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INFOLEHT
Hariliku kuuse kasvu ja vaiguvoolu seosed viljakates kasvukohatiiiipides

Harilik kuusk on 6koloogiliselt ja majanduslikult oluline puuliik Pohja-Euroopas, kelle esmast
kaitset tagavat mehhanismi — vaiguvoolu, on erinevates tingimustes véhe uuritud. Kahes
viljakas metsakasvukohatiiiibis (janesekapsa ja sinilille) uuriti erinevate keskkonnategurite (sh
segametsa) potentsiaalset mdju vaiguvoolu kujundavatele teguritele ning kasvu ja vaiguvoolu
seostele. Selgus, et puude kasv on otseselt seotud vaiguvooluga peamiselt 1dbi vaigukéikude
produktsiooni. Suuremad, kiiremini kasvavad puud toodavad rohkem ja suurema labimodduga
vertikaalseid vaigukdike; erinevates puistutes on seosed sarnased. Samas esineb tugev
aastatevaheline erinevus nii vaigukdikude arvus kui puude juurdekasvus, olles ilmselt enim
mojutatud pouast. Vaiguvoolu hulk ja seos vaigukdikudega erineb rohkem puistute vahel ja

erinevused seletuvad tdendoliselt puude kasvutingimuste ja kasvukéiguga.

Mairksdnad: harilik kuusk, Picea abies, vaigukiik, vaiguvool, radiaalne juurdekasv

CERCS kood: B270 Taimedkoloogia, B430 Metsakasvatus, metsandus, metsandustehnoloogia

Relationships between growth and resin flow of Norway spruce in fertile site types

The Norway spruce is an ecologically and economically important tree species in Northern
Europe, whose primary defense mechanism—resin flow—has been little studied under different
conditions. In two fertile site types (Oxalis and Hepatica), the potential influence of various
environmental factors, including the impact of mixed forests, on factors shaping resin flow, as
well as the relationship between growth and resin flow, were investigated. Growth was found
to be directly related with resin flow primarily through the production of resin ducts. Larger
and faster-growing trees produce more and larger diameter vertical resin ducts, and the
relationships are similar across different stands. However, there is a significant year-to-year
variation in both the number of resin ducts and tree growth, likely being most affected by
drought. The amount of resin flow and its relationship with resin ducts varies more between
stands, and these differences are likely explained by the growth conditions and growth history

of the trees.

Keywords: Norway spruce, Pice abies, resin duct, resin flow, radial increment
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1. Sissejuhatus

Pikaealiste organismidena peavad puud kasvamiseks ja jarglaste andmiseks edukalt toime
tulema mitmete eriilmeliste biootiliste ja abiootiliste teguritega. Néiteks ilmastikutingimused
mojuvad otseselt flisioloogilistele protsessidele ja koos kasvukohatingimustega mojutavad
kasvuks vajalikku vee ja toiteelementide kéttesaadavust ldbi soojus- ja niiskusreziimi (Pihelgas
1983; Schweingruber 1996). M§jud erinevad seejuures tugevuselt kui ka suunalt nii aastasisesel
kui aastatevahelisel skaalal. Samal ajal peavad puud konkureerima samasse voi eri liiki
kuuluvate puistunaabritega ressursside iile ja kaitsma ennast patogeensete organismide ja

herbivooride eest (Pihelgas 1983).

Taimedel on kaitseks vélja arenenud kaks peamist mehhanismi — konstitutsionaalne ja
indutseeritud (traumaatiline). Konstitutsionaalne (loomuomane) kaitse on pidevalt olemas ja
selle osadeks on nt mehaaniline barjdér ja erinevad ithendid, mis heidutavad potentsiaalseid
kahjustajaid, takistades mehaanilise vigastuse korral nende levikut. Kui sellest ei piisa ja
kahjustus siiveneb, rakenduvad indutseeritud mehhanismid, nt spetsiifilisema keemilise
koostisega ainete siintees ning eritiilipi kudede arenemine (Franceschi et al. 2005 ; War et al.
2012). Kaitse alalhoidmiseks ja efektiivseks reageerimiseks on tarvilikud nii fotosiinteesi
saadused kui toiteelemendid, mistdttu voib teatud olukordades esineda kaitse ja kasvu vahel

16ivsuhe (He et al. 2022).

Kliimamuutuste tulemusel pikeneva vegetatsiooniperioodi (Kollo et al. 2023; Szyga-Pluta et
al. 2023) iiheks negatiivseks ilminguks on putukkahjustajate suurenenud surve, kellel areneb
varasemast rohkem podlvkondi ja kelle ainevahetus ja seetdttu ka kahjustusvdime on suurem
(Hamann et al. 2021). Samal ajal sagenevad ekstreemsused, nt pduad (Suarez-Gutierrez et al.
2023), norgestavad taimorganismi ja moju vOib olla pikaaegne, mistottu kahjustustele
vastuvotlikkus omakorda suureneb (Hamann et al. 2021). Seega tdendoliselt muutub esmane
kaitsevoime kliimamuutuste siivenedes jérjest olulisemaks ning selle efektiivsusest soltub

edasiste mehhanismide aktiveerumine, puude ja puistute kiekaik.

Tulevikupuistute rajamisel ja kujundamisel tuleb silmas pidada, et kasvama hakkavad puud
peavad suutma toime tulla eritasandiliste muutustega, mis mdjutavad nii kasvu kui
kaitsevoimet. Teadmised kasvu ja kaitse omavahelistes seostest erinevates kasvukoha- ja
keskkonnatingimustes annavad alust ka 0koloogiliselt ja majanduslikult parimateks metsade

majandamisotsusteks.



1.1.Kuusikud ja kliimamuutus

Kliimamuutusest tulenevate héiringute tottu, nt pduakahjustused, putukkahjustajate laiem levik,
on enim kannatada saanud okaspuud ja -puistud iile maailma (Salomodn ez al. 2018; Steel et al.
2023). Pohja-Euroopa okaspuudest kodige suuremaid probleeme, mis péddib areaali
taandumisega, prognoositakse laialt levinud, majanduslikult ja Okoloogiliselt olulisele
harilikule kuusele (Picea abies (L.) Karst) (Kellomiki et al. 2018; Huang et al. 2021). Samas
laiapdhjaline dendroklimatoloogiline uuring Leedus on ndidanud kuuse radiaalse juurdekasvu
suurenemist viimastel aastakiimnetel, mis voib olla tingitud sademete suuremast hulgast
kasvuperioodi algul (Augustaitis et al. 2018). Eestis on kuusk levinud peamiselt viljakates
kasvukohtades, enim laanemetsades - jdnesekapsa (JK) ja sinilille kasvukohatiiiibis (SL)

(Lohmus 2004; Valgepea et al. 2023).

Harilik kuusk on pinnaldhedase juurestikuga liik, kes on seetdttu eriti mdjutatud
pouepisoodidest (Laas 2004). Seejuures on ohustatud ka mérjemates kasvukohtades kasvavad
puud, kui piisivas liigniiskuses arenenud juurestik jadb veepuudusesse tulenevalt tavapirase
veetaseme langusest (Mathiesen 1940). Samal ajal mdjutab juurestiku t60d metsades laialt
levinud seenpatogeen kuuse-juurepess (Heterobasidion parviporum Niemeld & Korhonen), kes
levib tiives talitluse kaotanud liilipuidu osas ja seega puu voib veel elada aastakiimneid peale
nakatumist (Ounap & Hanso 2016). Juurepessu nakkus vihendab veelgi madalat tormikindlust
ja ebasoodsate olude kokkulangemisel on tagajdrjeks tormiheited, mis loob soodsad tingimused
sekundaarsete kahjustajate masspaljunemisteks, kellest ulatuslikuima mdjuga on kuuse-
kooreiirask (Ips typographus) (Etverk 1974; Laas 2004; Ounap & Hanso 2016). Kuusikute
vordlemisi halba sanitaarset seisundit, tulenevalt juuremédanikest ja tiraskiriilistetest, vorreldes

teiste enamuspuuliikide puistutega on tdheldatud lébi ajaloo (Etverk 1974).

Soojemas kliimas on ka iiraski perekonna liikidel, sh kuuse-kooreiiraskil jirjest rohkem
polvkondi iithe vegetatsiooniperioodi jooksul, kuuse areaali Idunapoolsetes osades nt kolm
polvkonda (Jakoby et al. 2019). Eestis on viimastel aastakiimnetel soojadel aastatel sagedaseks
muutunud kaks pdlvkonda. Kui kattuvad ftiraskile sobivad ja puudel stressiseisundit esile
kutsuvad olud, nt pikalt véltavad pduad, vdivad kahjustused ilmneda ka tavalisel aastal
vastupidavatel puudel. Seejuures vdivad olla rohkem ohustatud keskealised puistud, kellele on
pdua mdju ulatuslikum ja kauakestvam (Ounap & Hanso 2016; Salomén et al. 2018; Ait &

Orumaa 2022) ja iiraskikahjustus v3ib toimuda ajalise nihkega (Kadrvemo ef al. 2023).



