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Mullahingamise sesoonne dünaamika kuusikute aegreas
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Abstract. Soil respiration resulting from microbial and root respiration is a major 
component of the forest carbon cycle. The response of soil respiration to varying 
environmental factors (soil temperature and soil moisture) was studied in a Norway 
spruce chronosequence composed of four age classes (4, 27, 36, and 84 year old) on 
Gleyic Podzol. Soil respiration was measured monthly with closed dynamic chamber 
system, soil temperature and soil moisture were measured simultaneously. Mean 
soil respiration rate averaged over three years was 3.3 µmol CO2 m

-2s-1, ranging from 
0.6 to 5.4 µmol CO2 m

-2s-1, with the maximum occurring in August and the mini-
mum in December. Stand age had a significant effect on soil respiration: the highest
respiration rate was found in 27-year-old stand. Over three years an exponential 
relationship between soil respiration and soil temperature accounted for 68–81% 
of the seasonal variation, Q10 (the factor by which the respiration rate differs for a 
temperature interval of 10 °C) for the individual stands ranged between 4.4 and 5.4. 
The influence of soil moisture content on soil respiration was weak and revealed
in dry conditions only. The results of this study can be used to help understand 
and predict the effect of harvest on soil respiration and how the respiration might 
respond to changing climate conditions.
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Sissejuhatus

Mullahingamine on globaalse süsiniku-
ringe üks suuremaid vooge, 68–98 Gt C aas-
tas (Schlesinger, 1977; Raich & Schlesinger, 
1992; Raich et al., 2002; Bond-Lamberty & 
Thomson, 2010), mis on ligikaudu 10 korda 
suurem kui fossiilsete kütuste põletamisel 
eralduv süsiniku hulk (7,2 Gt C aastas, IPCC, 
2007). Globaalselt on mullas kaks kuni 
kolm korda rohkem süsinikku kui atmo-
sfääris või taimestikus (Jobbagy & Jackson, 
2000), seetõttu juba väikesed muutused 
mullahingamises võivad oluliselt mõjutada 
atmosfääri CO2 kontsentratsiooni tasakaalu 
(Luo & Zhou, 2006). Atmosfääri CO2 kont-
sentratsiooni suurenemise tagajärjel on 20. 

sajandi jooksul Euroopas keskmine õhu-
temperatuur tõusnud 0,8 °C ja sademete 
hulk Põhja-Euroopas 10–20% (Alcamo et 
al., 2007). Eesti kohta ennustatakse aastaks 
2100 õhutemperatuuri tõusu 2,3–4,5 °C 
ja sademete hulga suurenemist 5–30% 
(Kont et al., 2003). Temperatuur on kõige 
olulisem tegur, mõjutades mulla orgaa-
nilise aine lagunemise kiirust (Goulden 
et al., 1998; Eliasson et al., 2005), lämmas-
tiku mineralisatsiooni ja kättesaadavust 
(Rustad et al., 2001), vegetatsiooniperioodi 
pikkust ja taimede kasvu (Myneni et al., 
1997), mulla niiskusesisaldust (Allison et al., 
2008) ja erinevas ajaskaalas nende protses-
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side kaudu otseselt või kaudselt ka mulla-
hingamist. Mullahingamine suureneb koos 
globaalse temperatuuri tõusuga (Raich & 
Schlesinger, 1992). Kuna muutused atmo-
sfääri CO2 kontsentratsioonis ja tempe-
ratuuris mõjutavad nii taimede produkt-
siooni kui hingamist, on oluline mõista 
atmosfääri CO2 kontsentratsiooni suure-
nemise tagajärjel globaalse temperatuuri-
tõusu ja sademete hulga muutuste koos-
mõju süsinikuringele. 

Metsaökosüsteemidel on oluline roll 
süsinikuringes ja süsiniku sidumisel (Dixon 
et al., 1994; Peng et al., 2008). Fotosünteesiga 
seotud ja hingamisega eralduva CO2 vahe-
lisest tasakaalust sõltub kas metsaökosüs-
teem on süsiniku salvestaja (sink) või alli-
kas (source) (Malhi et al., 1999). Boreaalsed 
metsad pindalaga ~16 miljonit km2 (Gower 
et al., 2001) on olulised süsiniku salvesta-
jad (Liski et al., 2003), kuid nende metsade 
süsinikuringe bilanss on tundlik tempe-
ratuurimuutustele ning nad võivad muu-
tuda süsiniku salvestajast süsiniku alli-
kaks (Goulden et al., 1998; Lindroth et al., 
1998). Boreaalsete metsade süsinikuvaru 
moodustab 49% kogu metsaökosüsteemide 
süsinikuvarust (Dixon et al., 1994), ka selle 
tõttu on kliima soojenemise suurimat mõju 
ennustatud just põhjapoolsetele regiooni-
dele (Valentini et al., 2000; IPCC, 2007).

