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SUMMARY:
GENETIC VARIATION OF PHOTOSYNTHESIS IN FOREST TREES

Saapunut toimitukselle 19. 4. 1972

Tutkimuksessa on tarkasteltu kirjallisuuden perusteella puiden CO,-aineenvaihdun-
nan lajinsisdisen ja lajien vidlisen vaihtelun laajuutta ja syitd.

Puiden vhteyvttdmisessd, hengityksessd ja fotorespiraatiossa ovat useat tutkijat
todenneet geneettistd vaihtelua. Tdmdén vaihtelun ja puiden kasvun vilisid riippuvuus-
suhteita el kuitenkaan ole selvitetty siind mddrin, ettd fotosynteesin mittausta vield
voitaisiin  kdyttda luotettavana valintaperusteena metsdnjalostuksessa esimerkiksi
varhaistestauksessa. Pitempiaikaisten kasvuhavaintojen ja CO,-aineenvaihdunnan mit-
tausten yhdistiminen tarjoaa lihtokohdan metsdpuiden fysiologisen genetiikan kdy-
tintoon soveltamisen aloittamiselle.

1. JOHDANTO

Metsipuiden yhteyttimilli muodostaman biomassan maard riippuu paitsi
geneettisesti vaihtelusta myos monista ympdristotekijoistd. Nditd ovat en-
nen kaikkea valo, limpétila, hiilidioksidipitoisuus ja ravinteet (KRAMER &
Kozrowskr 1960, Kozrowskr & KEerLrer 1966, LyrR & al. 1967; Koz-
LOWSKI 1971 a, b). Geneettisti vaihtelua voidaan selvittid vain, jos ympad-
ristéolosuhteet ensin on vakioitu tai niiden aiheuttama vaihtelu muulla
tavalla on eliminoitu. Toisin sanoen perimiltddn erilaisten puiden yhteytta-
misnopeuden absoluuttisia arvoja on vaikea verrata keskenidin — tai ilmoi-
tettuihin yhteyttdmisarvoihin on suhtauduttava varauksella (vrt. LARCHER
1969 b). TFotosyntessin geneettisen vaihtelun tarkastelu edellyttdid myds
ympiristovaihtelun selvittimistd varsinkin sellaisissa tapauksissa (esim.
lehtien rakenne), joissa ympiriston ja perimidn vaikutukset ovat vaikeasti
toisistaan erotettavissa.

Koska mahdollisten erilaisten ympéristéolosuhteiden yhdistelmien méa-
ri on hyvin suuri, kaasuaineenvaihdunnan tutkimuksissa on usein erityinen
huomio kohdistettu &diriolosuhteisiin ja etenkin ns. kompensaatiopisteisiin,
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joissa jonkin ympéristotekijan vaikutuksesta CO,-bilanssi on tasapainotilassa.
Titen puhutaan esimerkiksi limpétilan, valon tai hiilidioksidipitoisuuden
aiheuttamasta kompensaatiopisteesti. Ekologiassa yleisesti tunnettujen lain-
alaisuuksien johdosta kompensaatiopisteet eivit ole absoluuttisia, vaan ne
riippuvat useammasta ympiristotekijasta samalla kertaa.

Puiden fotosynteesin perinnéllisen vaihtelun tutkimuksissa voivat paitsi
puhtaasti geneettiset myés fysiologisluotoiset nikokohdat olla huomion koh-
teina. Tutkijaa saattavat kiinnostaa kaasuaineenvaihdunnan geneettiset
tunnukset, kuten heritabiliteetti (periytyvyys, h?) tutkittavassa populaatios-
sa, tai esimerkiksi nettoyhteyttdmisen mééri tietyissi olosuhteissa eri alku-
perdd olevissa yksiloissi tai populaatioissa. Viimeksi mainittu ndkoékanta
on havaittavissa metsipuiden jalostuksen ensimmaisissi kdytinnén sovellu-
tuksissa, kun nopeakasvuisia alkuperid eli proveniensseja osoitetaan erilaisia
kasvupaikkoja varten. Erityisesti yritettdessi kidyttaa kaasuaineenvaihdun-
nan tunnuksia nopeakasvuisuuden valintaperusteena joudutaan kiinnitté-
miin huomio kumpaankin tavoitteeseen, siis sekd nopeasti kasvavien yksiloi-
den esiin seulomiseen etti titen esille tulevan vaihtelun syihin ja geneettiseen
luonteeseen.

Puiden yhteyttimisti voidaan kokeellisesti mitata eri tavoin: painon muu-
tosten avulla, hapen muodostumisen perusteella tai hiilidioksidin kulutusta
seuraamalla (KRAMER & Kozrowskr 1960, s. 66). Viimeksi mainittu tapa
on yleisin, silli infrapunakaasuanalysaattorit tarjoavat nykyisin mahdolli-
suuden melko nopeaan ja tarkkaan CO,-méiiritykseen. Fysiologisgeneetti-
sessi tarkastelussa kiintoisan kokonaisyhteyttimisen (bruttofotosynteesin,
so. biomassaan sitoutuneen sekd hengityksessi samanaikaisesti kuluneen
hiilidioksidin ma4r4 yhteensi) arvioiminen on yhi kuitenkin vaikea tehtavi.
Kuten jiljempéani kdy ilmi, DECKERin (1955 a) paatelma erityisen valohen-
gityksen eli fotorespiraation olemassaolosta osoitti kokonaisfotosynteesin
selvittimisen varhaisemmissa tutkimuksissa otaksuttua ongelmallisemmaksi.
Otaksuttiin nimittidin virheellisesti, ettd (helposti mitattavissa oleva) pimei-
hengitys suurin piirtein kuvastaisi myds yhteyttimisen aikana valossa tapah-
tuvaa hengitystd, jota ei pystytd yleensi tarkasti mittaamaan samanaikai-
sesti tapahtuvan fotosynteesin vuoksi. Koska paihuomion kohteena kaasu-
aineenvaihdunnassa useimmiten on nettoyhteyttiminen, ei tama seikka ole
vakavasti haitannut puiden kaasuaineenvaihdunnan tutkimista.

Yhteyttamisen (brutto- tai nettofotosynteesin) vaihtelua selviteltdessd
on erotettava toisistaan kisitteet yhieyttimiskapasiteetti (photosynthetic
capacity) ja yhteyttimisteho (photosynthetic efficiency). Edellinen tarkoittaa
koko yksiléd (tai kasvustoa, metsikkod jne.) kohti laskettua yhteyttdmisen
mairad, kun taas jilkimmaiinen ilmoittaa yhteyttivin solukon mééran (leh-
tipinta-alan, lehtien kuivapainon, neulasten yhteenlasketun pituuden jne.)
yksikkoa kohti ilmaistun yhteyttdmisen. Yksityiskohtaisemmin on kysymyk-
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seen tulevia kisitteitd ja symboleja tarkasteltu LARCHERiIn (1969 a) julkai-
sussa seki uudessa alan kisikirjassa (SEsTAK & al. 1971).

Tassd katsauksessa pyritddan kirjallisuuden perusteella tarkastelemaan
puiden CO,-metabolian vaihtelua ja erityisesti perintotekijoiden aiheuttamia
yhteyttimiseroja, silmilldpitien mahdollisia sovellutuksia puualkuperien ja
jalkeldistojen geneettisessd testauksessa.

Katsaus perustuu etupddssi siihen kirjallisuuteen, johon kirjoittaja on tutustunut professori
T. T. KozLowsKin ohjauksella W. K. Kellogg -stipendiaattina Wisconsinin yliopistossa vuosien
1970—71 aikana. Professori E. H. NEwcoMB ja tri B. PALEVITz samasta yliopistosta ohjasivat
kirjoittajaa selostetuissa, muualla julkaisemattomissa e ektronimikroskooppitutkimuksissa.
Kirjallisten ldhteid:n lisiksi ovat tdhdn katsaukseen antaneet vaikutteita henkilokohtaiset kes-
kustelut useiden mainitsematta jaivien pohjoisamerikkalaisten fotosynteesin tutkijain kanssa.

2. PUIDEN CO,-METABOLIAN VAIHTELUSTA

Kuten julkaistuista kisikirjoista, katsauksista ja bibliografioista (esim.
ARCIHOVSKAJA 1968, RaBinowicH 1945, Kozrowskl 1958) kiy ilmi, foto-
synteesid kisittelevi kirjallisuus on tavattoman laaja. Varsin paljon on myos
tutkimuksia fotosynteesin geneettisestd vaihtelusta. HiEsey & MILNER (1965)
ovat seikkaperiisesti tarkastelleet fysiologista geneettista vaihtelua kasvi-
kunnassa. Yleisessi kasvinjalostustieteessi on huomio viime aikoina kiinni-
tetty entisti enemmain fysiologisten (vastakohtana morfologisten) tunnusten
geneettiseen vaihteluun (vrt. PHYSIOLOGICAL ASPECTS ... 1969). Metsdpuita
ovat fysiologista vaihtelua silmilli pitden kasitelleet KozLowskl & KELLER
(1966) sekda LARCHER (1969 b), ja etenkin metsidpuiden fotosynteesin vaihtelua
viimeksi FERRELL (1970). Koska piddosassa fotosynteesin tutkimuksista on
kidytetty muita kasveja kuin metsipuita, kirjallisuuden tarkastelussa joudu-
taan usein etsimidin vertailukohtia erilaisista kasviryhmista.

