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Saapunut toimitukselle 7. 11. 1984

Etela- ja Keski-Suomesta kerattiin yhteensa 18 kontortamannyn runkoa, joista tutkittiin runkopuun trakeidien
ominaisuudet. Trakeidien pituus riippui etdisyydestd ytimeen ja vakioitui noin 25. luston kohdalla. Pisimmillaan
trakeidit olivat 4—8 m korkeudella rungossa ja lyhenivit siirryttdessi tyveen tai latvaan piin. Trakeidien pituus
vaihteli 1,11 m:sta 4,10 mm:iin.

Trakeidien sateen suuntainen halkaisija kasvoi siirryttaessa ytimesta kuoreen piin ja laski hivenen uloimmissa
lustoissa. Keskimaarainen solun halkaisija oli kevatpuussa siteen suuntaan 32,6 Um ja tangentin suuntaan 35,8 im
sekd vastaavasti kesapuussa 22,8 ja 32,5 um. Kasvunopeudella ei ollut vaikutusta solun halkaisijaan, vaan solujen
keskimairdinen halkaisija oli vuosiluston leveydesta riippumatta vakio. Vuosiluston leveys on niin ollen vain
kasvukauden keskimairaisen kasvunopeuden mitta.

Samoin soluseinin pinta-ala ja paksuus kasvoivat siirryttaessd ytimesta kuoreen piin. Siteen suuntainen soluseina
oli paksumpi kuin tangentin suuntainen. Siteen suuntaisen soluseinin kaksinkertainen paksuus kevatpuussa oli
keskimairin 5,50 Um ja tangentin suuntaisen 5,07 dm. Vastaavat arvot kesapuussa olivat 12,06 ja 11,43 um. Kahdelta
koealueelta, Tenholasta ja Ahtiristd koottujen aineistojen vililli oli selvd ero seininpaksuudessa. Kevatpuun
kaksinkertainen seininpaksuus oli n. 0,6 im ja kesipuun n. 1,0 pm paksumpi Ahtirissa kuin Tenholassa. Soluseinin
osuus koko solun poikkipinta-alasta oli kevatpuussa keskimairin 29 % ja kesdapuussa 69 %.

Seki trakeidien pituus, halkaisija ettd seinanpaksuus riippuvat trakeidien etdisyydestd ytimeen ja korkeudesta
rungossa. My®ds runkojen vililla oli suuria eroja. Mannyn ja kontortaméannyn trakeidien morfologia on samanlainen.

1. JOHDANTO

Kaksineulasmantyihin kuuluva kontorta-
minty eli kontorta eli murraynmanty (Pinus
contorta var. latifolia S. Wats) on kotoisin Poh-
jois-Amerikan ldnsirannikolta. Vuoristoissa
sitd kasvaa jopa 3000—3500 metrin korkeu-
della. Laajan ja vaihtelevan kasvualueensa
vuoksi siitd erotetaan ainakin sisimaan ja
rannikon muodot, joista jalkimmainen ei me-
nesty Suomessa (Sarvas 1964). Kontorta-
mintyi on viljelty varsin runsaasti mm. Kes-

ki-Euroopassa. Suomessa se viihtyy melko
pohjoisessakin. Se kasvaa kotimaista mantya
paremmin savipohjaisella maaperalld sekd
Pohjois-Suomen kuivahkoilla kankailla. Kon-
tortamannyn etuna on myos lyhyempi kierto-
aika kuin mannylld. Sitd on oksaisuutensa
vuoksi ajateltu lahinna sellun raaka-aineeksi,
mihin se soveltuukin hyvin (Hakkila ja Pan-
helainen 1970).

Runkopuun ja myds oksien trakeidien omi-
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naisuuksia on tutkittu paljon, mutta niiden
erilaistumiseen vaikuttavat tekijat ovat vield
paaosaltaan selvittamatta. Trakeidien sijainti
rungossa vaikuttaa niiden pituuteen (Philip-
son ja Butterfield 1967), mutta niiden halkai-
sijaan vaikuttavat myos ymparistotekijat. Ve-
den saannilla on ratkaiseva merkitys, - silla
erilaistuvan solun kasvu tdyteen mittaansa
vaatii korkean turgorpaineen (Ray ym.
1972).

Trakeidien mittoja on myos tutkittu pal-
jon, koska niilla on vaikutusta mm. paperin
laatuun (Dinwoodie 1966). Henderson ja Pet-
ty (1972) ovat todenneet kontortamannylla
eroja solun pituudessa ja halkaisijassa kah-
den kasvupaikan vililla. Samoin Kienholz
(1931) on todennut eroja trakeidien pituudes-
sa, halkaisijassa ja soluseindn paksuudessa
hyvin erilaisten kasvupaikkojen valilla. Tra-
keidien pituuden on todettu riippuvan etai-
syydestd ytimeen ja vaihtelevan eri runkojen
valilla (Taylor ym. 1982). France ja Mexal
(1980) ovat tutkineet taasen trakeidien hal-
kaisijan ja soluseindn paksuuden vaihtelua

eri korkeudella rungossa ja todenneet, etta
samanikaista vuosilustoa tarkasteltaessa pi-
simmat solut ovat rungon keskiosissa. Tulos-
ten mukaan myds soluontelon halkaisija kas-
vaa trakeidien pituuden kasvaessa.

Taman tutkimuksen tarkoituksena on sel-
vittaad trakeidien pituuden vaihtelua Suomes-
sa kasvaneissa kontortamannyn rungoissa.
Lisdksi tavoitteena on selvittda kahden kas-
vupaikan valilld olevia eroja solun koossa ja
soluseinidn paksuudessa, ominaisuuksien riip-
puvuutta etdisyydestd ytimesta seka runkojen
valista vaihtelua.