Metsade intensiivne majandamine 
mõjutab metsa süsinikuringet, sh mulla-
hingamist (Pumpanen et al., 2004; Gough 
et al., 2005; Concilio, 2006; Peng & Thomas, 
2006). Mullahingamine võib sõltuda puistu 
vanusest (Klopatek, 2002; Wiseman & 
Seiler, 2004), mistõttu on oluline analüü-
sida metsamajandamise mõju mullahin-
gamisele erineva vanusega puistutes (Liski 
et al., 2002). Suktsessiooni jooksul muu-
tuvad metsa struktuur ja mitmed füsio-
loogilised tegurid, mis mõjutavad hinga-
mist. Raie mõju mullahingamisele on suh-
teliselt vähe uuritud (Kowalski et al., 2003, 
2004). Saadud tulemused on vastukäivad: 
pärast lageraiet võib mullahingamine suu-
reneda (Lytle & Cronan, 1998; Londo et al., 
1999), väheneda (Striegl & Wickland, 1998; 

Griffiths & Swanson, 2001) või jääda samale
tasemele (Toland & Zak, 1994). Tulemuste 
lahknemise põhjuseks võib olla häiringu 
erinev mõju mullatemperatuurile ja -niis-
kusele, mis on oluline aspekt, kuna nime-
tatud keskkonnategurid on kaks kõige olu-
lisemat mullahingamist mõjutavat faktorit 
(Laporte et al., 2003).

Metsaökosüsteemi mullahingamine 
koosneb autotroofsest (juured ja risosfäär) 
ja heterotroofsest (mikroobne) hingami-
sest (Hanson et al., 2000; Kirschbaum, 2000; 
Luo & Zhou, 2006) moodustades 30–80% 
kogu ökosüsteemi hingamisest (Law et al., 
1999; Janssens et al., 2001; Davidson et al., 
2006b; Luo & Zhou, 2006). Peamised kesk-
konnategurid, mis mullahingamist mõju-
tavad, on mullatemperatuur ja mullaniis-
kus (Raich & Schlesinger, 1992; Davidson 
et al., 1998; Xu & Qi, 2001; Rey et al., 2002; 
Janssens & Pilegaard, 2003; Reth et al., 
2005; Borken et al., 2006), kuid olulised 
tegurid on ka substraadi kättesaadavus 
ja kvaliteet (Buchmann, 2000; Davidson 
et al., 2006a) ning mulla mikroobikooslu-
sed (Robinson, 2002; Allison et al., 2008). 
Mullahingamise temperatuuritundlikkuse 
kirjeldamiseks kasutatakse sageli Q10 väär-
tust, mis väljendab mullahingamise kii-
ruse muutust, kui temperatuur tõuseb 10 
kraadi. Mullaniiskus mõjutab mullahin-
gamist otseselt läbi juurtes ja mikroorga-
nismides toimuvate füsioloogiliste protses-
side (Luo & Zhou, 2006), kusjuures seos 
mullatemperatuuriga on sageli negatiivne 
(Davidson et al., 1998; Janssens & Pilegaard, 
2003). Väga kõrge või madal mullaniiskuse 
sisaldus võib limiteerida mullahingamist 
(Bowden et al., 1998; Davidson et al., 1998; 
Nikolova et al., 2009). Kui vesi ei limiteeri, 
on temperatuur kõige olulisem mullahin-
gamise mõjutaja (Raich & Schlesinger, 1992; 
Llyod & Taylor, 1994; Janssens et al., 2001; 
Curiel Yuste et al., 2003).

Käesolevas töös valiti uurimisobjektiks 
sarnasel mullal kasvavad hariliku kuuse 
(Picea abies H.Karst.) puistud lageraiejärg-
sest noorendikust küpse metsani. Eestis on 
harilik kuusk väga oluline okaspuu, kus-
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juures kuusikud moodustavad ligikaudu 
17% nii metsade pindalast, kui tagavarast 
(Aastaraamat Mets 2008). Tänu heale var-
jutaluvusele uueneb kuusk edukalt vana 
metsa turbe all ja on kõige levinum puu-
liik teises rindes ja järelkasvuna. Hariliku 
männi (Pinus sylvestris L.) kõrval on kuusk 
majanduslikult üks olulisemaid puuliike 
Eestis, kogu aastasest raiemahust moodus-
tab kuusepuit ligikaudu 30%. Samuti on 
harilik kuusk üks Eesti produktiivsemaid 
puuliike, kuusikute keskmine aastane juur-
dekasv on 8,1 m3ha-1a-1, Eesti kõigi puistute 
keskmine aga 5,7 m3ha-1a-1 (Aastaraamat 
Mets 2008).

