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Sissejuhatus

Mitmeaastaste puittaimede vananemisprotsesse on vihe uuritud. See on osaliselt
tingitud mitmeaastaste taimede suurusest ja pikaealisusest, mis raskendab
uurimisprotsessi. Kliimamuutuste ja keskkonna saastatuse uurimisega seoses on
taheldatud vanade ja noorte puude erinevat kditumist ning sellega seoses on kasvanud
vajadus uurida muutusi, mis toimuvad puude vananedes (Kolb jt. 1998). Kuna puude
suurus reeglina kasvab vanusega, siis on raske eristada, kas muutused fiisioloogilistes
ja morfoloogilistes parameetrites on pdhjustatud vanuse voi suuruse poolt (Bond
2000). Erinevad staadiumid puude elutsiiklis on silmaga ndhtavad, kuid mehhanismid,

mis neid pdhjustavad, ei ole selged (Ryan jt. 1996; Gower jt. 1996).

Metsade maapealne primaarne netoproduktsioon langeb puistu vananedes ning see on
suurim boreaalsetes ja kiilmades parasvootme metsades (Gower jt. 1996). Primaarse
netoproduktsiooni langus on oluline nii siisinikuvoogude seisukohalt, seoses metsade
potensiaalse C sidumise vdimega kui ka majanduslikult, seoses puiduproduktsiooni ja
rotatsiooni pikkusega. Puistu vanuse toustes maapealse primaarse netoproduktsiooni
vihenemist selgitavad hiipoteesid voib  jagada kolmeks: allokatsioonil,
assimilatsioonil ja konkurentsil baseeruvad hiipoteesid. Allokatsioonil baseeruvad
hiipoteesid ndevad pdhjusena vanusega kaasnevaid proportsioonide omavahelisi
muutusi fotoslinteetilistes ja mittefotosiinteetilistes kudedes (Gower jt. 1996).
Assimilatsioonil baseeruvad hiipoteesid ndevad pohjusena vanusega kaasnevat lehe
fotosiinteesi intensiivsuse langust (Day 2000), mille pdhjuseks omakorda voib olla
toitainete puudus, hiidraulilised piirangud voi muutused ontogeneesis. Konkurentsil
baseeruvad hiipoteesid ndevad aga pohjusena isenditevahelisi suhteid, mille

tulemusena puistu kui terviku produktsioon langeb (Binkley jt. 2002).

Assimilatsioonil baseeruvad hiipoteesid rohutavad vanusega kaasaskéivat fotosiinteesi
langust. Seda on mooddetud ja tdheldatud mitmetel liikidel (Day 2000). Langeva
fotostinteesi pohjuseks voib olla toitainete puudus, kuna elusa biomassi ja varise hulga
suurenedes vidheneb taimedel ldmmastiku kéttesaadavus (Gower jt. 1996).
Lammastiku hulk lehtedes on aga tihedalt seotud fotosilinteesi voimega (Meir jt.

2002). Samas aga ei seleta see, miks aladel, kus kasvavad koos erineva vanusega



puud, on ainult vanad puud piiratud kasvuga (Yoder jt. 1994) voi miks eraldiseisvad
vanad puud parkides, millel on piiramatu toitainete ja vee varu, ei kasva loputult
korgusesse.

Veel voib puude vanusega seoses pohjustada fotosiinteesi langust puude
hiidrauliline juhtivus. Puude korgemaks ja suuremaks kasvamisel hiidrauliline takistus
suureneb, kuna vesi peab ldbima pikema tee juurtest lehtedesse. Et {iletada suuremat
takistust, mis tekib pikemal teekonnal, on ksiileemis vaja madalamat veepotensiaali,
see aga omakorda soodustab dhumullide teket ksiileemis. Véltimaks kavitatsiooni ja
ajutist juhtsoonte kaotamist, sulgevad korged puud oma ohuldhed pédeva jooksul
varem. See toob aga endaga kaasa madalama ohulShede juhtivuse ja fotosiinteesi
languse (Ryan ja Yoder 1997).

Lisaks vodivad puude vananemisel fotoslinteesi languse kaasa tuua
ontogeneetilised muutused. Kodikidel organismidel ilmneb aja jooksul vananemise
ilminguid. Puudel muutuvad harunemis-suhted, biokeemia ja geeniekspressioon,
fiisioloogia ja morfoloogia, viaheneb fotosiintees (Greenwood ja Hutchinson 1993,
Day 2000). Pookimiskatsetega on niidatud, et vanade puude pookimisel nooremate
kiilge vananemise ilmingud jitkuvad (Greenwood jt. 1989, Greenwood ja Hutchinson
1993, Ryan ja Yoder 1997, Day jt. 2001). Sellest voib jdreldada, et meristeemkoes

jatkub geenide ekspressioon, mis pdhjustab neid ilminguid.