Arvatakse, et segametsas kasvades on kuused {iiraskitest vdhem mojutatud, kuna ruumiliselt
hajutatud puud takistavad tiraskitel kiiresti ja efektiivselt puid asustada ja iiraskile olulised
16hnasignaalid ei ole enam nii hésti leitavad (Laas et al. 2011, Ounap & Hanso 2016). Samas
voivad ldhinaabruses olevad heitlehised lehtpuud soosida kahjustust 14bi soojemate kuuse
tiivede iiraski esimese pOlvkonna ajal (Huo et al. 2024). Mitmekesisema struktuuriga
segapuistus valitsevad olud vdivad samal ajal ka kuuskede produktsiooni suurendada (Pretzsch

et al. 2010).

1.2. Kaitse ja vaigutalitlus

Enamus ménniliste, sh kuuse perekonna liikide iiheks olulisimaks kaitsemehhanismiks on vaik,
mis toimib iihtaegu nii mehaanilise- kui keemilise kaitsena. Vaik toodetakse selleks spetsiaalselt
véljakujunenud struktuuris — vaigukdikudes (Lorio 1994; Cabrita 2018). Maénniliste
sugukonnast on kdige tdiuslikumalt vaigul pdhinev kaitsesiisteem vilja arenenud perekondades
mind (Pinus), kuusk (Picea), lehis (Larix) ja ebatsuuga (Pseudotsuga), kelle esindajatel
esinevad puiduosas nii vertikaalselt kui horisontaalselt paiknevad vaigukdigud (Bannan 1936;
Wu & Hu 1997). Olles tihenduses anastomooside kaudu, moodustub ldbi mitme aastaronga

kulgev laiaulatuslik vaigukdigustik (Bosshard & Hug 1980) (Joonis 1).

Vaigukdik paikneb trahheiidide vahel ja koosneb mitmest eri tiilipi ja talitlusega rakkudest —
epiteelirakkudest, vaigukdigu parenhiilimist ja vaigukdigu trahheiididest (Wiedenhoeft &
Miller 2002). Vaik siinteesitakse vaigukdigu valendikku epiteelirakkude poolt, mis piisivad
koige kauem elus perekonnas ménd, kuuse vaigukidikude jérk-jarguline lignifitseerumine,
millega kaasneb talitluse kadumine, voib alata juba tekkeaastal (Wu & Hu 1997). Samas
vanemate puude tiivepuidu vaigukdike on peetud vordlemisi pikaealisteks, iile poolte elab
mitmeid aastaid (Bannan 1936). Téapsemaid uurimusi selle kohta magistritoo autorile teada ei

ole.

Vaigu siintees pohjustab vaigukdigus réhu tousu (vaigurdhk), mille tottu vaigukdigustiku osade
kahjustumisel voolab vaik iseeneslikult kahjustuskohta radiaalsuunaliselt (Cabrita 2018).
Hariliku ménni vaigurdhku késitlevates uurimustes on néiteks niidatud vaigurdhu diinaamika
soltuvust puu veetalitlusest. Paremini veega varustatud puudel on vaigurohk korgem ehk
veestressi tingimustes see langeb, mis pohjustab vaigu viljutamisvoime olulist langust
(Rissanen et al. 2021). Seetdottu voivad veestressis puud olla putukkahjustajatele

vastuvdtlikumad. Vaiguvool sdltub aga ka nt temperatuurist — kdrgem temperatuur langetab



viskoossust, misldbi vaigu eritumine voib suureneda (Lorio 1994; Cabrita 2018; Rissanen et al.

2021).

Kuusel eristatakse kahte erineva tekkepohjusega vaigukéikude tiilipi — konstitutsionaalsed ja
traumaatilised (ehk indutseeritud). Konstitutsionaalsed vaigukdigud on valdav enamus koores
ja ksiileemis sisikiirte vahel paiknevaid horisontaalseid ehk radiaalseid vaigukdike ning
ksiileemis paiknevaid vertikaalseid vaigukdike, mis tagavad esmase kaitse (Larson 1994;
Krokene 2015). Kui ilmneb laialdane kahjustus, nt {iraskiriinne voi mehhaaniline vigastus, siis
aktiveeruvad erinevad ainevahetusrajad ja kambium saab signaali vaigukdikude tootmiseks,
vahendajaks erinevad taimhormoonid, nt metiiiil-jasmonaat ja etiileen. Tulemuseks on
paralleelselt aastardngapiiridega paiknevad ja rohke parenhiiiimiga traumaatiliste vaigukdikude

read (Nagy et al. 2000; Martin ef al. 2002; Krokene 2015).
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Joonis 1. Hariliku kuuse vaigukdigustik tiive ksiileemis; A) horisontaalsed vaigukdigud
sasikiirte vahel, tangentsiaalldige; B) konstitutsionaalsed vertikaalsed vaigukdigud trahheiidide
vahel JK kuusel, ristldige; C) vertikaalse ja radiaalse vaigukdigu iihendus (anastomoos),
ristldige D) traumaatilised vaigukdigud aastardnga alguses koos rohke parenhiilimiga SL
kuusel, ristldige; ER — epiteelirakk, P - vaigukéigu parenhiilim, S - sdsikiir, An — anastomoos

Vaigukéik areneb, kui kambiaalne tsoon liilitub trahheiidide tootmisest iimber vaigukdigu
koosseisu kuuluvate rakkude tootmisele (Bannan 1936; Larson 1994; Nagy et al. 2000).
Seejuures signaali saamisest vaigukdigu arenemisse voib kuluda nidalaid, st vaigukdigud

arenevad teatava viibega (Nagy et al. 2000; Gértner & Heinrich 2009).

Tulenevalt kuuse perekonna liikide konstitutsionaalsete vaigukdikude hulkade varieeruvusest
aastatevahelisel skaalal - mdnel aastal moodustub neid hulgi, teisel aastal mitte {ihtegi ja kitsast
vahemikust aastardnga sees paiknemisel (Thomson ef al. 1925; Bannan 1936; Wimmer et al,
1999; Ott et al 2021), on erinevaid vaigukdikude produktsiooni iseloomustavaid
karakteristikuid kasutatud dendroklimatoloogilistes uurimustes (Wimmer & Grabner 1997;
Wimmer et al. 1999). Neis on leitud kasvuperioodi algul esinevate temperatuuride oluline
positiivne mdju vertikaalsete vaigukdikude produktsioonile. Sarnaste tulemusteni on joutud ka
nt hrl médnni (Rigling et a/ 2003) ja erinevate Vahemere méndide dendroklimatoloogilistes
uuringutes (Vazquez-Gonzalez et al. 2020). Seega samamoodi kui aastarOngastes talletub
kasvukaik, eristuvad kuusel ksiileemis ndhtavad vaigukdigud - okaspuude iiks olulisemaid
kaitsemehhanisme biootiliste tegurite vastu. Ehk puursiidamikelt peegelduvad ka kaitsevdime
ajalised muutused (Vazquez-Gonzalez et al. 2020). Autorile teadaolevalt puuduvad téielikult
vertikaalsetest vaigukidikudest l&dhtuva konstitutsionaalse vaiguvoolu olemust kisitlevad
uurimused harilikul kuusel. Samuti ei ole teada, kuidas mdjutab nt puude kasvukiirus
vaigukdikude arengut ja vaigu siinteesi neisse ning kuidas véljenduvad seosed eriilmelistes

metsadkostisteemides, sh segametsas.



1.3. Magistritoo eesmiargid

Kéesoleva magistritod peamiseks eesmirgiks oli leida seosed kasvu ja vaiguvoolu
iseloomustavate nditajate vahel harilikul kuusel (Picea abies (L.) Karst.) kahes viljakas, kuid
eriilmelises kasvukohatiiiibis — jdnesekapsa ja sinilille. Modlemas kasvukohatiilibis koguti
mootmisandmed kuuse puht- ja kuuse-lehtpuu segapuistutest. Vaiguvoolu komponentideks
loeti puudel mdddetud vaiguvool ja puursiidamikelt ndhtavad vertikaalsed vaigukéigud. Otsiti

vastuseid kiisimustele:

a) Kuidas on omavahel seotud kasvu ja puursiidamikelt mdddetavad-hinnatavad vaigukdikude
parameetrid aastatevahelisel ajaskaalal?

b) Kuidas vertikaalsete vaigukéikude néitajad peegeldavad vaiguvoolu?



2. Metoodika

2.1. Proovialad-puistud ja nende iildiseloomustus; puistutes tehtud
moodistustood

RMK teadusprojekti "Hariliku kuuse kaitsevéimet ja kasvu maéddravad tegurid puht- ja
segapuistutes: kliimamuutuse ja kasvukoha moju" raames rajati uuritavates kasvukohatiitipides
kolm 0,1ha suurust (ring)proovitiikki: 1) kuuse puhtpuistu (kuuse osakaal >85%; KU100), 2)
kuuse enamusega segapuistu (kuuse osakaal 50-85%; KU60), 3) lehtpuu enamusega segapuistu
(kuuse osakaal <50%; KU30). Igal proovitiikil valiti juhuslikult kiimme analiiiisipuud
puistupuude seast, kellel ei tuvastatud viliselt tiivevigastusi ega muid anomaaliaid.
Analiitisipuud tdhistati numeratsiooniga. Puistus moddeti puude peamised takseertunnused
(korgus, tiive rinnasdiameeter, elusvora pikkus ja diameeter) Vertex I'V kdrgusmdotja ja Haglof
DPII digiklupiga. Mdodetud elusvora néitajatest tuletati vora ruumala, ldhendades selle

koonusele, mille pohja diameeter vastab vora diameetrile ja korgus elusvora pikkusele.