Tunnetuimpia aikaisemmista metsipuiden fotosynteesid kasittelevista
tutkimuksista on HUBERin ja POLSTERin (1955) tyo, jossa nimenomaan ge-
neettinen nikokohta oli keskeisend. Kyseessd oli 16 poppelikloonia (lahinnd
eri lajeja alasuvuista Aigeiros ja Tacamahaca seki alasukujen vilisid ristey-
tyksia) kasitellyt koe. Mainitut tutkijat havaitsivat kloonien vililla vaihtelua
hiilidioksidin yhteyttamistehossa ja -kapasiteetissa, ja tima wvaihtelu oli
positiivisessa riippuvuussuhteessa kasvun vaihteluun. Kloonien vililli ha-
vaittiin eroja myods hengityksessi sekd lehtien kokonaispinta-alassa, mikéd
viimeksi mainittu vaihtelu selitti suurimmaksi osaksi yhteyttimiskapasitee-
tissa todetut erot.

Huomattavassa osassa muistakin metsipuiden fotosynteesin tutkimuksista
on kiytetty Populus-lajeja, mihin syynd on ollut niiden helposti onnistuva
kasvullinen lisiiminen, ts. kloonikokeiden mahdollisuus. Muun muassa
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haapa-poppeli -hybridien netto- ja kokonaisyhteyttiamisnopeudessa (GATHE-
RUM & al. 1967 b) on havaittu eroja, jotka voitiin selittdd johtuviksi nimen-
omaan yhteyttdmistehon vaihtelusta, joskin lehtipinta-alassa todettiin eroja
kloonien vililli. BoURDEAU (1958) arveli tutkimustensa ja aikaisemman kir-
jallisuuden perusteella, ettd hede- ja emikloonien viliset erot Populus-suvussa
voisivat olla erotettavissa lajinsisdisestd vaihtelusta. MUHLE LARSEN (1970)
on mydhemmin tullut siihen tulokseen, ettd timin suvun hede- ja emipuiden
vilisia kasvueroja on tutkittava tarkemmin, ennenkuin tallaisia johtopaatok-
sid voidaan tehda.

Poppelikloonien kaasuaineenvaihduntaa on niin ikddn tutkinut LUUKKA-
NEN (1971) kidyttden aineistonaan lihinni eri lajeja Aigeiros ja Tacamahaca
-alasuvuista. Tissi tutkimuksessa todettiin eri lajeihin kuuluvien kloonien
vililli eroja netto- ja kokonaisyhteyttimistehossa, fotorespiraatiossa sekd
CO,-kompensaatiopisteessi. Nidmi erot noudattivat varsin selvisti alasuku-
jen vilistd jakautumaa. Myos pimedhengityksessd havaittiin vaihtelua kloo-
nien vililli, mutta erot eivit noudattaneet kloonien jakautumaa kahteen
alasukuun.

Kloonien vilisia fysiologisia eroja selvitteleviin tutkimuksiin siséiltyy
myos polyploidia-asteeltaan eroavien saman lajin yksiléiden vertailuja.
Pinus elliottiin keinotekoisten tetraploidien yhteyttimisnopeus osoittautui
alhaisemmaksi, valokompensaatiopiste korkeammaksi ja kasvu hitaammaksi
verrattuna normaaleihin, diploidisiin yksiléihin, miki ilmié luultavasti esiin-
tyy yleisemminkin havupuissa (BoURDEAU & MERGEN 1959). Todettakoon,
etti VAARAMA (1970) on tarkastellut polyploidia-asteeltaan eroavien lidheisten
lajien (lihinna lehtipuiden) fotosynteesin vaihtelua, mutta paatellyt lukuisia
koivulajeja kisittivien tutkimuksiensa sekd kirjallisuuden perusteella, ettd
eri lajien vililli voidaan tuskin havaita selvdd kromosomiluvusta johtuvaa
vaihtelua.

Yksiloiden vilisten kloonierojen lisiksi on huomiota kiinnitetty kaasu-
aineenvaihdunnan eroihin saman lajin eri populaatioiden (ekotyyppien ja
kliinien) valilla. Erityisesti siemenestd lisittdvid puulajeja on tutkittu. Ylei-
nen havainto niissi tutkimuksissa on ollut, etti populaatioeroja varsinkin
taimien yhteyttimiskapasiteetissa usein on voitu osoittaa, mutta ei ole tois-
taiseksi pystytty selvisti osoittamaan niiden ja (kiertoajan mittaisen) ko-
konaiskasvun vilisia riippuvuussuhteita. Tihdn ovat syynd taysikasvuisten
puiden kaasuaineenvaihdunnan mittaamisen vaikeus, nuorista puista tehtyjen
kasvuhavaintojen ennustearvon epivarmuus (ts. yleisesti metsdnjalostuk-
sessa esiin tuleva yvarhaistesticnzelman) sekd valmiiden jilkeldiskokeiden nuori
ika.

Havupuiden lajinsisaisen fysiologisen vaihtelun tutkimuksissa on douglas-
kuusi kiyttokelpoinen sen vuoksi, ettd siitd tunnetaan selvisti eriytyneitd
rotuja tai alalajeja. KRUEGER & FERRELL (1965) havaitsivat fotosynteesissa
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ja hengityksessd eroja Pseudotsuga menziesii var. menziesit ja var. glauca
-rotujen vililli. Samassa tutkimuksessa kuitenkin todettiin, ettd saman ro-
dun sisdlla vaihtelu saattoi olla yhtd suuri kuin rotujen valilla.

Maantieteellisen (lahinnd klinaalisen) vaihtelun on havaittu kuvastuvan
my6s mannyn yhteyttimisnopeuden eroissa. GORDON & GATHERUM (1968,
1969) totesivat leveysasteen mukaisen vaihtelun olevan havaittavissa mannyn
yhteyttamistehossa, joka kuitenkin oli negatiivisessa riippuvuussuhteessa
taimien kasvuun ja yhteyttimiskapasiteettiin. Pimedhengityksen avulla
madritetyn kokonaisyhteyttimistehon havaittiin tdssd tutkimuksessa pa-
remmin kuin nettoyhteyttdmistehon olevan kullekin populaatiolle (prove-
nienssille) ominainen tunnus. Hengityksessi ei havaittu alkuperin kanssa
korreloituvaa vaihtelua.

Kahden puolalaisen mantypopulaation kaasuaineenvaihduntaa koskevissa
tutkimuksissa (ZELAwWSKI & GoRAL 1966, ZErLawskl & KINELsSkA 1937)
todettiin, ettd kasvukauden aikaiset vaihtelut saattoivat vaikuttaa (ekotyy-
peiksi luokiteltujen) eri populaatioiden vililldi havaitun yhteyttdmistehon
erojen suuruuteen. Kasvukauden alkupuolella oli korkeammalta vuoristos-
ta perdisin olevan populaation mintyjen yhteyttiminen vilkkaampaa, mutta
kasvukauden lopulla suhde saattoi olla pidinvastainen. My®s AL-SHAHINEnN
(1969) puolalaista ja turkkilaista mantyprovenienssia koskeneen vertailun
tuloksena oli, etti provenienssien yhteyttimistehossa esiintyi eroja. Tama
vaihtelu korreloitui taimien kasvuun kuitenkin ainoastaan ensimmdisen kas-
vukauden aikana. Tiassikddn tutkimuksessa ei miantyprovenienssien hengi-
tyksessd voitu havaita selvid eroja.

Tainta kohti lasketussa yhteyttimisnopeudessa (eli yhteyttamiskapasi-
teetissa) on Pinus taedan kahden provenienssin vililli (McGREGOR & al.
1961) havaittu eroja, mutta ne nayttivit johtuvan neulasmaarin vaihtelusta.
Niiden kahden alkuperin hengityksessd ei ilmennyt eroja, mutta siind oli
havaittavissa lievdd lisidntymisti neulasmidrin lisddntymisen myo6td, jos-
kin vihemmin kuin yhteyttimiskapasiteetissa. Toisaalta hengitys neulas-
méidrin yksikkod kohti laski neulasmiirin lisidntyessi enemman kuin yh-
teyttamisteho, mikd myds johti yhteyttaminen/hengitys -suhteen suurene-
miseen.

Pinus strobus -provenienssien yhteyttimistehossa on havaittu alkuperdan
kanssa korreloituvaa vaihtelua (BoURDEAU 1963). Samassa tutkimuksessa
havaittiin jilkeldiskokeen ympiristoolosuhteilla — etenkin lampoétilalla —
olevan vaikutusta eri provenienssien vilisten erojen ilmituloon. Lehtikuusten
vhteyttamistehoa tutkineet PoLsTER & WEISE (1962) havaitsivat eroja paitsi
lajien myos saman lajin (L. decidua) eri kloonien vililla.