Kéesoleva t60 eesmérgiks oli uurida vanuselisi muutusi fotosiinteesi parameetrites
harilikul kuusel, mis on iiks enamlevinud ning nii majanduslikus kui ka 6koloogilises
mottes tdhtsamaid puuliike Eesti ja POhja-Euroopa metsades. Vanusega seotud okka
fotosiinteesi langust on tidheldatud kuuse erinevatel liikidel (Kull ja Koppel 1987; Day
2000; Richardson jt. 2000). Punasel kuusel on fotosiinteesi langus tingitud
ohuldhedega mitte-seotud pohjustest (Day 2000), kuid hiibriidsel kuusel on nii
ohuldhede juhtivus kui fotosiintees vanematel puudel madalam (Richardson jt. 2000).
Kuna puu vora eri osades on valgustingimused erinevad ning fotosiinteesi reaktsioon
valgusele soltub ka puu vanusest (Kull ja Koppel 1987; Richardson jt. 2000), sooritati
kdesoleva t60 raames moOtmisi nii heades valgustingimustes asuvatel valgusokastel

kui ka varjuokastel, kaasates kaks okaste vanusklassi.



Materjal ja metoodika

Kiesoleva t60 andmed koguti Tartumaal Jirvselja Oppe- ja Katsemetskonnas
(geograafilised koordinaadid: 58°22°N, 27°20’E) 2005. aasta augustis. Selleks ajaks
vegetatsiooni perioodi 1dpus on erinevas vanuses okaste fotosiinteetiline tdisvoimsus
saabunud/taastunud (Lundmark jt. 1998) Uurimisala koosnes neljast erinevasse
vanuseklassi kuuluvast puistust. Koik neli puistut olid jénesekapsa-mustika
kasvukohatiiiipi ning kdikide alade muldadeks olid leetunud gleimullad. Nende nelja
erineva puistu vanuseks oli 13, 27, 50 ja 80 aastat ning andmed koguti neil aladel
domineerinud puuliigilt, harilikult kuuselt (Picea abies (L.) H.Karst.). Kdige noorema
13-aastase puistu moodustasid horedalt kasvavad kuused, kased ja haavad (3-6 meetri
korgused puud). 27-, 50-, ja 80-aastase puistu aga moodustasid valdavalt kuused
(vastavalt 8-13, 20-25 ja 25-30 meetri korgused puud) mone iiksiku lehtpuuga nende
seas. Koige rohkem esines lehtpuid 80-aastase puistu seas, kus oli nii tdiskasvanud
haabasid kui ka kaski. Teistest erines 27-aastane puistu, mis oli védga tihe kuna seal ei

olnud sooritatud harvendusraiet.

Uurimisobjektiks olid erivanuselised ja eri korguspositsioonidel asuvad vorsed.
Vaatluse all olid kahe aastakdigu vorsed: uurimishetkel kédesolnud (edaspidi O-
aastased) ning sellele eelnenud kasvuperioodil kasvanud vorsed (edaspidi 1-aastased).
Vorsete valimisel jalgiti, et uuritavad 0-aastased vorsed oleksid kasvanud uuritavatel
1-aastastel vorsetel (soovitavalt terminaalsed) voi juhul, kui ei olnud voimalik sellist
oksa valida, jélgiti, et nad oleksid voimalikult 1ahestikku ja sama oksa kiiljes. Valgus-
ja varjulehtede erinevuste hindamiseks koguti vorseid kdikidelt puudelt kahelt
kdrguspositsioonilt. Ulemine positsioon asus vdimalikult puu ladvas, et uuritavad
vorsed oleks kasvanud heades valgustingimustes, alumine positsioon aga valiti vora
alaosast, alumiste roheliste okste kiiljest. Puude valimi suurus oli 20 puud, seega igast

vanuseklassist 5 puud.

Valgustingimuste hindamiseks puude voras tehti koikide puude iilemisel ja alumisel
kdrguspositsioonil 0-aastase vorse kohalt poolsfadrfoto, millega hinnati nii 0- kui ka

1- aasta vOrsete valgustingimusi. Poolsfadrfotod pildistati kasutades digitaalkaamerat



Nikon CoolPix 950 ning resolutsiooni 5MP. Kaamera oli varustatud
hemisfaédrobjektiiviga (Nikon Fisheye Converter FC-E8 0,21x, Jaapan). Otsese (DSF)
ja hajusa (ISF) kiirguse ldbituleku koefitsendi arvutamiseks kasutati programmi

WinSCANOPY Pro 2001 (Regent Instruments Inc., Canada).

Fotosiinteesi intensiivsust mdddeti kaasaskantava gaasivahetussiiteemiga CIRAS II
(PP Systems, UK), mis oli varustatud okaspuu-lehekambriga PLC5(C) ja
halogeenlambiga. Fotosiinteesiparameetrite mddtmiseks toodi oks, mille kiiljes olid 0-
ja l-aastased voOrsed, puu otsast alla ja 10igati koheselt vee all umbes Scm pikkuselt
tagasi, véltimaks Ohumullide sattumist juhtsoontesse. Enne vdrse lehekambrisse
paigutamist 10ikamist korrati. Vorseid koguti puudelt pdevas kaks korda, kuna iihe
vorse modtmiseks kulus umbes tund, koguti hommikul 4 vorset ja l10unapaiku teised 4

vorset. Vorseid 10igati ja hoiti modtmiste sooritamisel destilleeritud vees.