Tutkimuksen materiaali on perdisin Metsantutkimus-
laitokselta. Ohutleikkeet ja mittaukset tehtiin Metsantut-
kimuslaitoksen metsateknologian tutkimusosastolla ja
jaamikrotomileikkeet tehtiin ja valokuvattiin Helsingin
yliopiston kasvitieteen laitoksella. Kasikirjoitusta kom-
mentoivat prof. Matti Karkkainen, vt. prof. Maire Pyyk-
ko, apul. prof. Marjatta Raudaskoski ja MH Juhani
Salmi.

Kiitan saamastani tuesta

2. AINEISTO JA MENETELMAT

Tutkimuksessa kaytetyn aineiston perus-
teella on jo tehty selvitys kontortamannyn
puuteknisista ominaisuuksista (Bjorklund
1982). Aineisto on keratty kevattalvella 1978
vuosina 1928—1931 istutetuista koemetsikois-
ta. Kaikilla koealoilla kasvualusta oli kiven-
naismaata. Koepuun tuli olla eldvilatvainen
ja yksirunkoinen seka sijaita metsikon sisalla,
jotta valtettiin haitallinen ja vaikeasti kont-
rolloitava reunavaikutus.

2.1. Koekappaleiden maserointi ja trakei-
dien pituuden mittaus

Koepuiksi valittiin kaksi erilaisen kasvuno-
peuden omaavaa runkoa kolmelta eri kasvu-
paikalta: Tenholasta, Kierinniemelti ja Ku-
rusta (aineisto A, taulukko 1). Trakeidien
pituus mddritettiin naistd kuudesta puusta
joka kymmenennesta lustosta siten, ettd kol-
mas lusto ytimestéd laskien oli ensimmaiinen.
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Maaritykset tehtiin rinnankorkeudelta (1,3
m), neljasta, kahdeksasta, kahdestatoista ja
kuudestatoista metrista.

Trakeidien pituuden mittausta varten koe-
kappaleet maseroitiin panemalla ne jadetikan

Taulukko 1. Tiedot koealoista trakeidien pituuden mit-
tausta varten.
Table 1. Sample plots for tracheid length study.

Kasvunopeus rinnan-
korkeudella, mm/a
Growth rate at breast

height, mm/a
Metsikko Alkupera Metsatyyppi Runko - Stem
Stand Origin Site class A B
Kuru,
Rajala ? VT 2,17 2,64
Ahtari, Olds+Calgary,
Kierinniemi Alberta MT 1,18 2,30
Tenhola, Olds+Calgary,
Solbéle Alberta OMT 1,69 2,71

ja 30 %:sen vetyperoksidin seokseen (1:1,

Franklin 1945) lampdkaappiin 55 C°n lam-
potilaan vuorokauden ajaksi. Trakeidit suo-
datettiin liuoksesta Buhner-suppilolla ja
imulla. Suodatinpaperina kiytettiin What-
man 54 Hardened -tyyppid. Naytteistd mitat-
tiin viidenkymmenen ehjan trakeidin pituus
Zeiss-heijastusmikroskoopilla kayttiden 49-
kertaista suurennosta. Kaiken kaikkiaan mi-
tattiin kuudesta rungosta kootusta 79 nayt-
teesta 4000 trakeidia.

2.2. Trakeidien ja niiden soluontelon hal-
kaisijan mittaus

Solujen lapimitan ja soluseinan paksuuden
mittauksia varten valittiin aineisto kahdelta
koealueelta: Tenholasta ja Ahtérista (aineisto
B).

Aikaisemmin tehdyssa tutkimuksessa to-
dettiin selva ero naiden metsikéiden runkojen
rinnankorkeusldpimitassa, kasvunopeudessa
ja puuaineen tiheydessd vaikka siemenalku-
perd oli sama (Alberta, Kanada; taulukko 1).
Leimikoiden metsatyyppi ja runkoluku heh-
taaria kohti olivat myés erilaiset. Koeaineis-
toksi valittiin kummastakin leimikosta kah-
deksan runkoa, jotka edustivat erilaisia kas-
vunopeuksia. Ndin pyrittiin saamaan aikaan
aineiston mahdollisimman suuri vaihtelu. Li-
saksi laskettiin jokaisen rungon puuaineen
tiheys rinnankorkeudelta, jotta voitiin tarkis-
taa ero aineistojen valisessd tiheydessd, joka
oli 15 kg/m® (taulukko 2).

Solujen mittausta varten tehtiin jokaisesta
rungosta poikkileikkauspreparaatteja joka
kymmenennesta lustosta niin, ettd kolmas

Taulukko 2. Tiedot koealoista trakeidien halkaisijan mit-
tausta varten.
Table 2. Sample plots for tracheid diameter study.

Metsikko Runkoluku/ha Kasvunopeus rinnan- Kuiva-tuore-
korkeudella, mm/a tiheys, kg/m3

Stand No. of trees/ha  Growth rate at Basic density, kg/m®
breast height, mm/a

Ahtiri,

Kierinniemi 1690 2,01 0,39 411

Tenhola,

Solbale 755 2,30 0,39 396

lusto ytimesta lukien oli ensimmainen (3, 13,
23, 33 ja 43). Naytekorkeudet olivat 1,3; 4,0;
8,0; 12,0 ja 16,0 metria. Kustakin rungosta
saatiin ndin keskimaarin kaksitoista niaytepa-
laa ja kaikista rungoista yhteensia 207 nayte-
palaa.

Solujen lukumaaran laskemiseksi vuosilus-
tossa, solujen lapimitan ja soluseindn paksuu-
den mittaamiseksi koepalat kyllastettiin ve-
delld ja sydanpuusta leikattiin 20 pm paksui-
sia sekd pintapuusta 30—40 pm paksuisia
leikkeita Reichert-liukumikrotomilla. Nayt-
teet varjattiin etanoliin valmistetulla 1,0 %
safraniiniliuoksella ja suljettiin glyseriinigela-
tuniun.