Hieskoivun suomalaisten provenienssien vililld on yhteyttimisessd todet-
tu eroja siten, ettd erityisesti pohjoisille alkuperille on ominaista suurempi
yhteyttamiskapasiteetti, joka erityisen selvisti ilmenee alhaisessa lampo-
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tilassa ja heikossa valossa (VAARAMA 1970). Samassa tutkimuksessa todettiin
jonkin verran eroja myos hengityksessa eri hieskoivualkuperien vililli. Pinus
elliottiin pluspuujilkeldistojd kisittelevissa tutkimuksessa (WyATT & BEERS
1964) valikoitujen risteytysjélkeldistéjen taimien yhteyttdmiskapasiteetin
ilmoitettiin jopa 50 prosentilla ylittivin vapaapolytyksen tuloksena syntyneis-
td taimista mitatut vastaavat arvot.

Yhteyttamistehon vaihtelun perusteellista populaatiogeneettistd tarkas-
telua edustaa CAMPBELLin & REDISKEN (1965) Pseudotsugalla suorittama tut-
kimus. Tisti sata risteytysjilkeldistod (kymmenen emokloonia ja yhta monta
polyttavai kloonia) kasittineestid kokeesta kivi ilmi, ettd yhteyttdmistehon
geneettisestd vaihtelusta vain pieni osa oli additiivista. Fotosynteesikapasi-
teetin ja taimen painon (kasvun) vililli todettiin voimakas positiivinen ge-
neettinen korrelaatio. Yhteyttimistehon heritabiliteetin (ynarrow sense»)
arvoksi saatiin koko laboratorio-oloissa suoritetun kokeen ympiristovaihte-
lun perusteella 0.21; jalkeldistojen sisiisen ymparistovaihtelun pohjalta las-
kien tuo estimaatti kohosi arvoon 0.53. Johtopaditoksend tédstd tutkimuksesta
todettiin, ettd varttuneista puista suora kasvun mittaus olisi luotettavampi
valintaperuste kuin yhteyttimisen mittaus; sen sijaan taimilla voi yhteytté-
misteho olla hyvi nopeakasvuisuuteen tdhtddva valintaperuste silla edelly-
tykselld, ettd taimen ja tdysikasvuisen puun ominaisuuksien vililli on posi-
tiivinen korrelaatio.

3. FOTOSYNTEESIN VAIHTELUN SYYT

31. YHTEYTTAVAN SOLUKON MAARA JA RAKENNE

Jos yhteyttimisnopeus lehtisolukon méirin yksikkoa kohti (yhteyttdmis-
teho) otaksutaan vakioksi, johtaa lehtien tai neulasten mairan lisidntymi-
nen myos yhteyttamiskapasiteetin kasvuun. Metsikkoekologiset tutkimukset
tukevat timin olettamuksen oikeutta. On todettu, ettd lehtien tai neulasten
kokonaismiirin ja kasvun vililld vallitsee kiinted riippuvuus (BURGER 1937).
Myos Suomessa tehdyt kokeet, joissa on mitattu neulasten kokonaisméird
ja kasvu lannoituksen jilkeen (VIrRO 1965), tukevat tita kasitystda. Toisaalta
on korostettu, etti lisaidntynyt kasvu ei vilttimiatta johdu yhteyttimistuot-
teiden mairin lisiintymisestd, vaan ettd vaikuttamassa voivat olla muutkin
sisdiset tekijit, esimerkiksi kasvihormonit (KozLowskr 1963; 1971 a, s. 325).

Kuten edellid jo on kidynyt ilmi, yhteyttimisessi (varsinkin yhteyttdmis-
kapasiteetissa) todettu yksildiden tai populaatioiden vilinen geneettinen vaih-
telu liittyy usein liheisesti lehtien tai neulasten madrin vaihteluun (esim.
HuBeER & PoLSTER 1955, McGREGOR & al. 1961, GATHERUM & al. 1967 a, b).
Onkin ehdotettu, etti nopeakasvuisuuteen jalostuksessa pyrittiessd valinta-
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perusteena kiytettdisiin suurinta yhteyttivin solukon méidrda (WAREING
1964). GorpON & GATHERUM (1967) ovat tarkemmin tutkineet mannyn tai-
milla neulasten kokonaism#irdn erilaisten tunnusten (kuiva- ja tuorepaino,
tilavuus, neulasten yhteenlaskettu pituus) vilisid riippuvuussuhteita ja toden-
neet muun muassa, etti neulasmassan tilavuuden ja tuorepainon vililli val-
lits2e selvempi korrelaatio kuin esimerkiksi tilavuuden ja kuivapainon vélilld.

Lehtien kokonaismiirin lisiksi on morfologisessa yhteyttamiseen vaikutta-
vassa vaihtelussa kiinnitetty huomiota ilmarakojen lukumiiridin, kokoon ja
toimintamekanismiin seki lehtien klorofyllipitoisuuteen. Ilmarakojen luku-
madridssi ja sulkeutumisnopeudessa todetun ekotyyppisen vaihtelun on ha-
vaittu kuvastuvan eri kasvupaikoilla esiintyvien populaatioiden erilaisessa
haihduttamisnopeudessa ja myos hiilidioksidin erilaisessa diffundoitumisessa
lehtien tylppysolukossa (FERRELL 1970). Ilmaraoissa kuvastuvaa ekotyyppis-
ta vaihtelua on todettu muun muassa Pseudotsugalla (RUETZ 1968, UNTER-
scHUETZ 1970; molemmat FERRELLin 1970 mukaan). Eri ekotyyppien puu-
yksilsiden vesitalouden on havaittu vaihtelevan siten, ettd samoissa olosuh-
teissa kuivan kasvupaikan puut sulkevat ilmarakonsa nopeammin kuin kos-
tean kasvupaikan puut, mistd vuorostaan on yhteni seurauksena kuivemman
kasvupaikan puiden yleensd pienempi yhteyttimisnopeus ja hitaampi kasvu.
My6s minnyn vastaavanlaisen lajinsisdisen fysiologisen vaihtelun mahdolli-
suutta on tutkittu, mutta tulokset eivit ole vieli vakuuttavasti osoittaneet
fotosynteesin vaihtelun syiksi nimen omaan vesitalouden eroja (ZELAWSKI
& GOwIN 1966, ZELAWSKI & GORAL 1966, ZELAwskl & KiINELskA 1967,
ZELAWSKI & al. 1969).

Valossa ja varjossa kasvaneiden neulasten erilainen rakenne ja siitd joh-
tuva erilainen yhteyttimisteho on tunnettu jo kauan (vrt. STALFELT 1921,
1924); esimerkiksi kuusen »valoneulasten» tiedetdan olevan isompia, paksum-
pisolukkoisia ja sisiltivin vihemmin klorofyllii neulasen painoyksikkdd
kohti kuin »varjoneulasten». Viimeksi mainitut ovat tyypillisessi tapauksessa
lisiksi dorsiventraalisesti litistyneiti verrattuina poikkileikkaukseltaan ne-
libmiisiin valoneulasiin. Kuusen varjoneulasilla on alhaisempi valokompen-
saatiopiste mutta myds ilmeisesti alhaisempi maksimaalinen yhteyttdmisteho
kuin valoneulasilla. Tami vaihtelu lienee suurimmaksi osaksi ympéristén
aiheuttamaa (modifikatiivista). :

Samoin kuin yhden puun eri osat my®&s eri puulajit ovat saattaneet eri
tavoin sopeutua valaistusoloihin (STALFELT 1924); till6in lajienvilinen vaihtelu
epiilemitti on osittain genotyyppistikin vaihtelua. Taten esimerkiksi man-
nyn yhteyttamisteho on voimakkaassa valossa suurempi, mutta my®os mak-
simifotosynteesin vaatima valon intensiteetti on korkeampi kuin kuusen —
silti kuusi voi tietyissi olosuhteissa (heikossa valossa) olla mantyd tehok-
kaampi yhteyttdja (DECKER 1955 b). Yhden puulajin, tissd tapauksessa man-
nyn, sisdisii fotosynteesin geneettisen valoadaptoitumisen eroja on kasitelty
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puolalaisissa tutkimuksissa (ZELAwskI & al. 1968, 1969). Kyseiset tutkijat
selittivit kahden ekotyypiksi luokitellun méantyprovenienssin vililld esiinty-
vat fotosynteesin erot osittain erilaisesta valoadaptaatiosta ja geneettisesti
madraytyvastd erilaisesta neulasrakenteesta johtuviksi.

