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MANNYN KAASUNVAIHDON ELPYMINEN TALVILEVON
KESKEYTYESSA

PAAVO PELKONEN ja HEIKKI SMOLANDER

SUMMARY:

INCREASE IN GAS EXCHANGE RATE IN SCOTS PINE BY TERMINATING THE
WINTER REST PERIOD.

Saapunut toimitukselle 1976-03-10

Joulukuussa maastosta laboratorioon tuotujen mannyn taimien CO,-vaihdon elpymisti seu-
rattiin 11 vuorokauden ajan avoimessa IRGA-mittaussysteemissi. Haihdunnan aktivoituminen
mdédritettiin samaan aikaan punnitsemalla puut kaksi kertaa piividssi. Kaasunvaihdon kevit-
sddtelyn purkautumisen seurauksena sekd fotosynteesi- ettd haihduntanopeus kasvoivat noin

kymmenkertaisiksi.
jakson aikana.

Lisdksi voitiin havaita fotosynteesin lampétilariippuvuuden muuttuvan
Ensimmiisind mittauspdivind kynnyslimpétila, jota korkeammissa limpo-

tiloissa fotosynteesinopeus heikkeni odotettua voimakkaammin oli noin kymmenen astetta pie-

nempi kuin jakson lopulla.

JOHDANTO

Useissa tutkimuksissa on havaittu puiden
fotosynteesin ja transpiraation heikkenevin
syksylld, vaikka olosuhteet kasvin »normaa-
lia kaasunvaihtoa» ajatellen olisivat vield
suotuisat (vrt. esim. PARKER 1963, ZELAWSKI
ja GoraL 1966). Luonnon olosuhteissa nidin
kehittynyt kaasunvaihdon talvisditely pur-
kautuu vasta keviilld kasvukauden lidhes-
tyessd (EckaArpT 1975), mutta laboratorio-
olosuhteissa suotuisissa limpo- ja valaistus-
oloissa puiden aktiviteetti lisdédntyy jo keski-
talvella. Télloin siddtelyn purkautuminen
kestdd wuseita vuorokausia (ZELAWSKI ja
KucHARSKA 1967, CHRISTERSSON 1972).

Fotosynteesin heikkenemisen talviolosuh-
teissa on ajateltu ulkoisten tekijoiden ohella

johtuvan myods sisdisistd sadidtelytekijoistd
(vrt. Bourpeau 1959). Esimerkiksi McGRE-
GoR ja KrRAMER (1963) ovat havainneet til-
laiseksi fotosynteesin sditelijdksi kloroplas-
tien inaktivoitumisen. Lisiksi eri puulajien
haihdunnan talvidepression purkautumisen
(jota voitanee nimittdd kevdistymiseksi), no-
peus vaihtelee (CHRISTERssoON 1972), joten
sddtelymekanismit voivat olla erilaisia. Seu-
rattaessa laboratorio-olosuhteissa keviisty-
vien havupuiden kaasunvaihtoa mittaukset
on tehty yleensd vakioldmpdatilassa, eikéd
ndin ollen fotosynteesin ldmpotilariippu-
vuuden muutoksista ole havaintoja. Kui-
tenkin esimerkiksi kylmékisittelyjen (PEL-
KONEN ym. 1973) tai kuivuusstressin aikana
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korkeiden ldmpétilojen on havaittu viihen-
tdavin voimakkaasti fotosynteesii (HaRrr ym.
1975). Sarvas (1973) on myés osoittanut
lampétilan keskeisimmiksi puiden vuotui-
sen syklin muutoksiin vaikuttavaksi teki-
jaksi.

Tadmin tyon tarkoituksena oli seurata tal-

vella laboratorioon tuotujen minnyn taimien
fotosynteesi- ja transpiraationopeuksien
muuttumista kasvatuskaapissa simuloidun
keviistymisvaiheen aikana ns. jatkuvin mit-
tauksin. Laskennallisin menetelmin tutkit-
tiin lisdksi sddtelyd kuvaavien parametrien
muuttumista.

MATERIAALI JA MENETELMA

Materiaalina kiytettiin  kolmivuotiaita
ménnyn taimia, jotka oli mittausta edeltii-
véni kevéidni istutettu saviruukkuihin Hel-
singin yliopiston metsiiharjoitteluasemalla
Hyytidldassd. Ruukut upotettiin istutuksen
jdlkeen maahan. Taimet olivat koko maasto-
kasvatusvaiheen ajan hyvikuntoisia. Hyy-
tidldastd puut kuljetettiin Helsinkiin 1. 12.
1974 ja sijoitettiin ulos. Maa ruukuissa oli
tdlloin leudosta syksystd johtuen sula.