Hoolimata mullahingamise globaalsest 
tähtsusest, pole selle protsessi ja teda mõju-
tavate faktorite kohta metsades piisavalt 
kvantitatiivset informatsiooni. Teades, kui-
das muutub mullahingamine metsa aeg-
reas, on võimalik prognoosida muutusi 
süsinikuringes. Töö eesmärgiks oli ana-
lüüsida mullahingamise ja seda mõjuta-
vate olulisimate keskkonnategurite – mul-
latemperatuuri ja -niiskuse dünaamikat 
kuusikute vanusereas mitme kasvupe-
rioodi jooksul. 

Materjal ja metoodika

Uurimisala
Uurimisaladeks valiti 2004. aastal neli 
ligikaudu 1 km2 suurusel pindalal paik-
nevat laanemetsade tüübirühma, jänese-

kapsa-mustika kasvukohatüübi kuusepuis-
tut Tartu maakonnas Järvseljal (58°22’N, 
27°20’E) vanusega 4–84 a. metsakorralduse 
andmete alusel, puistud takseeriti uuesti 
2009. aastal (tabel 1).

Uurimisalad paiknevad võrdlemisi 
ühtlase reljeefiga tasandikul leetunud
gleimullal. Juulikuu keskmine temperatuur 
on 17,0 °C ja jaanuarikuu keskmine tempe-
ratuur on -6,7 °C. Aastane keskmine sade-
mete hulk on 650 mm. Vegetatsiooniperioodi 
pikkus on keskmiselt 175–180 päeva (Sellin 
& Kupper, 2005). Enamuspuuliigiks on 
harilik kuusk (Picea abies) ja kaaspuulii-
giks vähesel määral arukask (Betula pendula 
Roth). Alustaimestikus domineerivad järg-
mised liigid: harilik mustikas (Vaccinium 
myrtillus L.), metskastik (Calamagrostis 
arundinacea Roth), leseleht (Maianthemum 
bifolium F.W.Schmidt), harilik laanelill 
(Trientalis europaea L.), harilik jänesekap-
sas (Oxalis acetosella L.). Samblarinne on 
hästi välja kujunenud, moodustades enam-
vähem pideva katte, välja arvatud lageraie-
järgses noorimas puistus. Põhilised samb-
laliigid on harilik palusammal (Pleurozium 
schreberi Mitt.) ja harilik laanik (Hylocomium 
splendens B., S. et G.).

Mullahingamise, mullatemperatuuri ja 
mullaniiskuse mõõtmine
Mullahingamist väljendab mullast maa-
pinna pinnaühiku kohta ajaühikus eralduv 
CO2 voog μmol CO2 m

-2s-1. Mullahingamise 

Tabel 1. Uuritud puistute takseernäitajad (± keskmise viga) 2009. aastal: puistu vanus (aasta), puude 
arv hektaril, keskmine rinnasdiameeter (D1,3), keskmine kõrgus (H), puistu rinnaspindala (G) ja 
tagavara (M).

Table 1. Characteristics of the studied stands (± S.E.) in 2009: stand age (year), number of trees per hectare, 
mean diameter at breast height (D1.3), mean height (H), basal area (G) and growing stock (M) of 
the stand.

Vanus, a 
Age, yr

Puude arv / Nr of trees 
(tk ha-1) 

D1,3 (cm) H (m) G (m2 ha-1) M (m3 ha-1)

  7 1835 1,5 ± 0,1
30 5290 7,6 ± 0,2 9,1 ± 0,7 23,7 119
39 1795 16,7 ± 0,5 19,2 ± 0,6 39,3 362
87 473 30,2 ± 1,2 30,0 ± 0,7 34,0 473