Yksi kaasujen diffundoitumiseen vaikuttava tekijd on ilmarakojen jakau-
tuminen ala- ja yldpinnan epidermien kesken (BErRTscH & DoMEs 1969,
DoMeEs & BErTscH 1969). Tamén ilmion esiintymistd puissa on tutkittu
varsin vihin, tosin esimerkiksi poppeleilla on CRITCHFIELD (1950) todennut
ainakin modifikaationa esiintyvia vaihtelua lehtien kummankin puolen ilma-
rakojen lukumddrien valisissd suhteissa. Selvda geneettista vaihtelua ilma-
rakojen lukumairin jakautumisessa ala- ja yldepidermin vélilld on toistaiseksi
todettu ainakin eri lajeihin kuuluvissa Populus-klooneissa. SIWECKI &
Kozrowskr (1972) havaitsivat tutkimuksessaan, etti sekd ilmarakojen
lukumédirdan jakautumisessa ala- ja yldepidermin kesken ettd niiden luku-
midrissd sindnsd oli havaittavissa vaihtelua eri poppeliklooneissa. Nama
kloonit erosivat toisistaan myo6s yhteyttamisteholtaan, mutta ainoa CO,-
aineenvaihdunnan ja lehtimorfologian vilinen riippuvuus tdssi aineistosse
todettiin yhteyttamistehon ja ilmarakojen koon vililli (LUUKKANEN 1971).
Samoista poppeliklooneista todettiin edelleen, etti suurempi ilmarakojen
koko hidasti niiden sulkeutumisnopeutta ja vastaavasti lisisi haihduntaa.
Vaikka tdssd tutkimuksessa myos eri lajien lehtien paksuudessa sekd pylvis-
ja hohkatylpyn maéairdsuhteissa havaittiin eroja eri poppelikloonien vililld,
ndillda morfologisilla tunnuksilla ei ollut vaikutusta haihduntaan (SIweckr &
Kozrowski, 1972) eikd CO,-aineenvaihduntaan (LUUKKANEN 1971). Koska
ekologisissa selvityksissd veden puute on havaittu erittdin tdrkedksi Populus-
lajien kasvua rajoittavaksi tekijaksi (POLSTER & NEUWIRTH 1958), edelld
tarkastellut veden haihduntaan vaikuttavat morfologiset tekijit selittavit
mahdollisesti myos lajien sisdisid yhteyttdmisen tai kasvun eroja.

Poppelikloonit olivat my6s RiscHin (1959) haihdunta- ja fotosynteesi-
tutkimusten materiaalina, mutta tidssi aineistossa ei kloonien vililli todettu
eroja enempdi transpiraatiossa kuin fotosynteesissikddn. Sen sijaan NEU-
WIRTH & PoOLSTER (1960) totesivat haavan (Populus tremula) ja poppelin
(P. migra) valilla eroja sekd yhteyttamisessi ettd vesitaloudessa. He osoitti-
vat, WALTERin (1931) terminologiaa kdyttien, haavan »hydrostabiiliksi» ja
poppelin »hydrolabiiliksi» puulajiksi. Haavalle oli ominaista ilmarakojen sul-
keutumisesta aiheutuva haihdunnan (ja yhteyttdmisen) viheneminen veden-
puutteen vallitessa. P. migra puolestaan haihdutti ja yhteytti voimakkaasti
vesivajauksesta huolimatta, kunnes d4drimmaiistapauksessa osa lehdisti vau-
rioitui ja varisi maahan. Poppelin haihdunta pieneni siis ainoastaan lehti-
pinta-alan vihenemisen kautta. Milloin vettd oli runsaasti, haapa kiytti sita
enemmain kuin poppeli, joka keskimdirin tarvitsi vihemman vettd tuotettua
biomassan yksikké4d kohti, ts. poppelin »vedenkiyttokerroiny (6konomische
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Quotient) oli lukuarvoltaan pienempi. Vedenkdyttomekanismin erilaisuus
selitti myos sen tosiasian, ettd haapa, vedenkidyton hetkellisestd suuruudesta
huolimatta, menestyi P. migraa paremmin huomattavasta vedenpuutteesta
ajoittain kérsivilld kasvupaikoilla.

Lehtien ja neulasten idn vaikutus puiden kaasuaineenvaihduntaan (Koz-
LowskI 1971 a, s. 231) on otettava huomioon todellisia geneettisid eroja
selviteltidessid. Aivan nuorien Populus deltoides -lajin lehtien yhteyttamisteho
on negatiivinen, mutta lehtien vanhetessa se muuttuu positiiviseksi ja saavut-
taa tdysikasvuisiksi luokiteltavien lehtien tason viidennessi tai kuudennessa
lehdessd verson kirjestd lukien (LARsoN & GorponN 1969). Myos KocH &
KELLER (1961) totesivat poppelin lehtien nettoyhteyttidmistehon lisdantyvan
lehtien vanhetessa, mutta ainoastaan tiettyyn rajaan asti. Lehtien kuole-
miseen johtavien prosessien, »senesenssiny, alkaessa nettoyhteyttamisteho jal-
leen laski. Monivuotisissa lehdissi ja neulasissa nettoyhteyttimistehon on
havaittu olevan suurimmillaan ensimmadisend vuonna lehtien saavutettua
tiyden kokonsa (FREELAND 1952, NixoN & WEDDING 1956, RICHARDSON
1957). Idn lisdksi saattaa kaasuaineenvaihduntaan aiheuttaa modifikaatio-
eroja myos suoranainen lehtien dimorfismi (heterofyllia), jota usein on ha-
vaittavissa jopa samassa kasvaimessa eri aikoina syntyneiden lehtien valilla
(vrt. CriTcHFIELD 1960; Kozrowskr 1971 a, s. 191, 219; ZIMMERMANN &
Braun 1971, s. 47). Eri vuosikasvainten yhteyttamisfysiologia voi erota myos
siind, mitd yhteyttiamistuotteita syntyy ja mihin solukkoihin ne kulkeutuvat.
Niinpi on todettu, etti Pinus resinosan uusimmat neulaset tuottavat lahinna
pdidtesilmun tarvitsemia hiilihydraatteja, kun taas vanhemmista neulasista
yhteyttimistuotteet kulkeutuvat kehittyviin kdpyihin (DickMaNN & Koz-
LOWSKI 1968). Myos lehtipuissa on havaittu eroja eri ikiisten lehtien yhteyt-
tamistuotteiden kulkeutumissuunnassa (LArRsoN & Gorpon 1969). Lehtien
vanhenemiseen liittyy (varsinkin senesenssin yhteydessd) niiden kemiallisen
kokoomuksen muuttuminen, jossa selvimpid ilmi6itd on klorofyllipitoisuuden
viaheneminen ennen lehtien varisemista (KozLowskr 1971 a, s. 232). Puiden
yhteyttamistuotteiden translokaation ja kdyton merkitysta kokonaiskasvun
kannalta on yksityiskohtaisesti tarkastellut LEpIG (1969).

Lehtivihreédpitoisuuden vaihtelulle, josta edelld on mainittu valo- ja varjo-
lehtien viliset erot seka lehtien vanhenemisen my6ti tapahtuvat muutokset,
on usein annettu suuri merkitys yhteyttimisen geneettisti tai modifikatiivista
vaihtelua tarkasteltaessa. Lehtien klorofyllipitoisuuden ja puiden kasvun
vililli esiintyy selvdd positiivista riippuvuutta (esim. BOURDEAU 1959,
McGREGOR & KRAMER 1963, KELLER 1972). Tami on todettu myos lannoitus-
kokeiden yhteydessi; lehtivihredpitoisuuden vaihtelua on tilloin seurattu jo-
ko tutkimalla neulasuutteita (esim. Viro 1959, 1965; LUUKKANEN 1969) tai
neulasia silmivaraisesti erityisten viritaulujen avulla (LUUKKANEN & al.
1971, 1972). Lehtipuista tatikin kysymystd on tutkittu erityisesti Populus-
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suvussa, jossa niin ikddn on todettu kasvun (yhteyttimisnopeuden) ja lehtien
klorofyllipitoisuuden vililld positiivinen korrelaatio (KELLER 1972). Lisiksi
on kiinnitetty huomio esimerkiksi haavan (P. tremuloides) rungon kuoressa
tapahtuvaan yhteyttdmiseen, jonka senkin on todettu vaihtelevan kuorisolu-
kon lehtivihredpitoisuuden mukaan; tissi tapauksessa on paljastettu lisiksi
nimenomaan lajin sisédisid eri kloonien vilisid eroja sekd yhteyttimisessi ettd
klorofyllipitoisuudessa (SCHAEDALE & Foote 1971).

Klorofyllipitoisuutta on pidetty toisinaan, varsinkin vanhemmissa tutki-
muksissa, suoraan yhteyttamisti rajoittavana, myds geneettisesti midrayty-
vand tekijand (esim. WILLSTATTER & StorL 1918). Nykyisen kisityksen mu-
kaan ainoastaan ddrimmadistapauksissa, esimerkiksi klorofyllipuutosmutant-
tien!) ollessa kysymyksessd, lehtivihrein méird voi rajoittaa yhteyttimisti
(GABRIELSEN 1948, 1960; ANDERSON 1967; HEATH 1969, s. 210). Metsidpuissa
tallaista yhteyttdmisen vajaatoimisuutta voitaisiin todeta esimerkiksi useis-
sa havupuusuvuissa tavatuista oligogeenisisti aurea-mutanteista. Myos
jonkin ravinteen dirimmadinen puutos, joka ilmenee ns. kloroosina eli lehtien
tai neulasten kellanvihreytend, tai valonpuutteesta johtuva etioloituminen
saattaisivat titen kuvastua yhteyttimisen alenemisena normaaleissa ympi-
ristéolosuhteissa. Muissa tapauksissa lehtivihred ei liene kasvua rajoittava
tekijd, mistd syystd geneettinen valinta klorofyllipitoisuuden perusteella lie-
nee tehotonta. On huomattava, ettd valonvoimakkuuden pitkiaikainen lievi
vahentiminen tavallisesti johtaa pituuskasvun lisidntymiseen (miki toisinaan
on katsottu etioloitumisen ilmenemismuodoksi) seki muun muassa kentti-
ekologisissakin tutkimuksissa todettuihin neulasten morfologisiin muutoksiin
kohti aikaisemmin mainittua varjoneulastyyppida (vrt. KALELA 1934, GAsT
1937, Kozrowsk1 1949, BourRDEAU & LAVERICK 1958, GRADECKAS 1969,
BEVEGE & RicHARDs 1970).