Janesekapsa KKT, kuuse enamusega segamets (15295-9, Jérvselja)
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Joonis 2. Néide tihest proovitiiki skeemist janesekapsa kasvukohatiilibis kuuse enamusega
segapuistus.

Jinesekapsa kasvukohatiiiibi proovialad asuvad Tartumaal, Jirvselja Oppe- ja Katsemetskonna
poolt majandatavas kvartalis JS295, viimase metsakorralduse (2016. a) jargi 5,5ha suurusel

eraldisel 9, mis holmab tervet kvartali kirdepoolset osa (Metsaportaal, Joonis 3). Enne praegust

puistut oli antud kvartali piirkond jagunenud mitmeks, peamiselt liigilise koosseisu poolest
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eristatavaks eraldiseks. Naiteks 1962. a metsakorralduse jérgi oli praegune iiksus jaotatud
neljaks: kolm kase ja iiks kuuse enamuspuuliigiga puistu (JS Takseerraamat 1962). Peale 1972.
aasta lageraiet ja kuuse istutamist 1973. ja 1974. aastal majandati antud kvartali piirkonda iihtse
iiksusena (JS Takseerraamat 1972, Joonis 3). Proovitiiki KU100 kdik puud hakkasid kasvama
1973. a istutuse tulemusel, varasemalt kasvasid takseerkirjelduse jirgi valdavas osas kuused,
aga osalt ka kased. Proovitiiki KU60 piirkond asub alal, kus enne lageraiet kasvas kuusik ja
kuhu istutati nii 1973. a kui 1974. a kuused. Antud proovitiiki piirkond jii edaspidi eraldise
piirialale, ei saa vélistada, et lddnepoolne osa paiknes osaliselt naabereraldisel, mida majandati
iildjoontes sarnaselt. KU30 piirkonnas kasvas varasemalt iihel osal proovitiikist kase
enamusega lehtmets ja teisel kuusik, sarnaselt KU60ga jéi piirkond kahel iiksteisele jargneval
aastal moodustunud “istutusala” piirile. Nii (varasemate) eraldiste piirialal paiknemine kui ka

mitmes jargus puude istutamine voib seletada praegu esinevat eraldise koosseisu ebaiihtlust.

Joonis 3. Jinesekapsa kasvukohatiiiibi proovitikkkide paiknemine A) praeguse
metsakorraldussiisteemi alusel (Metsaportaal); heleroheline katkendjoon tdhistab ajaloolist

piiri; B) 1972. aasta metsakorralduse jirgi (plansett, Jirvselja OKM arhiiv)
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Sinilille kasvukohatiiiibi puistud paiknevad Laddne-Virumaal, Vinni vallas, Koeravere kiilas.
Kuuse puhtpuistu proovitiikk paikneb kvartalis SM289, eraldisel 9, mis enne taasiseseisvumist
kuulus E. Vilde nimelise kolhoosi koosseisu. 1983. aasta kolhoosimetsade inventuuri jirgi
paiknes praegusel SM289-9 alal 80. aastane kuuse enamusega segamets koosseisuvalemiga
40%KU30%MA30%KS (1983 a. Vilde kolhoosi inventuur). Peale taasiseseisvumist oli
tegemist reformimata riigimaaga, mis hiljem liikus Suurekivi LKA koosseisu. Jirgmine ja
praeguseks viimane takseerkirjeldus koostati 2015. aastal, milles mérgitakse tekkeaastaks 1975
ja —viisiks seemneline uuendus (Metsaportaal). Siiski, puursiiddamike andmed néitavad iihtlast
vanuselist koosseisu ja teket umbes 1986. aastal ning puistus ndhtavad selged istutusread
annavad mérku istutamisest. Seega toimus varasema metsa raie vahemikus 1983-1985 ja pracgu

kehtiv takseerkirjeldus on ekslik.

Segametsa proovitiikid paiknevad naaberkvartali SM 186 eraldisel 9, mis oli ajalooliselt SOmera
metskonna haldusalas. Praeguste proovitiikkide piirkonda istutati 1976. aastal ménnikultuur,
varasemalt kasvas seal kuusik (SM Takseerraamat 1981). Seevastu 1991. a takseerraamatust
selgub, et kultuur kannatas tugeva pddrakahjustuse kées ja tekkinud oli kuuse looduslik
uuendus ning antud eraldist majandati edasi kuuse segametsana. Puursiidamike andmed

kinnitasid teket peale 1976. aastat (Tabel 1).

Kuna molemas kasvukohatiiiibis on segapuistu proovitiikid sarnase majandamisajalooga, siis
késitleti antud t60s neid iihe iiksusena (puistutiiip: sega). Jdnesekapsa kasvukohatiilibi
segapuistus on kuuse osakaal puistu ristldikepindalast keskmiselt 59% ja sinilille
kasvukohatiiiibi segapuistus 50,5%. Seega, kokku vorreldakse t66s nelja puistut: JK puht, JK
sega, SL puht, SL sega. Kuna segapuistutes ei ole kaskede ja kuuskede paiknemine ruumiliselt
iihtlane, siis kasutati naabruses paiknevate leht- ja okaspuude potentsiaalsete mdjude
hindamiseks igast analiilisipuust 6m raadiuses kasvavate kuuskede rinnaspindalade suhtelist

osakaalu koigi antud raadiuses kasvavate puude rinnaspindalade summast (KU%).

2.2. Vaigukorje

Vaigu kogumiseks puuriti tiive 1dunapoolsesse kiilge 1,6-1,8 m korgusele 3,5 mm labimodduga
ja 25 mm siigavune auk, kuhu paigutati 5 ml ndelata siistal. Siistla ja tiive vaheline nurk oli
ligikaudu 55°, mislébi puurimisega hdlmati horisontaalsuunas tiivest ca 20,5 mm ulatuses koort

ja aastarongaid. Selline nurk vdimaldas siistlal jadda tlivesse koore toel stabiilselt piisima

(Joonis 4).
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Igal puurimiskorral jélgiti, et puurauk ei tekiks eelnevatele vaigusiistla kinnituskohtadele
lahemale kui 5 cm nii horisontaal- kui vertikaalsuunaliselt, et véltida vaiguvoolu samadest
vaigukdikudest ja minimeerida katsetegevuse tagajirjel tekkida vodivat traumaatilistest
vaigukdikudest ldhtuvat vaiguvoolu. Lisaks hoiduti vaigu kogumisel oksakohtade, -ménnaste

ligidusest.

Vaigukorjet alustati 2022. aastal 1. juunil, mil installeeriti vaigukorje siistlad paralleelselt kdigis
puistutes. Juunikuu jooksul toimus neli nddalast korjet, installeerimised-kogumised leidsid aset
enneldunasel ajal. Vaigusiistlad kaaluti 0,001g tdpsusega. Kuused puhkesid ja alustasid antud
aastal intensiivset kasvu juuni I ja II dekaadil (Sellin ef al. 2024). Kuna pole teada erinevate
fenofaaside moju h. kuuse vaiguvoolule, siis kasutati antud t66s juunikuu nelja nidala keskmist
konstitutsionaalset vaiguvoolu (mg/péevas) perioodist, mil kuuskede kasv oli koige

intensiivsem.

Koore paksused moddeti 2022. a siigisel kolmandikul puudel igas kasvukohatiiiibis. Lahtudes
seaduspérasusest, mille kohaselt on sama vanuseklassi puudel peamiseks koore paksust
médravaks teguriks kasvukiirus, st kiirekasvulistel on ka paksem koor (Etverk 1963), leiti
iilejadnud vaatluspuudel koorepaksus, kasutades regressioonvorrandeid, kus x on 2021. aastal
mdddetud rinnasdiameeter: jinesekapsa kkt-s y=0,1767x+0,9207 (R?>=0,85) ja sinilille kkt-s
y=0,0958x+2,2419 (R2=0,55). Vaigu kogumisel ldbitud aastardngaste arv leiti, kui 20,5 mm-st

lahutati koore paksus ja saadud pikkus korvutati labipuuritud aastardngaste laiustega.

2 Puuritud kanal, kuhu
A ", valgub lzbitud
vaigukdikudest

(helesinised) vaik

1.ar (nt 2021)

Joonis 4. Vaigukogumises kasutatud siistla paiknemine tiives. A) Siistla paiknemise skeem,

b= 55° B) Puistus tiivesse kinnitunud siistal, kuhu on voolanud nidalaga vaik.
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2.3. Kasv ja vaigukaigud puursiidamikelt

Puursiidamikud koguti 1,3m korguselt 5,15 mm juurdekasvupuuriga (Haglof, Rootsi) 2022. a
veebruaris (pooltelt puudelt) ja 2023. a aprillis (iilejddnud puudelt). Puuriti 14bi terve tiive
poOhja-Idunasuunaliselt ehk puurproov hdlmas tervet diameetrit. Juhul kui tiivi oli néhtavalt N-
S suunas kaldu, voeti proov risti kaldesuunaga, et véltida reaktsioonipuitu ja sellesse puurimist.
Puursiidamikud hoiustati plast- vOi pappkortes siigavkiilmas (-20°C) kuni edasiste
analiiiisideni. Juurdekasvupuuriga proovide kogumine on puudele ohutu meetod saamaks tiivest

vadrtuslikku informatsiooni (Portier et al. 2024).