Kahden edelldikuvatulla tavalla kasvate-
tun minnyntaimen CO,-vaihtoa seurattiin
jatkuvin mittauksin URAS 1-infrapunakaa-
suanalysaattorilla avoimessa mittaussystee-
missd (PELKONEN ym. 1975) senjilkeen,
kun puut oli 6. 12. 1974 tuotu ulkoa labora-
torioon. Haihduntaa seurattiin samanaikai-
sesti punnitsemalla puut méiiriajoin aamulla
ja illalla. Suoraan ruukuista tapahtuvan
haihtumisen estdmiseksi ruukut oli suljettu
kaksinkertaiseen —muovipussiin.  Mittaus-
jakso kesti 11 vuorokautta.

Koetaimien = CO,-vaihtoa rekisterdinyt
infrapunakaasuanalysaattori tulostui jatku-
vatoimiselle millivolttipiirturille sekid auto-
maattisen tietojenkeruujirjestelmin kautta
reikdnauhalle. Mittauskyvetit (PELKONEN
ym. 1975) olivat kisiohjauksella termostoita-
vassa kasvatuskaapissa. Laitteistossa ei ol-
lut automaattista valaistuksen siitod. Pii-
vén pituus oli n. 14 tuntia. Tillsin valais-

tuksena oli 1500 W sekavalolamppuja sekii
480 W putkivalaisimia, jotka olivat 20 —30
cm:n  péidssd mittauskyveteisti.  Valovoi-
makkuus oli téllin kyvetissi n. 12000
luksia. Myohiiskeviin olosuhteille tyypilli-
nen valoisa yo otettiin huomioon jattamilli
yoksi piille 160 W putkivalaisimia. Valon
intensiteetti mitattiin piidiodilla ja tulos-
tettiin niinikdin reikinauhalle. Liampdotiloja
mitattiin kahdella termoelementilli, joista
toinen oli kuiva ja toinen kostea anturi ja
jotka tulostettiin seki reikinauhalle ettii
piirturille.

Hiilidioksidin mittaussysteemi kiisitti kol-
me nidytteenottolinjaa, joista kaksi oli kyt-
ketty kyvetteihin ja kolmannella tehtiin
kontrollimittaukset eli seurattiin CO,-pitoi-
suutta kasvatuskaapissa kyvettien ulkopuo-
lella. Kukin néytteenottolinja oli toiminnas-
sa vuorotellen 180 sekunnin ajan. Kunkin
mittauksen nettofotosynteesi saatiin vihen-
tamalla kyvetti-ilman CO,-pitoisuus kontrol-
li-ilman pitoisuudesta. Haihdunnan miiirit-
tamiseksi koetaimet punnittiin seki aamulla
ettd illalla gramman tarkkuudella. Samaan
aikaan punnittiin myos kasvatuskaapissa
ollut vettd sisdltivd 16 cm ldpimittainen
petrimalja, jolla mitattiin piivittiiset eva-
poraatiot. Jokaisella kerralla punnituksen
jalkeen petrimalja tiytettiin vakiopainoon.

TULOKSET

Fotosynteesi
Tutkittaessa talven vaikutusta fotosyntee-

siin voidaan vertailutilanteeksi valita puiden
CO,-vaihto normaaliolosuhteissa, jolloin ei
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ole havaittavissa stressivaikutuksia. Fysio-
logisesti hyvikuntoisen méinnyn taimen foto-
synteesi riippuu télléin ensisijaisesti valon
intensiteetistd ja ldmpétilasta (UNGERsoN
ja SHERDIN 1968). Kun merkitdin f:114
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Kuva 1. Funktion f (x) muoto puu 1 estimoituna

viimeisen pdivan aineistosta.

Fig. 1. The function f(x) (tree 1) estimated from
the data for the last measuring day.
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Kuva 2. A. Mitattu (paksu viiva), mallin (4) avulla
laskettu (keskivahva viiva) sekd mallin (2) avulla
laskettu CO,-vaihto (ohut viiva) ensimmaiisend mit-
tauspdivand. B. Lampdétila (paksu viiiva) ja valon
intensiteetti (ohut viiva).

Fig. 2. A. Photosynthetic rates (arbitrary units)
during the first day as measured by the URAS
(thick line), computed using Equation (2) (thin
line) and computed using Equation (4) medium
line). B. Temperature (°C, thick line) and light
intensity (mV from silicon diode (thin line).

300}
250 W
200}
o,
150}
100}
sof
A
1 1 1t
T M 1™
20 4200
R
< |
101 4100
B
= | 1 t
9 12 15

Kuva 3. Sama kuin kuva 2. Kolmas mittauspiiva.