Koska myos ravinteiden maara korreloituu lehtivihredpitoisuuteen (esim.
Viro 1965, LUUKKANEN & al. 1971, 1972), saattaa klorofyllipitoisuuden kohoa-
miseen liittyvd kasvunlisiys olla seurausta jonkin tai useamman ravinteen
lisiyksestd ilman, ettd klorofyllipitoisuus sininsi vaikuttaisi kasvuun. Pop-
pelien lehtien ravinnepitoisuuden, klorofyllikonsentraation ja yhteyttimisen
vililld on todettu vallitsevan positiivinen korrelaatio, mutta yhteyttimisteho
ei valttimatta lisaanny samassa suhteessa kuin klorofyllipitoisuus (KELLER
& KocH 1962 a, b; 1964; KELLER 1972). Paitsi ravinteista, klorofyllipitoi-
suuden vaihtelun yhteydessd todetut kasvuerot saattavat johtua myos kas-
vihormoneista (vrt. KozLowskr 1963; 1971 a, s. 325).

') Kloroplastien rakenteen geneettistd madriaytymistd kasveilla on yksityiskohtaisesti kisi-
tellyt Hess (1968).

T2

32. VARSINAISET AINEENVAIHDUNNAN EROT
321. Yhteyttdmisrsaktiot

Edelld on tarkasteltu yhteyttimiseen vaikuttavia geneettisessi mielessi
osittain modifikaatioiksi luettavia, rakenteellisia eroja, kuten fotosyntetisoi-
van solukon méirii ja rakenetta, johon on luettu kuuluviksi klorofyllipitoi-
suus sekd kaasujen diffundoitumiseen vaikuttavat anatomiset erot . Geneet-
tisessi tarkastelussa on erityisti huomiota kiinnitettivd varsinaisiin meta-
bolisiin prosesseihin, ennen kaikkea fotosynteesin ja hengityksen entsyymi-
reaktioihin.

Valon adsorptio on ei-metabolinen reaktio, johon vaikuttaa yhteyttavin
solukon méird ja ehkd jonkin verran myos sen laatu, esimerkiksi klorofylli-
pitoisuus. Yhteyttamisessd ovat seuraavana vuorossa entsymaattiset reak-
tiot, jotka jakaantuvat kahteen ns. fotosysteemiin. Niistd fotosysteemi II
on ilmeisesti herkki liialle valolle; tillainen tulos on saatu Solidagoa tutkit-
taessa (BJORKMAN 1968). On arveltu, etti samankaltaisia ekologisia adaptoi-
tumisia esiintyisi my6s metsipuissa (FERRELL 1970). Vastaavasti olisi ken-
ties mahdollista 16ytd4 genotyyppejd, joiden kyseinen fotosysteemi olisi va-
hemmin altis vaurioitumiselle.

Muita puidenkin yhteyttimisen biokemiallisen tapahtumaketjun kohtia,
joiden geneettinen kontrolli FERRELLin (1970) mukaan kaipaisi lahempad tut-
kimista ovat fotofosforylaatio sekd kaksi keskeistd karboksyloitumisrzaktiota,
ribuloosidifosfaatti- (RuDP) ja fosfoenopyruvaatti- (PEP) -karboksylaatiot,
joissa varsinainen hiilidioksidimolekyylin liittyminen viisi- tai kolmihiiliseen
sokerimolekyylirunkoon tapahtuu. Solidago virgaurean RuDP-karboksylaasi-
pitoisuuden ja nettofotosynteesin maksimiarvojen vililli valon kyllastysvoi-
makkuudessa on jo todettu kiinted korrelaatio (BJORKMAN 1968). Voimak-
kaassa valossa tulevat minimitekijoiksi ilmeisesti fotosynteesin pimeéreaktiot,
joista edelld mainittu on tirkeimpid. Dactylis glomeratan RuDP-karboksy-
laasin konsentraation on havaittu rajoittavan yhteyttimistehoa (EAGLES &
TREHARNE 1969, TREHARNE & STODDART 1968). Tamin heinidn kahden eko-
tyypin RuDP-karboksylaasiaktiivisuuden vililla todettiin eroja, jotka kuvas-
tuivat myds yhteyttimisnopeudessa. Lehtien ikdin korreloituvat Perilla
frutescens -lajin COy-aiheenvaihdunnan ontogeniset vaihtelut ovat osoittautu-
neet useiden eri entsyymien suhteellisesta aktiivisuudesta riippuviksi (HARD-
wicK & al. 1968). Metsipuilla tirkeiden entsyymien (joskaan ei nimenomaan
karboksylaasien) kvalitatiivisesta ja kvantitatiivisesta vaihtelusta on saatu
alustavia tuloksia (esim. FERET 1971, Rasmusox & Rupin 1971), jotka osoit-
tavat, etti ainakin esteraasien ja peroksidaasien lajinsisiinen vaihtelu on
huomattava.

Kasvihormonien vaikutusmekanismista ei tiedetid paljon, vaikka on 0s0i-
tettu, etti myos puiden kasvuun hormoneilla on suuri vaikutus (KRAMER &

73



Kozrowskr 1960, s. 440; KozLowskr 1971 a, s. 352). Esimerkiksi gibberellii-
nien, joiden tiedetaan vaikuttavan mm. solunjakautumiseen, on todettu
puuttuvan tietyistd kddpiOkannoista maissilla ja riisilla (CLELAND 1969),
mutta tadsti ilmeisesti geneettisesti vaikutusmekanismista tiedetiin tuskin
mitddn. Kuitenkin esimerkiksi TREHARNE & STODDART (1968) ovat tutkineet
gibberelliinihapon (GA;) ja RuDP-karboksylaasin vaihtelua puna-apilan
kannoissa. Eri populaatioiden yksiloiden sisiltimit hormonimiirit vaihteli-
vat ja tamd vaihtelu oli samansuuntaista kuin mainitun entsyymin vaihtelu
(edelld mainittiin jo RuDPkarboksyylaasin ja fotosynteesin vilisesti posi-
tiivisesta korrelaatiosta). Kyseiset tutkijat kokeilivat gibberelliinihapon kei-
notekoista lisidmistd puna-apilaan, mistd oli tuloksena entsyymin mdiirin
lisdys seka yhteyttamisnopeuden paraneminen. Samassa kokeessa kiytettiin
my6s auksiinilisdysta ja tulos oli positiivinen fotosynteesin osalta, jilleen juuri
valon kyllistysvoimakkuudessa. Koska kasvihormonien kolmattakin paa-
ryhmaéi, sytokiniineja, on todettu esiintyvdn suurempina konsentraatioina
aina yhteyttimisnopeuden lisidntyessd, nayttii ilmeiseltd, ettd karboksy-
laasientsyymien mdéiréllinen, hormonien ohjaama vaihtelu on ainakin osa-
tekijanid yhteyttamisnopeudessa todetuissa eroissa (JAcksoN & Vork 1970,
s. 396).

Metsapuissa fotoperiodismi on hormonien kontrolloima ilmié, jota on pal-
jon tutkittu, mutta joka vaikutusmekanismiltaan on suureksi osaksi vield
selvittamatta (KrRaMErR & Kozrowskr 1960, s. 477; KozLowskr 1971 a, s.
366). Joka tapauksessa tiedetdin jo, ettd puilla esiintyy ekotyyppeji tai klii-
neja, joilla on erilainen reagointikyky fotoperiodiin, ts. piivin ja yén pituuk-
sien vaihteluun (esim. VAARTAJA 1954). Vaikka fotoperiodismi on valosta
riippuva ilmi6, niyttdd todennikoiseltd, ettd sen aiheuttamat kasvuerot eivit
suoranaisesti johdu fotosynteesissi todettavista vaihteluista vaan pikem-
minkin yhteyttimistuotteiden erilaisesta hyviksikdytostd (KRaAMER 1957,
McGREGOR & al. 1961).

321. Hengitys ja fotorespiraatio

Puiden hengityksen méiaridn on todettu vaihtelevan, kuten edelld jo on
kdynyt ilmi; esimerkiksi HUBER & POLSTER (1955) totesivat hengityksessi
eroja eri poppeliklooneilla, ja samantapaisia havaintoja poppeleista on esi-
tetty my6hemminkin (esim. LUUKKANEN 1971). Kummassakin edelli maini-
tussa tutkimuksessa hengityksessd todetut erot olivat pienempii kuin netto-
yhteyttamistehossa havaittu vaihtelu. ScuMIDT (1961) totesi kuusen vii-
leimmiltad alueilta perdisin olevissa proveniensseissa korkeampia hengitys-
arvoja kuin limpimammailta alueelta periisin olevissa ja selitti timan olleen
syynd edellisten pienempaian nettoyhteyttimistehoon. Samantapaisia tulok-
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sia eri kuusiproveniensseisti ovat esittineet Pisek & WINKLER (1959).
VaaraMAn (1970) hieskoivusta toteamat respiraatioarvot voitaneen niin ikddn
osaksi tulkita maantieteelliseksi vaihteluksi, jossa pohjoisen provenienssin
koivut respiroivat voimakkaammin kuin eteldista alkuperdd olevat.