Naytteista mitattiin kunkin tutkittavan lus-
ton leveys ja laskettiin luston solujen luku-
maara yhdessa trakeidirivissa. Mikali soluja
oli yli sata, laskettiin solujen lukumaara va-
hintadn kahdesta solurivista ja tulos ilmoitet-
tiin naiden keskiarvona. Tama jalkeen mitat-
tiin yhdestd, satunnaisesti valitusta trakeidi-
rivista kolmen tyypillisen kevatpuun seka kol-
men tyypillisen kesdapuun trakeidin halkaisija
seka soluontelon halkaisija siteen ja tangen-
tin suuntaan. Tyypillisind kesdpuun soluina
pidettiin soluja, joilla kahden soluontelon va-
lisen seindmateriaalin kaksinkertainen pak-
suus oli yhta suuri tai suurempi kuin soluon-
telon halkaisija, ja tyypillisina kevatpuun so-
luina niitd, joilla vastaava paksuus oli pie-
nempi kuin soluontelon halkaisija (Mork
1928). Suurennos oli 600-kertainen ja se tar-
kistettiin objektimikrometrin avulla. Kaiken
kaikkiaan kertyi 207 ndytettd, joista mitattiin
yli 1200 solua. Mittauksia oli 5000.

Symbolit — Symbols

COR. = Korrelaatiokerroin
Correlation coefficient
n = Naytteiden lukumaira
Number of samples
R? = Selitysaste
Coefficient of determination
RES. = Jaiannoshajonta
Standard error of estimate
s = Keskihajonta
Standard deviation
v = Vuosiluston leveys
Width of growth ring
X = Keskiarvo
Mean
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3. TULOKSET

3.1. Trakeidien keskipituus ja lukumaara
vuosilustossa

3.1.1. Trakeidien pituuden vaihtelu ian mukaan eri
korkeuksilla

Regressioanalyysin avulla laskettiin kunkin
korkeuden solujen pituuden vaihtelulle kay-
rat, jotka on esitetty kuvassa 1. Havaintojen
vahyyden takia ei yhtaléita ole voitu laskea
12 ja 16 metrin korkeudelle. Kuvasta voidaan
selviasti havaita, ettd solujen pituus kasvaa
ytimesta pintaan piin yli kaksinkertaiseksi.
Solujen pituus kasvaa melko samalla tavalla
eri korkeuksilla, mutta neljassa ja kahdeksas-
sa metrissd laht6taso on hieman korkeampi.
Ylempana samanikdisen luston trakeidien pi-
tuus jalleen laskee, mikd ilmenee taulukosta
3. Koko aineiston trakeidien keskimaaraiseksi
pituudeksi saatiin 2,51 £ 0,72 mm. Lyhim-
mat trakeidit olivat 1,11 mm ja pisimmat 4,10
mm pitkid.

3.1.2. Kasvunopeuden vaikutus trakeidien pituuteen

Ahtirista ja Tenholasta valittiin yhteensi
kuusitoista kasvunopeudeltaan erilaista run-
koa. Tatd aineistoa kaytettiin myohemmin
trakeidien halkaisijan ja soluseindan paksuu-
den madarittamiseen (aineisto B). Naista koe-
puista mitattiin trakeidien pituus neljan met-
rin korkeudelta lustoista 20—25. Naita tulok-
sia verrattiin kunkin rungon keskimaaraiseen

Taulukko 3. Trakeidien pituuden vaihtelu kolmannessa
lustossa ytimesta laskien.

Table 3. Variation of tracheid length in the third growth ring from
the pith.

Korkeus, m — Height, m Pituus, mm — Length, mm

n X s
1,3 30 1,54 0,28
4 24 1,72 0,24
8 17 1,78 0,23
12 11 1,65 0,35
16 2 1,58 0,20

24

kasvunopeuteen (=luston leveyteen) ja ha-
vaintojen perusteella laskettiin regressioyhta-
16, jonka kuvaaja on piirretty kuvaan 2. Siita
nahdaan, ettd solujen pituus kasvaa kyseisis-
sa lustoissa sen mukaan, mita leveampia lus-
tot ovat. Todennékéisin selitys on kuvassa 3,
jossa trakeidin pituus on kuvattu etdisyyden
suhteen. Havaitaan, ettd hidaskasvuisessa
rungossa samanikdisen luston solut ovat la-
hempana ydintd ja niin ollen my6s lyhyem-
pia kuin nopeakasvuisessa.

Tenholasta tutkittiin lisaksi nopea- ja hi-
daskasvuisen rungon trakeidien pituuden
kasvua etaisyyden suhteen. Nopeakasvuisem-
man rungon solupituus oli kauttaaltaan suu-
rempi, mutta tama johtui siitd, ettd myos
lahtotaso oli korkeampi (kuva 3). Trakeidien
keskimaardinen pituus oli 10 mm paassa yti-
mestd 1,67 mm hidaskasvuisessa ja 1,88 mm
nopeakasvuisessa rungossa. Vastaavat arvot
olivat 50 mm padssa ytimestd ovat 2,79 mm
ja 3,06 mm.

TRAKEIDIN PITUUS, mm
TRACHEID LENGTH, mm

4,09
4
J
J
J
3,0+
2,0+
»? Res.
1.3 m Y= 1,358 + 0,0866x - 0,000881x> 831 0,32 mm
1,04 4m Y= 1,407 +0,127X - 0,00215x? 5% 0,37 mm
8m Y = 1,423 +0,128X - 0,00212x2 81% 0,32 mm
0,0 T T T T 1
[s] 10 20 30 40 S0

LUSTOJA YTIMESTA, a
GROWTH RINGS FROM THE PITH, a

Kuva 1. Trakeidien pituuden riippuvuus etdisyydesta
ytimeen eri korkeuksilla rungossa.

Fig. 1. Relationship between age and tracheid length at different
sampling heights within stems.