Fig. 3. As Figure 2, during the third day.

puun CO,-vaihtoa normaalitilassa, x:114 1dam-
potilaa ja y:lla wvalon intensiteettii, niin
voidaan kirjoittaa seuraava yhtilo:

(1) f=1(x y).

Koska téssd tyossd fotosynteesimittausten
aikana valon intensiteetti oli lihes vakio niin,
yhtdlé (1) voidaan yksinkertaistaa seuraa-
vasti:

@) f=1 (x).

Fotosynteesin riippuvuus limpdétilasta (ku-
va 1) estimoitiin mittausjakson viimeiseni
pdivdnd tehtyjen havaintojen perusteella.
Mallin kayttd perustui interpolointimenetel-
méiin, jonka ovat esittdneet HARrI ja Luuk-
KANEN (1973). Yhtilo 2 selitti mittausjakson
lopulla hyvin muidenkin piivien fotosynteesi-
nopeuden vaihtelua (vrt. myos kuva 7).
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Kuva 4. Piivittaiset fotosynteesin tasoparametrin
P arvot (x) sekd fotosynteesin lampétilariippuvuu-
den muutosta kuvaavan kynnyslampétilan w arvot
(*) ja maksimilampétilat (M). Puu n:o 1.

Fig. 4. The values of the daily parameter for photo-
synthetic activity (x) and the threshold values for
the temperature sensivity (+ ) and maximum tempera-
tures (M). Tree number 1.

Mittausjakson ensimmadisind péivind CO,-
vaihto oli vastaavissa valaistus- ja ldmpo-
olosuhteissa selvisti vidhdisempidd kuin jak-
son lopulla (kuvat 2 ja 3). Tadmin vuoksi
edelld esitettyyn malliin lisittiin tasopara-
metri. Merkittdessi g:114 talvisditelyn aikais-
ta fotosynteesinopeutta, tasoparametri mii-
ritelldéin seuraavasti:

3) g (X =P.f (.

Télld yhtélolld ei voitu selittdd CO,-vaih-
don muuttumista kovinkaan hyvin, koska
fotosynteesin tason lisiksi myds sen limpo-
tilariippuvuus muuttui mittausjakson ku-
luessa. Tadmd muutos ilmeni siten, ettid
korkeissa ldmpétiloissa nettofotosynteesi oli
odotettua vihiisempii.

Koska puiden CO,-vaihto heikkeni no-
peasti lampoétilan kasvaessa ensimmaiisind
mittauspéivind (kuvat 2 ja 3), lisittiin mal-
liin parametri, joka on aikaisemmin nimetty
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Kuva 5. Sama kuin kuva 4. Puu n:o 2.

Fig. 5. As figure 4. Tree number 2.

fysiologiseksi veden puutteeksi (HARI ja
LuukkANEN 1974) ja jolla kuivuuden aikana
ja sen jdlkeen on selitetty fotosynteesin
lampdétila riippuvuuden muuttumista. Titi
fysiologista vedenpuutetta merkittiin w:ll4.

.................. PSR o

Kuva 6. Mallin (3) avulla lasketun ja mitatun
CO,-vaihdon erotus lampétilan funktiona mittaus-
jakson alussa. Puu n:o 1.

Fig. 6. The difference between calculated (Eq. 3)
and measured CO,-uptake vates as a function of
temperature at the beginning of the measuring period

Parametrit P ja w laskettiin kullekin mit-
tauspdiville minimoimalla seuraava nelio-
summa, jossa p; on i:nnen CO,-mittauksen
tulos ja x; edellisen kanssa samanaikaisen
i:nnen ldmpotilamittauksen tulos (kunkin
pdivdn ensimméinen ja viimeinen mittaus
médrasivit i:n 14hté- ja loppuarvon:

4) min
P, w

(pi — P+f (x))+h (x;, w))%

Fysiologisen vedenpuutteen sisdltdmé
funktio h (x, w) lisdttyné yhtéloon 3 aikaan-
sai w:n madrittelemiid kynnysldampétilaa kor-
keammissa limpdotiloissa suhteellisesti pie-
nempid sditelyn alaisen CO,-vaihdon g ar-
voja kuin kuvan 1 malli edellytti, eli

(5) g=nh (x, w) *P-f (x).

Yhtidlo 5, jossa otettiin huomioon foto-
synteesin tasomuutos P sekid fysiologinen

vedenpuute w, selitti ensimmaisten mittaus-
pdivien CO,-vaihdon paremmin kuin aiem-
min esitetyt yhtidlét 2 ja 3 (kuvat 2 ja 3).

