the afternoon, while the growth rate of fungal hyphae was slowest
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at night and in the morning. Both relationships were particularly evident at soil
temperatures above 9°C.

The main conclusion of this thesis is that the dynamics of below-ground ecosystems need
to be measured year-round and based on the whole ecosystem, including tree roots,
understorey vegetation and fungal hyphae. Since the growth rate of fine roots and hyphae
are highly variable, more data is needed for improved dynamic nutrient-cycle models —
and, most of all, to understand the functions of below-ground ecosystems. Modern
machine learning methodologies create a new generation of measurement capabilities,

but they certainly need to be validated with empirical data.
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Lisa 2. Juurte sugisene kasvudunaamika

Juur Pikkus Diameeter Kasvuaja Kasvuaeg Keskmine Toendoline liik ja
(cm) (mm) pikkus (2024) kasvukiirus kommentaarid
(P) (mm/p)
R1 10,0 1,6 75 22.09-05.12 1,33 kuusk
R2 18,0 1,7 71 03.09-12.11 2,54 kuusk, imijuured, mullas
R3 9,8 1,4 75 18.09-01.12 1,31 kuusk
R4 3,1 1,8 47 04.10-19.11 0,65 kuusk
R5 59 0,9 71 06.09-15.11 0,83 kuusk, imijuured
R6 2,2 0,8 35 22.09-26.10 0,63 kuusk, pérkab vastu R1
R7 0,6 1,1 58 11.10-07.12 0,10 kuusk, vaga liihike
R8 1,2 0,8 110 25.08-12.10 0,11 kuusk, imijuured, EcM,
risti R11-ga
R9 9,0 0,9 107 28.08-12.10 0,84 kuusk, imijuured,

s06dud
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Juur Pikkus Diameeter Kasvuaja Kasvuaeg Keskmine Toenaoline liik ja
(cm) (mm) pikkus (2024) kasvukiirus kommentaarid
(p) (mmi/p)

R10 1,2 1,0 44 29.08-11.10 0,28 kuusk, s66dud

R11 3,2 0,6 51 29.08-18.10 0,63 kuusk, imijuured, EcM
risti R8-ga

R12 14 1,3 51 19.09-08.11 0,28 kuusk

R13 34 1,2 33 05.09-07.10 1,02 kuusk, imijuured

R14 4,2 1,9 34 08.10-10.11 1,23 kuusk, mullas

R15 3,8 1,7 66 16.09-20.11 0,57 kuusk

R16 4,3 0,9 98 27.08-02.12 0,44 kuusk, imijuured,
s66dud

R17 1,2 1,4 31 16.10-15.11 0,38 kuusk,

R18 2,8 0,6 81 13.08-01.11 0,34 kuusk, imijuured

R19 3,9 0,6 20 01.09-20.09 1,93 mand, imijuured, mullas

R20 24 0,5 39 09.09-17.10 0,61 mand, imijuured

R21 21 0,6 57 24.08-19.10 0,37 mand, imijuured

R22 1,3 1,2 46 23.09-07.11 0,29 kuusk

Viélja toodud juure number, juure kogupikkus (cm), keskmine diameeter (mm), kasvuaja pikkus

pdevades, kasvuaeg kuupdeva vahemikuna (kGik aastal 2024), keskmine péevane kasvukiirus

(mmy/péevas) ning téendoline liik ja muud kommentaarid. Muude kommenaaride all olev “EcM”

tdhistab ektomiikoriisseid seenehdiiiife juure dmber; ‘imijuured” mérgivad, et antud juure basaalses

osas esinesid imijuured; “mullas” — antud juur kadus skanneri pildilt osaliselt voi terviklikult mulla

taha mérgatavaks ajaperioodiks, mis raskendab méétmiseid; “s66dud” — juure imijuuri véi ldhedal

olevaid hlilife séid mullas elavad organismid, mis viis takistada juurekasvu ndgemist. Kuusk =
harilik kuusk (Picea abies (L.) H.Karst.), mdnd = harilik ménd (Pinus sylvestris L.). N = 22.
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