Lehekamber oli silindri kujuline ja ~10 cm pikkune, osa vorseid aga olid pikemad ja
ei mahtunud kambrisse. Lekete viltimiseks lehekambris eemaldati vorsetel okkad,
mis jdid kambri sulgemisel tihendite vahele. Selle tulemusena oli kodige viiksem
okaste arv vorsel, mis korraga lehekambrisse pandi - 19, kdige suurem - 85
(edaspidi fotosiinteesiokkad). Fotosiinteesi modtmiseks hoiti lehekambris lehtede
temperatuur  25°C  ja valguse intensiivsus 1000 pmol m” s’ juures.
Fotosiinteesiaparaadi  vOimsuse hindamiseks muudeti okastele pealeantavas
gaasisegus siisihappegaasi kontsentratsiooni. Modtmist alustati siisihappegaasi
kontsentratsioonilt 400ppm ning vdhendati sammhaaval 50ppm-ni, seejdrel tdsteti
uuesti 400 ppm peale ning tdsteti sammhaaval kuni 1800ppm-ni. Sellest tootlusest

saadi okaste assimilatsiooni intensiivsus (A) soltuvalt lehesisesest silisthappegaasi

kontsentratsioonist (C;).

A/C; koverate analiilisimsel ilmnes, et praktiliselt kdik koverad sobitusid tervenisti
Farquhar jt. (1980) mudeli siisithappegaasi limiteeritud piirkonda. Kuusel asuvad
okkad spiraalselt timber virse ning valgustpiilidev lehepind on enamvidhem vordselt
avatud igas suunas. Sellest tulenevalt ei ole voimalik vorset valgusega kiillastada iihelt
kiiljelt valgustades. Okaspuu-lehekambris aga valgustab valgusallikas vorset ainult

ithelt kiiljelt, mistottu osad okkad jadvad teiste varju. Seetdttu ei olnud pdhimdtteliselt



voimalik modta kogu vorse valguskiillastatud fotosiinteesi; moddetud assimilatsiooni
véddrtused kujutavad endast iga C; juures valguskiillastatud ja —kiillastamata okaste
fotosiinteeside =~ summat.  Viltimaks  traditsioonilist  tdhendust  kandva
karboksiilatsiooniefektiivsuse (Vemax) €ksitavat interpreteerimist, iseloomustatakse
edaspidi vorse fotosiinteesiaparaadi voimsust A/C; kovera algtdusuga, mis on saadud
sel teel, kui kogu koverale on ldhendatud Farquhari jt. (1980) mudeli CO,-

limiteeritud osa algtdus.

Pérast fotoslinteesiparameetrite modtmist valiti igal vorsel okaste hulgast, millel
fotosiinteesi moddeti, juhuslikult 10 okast. Nendel modddeti mikromeeterkruviga
pikkus (L) ja kaks ristldikediagonaali, eeldades, et okka ristldige on rombi kujuline
(Sellin 2000). Kuna okka anatoomiline laius on tavaliselt vdiksem kui okka paksus,
nimetati lithemat diagonaali laiuseks (D) ja pikemat diagonaali okka paksuseks (D,)
(Sellin 2000). Projektsoonipindala (PLA - projected leaf area) mddtmiseks asetati
okkad juhuslikult alusele, véljavalitud 10 okast paigutati teistest eraldi et oleks
voimalik nende PLA tuvastada ning skaneeriti arvutisse (kasutades pealtvalgustusega
skannerit Canon CanoScan 9950F, ning pindalade arvutamiseks programmi Scion
Image, Beta 4.0.2). Teades 10 okka modtmeid ning kogu fotosiinteesivorse okaste
arvu sai arvutada kogu vorse TLA ja PLA. Okaste pindalade arvutamiseks kasutati

Sellini (2000) vorrandeid (2) ja (9):

2
(1) PLA= % (Sellini (2000) vorrand (2))
VD[ + D,
(2) TLA=2-L-\D!+D; (Sellini (2000) vdrrand (9))

Seejérel vdljavalitud kiimme okast kuivatati 70°C juures 24 tunni jooksul ning kaaluti.

Kaalumiselt saadud tulemuste ja okka mddtude pdhjal arvutati okaste mass ruumala



(okka tihedus — m/V) ja lehepinna kohta (LMA — leaf mass per unit leaf area). Okaste

ruumala arvutamiseks kasutati valemit:

3) V=

Klorofiillisisalduse médaramiseks vdeti vorselt fotosiinteesiokaste hulgast juhuslikult
kaks okast ning mdoddeti mikromeeterkruviga nende pikkus ja kaks diagonaali ning
arvutati nende PLA ja TLA, kasutades Sellini (2000) valemeid (2) ja (9). Okkad
16igati umbes 1 mm pikkusteks 16ikudeks ja paigutati 3ml N,N’-dimetiitilformamiidi
lahusesse, ning hoiti kaks pideva pimedas. Seejarel moddeti spektromeetriga (Avantes
AvaSpec 2048-2, kasutades programmi Avantes AvaSpec 2.4 (2005)) valguse
labituleku spektrid ning arvutati Porra jt. (1980) ekstinktsioonikoefitsente kasutades
klorofiilli a ja b hulk lahuses. Sellest lahtudes leiti klorofiilli hulk okastes pinnatihiku
kohta.

Puude eri vanuseklasside, erivanuseliste voOrsete ja erinevate valgustingimuste
vaheliste sOltuvuste ja koosmdjude hindamiseks kasutati fikseeritud faktoritega
dispersioonanaliilisi ristmudelit III tiilipi ruutude summaga. Dispersioonanaliiiisi
eelduseks on soltuvate tunnuste normaaljaotus faktortunnuste tasemetel, mida
kontrolliti Cochran, Hartley ja Bartletti testiga. Erinevusi dispersioonanaliiiisi
keskmiste vahel loeti statistiliselt oluliseks, kui p-vadrtus dipersioonanaliiiisi F-testis
oli <0,05. Koik statistilised analiilisid sooritati kasutades statistika paketti Statistica

6.0 (StatSoft, Inc. USA).