TRAKEIDIN PITUUS, mm
TRACHEID LENGTH, mm

4,0

Y = 2,72 + 0,169v2 r?= 78%  RES. = 0,16 =m

TRAKEIDIN PITUUS, mm
TRACHEID LENGTH, mm

4,07

B 1.69 ¥ = 1,28 + 0,0407X - 0,000212x? 88% 0,22 mm

A 2.m Y = 1,48 + 0,0416X - 0,000200x2 86% 0,32 =mm

T L
1,0 1,2 t,4 1,6 1,8 2,0 2,2 2,4 2,6 2,8 3,0

KASVUNOPEUS, mm/a
GROWTH RATE, mm/a

Kuva 2. Trakeidien pituuden riippuvuus kasvunopeu-
desta lustoissa 20-25 neljan metrin korkeudella run-
gossa.

Fig. 2. Relationship between growth rate and tracheid length in
growth rings 20-25 at a height of 4 metres.

3.2. Trakeidien lukumairan, halkaisijan
ja soluseindn paksuuden vaihtelu

3.2.1. Trakeidien halkaisijan vaihtelu

Jokaisesta tutkitusta lustosta mitattiin seka
luston leveys etta trakeidien lukumaara sa-
teen suunnassa. Kapeimmassa, vain 0,3 mm
levedssa, lustossa oli kymmenen solua ja le-
veimmassa, 6,6 mm leveassa, lustossa oli jopa
247 solua siteen suuntaisessa solurivissa.
Keskimairdinen lustonleveys oli 2,5 mm ja
trakeidien lukumaara 95.

Keskimairainen solun halkaisija laskettiin
jakamalla luston leveys solujen lukumaaralla.
Tutkimuksen kohteena oli 23. lusto. Luston-
leveyden vaihtelu ei vaikuttanut keskimaarai-
seen solun halkaisijaan (kuva 4). Kyseisessa
lustossa se oli 28,5 £ 8,8 um.

Kummastakin leimikosta mitattiin edel-
leen kahdeksasta rungosta yhteensid noin
1200 solun halkaisija eri lustoista ja eri kor-
keuksilta. Saatuja tuloksia verrattiin seka lei-
mikoittain etta lustoittain.

0,0 T T T T T T T T T T T T 1
0o 10 20 30 <40 SO 60 70 80 SO 100 10 120

ETAISYYS YTIMESTA, mm
DISTANCE FROM THE PITH, mm
Kuva 3. Nopea- (A) ja hidaskasvuisen (B) rungon trakei-
dien pituuden riippuvuus etdisyydestd ytimeen.
Fig. 3. Relationship between distance from the pith and tracheid
length for the fastest grown (A) and the slowest grown (B)
tree.

Taulukko 4. Trakedien halkaisija, pm.
Table 4. Tracheid diameter, um.

Koeala Kevatpuu — Springwood Kesdpuu — Summerwood
Stand Sat. Tang. Sat. Tang.
Rad. Tang. Rad. Tang.
n X s X s X s X s

Tenhola 107 33,3 52 358 64 224 39 32,2 52
Ahtari 98 31,8 48 358 58 233 3,1 32,8 4,7

Kevidtpuun trakeidien sdteensuuntaisessa
halkaisijassa on leimikoiden valilla 1,5 pm
ero, mutta tangentin suuntainen halkaisija on
kummassakin sama, eli 35,8 um (taulukko 4).
Kesapuun halkaisijassa on pienid eroja: talla
kertaa niin piin, ettd Tenholassa kasvanei-
den runkojen solut ovat hivenen pienempia.
Kesapuun solut ovat siteen suunnassa huo-
mattavasti litistyneempia kuin kevatpuun so-
lut. Kevitpuun trakeidien sateen suuntainen
halkaisija kasvaa siirryttdessa ytimestd ulos-
pain 28 um:sta 36 Pm:iin 25. luston kohdalla
ja laskee sen jalkeen hivenen (kuva 5).
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Taulukko 5. Trakeidien halkaisijan vaihtelu kolmannessa lustossa ytimesta laskien, um.
Table 5. Variation of tracheid diameter in the third growth ring from the pith, pm.

Korkeus, m Kevatpuu — Springwood Kesapuu — Summerwood
Height, m Sit. Tang. Sat. Tang.
Rad. Tang. Rad. Tang.
n x s x s X § x ;
1,3 16 27.3 3,6 30,6 3.7 22,0 2,3 30,3 2,9
4 16 29,1 34 31,9 45 22,2 4,5 29,4 2,7
8 16 29,3 3,0 31,2 4,0 20,9 3,5 28,0 4,3
12 16 27,8 3,6 29,8 4,7 222 3,7 30,0 L
16 6 26,6 3.4 30,2 3,9 21,6 39 29,2 3,1

TRAKEIDIN HALKAISIJA, Fm
TRACHEID DIAMETER, po

etoccetecooteccsetecseteceeXeooetoossstecsootososte
54 + +
45 + +
36 + 1 +
. 1 11111 .
2 1 11211 11 .
. 1 1 112 1 ¥
27 ¥ I 11 +
. 1121 1 1 1 .
1 1 1

; :
i Y = 0,332X + 27,8 '

- N - 46  COR. - 0,0616
9+ :
0o+ +
«* + + X¥ieo®e o0 obuisiasto e st onecPss voP
.50 1,5 2,5 3,5 4,5

0,0 1,0 2,0 3,0 4,0
LUSTON LEVEYS, mm
GROWTH RING WIDTH, mm
Kuva 4. Trakeidien keskimairdisen siteen suuntaisen
halkaisijan riippuvuus luston leveydesta 23. lustossa.
Fig. 4. Relationship between growth ring width and average
tracheid diameter in the 23rd growth ring from the pith.