Edelld on hengitykselld tarkoitettu yksinomaan normaalia »mitokondriaa-
listay eli tavallisesti pimeéssd mitattavaa hiilidioksidin muodostumista. Kos-
ka vastoin varhaisempia olettamuksia hengitys valossa nykyisen kisityksen
mukaan on varsin paljon pimedssi tapahtuvasta hengityksestd poikkeavaa
ja koska metsipuidenkin »fotorespiraatio» on erityisesti viime aikoina runsaasti
huomiota osakseen saanut ilmio, seuraavassa tarkastellaan sen paapiirteitd.
Yksityiskohtien osalta voidaan viitata viimeaikaiseen kysymystd kokonaisuu-
tena kisittelevdian kirjallisuuteen (esim. Jackson & VorLk 1970, ZELiTCH
1971).

Jo puolentoista vuosikymmenen ajan tunnetulla fotorespiraatiolla (DEc-
KER 1955 a, 1957) tarkoitetaan tavallisesti kaikkea yhteyttavassi kasvissa
valossa tapahtuvaa hiilidioksidin muodostumista. Suppeassa mielessd foto-
respiraatiolla ymmarretd4n peroksisomien (ks. esim. TOLBERT 1971, NOVIKOFF
& HortzmanN 1970, s. 135) ja mitokondrioitten kautta tapahtuvaa CO,mn
muodostumista ilman kemiallisesti (esim ATP:nd) sitoutuneen energian tuo-
tosta, ns. glykolaattisyklissid. Siis my6s mitokondrioitten toiminta liittyy
fotorespiraatioon, vaikka ainoastaan »pimeihengitysté» eli hengitystd taval-
lisimmin ymmirretyssi merkityksessd on tapana kutsua mitokondriaaliseksi.
Kaytinnossi sekd suppea ettd laaja fotorespiraation méaritelmd viittaavat
lihes samaan CO,-volyymiin, silli »normaali» hengitys on vihreissd lehdissd
valossa ilmeisesti estynyt. Fotorespiraation kautta valossa erittyvin hiili-
dioksidin mairi saattaa ylittdd kasvien samassa lampétilassa pimeédssd ulos-
hengittimin maaran. Fotorespiraation adaptiivista geneettistd merkitysta
ei tunneta. Fotorespiraatiota on todettu puista muun muassa ménnylld
ZELAWSKI 1967), kuusella (PoskuTa 1968), Pseudotsugalla (Brix 1968) sekd
eri Populus-lajeilla (LUUKKANEN 1971).

Fotorespiraatio voidaan havaita ja mitata pimedvaiheen alkusekuntien
aikana todettavasta CO,n ylimadrdisesti muodostumisesta, vastaavasta
CO,-vajauksesta valoperiodin ensi hetkini, CO,-kompensaatiopisteen (I
olemassaolosta, CO,:n muodostumisesta valossa hiilidioksidittomaan ilma-
virtaan sekd lisiksi MCOyn avulla. Fotorespiraatio esimerkiksi nollasta
huomattavasti eroavan I':n muodossa ei ole ilman muuta todettavissa kaikista
kasvilajeista; vihreit kasvit jaetaan ns. korkean ja matalan I''n lajeihin
(Moss & al. 1969). Selvisti useimmat kasveista (mm. kaytannollisesti kat-
soen kaikki puut) kuuluvat edelliseen luokkaan; jalkimmaisestd muodostavat
tunnetuimman ryhmin ns. »trooppiset heinity eli panikoidit ja kloridoidit
Graminae-heimossa, esimerkiksi Zea, Sorghum, Saccharum ja Panicum -suvut.
Viimeksi mainituista esimerkiksi maissin ja sokeriruo’on tunnetusti korkeat
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biomassan tuotosluvut ilmeisesti johtuvat juuri nidenndisen fotorespiraation
(CO4n hukkakulutuksen) puuttumisesta. Fotorespiraation puuttuminen ma-
talan I':n kasveilta on nimenomaan ndenniistd, ja syynid tdhin on lehtiana-
tomisesti (selvd johtojannetuppi) ja fysiologisesti (PEP-karboksylaatio RuDP-
karboksylaation ohella) erikoislaatuinen jirjestely (HatcH & Srack 1970,
FrepErRICK & NEWcOMB 1971). Kasvinviljelyn ja kasvinjalostuksen tutkijat
ovat tasti lajienvilisestd fundamentaalisesta erosta olleet vihintddn yhti
kiinnostuneita kuin teoreettisemmin orientoituneet kasvifysiologit. Kysy-
mykseksi onkin asetettu: voidaanko esimerkiksi vehni taikka minty saada
vkdyttaytymadn» kuten maissi tai sokeriruoko ja vastaavasti lisidmain tuo-
tostaan?

On olemassa myos lievempai fotorespiraation vaihtelua, jota korkean
I':n kasveista on tutkittu ehkd tarkimmin Nicotianassa. Vaihtelun on todettu
olevan yhteydessi nettofotosynteesin vaihteluun (ZeritcH & Day 1968).
Erdit jo varsin suurisuuntaiset »vajavaisen fotorespiraation» omaavien mu-
tanttien paljastusyritykset — kymmenien tuhansien vehni- ja soijayksiloi-
den testaus siteilytyksen jalkeen (OGREN & WipnHoLMm 1970; vrt. MENz & al.
1969) — eivat kuitenkaan ole vield antaneet kovin rohkaisevia tuloksia (tri
D. N. Moss, suullinen tiedonanto). Metsipuiden peltokasveihin verrattuna
suurempi heterotsygoottisuus (WRIGHT 1962; Sarvas 1967) antanee
paremman lihtékohdan luonnonpopulaatioissa suoritettavalle valinnalle;
samasta syystd myos puiden fotorespiraation mutaatiojalostus voisi mahdolli-
sesti olla jopa tehokkaampaa kuin peltokasvien, koska STEBBINSin (1967)
mukaan mutaatiotiheys kasvaa heterotsygoottisuuden lisiintyessi. Suurem-
pia yrityksid puiden fotorespiraation geneettisen vaihtelun selvittimiseksi ei
toistaiseksi ole tehty.

Nimenomaan metsinjalostukseen viitaten on fotorespiraation keksiji
DEckER (DECKER & T16 1959, DECKER 1970) arvellut puiden fotorespiraation
vaihtelun olevan merkittivad nettoyhteyttamisenkin kannalta. Hin on esit-
tanyt, ettd yhteyttdmiskapasiteetiltaan voimakkaiden ja voimakkaasti foto-
respiroivien sekd toisaalta heikommin yhteyttivien mutta myos heikommin
fotorespiroivien kloonien risteyttiminen keskendin voisi johtaa voimakkaasti
yhteyttaviin ja heikosti fotorespiroiviin, ts. vanhempiaan nopeakasvuisem-
piin, jalkeldisiin. Tami toistaiseksi vield toteenndyttimitén hypoteesi toisi
samalla uuden ndkokohdan heteroosin geneettiseen ja fysiologiseen selitys-
mekanismiin.

LuukkaseN (1971) kokeissa on pyritty selvittimain poppelikloonien foto-
respiraation kloonienvilistd vaihtelua. Kuuden kloonin (4 eri lajia ja yksi
hybridi kahdesta eri alasuvusta) vililld todettiin ko. olosuhteissa vaihtelua
sekd yhteyttimistehossa (yhteyttimiskapasiteettia ei suoraan mitattu)
ettd muun muassa fotorespiraatiossa. Fotorespiraation vaihtelu voitiin kui-
tenkin suurimmaksi osaksi selittdd positiivisesti korreloituvan fotosynteesin
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Kuva 1. Kahden poppelikloonin, M 13 (P. maximowixzii) ja MN 1 (P. maximowiczii X ‘migra),
lehtien mesofyllin solujen poikkileikkaukset. Organelleista ovat elektronimikroskooppikuvissa
nikyvissi kloroplastit (c), peroksisomit (p) sekd mitokondriot (m). Hybridikloonissa peroksi-
somien ja mitokondrioiden lukuméirien suhde on suurempi, lisiksi siind peroksisomit nayttavit
suuremmilta ja selvemmin kloroplasteja vasten painautuneilta. LUUKKANEN, julkaisematon.
Fig. 1. Electron micvographs of mesophyll cell cross sections in two poplar clones, M 13 (P. m a x i-
mowiczii) and MN | (P. maximowiczii X nigra) showing chloroplasts (c), pero-
xisomes (p), and mitochondria (m). The ratio of peroxisomes to mitochondria seems to be greater
in the hybrid clone. In MN 1, peroxisomes also are somewhat larger and closer to chloroplasts.
From LUUKKANEN, unpublished.