Tulemused

Valgustingimused olid paremad iilemistel ja kehvemad alumistel kdrguspositsioonidel
puude vdras (joonis 1), samas iihel korguspositsioonil olid eri vanusklasside vahel
olulised erinevused. Noortes puistutes oli keskmine valgusehulk suurem, samas
vanemates puistutes oli valgustingimuste varieeruvus puude vahel suurem.
Valgustingimuste varieeruvus 50- ja 80-aastases puistus oli ilmselt pohjustatud puude

suurest korgusest ning sellest tingitud raskest ligipddsetavusest, eriti valgusvorsetele.

Kodige suurem keskmine okka pikkus oli 27-aastaste kuuskede alumisel korgusel (15,4
mm), kdige viiksem 13-aastaste kuuskede alumisel kdrgusel (11 mm). Okka ristldike
diagonaalide keskmised véértused olid kdige suuremad ja véiksemad 80-aastaste
puude O-aastastel vdorsetel (D; vastavalt 1,17mm iileval ja 0,45mm all ning D,
1,64mm iileval ning 1,0lmm all, tabel 1). Okaste modtmed varieerusid oluliselt
erivanuseliste puistute, kahe kdorguspositsiooni ning teatud maédral ka vorse

vanusklasside vahel.
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Joonis 1. Hajusa kiirguse labituleku koefitsendi (ISF) soltuvus iilemisest ja alumisest
kdrguspositsioonist puude vanuseklasside kaupa. Ulemine ja alumine positsioon on statistiliselt

oluliselt erinevad (F=88,504, p<0,001). Puude vanus néidatud aastates.



Tabel 1. Okaste morfoloogilised parameetrid erivanuseliste puude eri kdrguspositsioonidel okaste
vanuse kaupa; viie puu keskmised + standardhilbed (mm). D, — okka paksus (mm), D; — okka laius
(mm), PLA - okka projektsioonipindala (mm?), TLA — okka pindala (mm®), vdrse vanus: “0” - 0-

aastased vorsed ja “1” - 1-aastased vOrsed.

Puistu Vorse positsioon Vorse Okka pikkus D, D, PLA TLA
vanus voras vanus
dleval 0 144 + 2.0 1.31 + 0.03 0.82 + 0.19 16.8 + 2.4 479 + 11.1
5 1 12.6 + 1.7 1.28 4+ 0.03 0.87 + 0.17 139 + 2.3 41.4 1+ 10.6
all 0 14.6 + 2.3 1.32 £ 0.19 0.61 + 0.10 17.0 + 2.8 414 +59
1 11.0 + 2.7 1.21 £ 0.17 0.60 + 0.18 11.6 + 3.8 29.0 + 10.3
iileval 0 124 + 2.1 1.48 + 0.20 1.03 + 0.13 143 + 2.0 4294+ 6.3
27 1 113 £+ 23 1.47 £ 0.20 1.01 4+ 0.07 14.7 + 3.0 433 1 84
all 0 154 + 24 1.14 £ 0.12 0.75 £ 0.16 13.6 + 4.6 39.2 + 16.2
1 129 + 1.9 1.10 + 0.15 0.77 + 0.19 12.1 + 2.1 36.1 + 10.2
dleval 0 14.5 + 3.2 1.43 + 0.12 1.00 + 0.06 18.1 + 3.3 54.2 £ 10.9
50 1 13.1 + 3.0 1.49 1+ 0.16 1.02 4+ 0.07 16.9 + 4.2 50.0 + 13.7
all 0 14.7 + 3.2 1.15 £ 0.09 0.52 + 0.06 153 + 4.2 39.8 + 14.0
1 14.1 + 1.2 1.14 + 0.06 0.62 + 0.09 148 + 1.7 384 £ 58
iileval 0 147 + 2.3 1.64 + 0.11 1.17 + 0.04 221+ 24 66.6 + 8.3
%0 1 145 + 0.9 1.59 £ 0.17 1.11 £+ 0.09 20.7 + 1.7 62.0 + 5.4
all 0 138 £+ 1.2 1.01 + 0.09 0.45 + 0.03 13.0 + 1.4 313+£26
1 14.8 + 2.1 1.07 + 0.06 0.52 + 0.05 144 + 1.6 35.8 + 4.1

Okaste pikkus oli 0-aastastel voOrsetel moningal méédral suurem kui 1-aastastel
vorsetel. Sarnane trend ilmnes ka PLA ja TLA véirtustes (tabel 1), aga statistiliselt
oluline oli ainult pikkus ja PLA (tabel 2). Okka diagonaalidel erinevalt pikkusest ja
PLA-st olulised erinevused erivanuste vorsete vahel puudusid, kiill aga esinesid
olulised erinevused korguspositsioonide vahel puude voras. Suuremad D; ja D,
vadrtused esinesid iilemistel kdorguspositsioonidel (D; F=218.82, p<0.001; D,
F=110.12, p<0.001, tabel 1).
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Ulevalpool puude vdras D ja D, oluliselt suurenesid puistu vanuse kasvades, allpool
aga vihenesid. Lisaks varieerus okka lilhema diagonaali suurus oluliselt erivanuste
puistute vahel (F=6.2931, p<0.001). Okka ristldoikediagonaalide suhe (D;/D;)
iilemistel korgupositsioonidel oli erinevast vanuseklassist puistute vahel sama,
alumisel korguspositsioonil aga erines teistest 27-aastane puistu, kus D;/D, oli

samavadrne lilemise korguspositsiooni viértustega (joonis 2).
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Joonis 2. Okka laiuse (D1) ja paksuse (D2) suhe vorse vanuse, korguspositsiooni ning puude
vanuse kaupa. Kdrguspositsioonide ja erivanuseliste puude vahel on olulised erinevused (vastavalt