Kevitpuun trakeidien halkaisija on suu-
rimmillaan rungon keskiosissa (taulukko 5),
kuten trakeidin pituuskin (vertaa taulukko
2). Sen sijaan kesapuun trakeidit ovat halkai-
sijaltaan pienempia rungon keskiosissa kuin
tyvessd ja latvassa.
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TRAKEIDIN HALKAISIJA, um
TRACHEID DIAMETER, -

ﬁ0,0T
35,0
J

2

Y = 26,2 + 0,816X - 0,0167%

30,0 R 0% RES. - 4,0 pm
q
25,0

20,0 T T T u 5‘0 :U
o] 10 20

LUSTOJA YTIMESTA, a
GROWTH RINGS FROM THE PITH, a
Kuva 5. Trakeidien siteen suuntaisen halkaisijan riippu-
vuus etdisyydestd ytimeen kevatpuussa.
Fig. 5. Relationship between age and radial tracheid diameter in
springwood.

3.2.2. Erot soluseindn paksuudessa leimikoiden
valilla

Poikkileikkauksia tehtdessa ilmeni suuria
hankaluuksia Tenholasta saatujen naytepalo-
jen kohdalla, koska ne vaikuttivat kovin hau-
railta. Taman perusteella oletettiin, etta nai-
den kahden kasvupaikan valilld olisi solusei-

Taulukko 6. Soluseinin kaksinkertaisen paksuuden vaihtelu kolmannessa lustossa ytimesta laskien, um.
Table 6. Variation of double cell wall thickness in the third growth ring from the pith, pm.

Korkeus, m Kevatpuu - Springwood Kesipuu — Summerwood
Height, m Sat. Tang. Sat. Tang.
Rad. Tang. Rad. Tang.
n * s x s x s x s
1,3 16 5,16 1,3 4,61 0,8 10,20 1,3 10,16 2,2
4 16 4,62 0,8 4,41 0,7 10,60 1,8 10,42 1,8
8 16 5,14 0,8 4,65 0,6 10,35 1,8 10,24 1,8
12 16 4,74 0,8 4,28 10,7 10,62 2,3 10,13 1,7
16 6 5,28 1,2 4,72 0,7 9,91 0,5 9,72 1,3

SOLUSEINAN KAKSINKERTAINEN PAKSUUS, pe
DOUBLE CELL WALL THICKNESS, )m

16.0
14.0 o (K=1)
12.0 4
10.0 4 RES.
1
4 R ¥ = 9,05 + 0,220x - 0.004]‘!1 ¢ 11K m 2.1 p-
T Y =8.98 + 0,298 - 0,00570x? + 1,24K B 2.0 pa
8.0
— R
] A e ——— 1 (K=1)
6.0 S
4.0
R Y = 4,44 + 0,0725x - 0,000870x2 + 0,639k n 0.92 pm
2.0 T ¥ = 4,01 +0,078x - 0,00001x2 + 0,549k 9 0.85 pm
R = rad. T = tang.
0.0 N T T : — .
o] 10 20 30 40

LUSTOJA YTIMESTA, a
CROWTH RINGS FROM THE PITH, a
Kuva 6. Soluseinan kaksinkertaisen paksuuden riippu-
vuus etdisyydestd ytimeen kevit- (A) ja kesdpuussa
(B). K=0, kun koeala on Tenhola ja K=1, kun
koeala on Ahtiri.
Fig. 6. Relationship between age and double cell wall thickness in
springwood (A) and summerwood (B). K=0, when the stand
is Tenhola and K=1, when the stand is Ahtari.

nan paksuudessa eroja, koska puuaineen ti-
heydessa oli todettu selva ero (Bjérklund
1982). Seindnpaksuus on mitattu ja ilmoitet-
tu kaksinkertaisena, ts. solun halkaisijasta on
vahennetty soluontelon halkaisija, jolloin ero-
tus on soluseinien yhteenlaskettu paksuus.
Laskettaessa regressiokdyrien yhtalsita li-
sattiin muuttujien joukkoon koeala (K), joka

sai arvon 0 Tenholassa ja arvon 1 Ahtirissi.
Niin voitiin todeta mahdollinen ero solusei-
nan paksuudessa naiden alnelsIOJen valilla.
HavamtOJcn vahyyden takia aineistosta jatet-
tiin pois 43. lusto. Kuten yhtiléisti kuvassa 6
nahdaén, oli leimikoiden vililld kevitpuun
sekd sateen etta tangentin suuntaisen solusei-
nan kaksinkertaisessa paksuudessa n. 0,6 pm
ero ja kesapuussa noin yhden pm ero (K-
valemuuttujan regressiokerroin). Tarkastel-
taessa edelleen soluseinin paksuuden vaihte-
lua eri korkeuksilla rungossa todettiin, etti
sekd kevit- ettd kesdpuussa se vaihteli eri
tavoin eri korkeuksilla (taulukko 6)..Samoin
hajontaluvut vaihtelevat, ja pienintid hajon-
taa on rungon keskiosissa.

3.2.3. Soluseinan osuus

Soluseinin pinta-ala laskettiin olettamalla
solun poikkileikkaus suorakaiteen muotoisek-
sl Ja kdyttaimalla hyvaksi mitattuja halkaisi-
Jmta Tulokset laskettiin Ahtirista kootun ai-
neiston pohjalta, koska yhdistettyini aineis-
tojen sisdinen vaihtelu oli liian suuri. Regres-
siokdyrad on kuvassa 7. Soluseinin pinta-ala
pmkkxlmkkauksessa oli kevatpuussa keski-
maarin 180 Mm? Ja kesapuussa keskimairin
271 um? koko aineiston pohjalta.

Trakeidin seinan paksuuden lisiksi on tar-
koituksenmukaista selvittaa soluseinin osuus
koko solun poikkileikkauspinta-alasta: ts. sei-
naosuus, joka laskettiin olettamalla seki so-
lun ettd ontelon poikkileikkaus suorakaiteek-

Tulokset kummaltakin koealueelta ovat
taulukossa 7.
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Taulukko 7. Soluseinin osuus koko solun alasta poikki-
leikkauksessa, %.
Table 7. Cell wall area, % .

Koealue Keviatpuu Kesipuu
Stand Springwood Summenwood
n X s X . s
Ahtari 98 30,5 48 69,8 72
Tenhola 107 27,5 43 674 72

Kuva 7. Soluseinidn pinta-alan riippuvuus etaisyydesta
ytimeen kevit- (A) ja kesdpuussa (B).