Mullahingamise sesoonne dünaamika kuusikute aegreas
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mõõtmised tehti perioodidel mai-oktoo-
ber 2004, august-detsember 2005 ja mai-
november 2006. Iga nelja nädala tagant tehti 
kõikidel proovialadel 10 mõõtmist juhus-
likult valitud punktides kella 09.00–14.00 
vahel. Mullahingamise mõõtmiseks kasu-
tati suletud dünaamilise kambri meeto-
dit (PP Systems SRC-1 kamber koos gaasi-
analüsaatoriga CIRAS-2 (Differential CO2 /
H2O Infrared Gas Analyzers)). Kambri rist-
lõikepindala on 78,5 cm2 ja ruumala 1170 
cm3. Mõõtmine peatub automaatselt, kui 
kambris võrreldes lähteseisuga tõuseb CO2 
kontsentratsioon üle 60 ppm või kui mõõt-
mise algusest on möödunud 120 sekundit 
(Luo & Zhou, 2006). Selleks, et mõõta ainult 
mullast eralduvat CO2, lõigati vajadusel 
kambri alla jäävad rohelised taimeosad 
ära. Enamasti võimaldas kambri väike rist-
lõikepindala leida taimedest vaba mulda. 
Mullatemperatuur ja mullaniiskus mõõ-
deti samal ajal ja samast kohast, kust mulla 
CO2 voog. Mullatemperatuur mõõdeti ca 
5 cm sügavuselt CIRAS-2 juurde kuuluva  
mõõteriistaga STP-1, mis annab tempera-
tuuri Celsiuse kraadides (°C). Mullaniiskus 
mõõdeti vahetult pärast kambri eemalda-
mist ca 5 cm sügavuselt mõõteriistaga HH2 
Moisture Meter Version 2, mis annab mulla 
niiskusesisalduse mahuprotsentides (%).

Andmeanalüüs
Andmeanalüüsiks kasutati programmi-
paketti Statistica 7.1 (StatSoft, Inc., 2005). 
Analüüsides kasutati igal alal tehtud 10 
mõõtmise keskmisi väärtusi iga mõõt-
miskorra kohta. Uurimisalade vanused 
joonistel on antud 2006. aasta seisuga. 
Arvtunnuste vastavust normaaljaotusele 
kontrolliti Lillieforsi ja Shapiro-Wilki testi-
dega. Mullahingamise, mullatemperatuuri 
ja mullaniiskuse puistutevaheliste erine-
vuste leidmiseks kasutati GLM moodulis 
dispersioonanalüüsi ja rühmakeskmiste 
mitmeseks võrdlemiseks Tukey testi (α = 
0,05). Mullahingamise, mullatemperatuuri 
ja mullaniiskuse aastatevahelisi erinevusi 
kontrolliti paarikaupa t-testiga; võrdlemi-
seks kasutati vaid 2004. ja 2006. aastate tule-

musi, sest 2005. aastal alustati mõõtmisi 
alates augustist. Mullahingamise ja -tem-
peratuuri vahelise seose iseloomustami-
seks kasutati eksponentsiaalset võrrandit

y = aebT,   (1)

kus:
y – mullahingamise väärtus µmol CO2 

m-2s-1

a – mullahingamine 0 °C juures
b – temperatuurikoefitsent
T – mullatemperatuur °C

Eksponentsiaalse võrrandiga (1) seotud 
konstant b arvutati ümber Q10 väärtuseks 
valemiga

Q10 = e10b.   (2) 

Mullatemperatuuri ja -niiskuse mõju 
mullahingamisele hinnati regressioonana-
lüüsil, R2 tähistab determinatsioonikorda-
jat ja p olulisustõenäosust. Kõigil juhtudel 
oli olulisuse nivoo α = 0,05.

Tulemused 

Kõikidel aladel avaldus selge sesoonne mul-
lahingamise käik, mis korreleerus hästi 
mullatemperatuuriga (joonis 1). Mulla-
hingamine oli kõrgem suvel (juuni-august 
4,06–5,44 µmol CO2 m-2s-1 ) ja madalam 
kevadel, sügisel (mai, oktoober-november 
1,42–3,18 µmol CO2 m

-2s-1) (joonis 1). Samal 
ajal olid mullahingamine, mullatempe-
ratuur ja mullaniiskus erineva vanusega 
puistutes erinevad. Kevadel oli 4- ja 27-
aastases puistus mullahingamine kõrgem 
kui 36- ja 84-aastases puistus, samas mul-
latemperatuur oli kuni suve lõpuni kõr-
gem 4-aastases puistus (joonis 1). Sügisel 
olid nii mullahingamine kui mullatempe-
ratuur erinevatel aladel väga sarnased ja 
selget aladevahelist erinevust ei ilmnenud. 
Enam langes mullahingamine suve lõpul 
4-aastases puistus, mis võib olla seotud 
nii väiksema mulla niiskusesisaldusega, 
kui ka madalama temperatuuriga sügisel. 

M. Kukumägi et al.
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Joonis 1. Puistute mullahingamise (a), mullatempe-
ratuuri (b) ja mullaniiskuse (c) sesoonne 
dünaamika. Vertikaalsed jooned tähista-
vad keskmise 95% usaldusvahemikke.