Fotosynteesin tason P ja fysiologisen ve-
den puutteen kynnyslampétilan k (k = 37—
w) muuttuminen mittausjakson aikana on
esitetty kuvissa 4 ja 5. Niistd havaitaan,
ettd CO,-vaihdon tason nousu oli huomatta-
vasti sddnnoéllisempédd kuin vastaava kyn-
nyslampoétilan nousu. Puun n:o 1 fotosyn-
teesin taso kasvoi nopeammin kuin vastaa-
vasti puun n:o 2, ja sen CO,-vaihto néaytti
saavuttavan maksimitason jakson Ilopulla
aikaisemmin. Kynnysldmpétila, jonka jil-
keen fotosynteesi alkoi heikentyid voimak-
kaasti, oli jakson alussa puulla n:o 1 n. 8°C
(kuva 6) ja puulla n:o 2 n. 13° C. Mittaus-
jakson kuluessa korkeiden ldmpétilojen foto-
synteesiid heikentédvi vaikutus pieneni, ja jak-
son lopulla kynnysldmpétilat olivat ldhelld
paivittdisia maksimilampotiloja (kuvat 4 ja
5). Esimerkiksi kuvassa 4 esitetyilld P:n ja
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Kuva 7. Puun n:io 1 CO,-vaihto sekid valo ja lampétila yhdeksintend ja kymmenentend mittaus-
piivini. A. Mitattu (paksu viiva), mallin (4) avulla laskettu (ohut viiva) CO,-vaihto. B. Lam-
potila (paksu viiva) ja valon intensiteetti (ohut viiva).

Fig. 7. COg-exhange vate for tree number 1. and environmental variables during the ninth and tenth
days. A. Photosynthetic rates (arbitrary units) as measured by the URAS (thick line) and computed
using Equation (4) (thin line). B. Temperature (°C, thick line) and light intensity (mV  from

silicon diode, thin line).
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Kuva 8. Haihdunnan tason muutosta kuvaavan
parametrin CT paivittiiset arvot. Puu n:o 1 (x)
puu no 2 (-).

>

Fig. 8. The daily values for the degree of control
of transpiration (CT) Tree number 1 (x), tree
number 2 ().

k:n arvoilla yhtdlon 5 mukaan laskettujen
ja URAS-laitteella mitattujen CO,-havainto-
jen wvilisen Kkorrelaatiokertoimen arvo oli
0.95 (kuva 7). Puun n:o 1 osalta fysiologinen
vedenpuute ilmeni selkeimmin kuin puun n:o
2 osalta, mikid johtui jdlkimmiisen puun
yleisesti heikosta fotosynteesistd ja tisti
edelleen seuranneesta vihiisesti mittaus-
tarkkuudesta.

Transpiraatio

Samoin kuin fotosynteesii tarkasteltaessa
voidaan valita myés haihdunnan vertailu-

tilanne, joka kuvaa normaaliolosuhteissa ta-
pahtuvaa transpiraatiota. Normaaliolosuh-
teissa transpiraationopeuden vaihtelu voi-
daan selittdd evaporaationopeuden vaihte-
lulla (PENMAN 1963, HARI ym. 1975). Haih-
dunnan taso riippuu kuitenkin neulasten
madrdstd ja monista geneettisistii ja fysiolo-
gisista tekijoisti. Kun merkitiiiin TT ;114
taimen m haihduntaa péivini j ja Ejlla
saman pdivin evaporaatiota niin piivittii-
nen haihdunta voidaan estimoida seuraa-
valla yhtalolla:

(6) TTj = ky Ej,

missd haihdunnan tasoparametri kp(m =
1,2) siséltdd neulasten miiiiridn ja muut haih-
dunnan tasoon vaikuttavat geneettiset ja
fysiologiset tekijit. Tasoparametri miiiiritet-
tiin pelkéstdin viimeisen mittauspiiviin ha-
vainnoista, koska kiytettiivissi oli varsin
lyhyt mittaussarja. Mittausjakson ensimmiii-
sind péivind transpiraatio oli selviisti viihiii-
sempdd kuin vastaavissa haihduntaoloissa
jakson lopulla. Haihdunnan poikkeama nor-
maalitilasta voidaan kuvata siiitelytermilli
CT, joka mdédritelldiin seuraavasti:

TT

M CTmy= ——2
m j

Molemmille puille lasketut sddtelytermin
CT piivittiiset arvot on esitetty kuvassa 8.
Kastelussa sattuneen virheen vuoksi CT:n
arvoja ei voitu laskea kummallekaan puulle
6.12. eikd puulle n:o 2 11.12. ja 13.12.
Puiden haihdunta kasvoi jokseenkin yhtii
nopeasti kuin nettofotosynteesin taso. Vaik-
ka vihiisestd mittaustarkkuudesta johtuen
vertailua yksittiisien piivien fotosynteesin
ja transpiraation viililli ei juuri voida tehdi,
tulokset antoivat kuitenkin viitteit:i siitd,
ettd haihdunta kasvoi alussa jonkin verran
nopeammin kuin fotosynteesi.