Juurdekasvuproovid toddeldi spetsiaalselt tdispikkuses puursiidamike jaoks konstrueeritud
kelkmikrotoomiga WSL Core microtome (Girtner & Nievergelt 2010), et aastardngaste piirid
muutuksid selgemini eristatavamaks. Aastardnga laiused mdddeti puursiidamike molemalt
poolelt 0,01 mm tipsusega EMU Metsakorralduse toorilhma dendrokronoloogia laboris
kasutades stereomikroskoobiga iihendatud LinTab mdodtelauda ja programmi TSAPWin
Scientific Version 4.81c (Rinntech, German). Aastaronga-read ristdateeriti visuaalselt, tdpsust
ja seeriate kattuvust kontrolliti programmiga COEFCHA (Holmes 1983). Edasistes analiiiisides

kasutati iga puursiiddamiku kahe poole (N ja S suunalise) keskmisi aastardnga laiuseid.

Tulenevalt kuusepuidu kiipspuidulisusest, kus fiisioloogiliselt talitlev maltspuit ja talitluse
kaotanud liilipuit ei ole visuaalselt lihtsasti eristatavad, kasutati nendevahelise piiri leidmiseks
paralleelselt diferentsiaalse ldbipaistvuse ja aniliinpliiatsi meetodit (Sellin 1991, 1996). Seda
tehti kui puursiidamikud olid iiles sulanud ja nende pinda oli paar korda mikrotoomiga
siledamaks lihvitud. Maltspuidu aastarongad loendati puursiidamiku mdlemal poolel ja kahe
poole keskmine loeti puu maltspuidu aastateks. Aastardnga laiuste pdhjal leiti radiaalsuunaline

maltspuidu pikkus (MP_pikkus), millest tuletati pindala (MP_S):
MP_S=r *(DBH/2)? — n *((DBH/2)-MP_pikkus)

Minni puursiidamike analiilisiks loodud standardne meetod (Hood et al. 2020), mis sisaldab
lihvitud puursiidamike jadddvustustelt (mikrofotod, skaneeringud) vaigukéikude parameetrite
mootmist-hindamist, osutus hariliku kuuse vaigukéikude jaoks liiga ebatépseks. Samamoodi
esines olulist alahinnangut stereomikroskoobiga juurdekasvuproovidelt vaigukdikude
loendamisel. See on seletatav kuuse vaigukdigustiku eripdradega vorrelduna ménni perekonna
esindajatega (nt suurus, hdre paiknemine). Ilmnes, et koige tdpsemini saab koguda
vaigukdikude kohta infot puursiidamikest tehtud mikroldikudelt. Selleks lihviti

kelkmikrotoomiga peale aastardnga laiuste modtmist proovikeha umbes 4,5 mm laiuseni ja tehti
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30-50 um paksune 16ik. Selline vahemik vdimaldas saada tervet siidamikku hdlmava tervikliku
16igu, kus vaigukdigud on sdilitanud oma loomupérase véljandgemise (epiteelirakud
voimalikult vihe irdunud). Loigud vérviti Safranini ja Astra-blue segulahusega (1:1), mida
kasutatakse puiduanatoomilistes uurimustes ja mis vdimaldab eristada lignifitseerunud rakud
(nt trahheiidid) osaliselt voi mitte-tdielikult puitunud rakkudest (nt epiteelirakud) (Gértner &
Schweingruber 2013). Lahust hoiti 16ikudel 4-6 minutit ja iileliigne varv pesti vélja
destilleeritud vee ja 70% etanooliga. Vaigukidigud loendati valgusmikroskoobiga Olympus
CX31, millega oli ithendatud DS-Fi2 kaamera (loendussuurendus 20x-40x), {iles mérgiti nende
hulk aastardnga kohta. Seejdrel moddeti 16igu laius 0,01 mm tépsusega kiimnest juhuslikust

kohast.

Vilitoode teise etapi ajal (2023. a) kogutud proovide puhul loendati vaigukdigud sarnaselt
varasemaga. Lisaks tehti 10ikudest piisipreparaadid: 16ik dehiidreeriti 70% ja 96% etanoolis,
kanti peale Eukitti (Sigma-Aldrich) ja asetati peale katteklaas. Piisislaidid skaneeriti
slaidiskanner LEICA SCN400ga, resolutsiooniks 0,5 um/pixel, mis vastab 20x suurendusele ja
mis on sobilik okaspuude puidu anatoomilisteks uurimusteks (Von Arx et al. 2018).
Skaneeringutelt mdodeti tdies ulatuses nédhtavate vaigukdikude 14bimdot kahes suunas:
paralleelselt sidsikiirtega (D1) ja risti sésikiirega (paralleelne aastardnga piiriga, D2).

Diameetrid modddeti epiteelirakkude trahheiidide-parenhiitimi poolsest otsast (Joonis 5).

Mootmised teostati programmis Aperio Imagescope (Leica, v 12.4) Analiilisides kasutati D1 ja

D2 keskmist.

Joonis 5. A) Selgelt eristuv vaigukéik (sinilille kkt puistu, 2012. a), kus on ndha terviklikud
epiteelirakud, diameetrid D1 (paralleelne sésikiirega) ja D2 (risti sésikiirega); B) tdenéoliselt

vaigukdigu Idpuosa (sinise nool), mida ei mdddetud; iilevalpool kaks terviklikku vaigukaiku.
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Tulenevalt vaigu radiaalsuunalise voolamise pdhimottest, kasutati uuritavate seoste leidmiseks
puurimisel ldbitud vaigukédikude arvu. Need leiti, kui loendatud vaigukdikude arv jagati 15igu
laiusega (vk/mm) ja korrutati 3,5 mm-ga ehk standardiseeriti puurkanali jargi. Vaigukdikude
analiiiisides kasutati juurdekasvu puursiidamiku kahe poole keskmist. Seda nii I4bitud aastate
summana kui konkreetsete aastate kohta. Kasutades vaatevéljas ndhtavate vaigukéikude
summat konkreetsete aastardngaste kohta on vaiguvooluga parimad seosed vilja tulnud nditeks

kollasel ménnil (Hood & Sala 2015).

2.4. Dendrokronoloogilised niitajad

Aastardnga laiuste pdhjal leiti mitmed dendrokronoloogias iildkasutatavad karakteristikud:
juurdekasvuindeksid, néditaastad ja vastupanuvdime indeksid. Dendrokronoloogiliste
karakteristikute puhul vaadati 10 aastast perioodi (2021-2012), kuna tdenéoliselt sellel
perioodil esinenud kasvutingimused ja -hdired mdjutasid ka vaiguvoolu. Kuna vanus ja puude
kasvupotentsiaalid erinevad, siis kasutati aastatevahelise kasvu varieerumise kindlaks
tegemiseks juurdekasvuindekseid.Juurdekasvuindeksites on eemaldatud vanuseline trend ja
eelnevate kasvuaastate mdju ja neis peegelduvad seega peamiselt abiootilistest teguritest
pohjustatud  “signaalid”, nt ilmastikutingimuste mojutused (Schweingruber 1996).
Juurdekasvuindeks =1 tdhendab seda, et kasv on normaalne (mudeli prognoosile vastav), <1
puhul on kasv oodatust kehvem ja >1 puhul parem. Standardiseerimiseks sobitati vastav

“spline”” funktsioon.

Naitaastaks loetakse aastat, mil teatud stindmus, mis erineb keskmisest aastast, peegeldub
suuremal osal puistupuude aastardngastes samalaadselt- ja suunaliselt, nt kitsas/lai aastardngas,
palju vaigukdike jms (Schweingruber 1996). Aastardnga laiuste niitaastate leidmiseks ja
defineerimiseks kasutati Cropper’i meetodit, mille kohaselt vaadatakse nn libisevas aknas iga
aastarongale eelnevaid ja jargnevaid aastaid. Néitaastaks loetakse aasta, mil Cropper’i vdirtus
>0,75 (Jetschke et al. 2019). Jetschke et al. (2019) soovituste kohaselt kasutati 75% ldvendit ja

juurdekasvuindeksite seeriaid.

Uurimaks kahe viimasel viiel aastal iile-eestilise pdoua modju kuuskede jooksva aasta
juurdekasvule, kasutati vastupanuvdime indeksit (VPI), mis indikeerib valitud aastal kasvu
langust (alla 1) voi kasvu tdusu (>1) vorreldes eelnevate aastatega. Vorreldi eelnevat nelja aastat

(Lie et al. 2023).

VPI = ar.laius/(ar.laiuste keskmine neli aastat enne)
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Vastavad niitajad leiti dendrokronoloogilisteks uurimusteks vilja arendatud pakette kasutades
R-Studio keskkonnas (R Core Team 2023). AastarOngaseeriate koostamiseks ja
standardiseerimisesks kasutati paketti dpIR (Bunn et al. 2023), nditaastate ja vastupanuvdime
indeksite leidmiseks ja defineerimiseks kasutati pointRes paketti (van der Maaten-Theunissen

et al. 2015).