Figure 1. Seasonal dynamics of soil respiration (a), 
soil temperature (b) and soil moisture (c) 
for each stand. Bars indicate 95% confidence
intervals of mean.
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Joonis 2. Mullahingamine (a), mullatemperatuur (b) 
ja mullaniiskus (c) kuusikute vanusereas. 
Vertikaalsed jooned tähistavad 95% 
usaldusvahemikke, erinevad tähed tähista-
vad keskmiste usaldusväärseid erinevusi 
(Tukey test, p < 0,05).

Figure 2. Soil respiration (a), soil temperature (b) 
and soil moisture (c) in a chronosequence 
of Norway spruce stands. Bars indicate 95% 
confidence intervals, different letters denote
significant differences using Tukeyś s HSD
(p < 0.05).
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kaasa oluliselt madalama mullaniiskuse 
sisalduse kui 2004. aastal (vastavalt 14,1 ± 
0,70% ja 26,8 ± 0,85%) (paarikaupa t-test, p 
< 0,02).

Mullahingamise, mullatemperatuuri 
ja mullaniiskuse puhul oli oluline lisaks 
mõõtmise ajale ka puistu vanus ja nende 
koosmõju (p < 0,0001). Mullahingamine oli 
kõrgeim 27-aastases puistus (3,93 ± 0,17 
µmol CO2 m

-2s-1) ja erines oluliselt 36-aas-
tase puistu hingamisest (2,76 ± 0,13 µmol 
CO2 m-2s-1), 4- ja 84-aastase puistu mul-
lahingamine omavahel ei erinenud (3,27 
± 0,16 ja 3,40 ± 0,15 µmol CO2 m

-2s-1) (joo-
nis 2). Mullatemperatuur oli kõrgeim 4-aas-
tases puistus (9,6 ± 0,3 °C), teistes puistutes 
jäi mullatemperatuur vahemikku 8,2–8,8 ± 
0,3 °C (joonis 2). Mullaniiskus oli oluliselt 
kõrgem 4- ja 27-aastases puistus (vastavalt 
29,7 ± 1,13% ja 22,2 ±1,03%), kui 36- ja 84-aas-

Kõikidele uuritud aladele oli iseloomu-
lik, et vaatamata mullatemperatuuri kii-
rele langusele sügisel, vähenes mullahin-
gamine suhteliselt aeglaselt. Mullaniiskus 
oli 4- ja 27-aastases puistus mõõtmiste ajal 
läbivalt kõrgem kui 36- ja 84-aastases puis-
tus (joonis 1).

Võrreldes erinevate aastate (2004. a. ja 
2006. a.) keskmisi mullahingamise ja tem-
peratuuri väärtusi kõigis puistutes maist 
oktoobrini selgus, et mullahingamine ja 
mullatemperatuur oluliselt ei erinenud 
(mullahingamine oli 2004. a. 3,46 ± 0,13 
µmol CO2 m

-2s-1 ja 2006. a. 4,05 ± 0,11 µmol 
CO2 m

-2s-1 ning temperatuur vastavalt 9,9 
± 0,18 °C ja 10,5 ± 0,20 °C). Kui mullahinga-
mise ja mullatemperatuuri sesoonne käik 
oli erinevatel aastatel suhteliselt sarnane, 
siis mullaniiskuse dünaamika erines aas-
tati. Sademetevaene 2006. aasta suvi tõi 
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Joonis 3. Mullahingamise ja mullatemperatuuri vahelised seosed erineva vanusega puistutes; Q10 – mul-
lahingamise kiiruse muutus, kui mullatemperatuur tõuseb 10 °C ja determinatsioonikordajad (R2) 
(p < 0,0001).

Figure 3. Relationships between soil respiration and soil temperature in each stand. Q10 values, regression 
equations (p < 0.0001) and coefficients of determination (R2) are added.
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tases puistus (vastavalt 16,2 ± 0,8% ja 16,1 ± 
0,7%) (joonis 2). 

Mullahingamise ja -temperatuuri vahe-
list seost iseloomustas eksponentsiaalne 
võrrand (1), kusjuures mullatempera-
tuur kirjeldas ära 68–81% mullahingamise 
varieerumisest uurimisaladel (joonis 3). 
Leitud Q10 väärtused jäid vahemikku 4,41–
5,39. 

Regressioonanalüüsi tulemusest üle 
kõigi alade ja aastate selgus, et mullahinga-
mist mõjutab oluliselt ainult mullatempera-
tuur (p < 0,0001, R2 = 0,57). Mullaniiskuse 
mõju ilmnes kui analüüsiti 2004. ja 2006. 
aastaid eraldi. Mullatemperatuur ja mul-
laniiskus mõjutasid usaldusväärselt mul-
lahingamist nii 2004. kui 2006. aastal (võr-
randid 3 ja 4). 