F=77,779, p<0,001 ja F=8,039, p<0,001). Puude vanus niidatud aastates.
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Tabel 2. Okaste morfoloogiliste parameetrite dispersioonanaliiiisi tulemused puu vanuse, vorse

vanuse ja korguspositsioonide vahelistes seostes. Kasutati fikseeritud faktoreid ja III tiilipi ruutude

summat. Statistiliselt oluliseks loeti védartuseid: p<0,05 - * ; p<0,01 - ** ; p<0,001 - *** . TLA — okka

pindala; PLA — okka projektsioonipindala; pikkus — okaste pikkus; D; — okka laius; D, — okka

paksus; D,/D, — okka laiuse ja paksuse suhe.

TLA PLA Pikkus Dy D, D4/D5
Kdrguspositsioon ke e ok ik .
Vdérse vanus * *
Puistu vanus * o — -
Kdrguspositsioon* vorse vanus
- ok - ok ok

Kdrguspositsioon* puistu vanus
Vorse vanus*Puistu vanus

Korguspositsioon*Voérse vanus*Puistu vanus

Tabel 3. Okaste fiisioloogiliste parameetrite ja hajusa kiirguse ldbituleku koefitsendi dispersioonanaliiiisi

tulemused puu vanuse, okaste vanuse ja korguspositsioonide vahelistes seostes. Kasutati fikseeritud

faktoreid ja III tiilipi ruutude summat. Statistiliselt oluliseks loeti vairtuseid: p<0,05 - * ; p<0,01 - ** ;

p<0,001 - *** [SF — hajusa kiirguse lébituleku koefitsent; LMA — okka mass pinnaiihiku kohta; tihedus —

okka fuiiisiline tihedus; algtous — okka fotosiinteesi voimsust iseloomustav suurus; Chl a/b — klorofiilli a ja b

suhe okastes; Chl/TLA — klorofiilli a ja b hulk okastes.

ISF LMA Tihedus Algtdus Chla/b ChI/TLA
Kdrguspositsioon bl bl * il
V(’:‘)rse VanUS *kk *kk *% *k*k *kk
Puistu vanus e e ** e
Kdrguspositsioon* vorse vanus
*kk *kk

Kdrguspositsioon* puistu vanus
Vorse vanus*Puistu vanus

Kdrguspositsioon*Voérse vanus*Puistu vanus

Okaste mass pindala kohta (LMA) erines oluliselt erinevatel korguspositsioonidel

kasvanud vdrsete vahel (tabel 3). LMA oli suurem iilemistel ning vdiksem alumistel

korguspositsioonidel. Ulemistel kdrgustel, kus olid paremad valgustingimused, oli

LMA vanematel puudel noorematega vorreldes suurem, voras allpool aga viiksem

(joonis 3). Teistest erines 27-aastane puistu, kus heades valgustingimustes oli oluliselt

suurem LMA kui iilejaédnud puistutes.
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Olulised erinevused ilmnesid LMA véiirtustes erivanuste vorsete vahel, olles
suuremad 1-aastastel vorsetel (joonis 3). Okaste tihedus oli suurem 1-aastastel vorstel
ning see erines oluliselt erivanuseliste puistute vahel (joonis 4). Teistest erines jéllegi
27-aastane puistu, kus iilemisel korguspositsioonil olid teiste puistutega vorreldes
suurem okaste tihedus, alumisel korguspositisoonil 0-aastastel vorsetel aga koige

madalam.
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Joonis 3. Okaste mass pindala kohta (LMA) vdrse vanuse, korguspositsiooni ning puude vanuse
kaupa esitatult. Erivanuste vorsete (F=14,148, p<0,001), korguspositsioonide (F=226,761,
p<0,001) ning puude vanuse (F=8,267, p<0,001) vahel esinesid statistiliselt olulised erinevused.

Puude vanus nédidatud aastates.
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Joonis 4. Okka tihedus (m/V) vorse vanuse, kdrguspositsiooni ning vanuseklasside kaupa esitatult.
Statisitiliselt olulised erinevused esinesid vorsete vanuse (F=23,384, p<0,001) ja puude vanuste

vahel (F=5,653, p=0,002). Puude vanused niidatud aastates.