TULOSTEN TARKASTELU

Tutkimuksen tulokset osoittivat, ettd min-
nyn taimien nettofotosynteesi ja transpiraa-
tio voimistuvat keviilld piivittiin hitaasti,
vaikka valoa ja 1dmpé6d on koko ajan riitti-
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visti normaaliin kaasunvaihtoon. Fotosyn-
teesin keviitsiitelyssi voitiin kiiytetylld me-
netelmilld erottaa kaksi tekijii. Selvimmin
fotosynteesid vihensi ns. tasomuutos; lisiksi

CO,-vaihto viheni mittausjakson alussa lim-
potilan kohotessa nopeammin kuin vastaa-
vasti jakson lopulla. Fotosynteesin taso-
muutosta kesti noin kymmenen vuorokautta.
Haihdunnan séitelyn purkaantuminen kesti
jokseenkin yhtid kauan kuin fotosynteesin
tasomuutos. Koska haihdunnan siitelylle
saatiin ainoastaan piivittiiset arvot ei haih-
dunnan siitelyn limpétilariippuvuutta voitu
tutkia.

Laboratoriossa tehdyn kokeen perusteella
on vaikeaa tehdi johtopaitoksii kevitsiste-
lyn merkityksestd puiden kokonaisfotosyn-
teesid tai -haihduntaa ajatellen. On kui-
tenkin ilmeistd, ettd luonnon olosuhteissa
sddtelymekanismin purkautuminen on hi-
taampaa kuin laboratoriossa, koska wvarsin
myohédin keviilli on kylmidkin jaksoja.
Samoin maassa oleva routa voi vaikeuttaa
puiden veden ottoa.

Fotosynteesin lampétilariippuvuuden
muutoksella ei kokonaisyhteyttdmistid aja-
tellen ole suurtakaan merkitysti, koska 14m-
potilat keviiilld ja syksylld ovat yleensii ma-

talia luonnossa. Ilmeisesti ilmio liittyy pui-
den stressifysiologiaan, koska vastaavaa on
havaittu kuivuuden aikana ja sen jilkeen
(Harr ja LUUKKANEN 1974). Lampdotila-
riippuvuuden muutos vaikuttaa kuitenkin
korkeissa vakioldmpétiloissa tehtyjen foto-
synteesimittausten tulkintaan miki on otet-
tava huomioon erityisesti laboratorio-olo-
suhteissa tehtidvissi kertamittauksissa.

Téssd tyossd kiytetylld menetelmilld voi-
daan saada jatkuvaa tietoa puiden fysiolo-
gisen tilan muutoksista myés wvarsinaisen
kasvukauden ulkopuolelta. Mittausmenetel-
mi on siirrettdvissi maastoon, jolloin piis-
tddn tutkimaan luonnon olosuhteissa kasva-
via puita. Kuinka suuri osa tulevaan kas-
vuun kiytettdvistd ravintovarastoista ke-
radntyy puihin keviilld ja syksylld varsinai-
sen kasvukauden ulkopuolella on mielenkiin-
toinen kysymys, johon vastaaminen edel-
lyttdnee luonnossa tehtyji mittauksia. Myos
kevitsiitelyn fysiologia ja sen adaptiivinen
merkitys epiileméttd vaativat vield lisisel-
vitysta.
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SUMMARY:

INCREASE IN GAS EX CHANGE RATE IN SCOTS PINE BY TERMINATING THE
WINTER REST PERIOD

The activation of CO, exchange was monitored
in two Scots pine seedlings transferred from the
field to the laboratory in December Gas exchange
was monitored by an URAS I infrared gas analyzer
in a so-called open IRGA-system with trap type
chambers. A data-logging unit collected the results
of photosynthesis, temperature and light intensity
measurements. Transpiration was also measured
at the same time by weighing the potted seedlings
twice a day.
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The measuring period lasted eleven days. During
the period, the level of both transpiration and net
photosynthesis increased about ten times. Fig 4
and Fig 8. Furthermore, it was found that the
level of photosynthesis at high temperatures was
relatively lower at the beginning than at the end
of the measuring period (Fig 2, Fig 3 and Fig 7).