2.5. Andmeanaliiiis

Lineaarse segamudeliga selgitati vaiguvoolu iseloomustavate tunnuste soltuvust
kasvukohatiiiibist (JK, SL), puistutiiiibist (puht, sega), proovitiikk loeti juhuslikuks faktoriks.
Dendrokronoloogiliste andmestike puhul kasutati korduvmddtmiste mudelit, lisades eelnevalt
kirjeldatud segamudelisse juhusliku faktorina ka analiiiisipuu numbri. Andmeanaliiiis teostati R
Studio abil, kasutades pakette Ime4, ImerTest, emmeans (R Core Team 2023). Mudeli eeldusi
kontrolliti mudeli jadkide alusel visuaalselt (jadkide histogramm ja empiiriliste-teoreetiliste
kvantiilide graafik). Tunnuste omavahelisi seoseid analiiiisiti Pearsoni korrelatsioonikordajate
abil, kus tunnuste normaaljaotusele vastavust kontrolliti Shapiro-Wilk'i testiga. Vajadusel
kasutati logaritmteisendust, et andmed saada normaaljaotusele ldhemale. Lisaks testiti
sOltumatute muutujate multikollineaarsust (VIF). Parimate mudelite leidmiseks kasutati samm-
sammulist mudeli litkmete valikut AIC’1 kriteertumi pohjal, alustades koiki tunnuseid
sisaldavast mudelist (backward stepwise). Sobivaimaks mudeliks valiti madalaima AIC

viartusega mudel. Koigis testides loeti statistilise olulisuse piiriks p<0,05.

2.6. Too autori roll

Magistritoé autor osales algandmete kogumisega seotud vilitéodel, mille kdigus moddeti
hariliku kuuse analiilisipuude vaiguvoolu ja koguti juurdekasvu puursiidamikud. Laboris
teostas autor puursiidamike ettevalmistamise, dendrokronoloogilised modtmised ning
vaigukiikude modtmised 2022. aasta augustis ja 2023. aasta suvel. Koostoéss EMU
dendrokronoloogia labori teadlastega tootati vélja sobivaimad meetodid nendeks
protseduurideks. Andmeanaliilisi ja tulemuste tdlgendamise teostas autor koostods

juhendajatega.
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3. Tulemused

Analiitisitud 60 hariliku kuuse puu hulgast tuvastati kokku kaks traumaatilise vaiguvooluga
puud: iiks janesekapsa (JK) kkt ja teine sinilille (SL) kkt segapuistust. Kahelt JK segapuistu
puult ei olnud voimalik saada puursiidamike purunemiste tottu viimaste aastate kasvu- ja
vaigukdikude andmeid. Sellised puud jdeti analiiiisidest vélja ja seega kuulus edasisse
valimisse: JK puht — 10, JK sega — 17, SL puht - 10, SL sega — 19 puud (v.a vaigukdikude
diameetrite modtmisel, mil analiiiisiti /2 proovipuudest ). SL segapuistus leidus viliselt tervete
puude seas kaks tiivemédanikuga puud, médanikuga oli hdlmatud lilipuidu osa, mis viitab
juurepessu kahjustusele. Need puud ei erinenud mérkimisvéérselt vaiguvoolu, vaigukiikude
ega ka kasvunditajate poolest puistunaabritest, mistdttu ei olnud pdhjust neid analiilisidest vilja

jétta.

3.1. Analiiiisipuude kasvuniitajad

Puistus moddetud ja puursiidamikelt kogutud kasvuandmed ja neist tuletatud elu- ja kasvukéiku
iseloomustavad nditajad on esitatud tabelis 1. Tunnuste omavahelised seosed on esitatud
joonisel 6. Korgus erines statistiliselt oluliselt kasvukohatiitipide vahel, olles suurem JK puudel.
Mbolemas kkt-s olid puhtpuistu puud kdrgemad kui segapuistus. Sarnased trendid ilmnesid ka
2021. aasta rinnasdiameetriga, seejuures on korgus ja DBH omavahel tugevas korrelatsioonis.
Nii keskmine aastane korguse kui radiaalne juurdekasv erinesid puistutiilipide vahel, olles
suuremad puhtpuistutes. Keskmine aastane korguse juurdekasv erines oluliselt ka kkt-de vahel,
olles suurem SL puudel. Samal ajal viimase viie aasta radiaalses juurdekasvus olulisi erinevusi

el ilmnenud.

Elusvora suhteline pikkus erines statistiliselt oluliselt puistute vahel, segapuistus oli vora
suhteliselt pikem kui puhtpuistus. Samas vora ruumalaindeks erines kasvukohatiilipide vahel,
olles keskmiselt 64% suurem JKs. Vora suurem ruumala tuleneb nii JK puude suurematest
tiivemdotmetest kui ka suuremast vora 1abimdodust. Maltspuidu poolt hdlmatud aastarongaid
oli oluliselt rohkem JK puudel, samuti esineb puistutiilibi moju. Maltspuidu pindala erines
oluliselt puistutiitipide vahel, olles suurem puhtpuistus. Maltspuidu pindala oli tugevas seoses
puu suurust iseloomutavate niitajatega. KKT ja puistu koosmdju ei osutunud statistiliselt

oluliseks tihegi niitaja puhul.

18



Tabel 1. Analiiiisipuude olulisemad kasvunéitajad uuritud kasvukoha- ja puistutiiiipides
(keskmine + standardviga); koosmdjuga mudel; DBH — rinnasdiameeter, H.mai - korguse
aastane juurdekasv, Arad - raadiuse juurdekasv, MP — maltspuit, EVsuht — elusvora suhteline

osakaal, Vrad - vora raadius, Vmaht - vora ruumalaindeks, ns — statistiliselt mitteoluline

Tunnus Puistu KKT Faktorite mdju olulisus (p-vddrtus)
JK SL KKT | Puistu(tiiiip) | KKTxPuistu

Vanus (a) Puht 47 36+0,6 <0,001 ns ns
Sega 47 36,5+0,8

Korgus (m) | Puht 24,72+0,61 20,67+0,38 0,003 <0,001 ns
Sega 21,59+0,90 18,45+0,81

DBH_2021 | Puht 29,67+1,95 24,61+1,32 0,007 0,006 ns

(cm) Sega 24494157 | 21,0+1,04

H.mai Puht 0,526+0,013 | 0,575+0,014 0,02 0,001 ns

(m/a) Sega 0,459+0,019 | 0,505+0,021

DBH.mai Puht 0,626+0.041 | 0,676+0.037 ns 0,004 ns

(cm/a) Sega 0,516+0.033 | 0,568+0.029

Arad Puht 8,16+0,75 10,51+0,87 ns ns ns

(2017- Sega 9,11+0,57 9,91+0,99

2021) (mm)

MP aastad | Puht 19,9+0,4 15,7+0,4 <0,001 0,014 ns
Sega 18,4+0,5 14,5+0,5

MP_S Puht 335,97+42.91 | 297,35+£30,27 ns 0,015 ns

(cm?) Sega 256,92+33.46 | 213,5121.59

EVsuht % Puht 55,6+3,2 55,6+1,6 ns 0,008 ns
Sega 65,1+1.8 60,9+2,8

Vrad (m) Puht 2,40+0,14 2,13+0,11 0,04 ns ns
Sega 2,47+0,08 2,25+0,11

Vmaht(m®) | Puht 91,52+ 8,07 56,14+6,28 <0,001 ns ns
Sega 93,16+14,7 | 63,43+6.98
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Joonis 6. Pearsoni korrelatsioonimaatriksi graafik, statistiliselt mitteolulised seosed on
tahistatud ristiga (lithendite selgitused vt Tabel 1)

Juurdekasvuindeksite kronoloogiad 2012-2021; £SE
1,5

1,4
1,3
1,2

1,1

JK. puht

SL.puht

Juurdekasvuindeks

09 SL.sega
0,8

0,7

0,6
2021 2020 2019 2018 2017 2016 2015 2014 2013 2012
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Joonis 7. Puude juurdekasvuindeksite kronoloogiad erinevates puistutes ajavahemikul 2012-
2021; normaalset kasvu (indeks=1) téhistab horisontaalne katkendjoon.
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Perioodil 2012-2021 (joonis 7) oli juurdekasvuindeks statistiliselt oluliselt {ihest suurem (one-
sample t-test) kdigis puistutes aastatel 2016 ja 2017. JK puistutes oli juurdekasvuindeks suurem
ka aastal 2015, véiksem 2021, segapuistus vdiksem 2013, teistel aastatel indeks {ihest oluliselt
ei erinenud. SL puistutes oli indeks Ist oluliselt vdiksem aastatel 2019, 2018 ja 2013,
puhtpuistus ka 2021; 1st suurem 2020 ja 2012. Negatiivseteks niitaastateks liigitusid Cropper’i
metoodika jargi JK puhtpuistus 2021 aasta, segapuistus nii 2021 kui 2013. a. Positiivseid
nditaastaid ei ilmnenud. SL puhtpuistus oli negatiivseks néitaastaks 2021 ja positiivseteks 2020

ja 2012, segapuistus klassifitseerus negatiivseks nditaastaks 2013. a.