Klorofiillisisaldus varieerus oluliselt erinevate korguspositsioonide, erivanuste vorsete
ja erinevast vanuseklassist puude vahel (tabel 3). Okaste klorofiillisisaldus oli oluliselt
suurem {iilemistel kdrguspositsioonidel, kus olid paremad valgustingimused, ning 1-
aastaste vOrsete okastes. Paremates valgustingimustes, 0-aastaste vorsete okastes
klorofiillisisaldus kasvas puistu vanuse suurenedes, 1-aastaste vorsete okastes aga jii
samaks (joonis 5). Samuti kéitus ka okaste klorofiillisisaldus kehvemates
valgustingimustes.  Teistest erines aga 27-aastane puistu, kus heades
valgustingimustes oli okaste klorofiillisisaldus iilejdénud puistutest madalam, nii O-
kui 1-aastastes vorsetes. Voras allpool kehvemates valgustingimustes aga oli 1-

aastaste vOrsete okastel teistest puistutega vorreldes tunduvalt suurem varieeruvus.
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Joonis 5. Okaste klorofiilli sisaldus pindala kohta (Chl/TLA) vorse vanuse, kdrguspositsiooni ning
puude vanuse kaupa. Statistiliselt olulised erinevused esinesid kdrguspositsioonide (F=46,728,

p<0,001) ja erivanuste vorsete vahel (F=13,298, p<0,001). Puude vanus néidatud aastates.

Klorofiill a ja b suhe oli suurem 0-aastastel vorsetel (F=13,298, p<0,001). Ulemise ja
alumise kdorguspositsiooni vahel olulisi erinevusi ei esinenud. Monevdrra erines
teistest 27-aastase puistu, millel 1-aastaste heades valgustingimustes kasvanud vorsete
okastel oli klorofiilli a ja b suhe teatud méadral suurem kui teistel puistutel ning 0-

aastaste vorsete alumisekdrguse okastes veidi vdiksem (joonis 6).
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Fotosiinteesiaparaadi vOimsust iseloomustava A/Ci kdvera algtousu véartused
vihenesid puude vanuse kasvades (F=9,123, p<0,001; joonis 7). Vanemate, 50- ja 80-
aastaste puistute algtdus ei erinenud nende kahe puistu vahel, kuid need erinesid 13-
aastasest puistust (Tukey HSD test vastavalt p=0,002 ja p=0,001). Samuti olid
algtdusu véirtused viiksemad vanematel (1-aastastel) okastel (F=9,663, p=0,003).
Ulemistel kdrgupositsioonidel, paremates valgustingimustes, olid oluliselt suuremad
algtdusu vairtused kui alumistel kdrguspositsioonidel (F=5,333, p=0,03). Erinevused

vorse vanuseklasside vahel olid vdiksemad kui erivanuste okaste vahel (joonis 7).
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Puude vanus
Joonis 6. Klorofiilli a ja b suhe (Chl a/b) okastes vOrse vanuse, kdrguspositsiooni ning puude
vanuse kaupa. Statistiliselt olulised erinevused esinesid erivanuste vorsete vahel (F=42,946,

p<0,001). Puude vanus ndidatud aastates.
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Joonis 7. Okka A/Ci kdvera algtdus vorse vanuse, kdrguspositsiooni ning puude vanuse kaupa.
Statistiliselt olulised erinevused esinesid kdrguspositsioonide vahel (F=5,333, p=0,03), erivanuste
vorsete vahel (F=9,663, p=0,003) ja erivanuste puude vahel (F=9,123, p<0,001). Puude vanus

néidatud aastates.
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Arutelu

Okaste morfoloogilised ja fiisioloogilised tunnused varieerusid suuremal voi vihemal

maddral soltuvalt vOrse vanusest, valgustingimustest, puu vanusest.

Morfoloogilised tunnused iildjuhul vdrse vanusest oluliselt ei sdltunud, véljaarvatud
okaste pikkus ja vihesel médral PLA, mis olid suuremad 0O-aastastel vorsetel. Et
okaste pikkus oluliselt ei muutu erivanustel puudel erinevates valgustingimustes, on
ndidanud ka Niinemets (2002). Samas okaste paksus ja laius olid oluliselt erinevad
korguspositsioonide vahel: paremates valgustinigmustes olid okkad i{imaramad,
kehvemates aga lapikumad. Sama tulemust on ndidanud ka Richardson jt. (2000).
Ulemisel kdrguspositsioonil ja paremates valgustingimustes toimus okka paksuse ja
laiuse kasv proportsionaalselt: paksuse ja laiuse suhtes muutusi ei ilmnenud. Alumisel
korguspositsioonil aga oli suure okaste laiuse tottu teistest oluliselt erinev 27-aastane
puistu, mille okka paksuse ja laiuse suhe oli sarnane iilemisel korgusel kasvanud
okastele. Sellist kditumist on kirjeldatud ebatsuuga valgusokaste puhul, kus okaste
modtmed olid suurimad 20-40 aastastel puudel, mis just olid reproduktiivsesse ikka

joudnud. Sellest east edasi aga hakkasid okaste mdotmed vihenema (Apple jt. 2002).

Pookimiskatsetes on ndidatud okaste keskmise kuivmassi ja LMA suurenemist vanuse
kasvades (Greenwood 1984, Hutchinson jt. 1990). See oli pdhjustatud okaste paksuse
suurenemisest. Paksuse suurenemine aga vOimaldab akumuleerida suurema hulga
fotosiinteesivat biomassi (Niinemets 2002). Kiesolevas t00s okaste mass pinnatihiku
kohta muutus erinevalt: {ilemistel korguspositsioonidel kasvas puistu vanuse
suurenedes, alumistel korguspositsioonidel aga vdhenes. Kull ja Koppel (1987) on
ndidanud, et vanematel puudel on LMA erinevus iilemise ja alumise kdrguse vahel
suurem kui noortel, sama tulemus saadi ka kéesolevas t60s. Okaste tihedus muutus
samuti puude vanuse kasvades. Kui 27-aastane puistu korvale jitta, vOis méargata
trendi, kus okaste tithedus vidheneb vanuse suurenedes teatud eani ning hakkab siis
uuesti tdusma. 27-aastase puistu okaste tihedus ja LMA kditusid teisiti, olles heades