2004 a.: y = -0,457 + 0,176T – 0,007SWC,  
 R2 = 0,43, p < 0,0001 (3)

2006 a.: y = -0,351 + 0,138T + 0,009SWC,  
 R2 = 0,55, p < 0,0001, (4)
kus:
SWC – mullaniiskus %.

Ülejäänud tähistused on toodud võr-
randi (1) juures. Ilmnes, et mullaniiskuse 
mõju mullahingamisele oli erinevatel aas-
tatel vastupidine, 2004. aastal negatiivne ja 
põuasel 2006. aastal positiivne.

Arutelu

Käesolevas töös leitud keskmised mulla-
hingamise väärtused (kõik alad,  maist det-
sembrini) 0,6–5,4 µmol CO2 m

-2s-1 korrelee-
ruvad hästi kirjanduses avaldatud väärtus-
tega boreaalsete ja parasvöötme metsade 
kohta 0,4–6,9 µmol CO2 m-2s-1 (Davidson 
et al., 1998; Buchmann, 2000; Pumpanen et 
al., 2003; Khomik et al., 2006; Fleming et al., 
2006; Bronson et al., 2008; Knohl et al., 2008; 
Zhu et al., 2009; Köster et al., 2010). Samuti 
oli üle kõigi aastate leitud keskmine mul-
lahingamine 3,33 µmol CO2 m-2s-1 võrrel-
dav teiste autorite tulemustega 2,0–3,5 µmol 
CO2 m

-2s-1 (Khomik et al., 2006; Knohl et al., 
2008).

Mullahingamise sesoonset varieerumist 
on uuritud paljudes ökosüsteemides (Luo & 
Zhou, 2006). Mullahingamine on enamasti 
kõrge suvel ja madal talvel. Kevadel tõu-
seb raiesmikel mullatemperatuur kiiremini 
kui küpses metsas (Griffiths & Swanson,
2001; Pypker & Fredeen, 2003), ka uuritud 
raiesmikul oli mullatemperatuur kevadel 
ja suvel keskmiselt 1–2 °C kõrgem kui kesk-
ealistes ja küpses metsas (augustis raiesmi-
kul 14 °C ja vanemates puistutes 12–13 °C). 
Seda võib seletada puuduva või liitumata 
võrastikuga, mis ei takista päikesekiirguse 
ja sademete jõudmist mullale. Kevadel hak-
kab koos mullatemperatuuriga tõusma ka 
mullahingamine. Mullahingamise osa-
kaal kogu ökosüsteemi hingamisest aasta 
jooksul varieerub, olles varakevadel 30–
40%, suvel 60–70% ja sügisel/talvel 90–
100% (Davidson et al. 2006b; Davidson & 
Holbrook, 2009). Taimede fenoloogial on 
oluline mõju mullahingamisele (Curiel 
Yuste et al., 2004), süsiniku allokatsiooni 
sesoonne varieerumine võib mõjutada juu-
rehingamist, juurte, mükoriisa ja risosfääri 
mikroorganismide kasvu (Davidson & 
Holbrook, 2009). Jahedama kliimaga regioo-
nides on temperatuur sageli juurte elutege-
vust limiteeriv faktor, kirjeldades suure osa 
juurehingamise sesoonsest varieerumisest 
(Moyano et al. 2009). Juurehingamine moo-
dustab ligikaudu poole kogu mullahinga-
misest, kuid varieerub erinevates tingimus-
tes väga suurtes piirides (10–90%) (Hanson 
et al., 2000; Högberg et al., 2005; Saiz et al., 
2007), seega võib mullatemperatuuri tõus-
tes mullahingamine suureneda ka juure-
hingamise suurenemise tõttu (Davidson 
et al., 2006b). Suvine põud võib olla üks 
seletus, miks suve lõpus, erinevalt keva-
dest, raiesmiku mullahingamine võrrel-
des vanemate metsadega järsemalt langeb. 
Suvine põud kahandab madala mullaniis-
kuse sisalduse tõttu mullahingamist met-
sakõdus (Davidson et al., 1998; Xu & Qi, 
2001; Borken et al., 2002; Curiel Yuste et al., 
2003), pärssides seal elavate heterotroofide
elutegevust (Borken et al., 2003). Allison ja 
Treseder (2008) leidsid, et kõrgem tempe-
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ratuur ja sellega seotud madalam mulla-
niiskus langetab mullahingamist vegetat-
siooniperioodi lõpus, mida autorid seleta-
vad samuti mikroorganismide vähenenud 
aktiivsusega. Kuigi vanemates puistutes 
on mullaniiskuse sisaldus kogu vegetat-
siooniperioodi kestel madalam kui raiesmi-
kul, kahaneb hingamine sujuvamalt, mis 
võib olla seotud sellega, et juured ei ole 
veestressile nii tundlikud kui mikroobid 
ning vanemad puistud saavad veedefit-
siiti kompenseerida ulatuslikuma ja süga-
vamale ulatuva juurestiku kaudu (Irvin 
& Law, 2002; Moyano et al., 2009). Uuritud 
puistutes kuuskedel ankurjuured puudu-
vad perioodiliselt kõrge põhjaveetaseme 
tõttu, mistõttu juurestik saab areneda ja 
laieneda piiratud mullakihis.