Fig. 7. Relationship between age and cell wall area in springwood
(A) and summerwood (B).
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4. TULOSTEN TARKASTELU

4.1. Trakeidien pituuden ja halkaisijan

vaihtelu
4.1.1. Trakeidien pituuden vaihtelu iin mukaan

Puun trakeidien lopulliseen pituuteen vai-
kuttavat sekd initiaalien pituuden vaihtelu
ettd erilaistuvien solujen kasvu. Solujen pi-
tuus vaihtelee seka horisontaalisuunnassa
(siirryttdessa ytimesta ulospdin) ettd verti-
kaalisuunnassa (samanikaisessa lustossa eri
korkeudella rungossa).

Jallen initiaalien pituus yleensa kasvaa voi-
makkaasti initiaalien vanhetessa ytimesta
muutama senttimetri ulospdin siirryttaessa.
Taman jalkeen pituus joko pysyy vakiona,
laskee, nousee tai aaltoilee (Philipson ja But-
terfield 1967). Strobusmannylla jallen initiaa-
lien on todettu olevan 0,87 mm pitkia ensim-
maisessa lustossa ja pidentyvan 4,0 mm:iin
60. lustossa (Bailey 1923). Jalsilierion ympa-
rysmitta kasvoi talléin 12,6 millimetrista
1256,6 millimetriin ja rungon side 2 mm:sta
200 mm:iin. Initiaalit jakaantuvat kehan
suuntaan pseudotransversaalisesti ja pitene-
vat toistensa lomitse, jolloin tytarsolut voivat
kasvaa pidemmiksi kuin emosolut. Uloim-
missa lustoissa trakeidin pituus on vain hive-
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nen suurempi kuin jallen initiaalin pituus
(Bailey 1923), mika merkitsee, etta trakeidin
pituus maaraytyy jéllen initiaalin mukaan.
Initiaalien pituuden vaihteluun vaikuttavat
lihinna kolme tekijaa: pseudotransversaalis-
ten jakautumisten taajuus, emo- ja tytarsolu-
jen suhteellinen koko ja lyhyiden initiaalien
havidminen (kaikki initiaalit eivat sdily, vaan
lyhimmat kuolevat; Bannan ja Bayly 1956).
Jallen kehad kasvaa suhteellisesti voimak-
kaimmin ytimen ldhelld. Keha on suoraan
verrannollinen sateeseen (C=27wr). Taman
perusteella jokaisen pitkittdissuuntaan orien-
toituneen solun initiaalin on taytynyt jakaan-
tua vahintdan kerran antikliinisesti. Kauem-
pana ytimestd, kun rungon halkaisija on esi-
merkiksi 20 senttimetrid, yhden senttimetrin
kasvu halkaisijassa ei vaikuta endd yhta suu-
resti kehan laajenemiseen eika jallen initiaali-
solujen antikliiniseen jakaantumiseen. Jallen
solut siis jakautuvat huomattavasti harvem-
min siteen suuntaisin seinin rungon halkaisi-
jan ollessa suuri kuin paksuuskasvun alkuvai-
heessa. Kun kehan laajeneminen hidastuu,
syntyy uusia initiaaleja enemman kuin tarvi-
taan, joten osa niistd haviaa (Bannan ja Ba-
yly 1956). Lahella ydinta tilanne on pdinvas-
tainen, silla uudet initiaalit eivat riita vastaa-

maan laajenevan jalsilierion tarvetta, ja niin-
pa tytdrinitiaalien pituuden kasvu korvaa
puuttuvan tilan jalsilieridsta puulajeilla, joil-
la ei ole kerrosjaltta (Philipson ja Butterfield
1967).

Mikadli uusia initiaaleja syntyy runsaasti,
niin osa niista haviaa. Pisimmat jélsisolut ja
etenkin ydinsédteiden laheisyydessa olevat sai-
lyviat. Osa pienimmistéd initiaaleista saattaa
kutistua edelleen ydinsateiden initiaaleiksi
(Bannan ja Bayly 1956). Taman vaihtelun
lisaksi solujen pituudessa esiintyy myds vuo-
denaikaista vaihtelua: trakeidien on todettu
olevan havupuiden kesapuussa keskimairin
11 % pidempia kuin kevatpuussa (Bisset ja
Dadswell 1949). On my6s havaittu, etta no-
peasti kasvavassa rungossa solujen keskimaa-
rainen pituus alenee (Philipson ja Butterfield
1967).

Tutkitun aineiston perusteella kontorta-
mannyn trakeidien pituuden vaihtelu rungos-
sa ytimestd kuoreen piin noudatti Sanion
lakeja: varressa ja oksassa solujen koko kas-
vaa siirryttaessa ytimesta kuoreen pdin, kun-
nes se vakioituu ja maksimi saavutetaan run-
gossa tietylla korkeudella ja solujen koko pie-
nenee siirryttdessd tyveen tai latvaan piin
(Bailey ja Shepherd 1915). Lyhimmit solut
olivat 1,11 mm ja pisimmat 4,10 mm, mika
vastaa myos aikaisempien tutkimusten tulok-
sia (Bisset ym. 1951, Kienholz 1931 ja Taylor
ym. 1982). Albertassa tehdyssa tutkimukses-
sa rungot oli valittu tiheakasvuisesta, luon-
nontilaisesta metsasté, joten niiden kasvuno-
peus on ollut hidas. Tulosten mukaan trakei-
dien pituus kasvoi noin 1,5 mm:sta 3,5
mm:iin 40 ensimmadisen luston aikana ja laski
sitten hivenen. Pisimmilldan solut ovat kym-
menen metrin korkeudella rungosta (Taylor
ym. 1982).