Puistute keskmiste juurdekasvuindeksite vordluses korduvmodtmiste ANOVAga (soltumatud
muutujad: aasta, puistu, kasvukohatiiiip, puistu*KKT*aasta) osutusid stat. oluliseks puistu ja
aasta (p=0,006) ning kasvukohatiiiibi ja aasta koosmdju (p<0,001) ning aasta peamdju
(p<0,001) Post-hoc testide tulemustest ldhtus, et JK puudel oli vorreldes SL puudega
juurdekasvuindeks véiksem aastatel 2021, 2020, 2013, 2012 ja suurem 2019, 2018, 2017, 2016,
2015, erinevust ei ilmnenud 2014. Puistute erinevus ilmnes 2021. a, kui segapuistute indeks oli

keskmiselt puhtpuistust korgem ja 2013, kui olukord oli vastupidine.

Vastupanuvdime indeks oli 2018. aastal JK puudel oluliselt suurem kui SL omadel, keskmised
vastavalt 0,707+0,022 ja 0,627+0,021 (p=0,009), puistu peamdju ei ilmnenud. Kolm aastat
hiljem oli olukord vastupidine — SL puude keskmine indeks (0,768+0,034) oli JK omast
(0,640+0,034) oluliselt (p=0,008) kdrgem.

%71 2018 125" el

KKT (p=0,009) KKT (p=0,008)

1.00-

1.00-

0.50- 0.50-

Vastupanuvoéime indeks
Vastupanuvdime indeks

0.25- 0.25-
JK;;uht JK.slega SL ;Ixuht SLvs’ega JK;;uht JKvslega SL ;;uht SL s:ega
Puistud Puistud
Joonis 8. Erinevate puistute vastupanuvdime indeksite karpdiagrammid. Keskel mediaan, karbi
servad 25% ja 75% kvartiilid, “vurrud” max-min. Olulisuse tdenéosused on saadud segamudeli
pohjal. KKT - kasvukohatiiiibi peamdju
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3.2. Vaiguvool ja seda méaaravad tegurid

Konstitutsionaalne vaiguvool erines statistiliselt oluliselt (p<0,001) kasvukohatiiiipide vahel:
JK keskmine 54,1749,52 mg/66pédev ja SL keskmine 20,21£5,93 mg/66pdev, puistutiiiibil
olulist peamdju ei ilmnenud (Joonis 9). Seejuures esines vaigu eritumine koigil puudel.
Vaigukogumisel ldabipuuritud aastardngaste arv ei erinenud statistiliselt oluliselt puistute vahel,

keskmiselt 14biti 8,3+0,4 aastardngast.

100 -

Vaiguvool (mg/péev)

I

JK puht JK sega SL puht SL sega
Puistud

Joonis 9. Juuni keskmine vaiguvool puistute 10ikes. Karpdiagrammid, kus keskmine
horisontaaljoon on mediaan, alumine ja iilemine karbi serv nditavad 25% ja 75% kvartiile ja

"vurrud” miinimum- ja maksimumvaértust.

Analiitisimaks seoseid vaiguvoolu ja vaigukdikude vahel leiti esmalt korrelatsioonid igas
puistus /ogvaiguvoolu ja puurimisel ldbitud aastardngaste vaigukédikude vahel (Tabel 2). JK
puhtpuistus ilmnes statistiliselt oluline tugev negatiivne seos kahe kuni kiimne aasta ldbitud
vaigukdikudega, segapuistus esines keskmise tugevusega korrelatsioon alates hetkest, kui
kaasatud oli 2019. aasta. SL puistutes ilmnes keskmise tugevusega positiivne seos, kui analiiiisi
lisandusid aastad peale 2016. Puurimisega ldbitud vaigukéikude arvuga ilmnes oluline seos SL

segapuistus. Edasistes analiilisides kasutati seitsme aasta vaigukdikude summat (Joonis 10).
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Tabel 2. Pearsoni korrelatsioonikordajad, vaiguvoolu ja puurimisel ldbitud aastate

vaigukdikude summadega. X.a sum=puurimisega vaigukdikude arv; nt 5a_sum = 2017-2021

ar labitud vaigukdikude summa; Seoste statistiline olulisus: p<0,001***; p<0,01**; p<0,05*

KKT- | xas | lasu | 2asu 3a sum | 4a_sum | Sa_sum 6a sum | 7a sum | 8a sum | 9a su | 10 su | MPvk
puistu | um m m m m
BB L L Ll
puht ns ns ns
JK | 0010 | 03671 [ 0429 F F r F r F r_—F_—F_
Sega ns ns ns
SL 0543 | 0.509 F 0,40 0,59 0,536 0,626 F 0,61 F 0578 | 0.563
puht ns ns ns ns ns ns ns ns ns
SL F 0,06 0.04 0.26 0.30 0.34 F F F F FF
sega ns ns ns ns ns
JK puht JKsega
= —(:$ R=0064
5.0 y @ ®
=0.00 .. 4
® @ Lo ® 40 ol ]
251 ke
— ¢ ®
5 ° ®
‘B 001
:0
E
£ 251
- SL.puht SL.sega
g R=049
A = u.ne
'c%, 5.0 s 1]
> »=0.033 ° ®
8’ o ® f/ @ 4
= 25 >
° P % 5
0.0 T ¢
hd ®
25, ; : . . : : .
0 10 20 30 0 10 20 30

vaigukaikude 7. a sum

Joonis 10. Vaiguvoolu ja 2015-2021 moodustunud aastardngaste vaigukidikude summa

lineaarsed seosed erinevates puistutes.

Kasvuniditajate (Tabel 1) potentsiaalset moju vaiguvoolule analiilisiti lineaarsete

segamudelitega.  SoOltuvaks tunnuseks oli logaritmitud vaiguvool, sdltumatuteks

kasvukohatiiiip, puistutiilip ja seitsme aasta vaigukdikude summa ja kuhu lisati erinevaid
kasvunditajaid, testiti ka kolme vd&i nelja faktori koosmdjusid. Parimaks osutus AIC
kriteeriumite jargi mudel ilma kasvuandmeteta, kus ilmnes kolme faktori koosmdju

(KKT:Puistutiitip:vk_sum7a, p=0,002), mis on seletatav tabelis 2 ja joonisel 10 ndhtavate
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seostega. Lisaks osutusid olulisteks KKT (p<0,001) ja vaigukdikude (p=0,006) peamdjud. Ka
igat puistut eraldi analiiiisides ei ilmnenud peale statistiliselt olulise vaigukdikude peamdju

ithegi kasvukomponendi olulist moju.

3.3. Vaigukiikude omadused

3.3.1. Vaigukiikude varieeruvus aastati

Vaigukdikude tootmises ilmnes korduvmoodtmiste mudeliga (sdltumatud muutujad: aasta,
puistu, kasvukohatiiiip, puistu*KKT*aasta) statistiliselt oluline aasta peamdju (p<0,001), aasta
ja puistutiiiibi koosmdju (p=0,016) ning kasvukohatiiiibi ja aasta koosmdju (p=0,001). Post-hoc
testide tulemustest selgus, et aastal 2020 moodustus rohkem vaigukéike JK puudel, 2013. a SL
omadel, teistel aastatel puistud oluliselt iiksteisest ei erinenud. Puistutiilipide vaheline erinevus
oli statistiliselt oluline 2015. a, kui segapuistud tootsid oluliselt rohkem vaigukiike. Enim

vaigukdike toodeti aastatel 2018, 2016 ja 2013, kdige vihem 2019. a (Joonis 11).

Kdigi puistute analiiiisipuudel moodustusid vaigukdigud aastatel 2018 ja 2016 (Joonis 12). JK
puhtpuistus ka 2020. a ja 2017. a, SL puhtpuistus aastatel 2021, 2014 ja 2013, SL segapuistus
samuti 2013. a. Sellised aastaid v3ib lugeda vaigukdikude néitaastateks. Alla pooltel puudel

esines vaigukiike ainult 2015. a, mil nii SL kui JK puhtpuistutes esines neid 40% puudel.

Vaigukaikude keskmine produktsioon aastati - 95% usalduspiirid
7 aasta™***
:aasta*
KKT:aasta** N

— —
—

Vaigukaikude arv

| Y E

Phd B i

Aasta

Joonis 11. Vaigukdikude produktsioon aastati, puistute ja kasvukohatiitipide (KKT) vordluses.
Faktorite moju olulisus: p<0,05*; p<0,01**; p<0,001***. Hallides kastikestes on indikeeritud

antud aastal esinenud KKT (punane tirn) voi puistutiiiibi (roheline térn) oluline moju.
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Joonis 12. Vaigukiike moodustanud puude osakaal kdigist analiiiisipuudest erinevates puistu-

ja kasvukohatiiiipides aastatel 2012-2021.

3.3.2. Vaigukiikude omadusi maaravad tegurid

Lineaarsete segamudelitega testiti, millist mdju avaldavad kasvutunnused vaigukéikude
tootmisele. Soltuvaks tunnuseks olid vaigukdikude hulk kindlal niitaastal (2018, 2016) ja
soltumatuteks kkt, puistutiiiip ja vastav kasvuniitaja (DBH voi H koos/ilma konkreetse aasta
ar. laiusega). Selgus, et suuremad puud tootsid rohkem vaigukdike 2018. aastal. Statistiliselt
oluliselt mojutas vaigukdikude produktsiooni positiivselt nii DBH (p=0,001) kui puu korgus
(»<0,001), aastaronga laius olulist moju ei avaldanud. Samas 2016. aastal iihegi kasvutunnuse

statistiliselt olulist mdju toodetud vaigukidikude hulgale ei ilmnenud.