Kuigi on tuvastatud, et metsa vanus 
mõjutab mullahingamist (Klopatek, 2002; 
Wiseman & Seiler, 2004; Concilio, 2006), 
pole ühtset seisukohta mullahingamise 
muutuste seaduspärasuste kohta majan-
datud puistute aegreas. Käesoleva töö tule-
muste põhjal võib üldiselt öelda, et mulla-
hingamine suurenes koos puistu vanusega 
kuni võrastiku liitumiseni ja sealt edasi 
kahanes. Pärast lageraiet mahajäävate raie-
jääkide lagunemine võtab aega. Law et al. 
(2001) väidab, et 10–20 aastat peale häirin-
gut muutub mets süsiniku allikast süsiniku 
salvestajaks. Wiseman ja Seiler (2004) uuri-
sid kuni 25 aasta vanuseni ulatuvat tõrvi-
kumänni (Pinus taeda L.) puistu aegrida ja 
leidsid, et mullahingamine suurenes koos 
puistu vanusega ja põhjendasid seda juurte 
biomassi suurenemisega. Käesolevas töös 
oli mullahingamine oluliselt kõrgem 27-
aastases puistus, mis võib olla seotud suu-
rema juurehingamisega osakaaluga kogu-
hingamisest. Nooremates puistutes on juu-
rehingamise osakaal suurem kui vanema-
tes (Saiz et al., 2006), mille  üheks põhju-
seks võib olla peenjuurte biomassi kasv, 
mis suureneb puistu vanusega (Wiseman 
& Seiler, 2004). Claus ja George (2005) on 
välja pakkunud kolm arengufaasi: kiire 
peenjuurte biomassi tõus peale lageraiet 
kuni maksimumi saabumiseni (võras-

tiku liitumine), seejärel vähenemine ning 
tasakaaluseisundi saavutamine küpses 
puistus. Viimase kahe faasi osas on siiski 
palju ebaselgust. Nii näiteks ei muutunud 
peenjuurte biomass jänesekapsakuusikus 
40 kuni 60 aasta jooksul usaldusväärselt 
(Ostonen et al., 2005).

Raie mõju kohta mullahingamisele on 
saadud vastukäivaid tulemusi. Käesolevas 
töös 4-aastase puistu mullahingamine ei 
erinenud oluliselt 84-aastase puistu mul-
lahingamisest. Põhjuseks võib olla kõrge 
mullatemperatuuri ja -niiskusesisaldus 
4-aastases puistus, mis soodustavad ka 
suure hulga raiejääkide lagunemist ning 
selle tõttu ei ole mullahingamine oluliselt 
kahanenud või on jõudnud kiiresti taas-
tuda (Pypker & Fredeen, 2003; Fleming et 
al., 2006). Samuti on sellel alal suur rohu-
rinde biomass, mis laguneb kiiresti (Luo 
& Zhou, 2006). Vanemates metsades on 
mulla orgaanilise materjali ja varisekihi 
hulk suurem, mistõttu ka mullahingamine 
võib soodsate lagunemistingimuste kor-
ral suureneda (Covington, 1981; Yanai et 
al., 2003).

Mullatemperatuur on peamine tegur, 
mis kirjeldab ära ligikaudu 2/3 mulla-
hingamise sesoonsest varieerumisest 
(Andersen et al., 2005; Khomik et al., 2006). 
Mullahingamise ja mullatemperatuuri 
vahel on valdavalt eksponentsiaalne seos, 
mida näitab nii käesolev kui mitmed tei-
sed uurimustööd (Lloyd & Taylor, 1994; 
Buchmann, 2000; Widén & Majdi, 2001; 
Fang & Moncrieff, 2001; Fahey et al., 2005). 
Antud töös kirjeldas mullatemperatuur sõl-
tuvalt puistu vanusest 68–81% mullahin-
gamise varieerumisest, mis on kooskõlas 
Borken et al. (2002) ja Davidson et al. (1998) 
poolt saadud tulemustega (vastavalt 73–
86% ja 80%). Leitud Q10 väärtus 4,4–5,4 jääb 
teiste Euroopa ja Põhja-Ameerika metsa-
ökosüsteemides leitud Q10 väärtuste vahe-
mikku, mis on 2,0–6,3 (Davidson et al., 1998; 
Borken et al., 2002; Janssens & Pilegaard, 
2003; Saiz et al., 2006). Käesolevas töös oli 
mullahingamine kõige temperatuuritund-
likum 27-aastases puistus (Q10 = 5,4), mis 
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võib olla seotud juurehingamise suurema 
osakaaluga mullahingamises (Davidson et 
al., 1998). Boone et al. (1998) arvutas Q10 
väärtused juurte + risosfääri hingamise 
(4,6) ja juurevaba mulla hingamise (3,5) 
kohta ja leidis, et juured on temperatuu-
rimuutustele väga tundlikud ning tempe-
ratuuri tõustes suureneb juurehingamine, 
seega ka kogu mullahingamine.