Kienholz (1931) on tutkinnut erilaisten
kasvuymparistén vaikutusta kontortan kas-
vuun ja mm. sen trakeidien pituuteen kolmel-
la erilaisella kasvupaikalla: laavamaaperalla,
jossa oli harva kasvusto (lava blocks forest),
tihedkasvuisessa luonnonmetsikossa (dense
virgin timber forest) seka rahkasammalsuolla
(sphagnum bog). Mittaukset on tehty 60 cm
korkeudelta joka kymmenennestd lustosta
ytimesta lukien. Tulosten mukaan trakeidien
maksimipituus on noin 3,9 mm. Laavamaa-
peralla hyvin hitaasti kasvaneiden runkojen
trakeidien pituuden kasvu jatkuu aina 80.
vuosilustoon saakka, kun taasen rahkasam-

malsuolla nopeasti kasvaneissa rungoissa pi-
tuuden kasvu paattyy jo 30. vuosiluston koh-
dalla. Jalkimmaisessd tapauksessa trakeidit
jaavat myos lyhyemmiksi. Vastaavasti man-
nylla trakeidien pituus vaihtelee 0,9—3,5 mm
ja kasvaa 10—15 vuosiluston paahan ytimes-
ta. Taman jalkeen pituus pysyy enemman tai
vihemméan muuttumattomana (Atmer ja
Thornqvist 1982).

Edella esitetyn perusteella voidaan todeta,
etta kontortamannyn trakeidien keski-, mini-
mi- ja maksimipituus ovat Suomessa samaa
luokkaa kuin muuallakin vastaten lahinna
Albertassa saatuja mittaustuloksia (Taylor
ym. 1982).

4.1.2. Kasvunopeuden vaikutus trakeidien pituuteen

Kirjallisuudessa esitetyt tiedot kasvuno-
peuden eli keskimdiraisen luston leveyden
vaikutuksesta trakeidien pituuteen havupuil-
la ovat ristiriitaisia, mika osittain johtuu eri-
laisista tarkastelutavoista. Bisset, Dadswell ja
Wardrop (1951) kuitenkin totesivat trakei-
dien olevan lyhyempié leveammissa lustoissa
kuin kapeammissa. Samansuuntainen korre-
laatio oli myds eri runkojen valilla. Tama
johtui osittain siitd, ettd tutkittujen runkojen
valilla oli my6s selva ero lahtotasossa, ts.
miten pitkid trakeidit olivat lahella ydinta.

Myos Bannan (1964a) on todennut kontor-
tamannylld, ettd erot runkojen valilld ovat
varsin suuria, kuten tamankin tutkimusten
tulosten perusteella voi todeta. Jareissa run-
goissa (halkaisija 25—50 cm rinnankorkeu-
delta), joissa kehdn nopea laajeneminen on jo
aiheuttanut solujen pitenemisen, yhden milli-
metrin vuotuinen sadekasvunopeus on optimi
trakeidien pituudelle (Bannan 1964a). Mikali
kasvunopeus oli hitaampi tai nopeampi kuin
edelld mainittu, trakeidit jaivat lyhyemmiksi
johtuen initiaalien runsaasta jakautumisesta
antikliinisesti (Bannan 1964b).

4.1.3. Trakeidien halkaisija

Aikaisemmin on todettu, ettei luston leveys
vaihtele paljoakaan eri korkeuksilla (Bjork-
lund 1982): kannon korkeutta lukuun otta-
matta luston keskimaarainen leveys laski sa-
malla tavalla eri korkeuksilla. Tutkittaessa
trakeidin halkaisijan vaihtelua oli aiheellista
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ottaa tarkastelun kohteeksi vain tietty lusto ja
tutkia sen osalta kasvunopeuden vaikutusta
solun halkaisijaan.

Tulosten mukaan kasvunopeus ei vaikuta
solun keskimaariiseen halkaisijaan. Bannan
(1962, 1963, 1964a ja 1964b) on todennut,
ettd jalsisolujen jakautumisten lukumaira
laskettuna ksyleemin lisaysta kohti (mm si-
teen suunnassa) on havupuilla aina vakio.
Solun halkaisija sen sijaan kasvaa siteen
suunnassa slirryttdessa ytimesta kuoreen
pain ja laskee 20. luston jalkeen. Kienholz
(1931) sai vastaavia tuloksia rahkasammal-
suolla kasvaneista kontortaméannyista.

Taulukkoon 8 on koottu arvoja mannyn ja
kontortamannyn trakeidien keskimaaraisesti
halkaisijasta. Luvut osoittavat, ettd niilla
puulajeilla ei ole halkaisijan suhteen suuria
eroja.

Ero kevit- ja kesdpuun tangentin suuntai-
sessa halkaisijassa johtui todennakoisesti sii-
ta, ettd uudet trakeidirivit saivat alkunsa ni-
menomaan kesdpuun alueella. Trakeidien
halkaisija vaihteli eri korkeuksilla kontorta-
mannyn rungossa samoin kuin France ja Me-
xal (1982) ovat todenneet. Pisimmit trakeidit
ovat myo6s halkaisijaltaan suurimmat. Edel-
leen tulosten mukaan trakeidien halkaisija oli
sateen suunnassa kevitpuussa suurempi Ten-
holassa kuin Ahtarissa. Ymparistotekijoiden
on todettu vaikuttavan trakeidien halkaisi-
jaan: hyvin suuria trakeideja on mitattu kos-
tealla maaperilla kasvaneista puista (Bannan
1965, Kienholz 1931, Olesen 1978).