Testides mitme aasta summaarset efekti, kus so6ltuvaks tunnuseks voeti 4, 5, 6 vOi1 7 aasta
vaigukdikude summad ja soltuvaks tunnuseks vastava perioodi keskmine DBH, H ja/vdi
radiaalsuunaline absoluutkasv, ilmnes kd&igil kordadel viga oluline radiaalkasvu moju
(»<0,001) ja oluline korguse mdju (p=0,01). Mdlemad tunnused on mudelite kohaselt
positiivselt seotud vaigukidikude summaarse produktsiooniga koigis puistutes. Samuti osutus
oluliseks (p=0,01) puistutiilibi peamdju — segapuistus oli stat. oluliselt rohkem vaigukiike, nt
perioodil 2015-2021 oli puhtpuistus keskmiselt (£SE) 14,6+0,9 vaigukiiku ja segapuistus

17,7+0,8 vaigukéiku aastarongaste kohta.
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Lihinaabruses olevate okaspuude osakaalu negatiivne moju (KU%) vaigukidikude
produktsioonile ilmnes perioodil 2018-2021 (p=0,008), kui nii kdrgusel (p=0,001) kui raadiuse

juurdekasvul (p<0,001) ilmnes positiivne peamdju (Joonis 13).
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Joonis 13. Vaigukiikude arvu lineaarne seos mudelisse kaasatud soltumatute tunnustega kahe

kasvukohatiiiibi segapuistutes; vearibad téhistavad 95% usalduspiire.

Vaigukdikude keskmiste diameetrite aastardngaste vahelist erinevust korduvmdotmiste
mudeliga (KKT, puistutiilip, aasta) testides ilmnes aasta oluline peamdju (p=0,004); iilejdédnud
faktorid ja koosmojud oluliseks ei osutunud. Post-hoc testist selgus, et omavahel erinevad
oluliselt aastad 2021 ja 2018, keskmised (+ SE) vastavalt 78,1+£3,1 um ja 91,0+2,8 pm. Perioodi
2017-2021 kohta testiti erinevate kasvuparameetrite ja vaigukéikude ldbimddtude omavahelisi
seoseid perioodi keskmisena ja eraldi aastal 2018, mil kdigil puudel moodustusid vaigukéigud.
Puu suurust iseloomustavad tunnused (nit DBH kui H) olid vaigukéikude suurustega oluliselt
seotud, suurematel puudel olid vaigukdigud suuremad, tugevamad korrelatsioonid ilmnesid puu

korgusega (Joonis 14). Nii konkreetse aasta radiaalse juurdekasvuga kui ka 5-aastase perioodi

juurdekasvuga olulisi seoseid ei ilmnenud.
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Joonis 14. 2018. a keskmise vaigukdigu diameetri ja puu korguse lineaarne seos (N=29).
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4. Arutelu

4.1. Vaigukiiike méjutavad tegurid

Vaatluse all olnud puudest moodustusid vaigukdigud koigil puudel aastatel 2016 ja 2018, mil
statistiliselt olulisi erinevusi puistute vahel ei ilmnenud. Neil aastatel esinesid
vegetatsiooniperioodil iile-eestilised pouaepisoodid. Kui 2016. a oli viga kuiv ja soe aprill-mai,
aga sademete reziim normaliseerus juuni alguses (Loodla et al. 2017), siis 2018. a kestsid
pouased ja viga soojad olud kuni juuni viimase dekaadini (Loodla et al. 2018). Kuuskedel
toimub intensiivseim radiaalne juurdekasv tavapéraselt suvise pdoripdeva paiku (Vavrcik et al.
2013, Jyske et al. 2014), mistottu eriti juunikuus esinevad pduaepisoodid peegelduvad
aastaronga laiustes (Ladnelaid ef al. 2015, Augustaitis ef al. 2018). 2016. a oli kdigis puistutes
tavapdrane vOi hea kasvuaasta (juurdekasvuindeks >1), samas 2018. aastal mojutas pdud
negatiivselt kasvu (indeks <1, kasvulangus keskmiselt 40%), olles suurema mdojuga sinilille kkt
puistutes. Seega voib harilik kuusk toota rohkelt vaigukéike ka aastatel, mil ebasoodne mdju
on liihiajaline voi kambiaalse tsooni timberliilitumiseks vajalikud protsessid on kéivitunud,

toendoliselt kdrgema temperatuuri mdjul (ptk 1.2) ja mis aga ei peegeldu kasvuandmetes.

Korgemate temperatuuridega kasvuperioodi algul voib osaliselt seletada ka segapuistute
suuremat vaigukdikude produktsiooni kasvuks soodsal ja jahedapoolsel 2015. aastal (Kallis et
al. 2016) ja naabruses kasvavate lehtpuude positiivset mdju vaigukdikude tekkele mitme
aastaronga summeeritud vaigukdikude puhul. Kuniks lehtpuud tédielikult lehtivad, on segametsa
kuuskede tlived tdendoliselt vorreldes puhtkuusikutega suhteliselt soojemad, kuna
valgusintensiivsus on suurem iihtlaselt igihaljaste voradega kuusikust. Naiteks Baltimaades
lehtivad kased ajal (Kalvans ef al. 2014), mil efektiivsete temperatuuride summade pohjal (u
100 kraadpdeva) aktiveerub kuusel kambiaalne tegevus (Jyske et al. 2014). Seega vodivad
segametsa mikroklimaatilised erinevused soodustada kuuskedel baaskaitse komponentide

arengut 14bi soojuskiirguse erinevuste kasvuperioodi algul.

Ilmnes ka, et modtmetelt suuremad ja suurema radiaalse juurdekasvuga puud toodavad
védiksematest puudest absoluutarvus oluliselt rohkem vertikaalseid vaigukdike. Selline
seaduspérasus vertikaalseid vaigukdike omavate ménniliste kohta leiab ka mérkimist Bannan’i
(1936) to6s ja sama on leitud ka nt kollasel médnnil (Hood & Sala 2015). Tdendoliselt on
suuremad ehk konkurentsis edukamad puud ,,reaktsioonivdimelisemad* ehk suudavad rohkem
vaigukidike toota, aga ka muutlikele tingimustele, sh vaigukdikude tootmist positiivselt

mojutavatele ilmastikutingimustele, vastuvotlikumad.
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Vaigukédikude 14bimdodu positiivne soltuvus eelkdige puu korgusest ja oluliste erinevuste
puudumine puistu- ja kasvukohatiiipide vahel voib viidata kambiumi tegevuse {ildistele
seaduspirasustele. Puu korguse kasvades toodetakse nt tiive alusel iga aastaga iiha suuremaid
trahheiide (nii pikkuse kui valendiku suuruse poolest), mis on seotud hiidraulilise struktuuri
iilesehitusega (Anfodillo ez al. 2013). Voimalik, et ka vaigukéikude tootmises kehtivad sarnased
mehhanismid. Nt Bannan (1936) viitel on tdiskasvanud puude tiive allosas aksiaalsuunaliselt
suuremad vaigukdigud kui ladvapoolses osas, olles kuni 70 cm pikad. Kéesolevas toos
moddetud vaigukdikude 1dbimdodud (keskmiselt alla 100 um) on kooskdlas kirjanduse

andmetega (Larson 1994).

4.2. Vaiguvoolu erinevused puistute vahel

Tulemustest selgub, et kasvu parameetrid mdjutavad vaigutootmist ja -voolu peamiselt l1dbi
vaigukéikude tootmisele avaldatava mdju. Janesekapsa kkt segapuistus ja sinilille kkt puistutes
esineb keskmise tugevusega positiivne seos vaigukéikude ja vaiguvoolu vahel. JK puhtpuistus
mitte, olles tugevalt negatiivne. Olulised seosed ilmnevad sinilille kkt-s, siis kui kaasatud on
umbes pool maltspuidu vaigukdikudest, st 6-7. aastardnga vaigukdigud. Hood & Sala (2015)
leidsid kollasel ménnil samuti tugevaimad korrelatsioonid vaiguvoolu ja viie kuni 10 aasta
summeritud vaigukdikude vahel. Tulemus, et korrelatsioonid on iildjoontes tugevamad
summeeritud, kindlate aastate vaigukdikudega, kui vaigupuurimisega ldbitud vaigukéikude
summadega, vOib viidata geneetiliselt madratletud seaduspirasustele. Niiteks maltspuidu
aastad varieeruvad puistu 10ikes kitsastes piirides, mis on kooskodlas Sellin’i (1991) leituga, et
puu vanuse kasvades kasvab ka maltspuidu aastate arv kuni tdiskasvanueani, mil maltspuidu
holmatud aastad jdavad konstantseks (u 40 aastardngast), tihtviisi nii valitsevatel kui kasvus
allajdédnud puudel. Samal ajal puude suurusniitajad varieeruvad oluliselt rohkem ja sellega

kooskolas varieerub ka puurimisega labitud vaigukiikude hulk.