Siiski ei saa mullaniiskuse mõju täieli-
kult välistada. Käesoleva töö tulemus näi-
tas, et mullaniiskuse mõju mullahinga-
misele oli küll nõrk, kuid aastati erinev. 
Martin ja Bolstad (2005) põhjendasid seda 
erineva sademete hulgaga, mis on tõenäo-
line põhjus ka antud töös leitud aastateva-
helisele erinevusele. Kuna mullatempera-
tuur ja mullaniiskus kovarieeruvad, on niis-
kuse mõju temperatuuri omast raske eral-
dada (Davidson et al., 1998). Mullaniiskuse 
nõrk positiivne mõju ilmnes põuasel aas-
tal. Mitmed autorid on leidnud, et mulla-
hingamine kahaneb, kui mullaniiskus on 
madal (15–23%) (Davidson et al., 1998; Rey 
et al., 2002; Curiel Yuste et al., 2003; Knohl 
et al., 2008).

Kokkuvõte

Boreaalsetel metsadel on oluline roll glo-
baalses süsinikuringes. Majandamisest 
põhjustatud muutusi metsade muldade 
süsinikuvarudes ja -voogudes on raske 
hinnata, kuna paljud tegurid mõjutavad 
mullas toimuvaid protsesse kompleks-
selt. Sesooni jooksul muutusid mullahin-
gamine ja mullatemperatuur, olles kõrge-
mad suvel ja madalamad kevadel ja sügisel. 
Mullatemperatuur oli kõige olulisem fak-
tor, mis kirjeldas mullahingamise variee-
rumise vegetatsiooniperioodi jooksul (68–
81%), sõltudes puistu vanusest ja suure-
nedes kuni võrastiku liitumiseni. Leitud 
Q10 väärtused varieerusid sõltuvalt puistu 
vanusest vahemikus 4,4–5,4. Mullaniiskuse 
mõju mullahingamisele oli nõrk ja avaldus 
väga kuivades tingimustes, selget sesoon-
set mullaniiskuse trendi ei esinenud.

Metsades on süsiniku sidumise ja sal-

vestamise seisukohast oluline leida opti-
maalne majandamisviis globaalsete ja 
regionaalsete kliimamuutuste tingimustes. 
Leitud tulemused aitavad paremini mõista 
ja prognoosida, kuidas muutub mullahin-
gamine ja teda põhiliselt mõjutavad kesk-
konnategurid majandatud metsa vanuse-
reas.

Tänuavaldused. Käesolev töö val-
mis ETF grandi nr. 5466, sihtfinantsee-
ritava teema SF0182732s06 ning Alus- ja 
Rakendusökoloogia Tippkeskuse toetusel.
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Summary 

Boreal coniferous forest soils play a sig-
nificant role in the global carbon budget.
Changes in the soil carbon fluxes caused by
forest management are difficult to estimate
because of the multiple factors influencing
soil processes. The aim of this research was 
to analyze seasonal dynamics of soil respi-
ration and its dependence on main envi-
ronmental factors - soil temperature and 
soil moisture in a chronosequence of the 
Norway spurce stands. Soil respiration and 
soil temperature varied remarkably with 
season. Maximum respiration and tem-
perature were in summer and minimum 
in spring and in autumn. Soil respiration 

varied with stand age increasing with age 
until the canopy closure. Soil temperature 
was the most important factor controlling 
soil respiration and its temporal variation. 
Q10 ranged from 4.41 to 5.39 depending on 
stand age (4, 27, 36 and 84 years). Soil mois-
ture limited respiration when the moisture 
content was very low. To maintain and 
improve the capacity of forests to seques-
trate soil carbon in changing climate con-
ditions requires optimisation of forest man-
agement. The results of this study can be 
used to help understand how forest man-
agement affects soil respiration.
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