Erilaistuttuaan meristeemisolut kayvit li-
pi tietyn kehityssarjan. Olesen (1982) on tut-
kinut seka kasvullisesti ettd suvullisesti lisit-
tyjen kuusien (Picea abies) trakeidien halkaisi-
jan vaihtelua rungon eri osissa ja todennut,
etta trakeiden halkaisija kasvaa siirryttiessi
ytimesti kuoreen piin ja tyvesti latvaa kohti.
Olesenin (1977, 1978, 1982) korostaman te-
orian mukaan tutkittaessa puun ominaisuuk-
sia rungon eri osissa on otettava huomioon
sekd apikaalimeristeemin etti jallen kehitys-
vaihe tai kypsyysaste sekd niiden vilinen
yhteys. Niin ollen jillen toimintaan vaikutta-
vat kaksi eri seikkaa: ensinnikin apikaalime-
risteemin kehitysvaihe, joka vilittyy jalteen
sen erilaistuessa, seka toiseksi jillen oma ke-
hitys sen erilaistuttua. Sweet (1973) on tullut
sithen tulokseen tutkiessaan seka kasvullisesti
etta suvullisesti lisattyjen Pinus radiata -man-
tyjen kasvua ja rungon muotoa, etti tietty
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Taulukko 8. Kontortaminnyn ja mannyn trakeidien hal-
kaisija, um.

Table 8. Average tracheid diameter of lodgepole pine and Scots
pine, um.

Kevatpuu Kesapuu Lahde
Springwood Summerwood Source
Sat Tang.  Sit. Tang.

Rad. Tang. Rad. Tang.

Pinus contorta:
326 358 228 32,5 Tamai tutkimus — this study

313 19,4 25,2 Kienholz (1931)

35,4 Bannan (1965)

31,2 Henderson ja Petty (1972)
34-45 Panshin ja Zeeuw (1980)

Pinus sylvestris:
30,2 253 20,8 23,5 Fengel (1969)
30,6 24,7 Ollinmaa (1961)

kehitysvaihe saavutetaan jo melko varhaises-
sa vaiheessa puun ollessa 20-vuotias, eiki
taman jalkeen tapahdu sanottavia muutok-
sia. Olesen (1982) arvelee, ettd apikaalimeris-
teemi saavuttaa tietyn kehitystason rungon
ollessa noin viiden metrin pituinen, ja timéin
jalkeen lahinna ymparistotekijat vaikuttavat
trakeidin halkaisijaan. Erilaistuneen ksylee-
min ominaisuudet, jotka eivdt vaihtele eri
korkeuksilla rungossa, ovat tulosta lateraali-
meristeemin eli jillen kehittymisesta.

4.2. Soluseini
4.2.1. Soluseindn paksuus

Taulukkoon 9 on koottu vertailua varten
eri tutkimusten tuloksia kontortamannyn ja
mannyn trakeidin seinan paksuudesta.

Kienholz (1931) vertaili seininpaksuutta
eri kasvupaikoilla, ja taulukon ylemmit arvot
on saatu hidaskasvuisista rungoista laava-
maaperalld ja alemmat nopeakasvuisista run-
goista suolla. Tulokset ovat keskiarvoja si-
teen ja tangentin suuntaisista mittauksista.
Lahella ydintd, 5—10 lustossa, ei ole suurta-
kaan eroa kevit- ja kesipuun solujen seinin
paksuudessa, mutta ulompana ero kasvaa
suuremmaksi, mika vastaa my6s timan tutki-

Taulukko 9. Trakeidien seinamén kaksinkertainen pak-
suus, gm.
Table 9. Double cell wall thickness, um.

Kevitpuu Kesipuu Lahde
Springwood Summerwood Source
Sit Tang.  Sat. Tang.

Rad. Tang.  Rad. Tang.

Pinus contorta:

5,50 5,07 12,06 11,43 Tamai tutkimus — this study
5,97 13.17
7,35 14,21

Pinus sylvestris:

6,88 6,72 12,41 10,12 Ollinmaa (1961)

Kienholz (1931)

muksen tuloksia. Edelleen soluseinin pak-
suus vaihteli eri korkeuksilla rungossa, miki
myos vastaa aikaisempia tuloksia (France ja
Mexal 1980). Minnyn ja kontortaminnyn

trakeidien seindnpaksuus on samaa luokkaa,
Joten niiden puuaineen ominaisuudet eivit
tdssd suhteessa eroa toisistaan, Ahtiristi ja
Tenholasta koottujen aineistojen vililla oli
my0s ero kevat- ja kesdpuun soluseinin pak-
suudessa — edellisessa n. 0,6 Pm ja jalkimmii-
sessa n. 1,0 pm.

4.2.2. Seindprosentti

Tutkimuksen mukaan soluseinn osuus so-
lun poikkileikkauspinta-alasta oli kontorta-
mannyn kevitpuussa keskimairin 29 % (s =
4,7) ja kesipuussa 69 % (s = 7,3). Saiki
(1965) sai vastaavasti Pinus densifloralla 28 ja
82 %. Aikaisempien tutkimusten tulosten pe-
rusteella tiheyden ja seinimateriaalin vilinen
korrelaatioaste on korkea vuosiluston sisalld
(Diaz-Vaz ym. 1975, Saiki 1970 ja Sachsse
1984).
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SUMMARY

LENGTH, DIAMETER AND CELL WALL THICKNESS OF TRACHEIDS IN MATURE LODGEPOLE
PINE BOLEWOOD

Variations in tracheid morphology were examined for
the bolewood of lodgepole pine grown in southern and
central Finland. Tracheid lengths were examined in a
fast-grown and in a slow-grown trees from three stands
(table 1). Tracheid length increased with increasing
height to 4—8 metres and decreased after that (figure 1,
table 3). Tracheid length also increased with increasing
age from the pith (figure 1). The variation between stems
was high. The shortest tracheids were about 1,11 mm
near the pith and the longest tracheids were about 4,10
mm near the bark.

Tracheid diameter and cell wall thickness were measu-
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red for the total number of 16 stems from southern and
central Finland (table 2). Tracheid diameter increased
with increasing distance from the pith (figure 5) and the
largest tracheids were at a height of 4—8 m (table 5). Cell
wall thickness varied independently of height in the bole
(table 6). Summerwood cell wall thickness was twice that
of springwood (figure 6). There was a difference of 0,6
pm in springwood and 1,0 im in summerwood double
cell wall thickness between the two stands (figure 6). Cell
wall percentage was 29%4,7 in springwood and 69%7,3
in summerwood (table 7).



