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ABSTRACT: THE EFFECT OF NITROGEN CONCENTRATION ON NEEDLE PHOTOSYNTHESIS AND WITHIN
SHOOT SHADING IN SCOTS PINE

Silva Fennica 24 (1)

Smolander, H., Oker-Blom, P. & Kellomiki, S. 1990. Typpipitoisuuden vaikutus
ménnyn neulasten fotosynteesiin ja verson itsevarjostukseen. Abstract: The effect
of nitrogen concentration on needle photosynthesis and within-shoot shading in
Scots pine. Silva Fennica 24(1):123-128.

Typpipitoisuuden vaikutusta neulasten fotosynteesiin tutkittiin mittaamalla hariu-
tettujen versojen fotosynteesi isotrooppisessa siteilykentissd, jolloin neulasten kes-
kindinen varjostus oli vihdinen. Typpipitoisuuden nousu yhdelld prosenttiyksikolla
lisasi neulasten fotosynteesikapasiteettia 25 mg CO, dm “h '. Verson itsevarjostuk-
sen mittana kdytettiin verson silhuetin pinta-alan suhdetta verson neulasten koko-
naispinta-alaan. Tamé suure kuvaa verson sateilyn sitomistehokkuutta neulasten
yksikkopinta-alaa kohti. Vastoin odotuksia typpipitoisuuden nousu vihensi verson
itsevarjostusta. Tami vaikutus perustui siihen, ettd typpipitoisuuden noustessa neu-
lastiheys versossa pieneni ja neulaskulma kasvoi.

A close relationship between photosynthetic capacity and the nitrogen
concentration of leaves is known to exist. In conifers, nitrogen also affects the
pattern of mutual shading within a shoot, which is a basic unit used in studying
photosynthesis of coniferous trees. These effects of needle nitrogen concentration
on photosynthetic capacity and mutual shading of needles were analyzed for Scots
pine (Pinus sylvestris L.) shoots taken from five young stands growing on sites of
different fertility. The effect of nitrogen concentration on needle photosynthesis
was studied based on measurements of the photosynthetic radiation response of
shoots from which two thirds of the needles were removed in order to eliminate the
effect of within-shoot shading. An increase of one percentage unit in nitrogen
concentration of needles increased the photosynthetic capacity of needles by 25 mg
CO, dm*h™'. The effect of nitrogen on within-shoot shading was quantified in
terms of the silhouette area to total needle area ratio of a shoot (STAR), which
determines the relative interception rate per unit of needle area on the shoot.
Although nitrogen promoted needle growth, an increase in nitrogen concentration
decreased the within-shoot shading. This effect resulted from a decrease in needle
density on the shoot and an increased needle angle with increasing nitrogen content.
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1. Johdanto

Taydessa vesipitoisuudessa olevan lehden fo-
tosynteesikapasiteetti (ks. Chazdon ja Field
1987) nayttaa kasvavan suoraviivaisesti leh-
den typpipitoisuuden kasvaessa. Tama riip-
puvuus on osoitettu monilla ruohovartisilla
kasveilla (esim. Ishihara ym. 1979, Lugg ja
Sinclair 1981) seké lehtipuilla (Mooney ym.
1978, De Jong 1982). Kiinted yhteys lehden
fotosynteesikapasiteetin ja typpipitoisuuden
vililld perustuu siihen, ettd n. 75 % lehden si-
saltamastd typestd on kloroplasteissa (Stoc-
king ja Ongun 1962).

Havupuilla ei kuitenkaan ole pystytty
osoittamaan yhté kiintedta riippuvuutta foto-
synteesin ja typpipitoisuuden vililld kuin le-
veilehtisilld kasveilla (Linder ja Rook 1984).
Koska havupuiden fotosynteesitutkimuksissa
perusyksikkond on kaytetty yksittdisen leh-
den sijasta kokonaista versoa (Linder 1979,
1981), typpipitoisuuden vaikutus fotosyntee-

sikapasiteettiin ei ole ollut suoraan mitatta-
vissa, silla typpipitoisuus vaikuttaa neulasten
kasvuun ja muuttaa siten verson sisdistd va-
loilmastoa.