vaihtelun avulla. Téssd aineistossa I' oli negatiivisessa korrelaatiossa netto-
yhteyttdmistehoon mutta (ei tosin merkitseviksi todetussa) positiivisessa kor-
relaatiossa kovarianssianalyysilli fotosynteesin suhteen korjattuun »suhteel-
liseen» fotorespiraatioon. Taten siis I" yksinddn nayttaisi tarjoavan kiytto-
kelpoisen tunnuksen metsipuukloonien, -jilkeldistéjen ja- provenienssien jat-
kotutkimuksiin. Tutkitussa hybridissi P. maximowiczii x migra havaittiin
korkea yhteyttimisteho sekd voimakas suhteellinen fotorespiraatio, misti
ominaisuuksista toinen oli mahdollisesti periisin toiselta, toinen toiselta van-
hemmaislajilta. Mikili tdméd viimeksi mainittu tulos osoittautuisi oikeaksi
(nyt eivat kidytettivissi olleet nimenomaiset vanhemmaiskloonit), se vahvis-
taisi oikeaksi DECKERin (1970 ym.) olettamuksen fotorespiraation ja yhteyt-
tdmisen ainakin osittain toisistaan riippumattomasta periytyvyydesti.
Osasta edelld kuvattua Populus-materiaalia tutkittiin myds mesofyllin
solujen hienorakennetta ja erityisesti peroksisomien esiintymisti. Ilmeni,
ettd poppelin lehdista voidaan FREDERICKIn & NEwcomBin (1971) aikaisem-
min ldhinna heinien lehtiin soveltamalla menetelmilld tutkia peroksisomeja
elektronimikroskoopin avulla ja ettd menettely sallii peroksisomien kvantita-
tilvisen analyysin (kuva 1). Nyt vertailtavana olleissa poppeliklooneissa
M 13 (P. maximowiczii) sekd MN 1 (hybridi P. maximowiczii x nigra) voitiin
todeta eroja mm. tutkittujen solujen peroksisomien miirissi siten, etti kloo-
nissa MN 1 havaittiin niitd enemmin kuin kloonissa M 13. Koska havainnot
perustuivat kummassakin tapauksessa muutamaan yhden lehden mesofyllisti
valmistettuun niytteeseen, ei timéin eron yleistiminen ollut mahdollista. Koe
osoitti kuitenkin, etti on teknisesti mahdollista tutkia puiden peroksisomien
madrdd ja verrata tdtd fotorespiraation mittauksesta saatuihin tuloksiin.

4. FOTOSYNTEESI JA KASVU

Fotosynteesimittausten ja kasvun mittausten tulokset ovat tietyissi ta-
pauksissa osoittaneet selvid riippuvuussuhteita, kun taas erdissid tapauksissa
riippuvuus on ollut episelvid (FERRELL 1970). Yhteyttimisnopeuden ja kas-
vun vilinen positiivinen korrelaatio (sekd yhteyttimiskapasiteetin vaihtelu)
on toisinaan ollut selitettdvissi lehtien tai neulasten miirin vaihtelun avulla
(esim. HUBER & POLSTER 1955, McGREGOR & al. 1961; GATHERUM & al.
1957 a, b; GorpON & GATHERUM 1968; jne.) Myds selvii kasvuun positiivi-
sesti korreloituvaa yhteyttimistehon geneettistid vaihtelua on pystytty osoit-
tamaan (esim. CAMPBELL & REDISKE 1966).

Yhta usein kuin positiivisia korrelaatioita on yhteyttimisen ja kasvun
vélilld kuitenkin todettu negatiivisia taikka muuten vaikeasti tulkittavia
riippuvuussuhteita. Erityisen selvisti tima on tullut esille yhteyttimistehon
ja kasvun vilista korrelaatiota tutkittaessa. Tamin johdosta on jopa asetettu
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kyseenalaiseksi yhteyttimistehon kiyttékelpoisuus fysiologisena tai geneet-
tisend tunnuksena (DECKER 1955 b, 1970). Ilmeisesti voidaan kuitenkin yh-
teyttdmistehoa kiyttaa vertailuperusteena siti luotettavammin, miti sup-
peamman taksonin sisilld vertailuja suoritetaan.

GorDON & GATHERUM (1968, 1969) totesivat ainoastaan pienii eroja
mdnnyn yhteyttdmistehossa laajalta maantieteelliseltd alueelta kerdtyissi
proveniensseissa, joita tutkittiin erilaisissa ympéristéolosuhteissa. N#mi
tutkimukset osoittivat, etti suurempi yhteyttimisteho niytti johtavan
pienempédin kasvuun ainakin tietyissi ympéristdoloissa. Samoin todettiin,
ettd fotoperiodin reagoimisessa ilmenevit geneettiset erot on otettava huo-
mioon verrattaessa keskendin laajan mantieteellisen alueen eri proveniens-
sejd. AL-SHAHINEn (1969) tutkimus ei voinut osoittaa minnyn fotosynteesin
ja kasvun vilisia riippuvuussuhteita pysyviksi kahta eri provenienssii (turk-
kilaista ja puolalaista) vertailtaessa. NEUWIRTH (1967) tutki 30 lehtikuusen
kloonia viidesta eri provenienssista, mutta ei voinut niissi osoittaa fotosyn-
teesin ja kasvun vilistd riippuvuutta. LEDIG & PERRY (1967) ovat todenneet
ettd vuodenaika voi vaikuttaa Pinus taedan yhteyttimisen ja kasvun viliseen
riippuvuuteen.

FERReELL (1970) on paitellyt viitaten lukuisiin tutkimuksiin (Brix 1967,
SWEET & WAREING 1968, LEpIG 1969, LEpIG & PERRY 1967), etti foto-
synteesin ja kasvun vilisten riippuvuuksien tarkempaa selvitysti varten tar-
vittaisiin kokonaan uudenlainen pienipiirteisempi tutkimuslihtékohta. Han
on ehdottanut ympiristoolosuhteiden tarkempaa rekisterdintia ja niiden vai-
kutusmekanismin selvitystd kasvumallien avulla CLEARYn (1971) ja LEDIGIn
(1969) osoittamalla tavalla. Genotyypin ja ympiristotekijoiden lisdksi lienee
kasvun selittamiseksi tarpeellista ottaa huomioon myos kasvin sisdisid teki-
joitd, joista keskeisimpid on puuyksilon kronologinen tai »fysiologinen» iki
joko kasvukauden tai koko kehitysperiodin pituuteen verrattuna (HARI & al.
1970). Ikid eli kasvin periodin vaihe voidaan toisaalta myéskin maaritelld
epasuorasti ulkoisten tekijoiden avulla; Suomen ilmastollisia olosuhteita
vastaavassa ympdristossd tulee tdlloin kyseeseen ennen kaikkea limposum-
ma ja sen yleistykset (esim. SArvas 1970). Tarkempaa selvitysti vaativia
kasvin sisdisid tekij6itd on FERRELLIn (1970) mukaan myoskin yhteyttdmis-
tuotteiden translokaatio ja kadytté uuden biomassan synteesiin (vrt. LEDIG
1969). Myos Kozrowskr (1971 a, s. 325) on korostanut sitd, etti muut
sisdiset tekijit kuin yhteyttimistuotteiden méiird (esim. hormonitasapaino)
voivat rajoittaa kasvua.

Genotyypin ja ympiriston kasvuun kohdistuvan yhteisvaikutuksen selvit-
telyissd ansaitsevat ilmeisesti aikaisempaa suurempaa huomiota kaasuaineen-
vaihdunnan mittaukset diriolosuhteissa (vrt. POLSTER & NEUWIRTH 1958,
s. 769). Naiistd ovat esimerkkejd tutkimukset erilaisten ymparistétekijoiden
aiheuttamien kompensaatiopisteiden geneettisestd vaihtelusta. Valon ja
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lampotilan aiheuttaman kompensaatiopisteen tiedetddn vaihtelevan puula-
jien vililla ja myds saman lajin sisilli (KRUEGER & FERRELL 1965, BOUR-
DEAU 1963, PISEK ef. al. 1967, 1968; LARCHER 1969 b). Kompensaatiopisteen
geneettinen vaihtelu nikyy erityisen selvasti silloin, kun sen aiheuttajana on
ilman CO,-pitoisuuden vaihtelu, kuten edelld fotorespiraation kasittelyn yh-
teydessi on kdynyt ilmi. On todettu myds puiden fotosynteesin riippuvuus
geneettisesti miardytyvistd veden haihdunnan mekanismista (NEUWIRTH
& PoLsTER 1960. Vailittomin (lihinni ulkoiseksi tekijéksi luettavan) vesi-
vajauksen ohella esiintyy ilmeisesti my6s yksinomaan kasvin sisdisistad teki-
jbista johtuvaa »fysiologista» vedenpuutosta. Tamin sisdisen tekijan vaihtelu
ja vaikutus CO,-aineenvaihduntaan ja kasvuun voidaan kuvata matemaatti-
sen mallin avulla (HaRT & LUUKKANEN, julkaisematon). Fysiologisen veden-
puutteen mahdollista geneettistd vaihtelua (pdin vastoin kuin vilittoméan ve-
den puutteen, ts. haihduntamekanismin, periytyvaa vaihtelua) ei toistaiseksi
ole selvitetty. :