Kuigi JK puht- ja segapuistud erinevad iiksteisest vaigukdikude ja vaiguvoolu vahelise lineaarse
seose suuna poolest, siis keskmises vaiguvoolus olulist erinevust ei ilmnenud, st kokkuvottes
toodavad puud enam-vihem sama koguse vaiku nii puht- kui segapuistus. Jdnesekapsa kkt puud
on istutatud ligikaudu samal ajal kuid puhtpuistu puud on oluliselt suuremad nii kdrguse kui
jameduse poolest ehk 47 aasta jooksul on puhtkuusikus olnud kasvuks soodsamad tingimused.
Uheks pdhjuseks vdib siin olla kiirekasvuliste lehtpuude tugevam konkurentsisurve segapuistu

kuuskedele noores eas. Samuti on juurdekasvuindeksite pohjal néiteks 2013. a poud (Kallis et
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al. 2014) mojutanud oluliselt tugevamini JK segapuistu puid, mis viitab segametsa monevorra
suuremale mdjutatusele ilmastikutingimuste poolt. Kuna molemas puistutiiiibis on puu suuruse
(nii korgus- kui rinnasdiameeter) ja vaigukdikude produktsiooni seos samasuunaline ehk
suuremad puud toodavad rohkem vaigukiike, siis seoste erinevus voib tulla osaliselt sellest, et
suuremad puud ei suuna ressursse samas proportsioonis vaigu tootmisse. Sellele viitavad ka
niiteks kasvuks soodsad aastad 2017 ja 2020, mil ainult JK puhtpuistus tootsid koik puud
vaigukiike. Naiteks harilikul ménnil on leitud, et aeglasema kasvukiirusega (nt konkurentsis
allajddnud) puud suunavad CO; taseme tOstmisel lisandunud siisiniku vaigu tootmisse,

kiirekasvulisemad puud seevastu mitte (Novick et al. 2012).

Vaigukédikude summade puhul, mis on fiisioloogiliselt olulisemad néitajad, kasvukohatiiiipide
vahel erinevusi ei ilmnenud. Samas, SL puudel oli ligi kaks korda véiksem vaiguvool. SL puud
on u 10 aastat nooremad ja Kiviste (1997) jargi on SL kkt puude korguse jooksev juurdekasv
selles vanuses oluliselt suurem kui 10 aastat vanematel JK puudel, mis on kooskdlas ka antud
t00s tuvastatud korguse keskmise aastase juurdekasvu erinevustega. Ehk SL kkt kuuskedel
toimub nii intensiivne korguse kui radiaalne juurdekasv ja ressursse voidakse suunata kaitse
ithte komponenti vihem, mis on samuti kooskdlas Novick ef al. (2012) leituga. JK puudel on
ka vora ruumalaindeks oluliselt suurem ja kui korgusekasvuks enam nii palju ressursse ei kulu

vo1 fotosiinteesivoimekus on parem, siis voidakse assimilaadid suunata vaigu tootmisesse.

Samas SL kkt puude juurdekasvuindeksid erinevad aastati rohkem iihest, sh oli rohkem
negatiivse trendiga aastaid, ehk abiootilised tegurid (ilmastikutingimused) mdjutavad kasvu
rohkem (Schweingruber 1996). Soomes on harilikul ménnil leitud, et tingimustes, kus radiaalne
juurdekasv on héiritud, kuid puude seisund ei ole halvanud kogu taimorganismi t6dd, st nt
fotosiinteesivoimekus on sdilunud, suunatakse assimilaate vaiguproduktsiooni rohkem kui nn
tavalisel aastal (Rissanen et al. 2021). Kuna sinilille kasvukohatiiiibis on mullaniiskus véiksem,
st puud kasvavad keskmiselt kuivemates tingimustes (Lohmus 2004), siis v0ib olla, et veestress
on mdjutanud neil aastatel ka fiisioloogilisi protsesse, mis véljenduvad vdhemas vaigu
produktsioonis. Nditeks 2018. a pdud modjutas SL kkt puid rohkem kui JK puid, aga
vaigukdikude tootmises olulisi erinevusi ei ilmnenud. Tdendoliselt mdojutavad vaigukdigu
taitumist ehk vaiguproduktsiooni enim tekkeaasta olud, tulenevalt epiteelirakkude jark-

jérgulisest ja kiiremast lignifitseerumisest, vorreldes néiteks miandidega (ptk 1.2).

Tuleb arvestada, et antud t60s analiiiisitud puude geneetiline informatsioon erineb tdenéoliselt
puistute vahel monevorra. Néiteks tekkeviis ja ka paljundusmaterjali paritolu, mistottu voivad
osad tuvastatud seosed olla seletatavad ka genotiiiipide erinevustega. Erinevatel ménniliikidel

30



on ndidatud, et populatsioonide-vaheliselt erineb vertikaalsete vaigukdikude tootmine oluliselt
ehk populatsioonid reageerivad kéikude teket soodustavatele oludele eri tugevusega (Vazquez-
Gonzalez et al. 2020; Vazquez-Gonzalez et al. 2021). Selliseid teadmisi oleks voimalik

rakendada néiteks metsaselektsioonis.
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Kokkuvote

Hariliku kuuse kasvu ja vaiguvoolu seosed viljakates kasvukohatiiiipidesKuigi harilik
kuusk on laialt levinud liigina pdlvinud aastasadade jooksul paljude uurijate tdhelepanu, on
teadmised kuuse konstitutsionaalsest kaitsevdimest ning selle seostest kasvuga erinevates
keskkonnatingimustes endiselt puudulikud. Kiesolevas magistritdds uuriti aastardngastes
vaadeldavate vertikaalsete vaigukdikude ja kasvu seoseid puude vaigu eritusega kahes viljakas,

kuuse produktsiooni seisukohalt olulises jdnesekapsa ja sinilille kasvukohatiiiibis.

Selgus, et eelkdige suuremad puud toodavad rohkem vaigukdike, samal ajal esineb
vaigukdikude tootmises tugev aastate-vaheline varieeruvus. Vaigukdikude produktsioonile
mojuvad positiivselt vegetatsiooniperioodi alguses esinevad kdrgemad temperatuurid, mis ei
pruugi peegelduda aastardnga laiustes. Samuti on mdju puistunaabritel: mida rohkem lehtpuid
on ldhiiimbruses, seda suurem on vaigukéikude tootlikkus, mis on tdenioliselt seotud kdrgema
temperatuuri ja valguse intensiivsusega kambiaalse tegevuse alguses (mai 10pp-juuni algus),

vorreldes puhtpuistutega.

Samas vaiguvoolu ja vaigukdikude vahelised positiivsed seosed ilmnesid pigem muutlikema
oludega puistutes — sinilille kasvukohatiiiibis ja jinesekapsa segapuistus. Uhtlasemad ja
kasvuks soodsad tingimused jdnesekapsa puhtkuusikus 16id tdenioliselt olukorra, kus suuremad
puud tootsid kiill rohkem vaigukéike, aga ressursse kulutati vaigutootmisse suhteliselt viahem,

mis viljendus tugevas negatiivses seoses vaigukiikude ja vaiguvoolu vahel.

Magistritoost selgus, et seosed vertikaalsete vaigukdikude tootmise ja kasvuga on sarnased
erinevates kasvukohtades. Vaigu tootmine vaigukiikudesse ja vaiguvool on aga palju

komplekssem ja keerulisemate seostega nihtus.
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Summary
Relationships between growth and resin flow of Norway spruce in fertile site types

Although the Norway spruce has gained the attention of many researchers over the centuries as
a widely distributed species, knowledge about the spruce's constitutive defense mechanisms
and their relationships with growth under different environmental conditions remains
inadequate. This master's thesis investigated the relationships between vertical resin ducts
observable in annual rings and tree growth with resin flow in two fertile site types important

for spruce forests management: Oxalis and Hepatica.

It was found that larger trees primarily produce more resin ducts, while there is significant year-
to-year variability in resin duct production. Higher temperatures at the beginning of the growing
season positively affect resin duct production, which may not be reflected in annual ring widths.
Additionally, neighboring trees have an impact: the more deciduous trees in the vicinity, the
higher the spruce’s resin duct productivity, likely due to higher temperature and light intensity

at the onset of cambial activity (late May to early June) compared to pure stands.

Conversely, positive relationships between resin flow and resin ducts were more evident in
stands with more variable conditions—Hepatica site type stands and Oxalis mixed stands.
More uniform and growth-favorable conditions in pure Oxalis spruce stands likely created a
situation where larger trees did produce more resin ducts but allocated relatively fewer
resources to resin production, resulting in a strong negative relationship between resin ducts

and resin flow.

The master's thesis revealed that the relationships between vertical resin duct production and
growth are similar across different forest site types. However, resin production into resin ducts

and resin flow is a much more complex phenomenon involving complex relationships.
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Tanuavaldused
Tdnan oma juhendajaid, Arvo Tullust ja Priit Kupperit mitmekiilgse abi eest t66 valmimisel
ning professor Arne Sellinit selgitamast erinevaid metoodilisi ja terminoloogilisi kiisimusi.

Suur tinu EMU dendrokronoloogia labori abivalmile ja tookale kollektiivile.

Magistritoé valmis RMK teadusprojekti “Hariliku kuuse kaitsevoimet ja kasvu midravad

tegurid puht- ja segapuistutes: kliitmamuutuse ja kasvukoha moju’ raames.
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