valgustingimustes suuremad kui teistes puistutes.
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Suured ja paksud okkad esinevad peamiselt kuivades ning valgusrikastes tingimustes
(Givnish  1988). Vastavates tingimustes aitab okka paksus vdhendada
fotoinhibitsiooni. Selliste okaste kasvatamine on kulukas, samas on tulu jéllegi
suurema hulga fotosiinteesiproduktide niol suurem (Sprugel jt. 1996). Richardson jt.
(2000) néitasid, et heades valgustingimustes on 55-aastastel kuuskedel suuremad,
jdmedamad ja raskemad okkad kui 15- vdi 145-aastastel puudel. Kéesolevas to6s
okaste LMA ja okaste jdmedus suurenes 80-aastase puistuni. Thomas ja Winner
(2002) niitasid et suuremas osas, kui mitte koigis toodes LMA puude elu jooksul
kasvab. Suurtel valgusokastel on vdiksem pinna ja ruumala suhe, mis peaks
vihendama veekadu, kuid sellistel okastel on ka suurem piirikihi takistus Shuldhedele,
mis raskendab nii vee kui slisihappegaasi liikumist okka ja keskkonna vahel (Givnish

1988).

Warren ja Adams (2001) modtsid mitme aastakéigu okaste klorofiillisisaldust ja nad
leidsid, et suurim klorofiillisisaldus on 2-3-aastastes okastes, sellest vanemates
okastes on klorofiilli vihem, nooremates aga voib olla vihem voi ka samavéérselt.
Veel leidsid nad, et okaste klorofiillisisaldus on puu vdra iilemistes osades suurem.
Kédesolevas to0s mdddetud O- ja I-aastaste okaste klorofiillisisaldus kiitus
samamoodi, olles suurem 1-aastastes okastes ning samuti oli okastes klorofiillisisaldus
suurem paremates valgustingimustes. Klorofiilli a/b suhe oli vastupidiselt klorofiilli
sisaldusele suurem 0-aastastes voOrsetes. Klorofiilli a/b suhe néitab, kas tegu on
valgus- voi varjuokkaga, sest kehvemates valgustingimustes investeeritakse rohkem
valgustpiiiidvatesse antenni kompleksidesse, kus on klorofiilli a/b suhe madalam.
Warren ja Adams (2001) néitasid, et klorofiilli a/b suhe kasvab paremates
valgustingimustes. See on kooskodlas kdesoleva t60 tulemustega, eeldades, et vora
vilimises osas on paremad valgustingimused. Erinevuse mitteilmnemine
kdrguspositsioonide vahel klorofiill a/b suhtes oli ootamatu, sest hajusa kiirguse

labituleku koefitsent oli oluliselt suurem vorade iilemisel kdrgusel.

Fotosiinteesi intensiivsuse langemist puude vanuse suurenedes on ndidatud mitmetes
toodes (Kull ja Koppel 1987, Grulke ja Miller 1994, Richardson jt. 2000, Day jt.
2001). Kéesolevas to0s fototsiinteesivoimsust iseloomustav algtdus kiitus sarnaselt,

vihenedes puude vanuse ja kasvu suurenedes. Fotoslinteesi languse {ihe pohjusena
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ndhakse langevat lehesisest CO, kontsentratsiooni puude vananedes, mis soltub
ohuldhede juhtivusest (Yoder jt. 1994, Fredericksen jt. 1996, Hubbard jt. 1999).
Ohuldhede juhtivus aga omakorda viheneb puude vanuse suurenedes (Hubbard jt.
1999, Ryan jt. 2000, Schifer jt. 2000). Ohuldhede juhtivuse vihenemist on seletatud
takistuse suurenemisega vee liikkumisel juurtest lehtedesse, puude vanuse ja kasvu
suurenedes (Ryan ja Yoder 1997, Bond ja Ryan 2000, Mencuccini ja Magnani 2000).
Kuid samas vanusega vdhenev kogu assimilatsiooni hulk ei pruugi olla pdhjustatud
ohuldhede juhtivuse poolt, kuigi koos dhuldhede juhtivusega langeb ka fotosiintees
(Niinemets 2002). Fotoslinteesivoimsuse vdhenemist okaste vananemisel, on
kirjeldanud Turnbull jt. (1998), kes uurisid tdstetud CO, kontsentratsioonil kasvanud
puid (Pinus radiata), ning leidsid et 1-aastastes okastes on fotosiinteesi intensiivsus
madalamal kui 0-aastastes okastes, ja et tostetud [CO;] kasvanud puude 1-aastaste
okaste fotosiinteesi voimsus on madalam kui atmosfaéri [CO,] kasvanud okastes. Nad
pakkusid selle pohjuseks kiirendatud ontogeneetilist fotosiinteesi vdhenemist ja
lehtede vananemist suurema [CO,] korral voi fotosiinteesi mahareguleerimist létte ja
allika  (source-sink) suhete tottu. Kuna fotosiinteesi intensiivsus sOltub
fotosiinteesiaparaadi voimsusest ja dhuldhede juhtivusest, siis kdesolevas t60s leitud
fotosiinteesi voimsuse viahenemine néitab, et Shuldhede takistusele lisaks voivad ka
muud faktorid mojutavad fotosilinteesi intensiivsust. Kuid samas avaldab mdju
fotosiinteesi voimsusele ka Shuldhede juhtivus, kus viimase vihenemise tdttu ei ole

tarvis liigset voimsust ja fotosiinteesi aparaadis voib toimuda maharegulatsioon.