Seka geneettiset ettid ekologis-fysiologiset niakokohdat samanaikaisesti
huomioon ottavasta tutkimuksesta ovat esimerkkini WEISEn ja POLSTERin
(1962) kokeet kuusen ja Pseudotsugan eri populaatioilla. Niissd tutkimuksissa
seurattiin fotosynteesin ja pimedhengityksen kulkua erilaisten kylmyyska-
sittelyjen jilkeen ja madritettiin lisiksi puiden absoluuttinen kylménkesta-
vyys. Kivi ilmi, ettd kylmankestavyys oli selvasti riippuvuussuhteessa kyl-
miperiodin jilkeen mitatun kaasuaineenvaihdunnan aktiivisuuteen ja nimen-
omaan pimeihengityksen intensiteettiin. Kylminkestaviksi luokitelluilla
tyypeilld todettiin vilkasta kaasuaineenvaihduntaa kylméperiodin jalkeen,
mutta koska hengitys lisiintyi enemman kuin fotosynteesi, nettoyhteyttami-
nen oli kestivilli puilla aluksi alhaisempi kuin aroilla yksiléilld tai popu-
laatioilla silli edellytykselld, etti kylmédperiodin aikana ei ollut syntynyt
pysyvid vaurioita. Useamman kylmiperiodin jilkeen todettua nopeaa toi-
pumista nami tutkijat nimittivit fysiologiseksi kylméinkestavyyden joustoksi
(Plastizitiat). Tami jousto oli kuusella yleensd suurempi kuin Pseudotsugalla
Kummassakin puulajissa todettiin kaasuaineenvaihdunnan perusteella timan
jouston lajinsisdista vaihtelua. Heikosti joustaviksi todettiin aikaisin kevialla
kasvunsa aloittavat kuuset (mm. vuoristoprovenienssi sekid myohéan ja aikai-
sin puhkeavien puiden valiset risteytysjalkeldistot). Joustavia puolestaan
olivat myohiin kasvunsa aloittavat puut sekd niiden vilisten risteytysten
jalkeldistot. Verrattaessa Pseudotsugan viridis- ja. glauca -tyyppeja jalkim-
miiset todettiin joustaviksi ja siis kylmankestivammiksi, vaikka niille (pdin
vastoin kuin kylminkestiville kuusille) oli myds ominaista silmujen aikai-
sempi puhkeaminen.
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5. JOHTOPAATOKSIA

Nykyisin on kaasuaineenvaihdunnan selvittely verrattain helppoa inf-
rapunakaasuanalysaattoreilla, joita noin kahden vuosikymmenen ajan on
menestyksellisesti sovellettu metsipuidenkin tutkimukseen (esim. HUBER
1950, TraNQUILLINI 1952, DECKER 1954). Lupaavimpia uudentyyppisistd
menetelmistd on isotooppitekniikka, joka samalla on verrattain yksinkertai-
nen ja kiyttokelpoinen my6s maasto-olosuhteissa (vrt. AusTIN & LONGDEN
1967, LisTER & al. 1961, SuimsHI 1969). Tulosten kisittelyd helpottavat ny-
kyisin monikanavaiset digitaalivolttimittarit, jotka tulostavat jatkuvat
tiedot CO,-analyysistd ja ympdristoolosuhteista esimerkiksi suoraan reiki-
nauhalle (vrt. CERNUSKA & Mosgr 1969, Backrunp & PerTTU 1971).

Puiden oksat suoraan kentilld taikka kokonaiset taimet (ruukuissa, ra-
vinneliuoksessa tai ravinnesumussa) ovat nykyisin yleisesti CO,-mittausten
koemateriaalina. Eraiat tulokset (esim. POLSTER & WEISE 1962, LARCHER
1963, ZELawskl & KINELskA 1967; vrt. Koca & KELLER 1961) viittaavat
sithen, etta oikein kasiteltyind myods katkaistut oksat ja lehdet soveltuvat
mittauksen kohteiksi.

Erdisiin muihinkin mittausteknisiin kysymyksiin on jo saatu tyydyttivi
ratkaisu (vrt. SESTAK & al. 1971). Mittauksien aikana koetaimia ymparéi-
vda kammio (kyvetti) voidaan ympiriston vaihtelun eliminoimiseksi joko
rakentaa siten, etti tarkka olosuhteiden sdité ja mittaus on mahdollista,
taikka niin, etti kammio sulkeutuu vain hetkeksi varsinaisen mittauksen
ajaksi (vrt. LANGE 1962, BourRDEAU & WoODWELL 1965, LARCHER 1969 a,
LANGE & ScHULZE 1971). Valmista materiaalia geneettisiin kaasuaineenvaih-
dunnan tutkimuksiin tarjoavat puukokoelmat, kuten kloonisiemenviljelyk-
set ja kloonivarastot; toisena mahdollisuutena on kayttid CO,-mittauksiin
varta vasten tai johonkin muuhun tarkoitukseen perustettua puiden jilke-
laiskoetta. Suurin kdytannéllinen hyoty saataneen kdyttiamilli olemassa
olevia kasvunmittauksia varten perustettuja jilkeldiskokeita myos fotosyn-
teesitutkimuksiin, jotka tdten mahdollisesti tarjoaisivat uudentyyppisen
»varhaistestiny.

Vanhempien ja jalkeldisten taikka sisarusten tutkiminen antaa fotosyn-
teesinkin mittauksessa mahdollisuuden geneettisten tunnusten (esimerkiksi
heritabiliteetin) maéirittimiseen. Taminkaltainen tutkimus on jo pddssyt
alkuun myo6s kaasuaineenvaihdunnan osalta (CAMPBELL & REDISKE 1966,
Lepic & PERRyY 1967). Valinnan mahdollisuus metsinjalostuksessa kaytta-
milld hyviksi kaasuaineenvaihdunnan mittauksia perustuu FALCONERin
(1960) tiivistimiin ja Suomessa esimerkiksi TIGERSTEDTIn (1969) metsidpuihin
soveltamiin yleisen populaatiogenetiikan lakeihin. Suurimmaksi ja siis edel-
leen ratkaisemattomaksi kysymykseksi jad kuitenkin vield kaasuaineenvaih-
dunnan ja kasvun vilisten riippuvuussuhteiden todellinen luonne. Toisin
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sanoen tiedimme jo puiden yhteyttimiseen liittyvien erilaisten tunnusten
geneettisen vaihtelun olemassaolon ja osittain jopa kysymykseen tulevien ge-
neettisten parametrien laskettujen arvojen suuruuden, mutta emme tiedd
tarkasti, miten esimerkiksi nuorista taimista titen todettu vaihtelu on riip-
puvuussuhteessa koko kiertoajan kuluessa kertyvidin kasvuun. Heti kun
tima kysymys on ratkaistu, kdytettivissimme on uusi nopea keino geneet-
tisesti yhd parempien puiden osoittamiseen.
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SUMMARY:
GENETIC VARIATION OF PHOTOSYNTHESIS IN FOREST TREES

Considerable genetic inter- and intraspecific variation is found in several
characteristics that affect CO, exchange in trees (KRAMER & Kozrowskr 1960,
Kozrowskr & KELLER 1966, Lyr & al. 1967, FERRELL 1970; KozLOWSKI
1971 a, b). The main argument concerning the relevance of CO, measurements
in forest gemetics studies is whether a gemetic correlation between gas exchange
perfomance and growth exists. Although the range of variation in different
characteristics associated with CO, exchange in trees is known and the appro-
ximate values of the gemetic parameters in question have been reported in some
cases, photosynthesis in young seedlings does mot correlate well with growth
through the whole rotation cycle. As FERRELL (1970) points out, a more detailed
analysis of separate processes in photosynthesis and the environmental variables
affecting them seems desirable. As soon as these difficulties are solved, we may
also have a convenient method for screening genetically superior trees.

A special interest has been shown to marginal environmental conditions
(e.g. water deficit, low temperature, and low light intensity), as opposed to optimal
conditions often employed in laboratory studies of CO, exchange in trees. Parti-
cularly, low CO, concentrations of air and the phenomenon associated with
them, i.e. photorespivation, have recently been emphasized in plant production
studies (cf. JacksoN & VoLk 1970, ZeLitcH 1971). As suggested by DECKER
and coworkers (DECKER & Ti6 1959, DECkKER 1970), photorespiration and
especially the CO, compesation point as its indicator may reveal new information
about genetic variation underlying differences in photosynthetic rates.

In our studies (LUUKKANEN 1971, LUUKKANEN & KozLOWSKI, unpublished)
a preliminary experiment with poplar clones (mainly with different species)
showed variation in the COy comperation point. This variation was negatively
correlated with the photosynthetic efficiency of these clones. The CO, compen-
sation point was positively correlated with photorespiration (apparently because
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of the close metabolic interdepency between photorespiration and CO, fixation).
When photorespiration in different clones was adjusted to the average photo-
synthetic rate level, the variation in photorespiration (although not significant)
seemed to be corvelated negatively with net photosynthesis rates and positively
with the CO, compensation point. Therefore the sompensation point alone seems
to offer a good criterion for further studies of variation in CO, exchange in tree
clones and populations. A second approach to this problem is illustrated in Fig.
1 from a separate study with the same poplar material. It shows the relationships
between two different clones and the numbers and nature of microbodies (pe-
roxisomes) in the leaf mesophyll cells. Thus, a combination of the study of
leaf peroxisome numbers with photorespiration as measured by the COy compen-
sation point, should yield a closer understanding of the CO, metabolism in
forest trees.
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