Teistest vanuseklassidest erinevat kéitumist 27-aastases puistus voib seletada
reproduktiivsesse ikka joudmisega (Bond 2000, Apple jt. 2002) ja ka vorade
liitumisega antud puistus, kuna koosluse struktuur on oluline maidraja puistu
produktsiooni seletamisel (Smith ja Long 2001). Okaste TLA mééras dra pohiliselt
okka paksus ja laius, kuna okka pikkus oli vOrdlemisi iihtlane erinevatel puudel.
Alumistel positsioonidel olid 27-aastaste kuuskede vorades teistest puistutest
jdmedamad okkad, iilemistel positsioonidel aga suurema tiheduse ja massiga lehe
pinnapithiku  kohta, kuid madalama klorofiillisisalduse = ja  madalama
fotosilinteesivoimsusega. Kuna 27-aastases puistus olid vordlemisi head

valgustingimused, vois iilemistel kdrguspositsioonidel olevate okaste suur tihedus ja
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LMA olla tingitud suuremast varuainete sisaldusest okastes (Manter ja Kerrigan

2004).

Vanusega seotud muutusi okka morfoloogilistes ja fiisioloogilistes parameetrites on
seletatud nii  hiidraulilise juhtivuse limitatsiooni, ontogeneetiliste —muutuste,
mineraalse limitatsiooni kui ka allokatsioonil pdhinevate muutustega. Viimane seletab
assimilatsiooni vihenemist vanuse suurenedes assimilaatide paigutamisega maa alla ja
reproduktiivsetesse organitesse. Kuid levinuim on siiski seisukoht, et tegu on kdigi

nende faktorite koosmojuga.

Kokkuvotteks voib  delda, et assimilatsiooni hiipoteesi kinnitamiseks voi
iimberliikkamiseks on kindlasti vaja uurida okaste ldmmastikusisalduse kaitumist
vananemisprotsessi kdigus. Kdesolevas t60s leitud fotosiinteesi voimsuse vdhenemine
valgus- ja varjuokastes, vanuse suurenedes viitab sellele, kuid kindlasti oleks vajalik
jélgida okaste ohulShede juhtivust ning vdimaluse korral ka fotosiinteesi in situ.
Samas suurte puude uurimine on raskendatud ligipadsetavuse tdttu. Huvi pakkuvaks
kiisimuseks on ka okaste fotosiinteesi parameetrite kéitumine sdltuvalt

valgustingimustest.
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Kokkuvote

Kéesoleva t00 eesmirgiks oli uurida hariliku  kuuse (Picea abies)
fotosiinteesiparameetrite kéitumist sdltuvalt puu vanusest, valgustingimustest ja
lehestiku vanusest. Selleks koguti andmed kahekiimnelt nelja erinevasse vanuseklassi
kuuluvalt kuuselt. Igalt puult kahelt korguselt puuvoras koguti kdesolnud aastal ja

sellele eelnenud aastal kasvanud vorseid.

Fotosiinteesi vOimsus puude vanuse kasvades langes kogu puu raames. Vorades
iilevalpool, paremates valgustingimustes oli fotosilinteesi voimsus suurem ning samuti
oli fotosiinteesi voOimsus suurem kéesolnud kasvuperioodil kasvanud okastes.
Klorofiillisisaldus  oli suurem paremates valgustingimustes ning eelmisel
kasvuperioodil kasvanud lehestikus. Eri vanuseklasside puude klorofiillisisalduse
vordluses kditus teistest erinevalt 27-aastane puistu, kus oli toimumas vorastiku
ithinemine. Klorofiilli a ja b suhe oli suurem kiesolnud aastal kasvanud lehestikus.
Uldiselt olid okkad vdras iilevalpool ja vanematel puudel jimedamad ning suurema
pindala ja LMA-ga. Too kdigus kerkis esile 27-aastane puistu, kus kuuskedel oli
heades valgustingimustes madal, kehvemates valgustingimustes aga teiste puistutega

vorreldes veidi kdrgem okaste klorofiillisisaldus.
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Summary

The goal of this study was to investigate age-related changes in rates of fotosynthesis
at different light conditions, in current-year and previous-year foliage in Norway
spruce (Picea abies). We collected samples from twenty trees of four different age-
classes. Current-year and previous-year needles were collected from two different

layers in canopy.

Fotosynthetic capacity decreased with increasing tree age in upper-canopy layers and
in lower-canopy layers. Differences in fotosynthetic capacity also occured between
current-year and previous-year needles, the latter had smaller values. The chlorophyll
content was larger in upper-parts of the canopy and in previous-year shoots.
Chlorophyll a/b ratio was greater in current-year shoots. In general older trees and
upperparts of the canopyes had thicker needles with larger PLA and LMA. 27-year
old trees were going through canopy closure and distinguished from other age-classes
with larger chlorophyll content in lower-part of the canopy and lower chlorophyll

content in upper-part of the canopy.
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