Taman tutkimuksen tarkoituksena oli tut-
kia miten typpipitoisuus vaikuttaa yksittdisen
neulasen fotosynteesikapasiteettiin ja verson
neulasten keskindiseen varjostukseen. Yksit-
taisen neulasen fotosynteesikapasiteetin liki-
arvona kaytettiin hajavalossa mitattua hariu-
tetun verson fotosynteesikapasiteettia. Neu-
lasten keskindisen varjostuksen mittalukuna
kaytettiin verson silhuetin pinta-alan ja ver-
son kokonaisneulasalan suhdetta.

Kiitimme tutkimusmestari Pekka Voipiota fo-
tosynteesi- ja projektioalamittauksista ja Metsin-
tutkimuslaitoksen keskuslaboratoriota typpiana-
lyyseista.

2. Aineisto ja menetelmiit

Tutkimusmateriaalina kaytetyt edellisend ke-
sand kasvaneet mannyn versot kerittiin 5.—
30.6.1988 viidesti viljavuudeltaan erilaisesta
mannyn taimikosta. Tutkimusmetsikot, joi-
den ika oli 5-14 v., sijaitsevat Suonenjoen
tutkimusaseman (62°39° N, 27°05° E) ympi-
ristossd. Karuin kasvupaikka edusti CT-kan-
gasta ja viljavin OMT-kangasta. Fotosyntee-
sikapasiteetti mitattiin kultakin kasvupaikalta
kahdesta puusta ylimmén oksakiehkuran sa-
tunnaisesti valitusta versosta. Silhuetin ja ko-
konaisneulasalan suhde mitattiin kolmen
puun ylimmin ja toiseksi ylimman oksakieh-
kuran versoista.

Fotosynteesi mitattiin katkaistuista ver-
soista laboratoriossa. Mitattava verso kat-
kaistiin mittausta edeltdvana iltana (klo 18—
20) puusta ja katkaisukohta laitettiin valitto-
misti veteen. Veteenlaiton jilkeen katkais-
tiin pieni pala oksasta veden alla, etteiviit il-
makuplat estdisi verson vedensaantia. Labo-
ratoriossa verso asennettiin fotosynteesikam-
mioon. Leikkauspinta kisiteltiin tissd vai-
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heessa asetonilla, ettei pihkavuoto vaikeut-
taisi verson vedensaantia. Verson itsevarjos-
tuksen vihentamiseksi verso hariutettiin
poistamalla noin kaksi kolmasosaa neulasista
ja verson ranka maalattiin valkoiseksi vesi-
liukoisella konekirjoittajan korjausnesteella
(ks. Leverenz 1987). Verso oli pimedssd fo-
tosynteesikammiossa ~ mittauslimpdtilassa
(20°C) ja 100%:n suhteellisessa kosteudessa
seuraavana aamuna n. klo 8 alkaneisiin mit-
tauksiin saakka.

Fotosynteesi mitattiin avoimella takaisin-
kytketylld IRGA-systeemilla (kaksi URAS
3G), jossa fotosynteesikammion CO,-pitoi-
suus (340+ 10 ppm) ja ilman vesihoyryn kyl-
lastyspaineen vajaus (8 +3 hPa) pidettiin va-
kioina mikrotietokoneen ja massavirtasiati-
mien avulla. IIman lampétila 20+ 1°C.

Fotosynteesi mitattiin neulasten keskinii-
sen varjostuksen minimoimiseksi isotrooppi-
sessa (= kaikkiin suuntiin samanlaisessa) sa-
teilykentissi (kuva 1). Valonlihteeni kaytet-
tiin Ludwig Pani HMV-1200 teatterivalon-
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Kuva 1. Kaavakuva Ulbrichtin palloon sijoitetusta foto-
synteesikammiosta. (1) valaisin, (2) himmennin, (3)
kartio, joka estdd valonsiteiden osumisen suoraan
versoon ja (4) lammonvaihdin. Pallon sisdpinta ja
kartio on paillystetty bariumsulfaatti-pigmentilld
kdyttden kiinnitteend polyvinyl-alkoholia (Nonaka
1974). Laitteiston suunnittelu ja toteutus T. Pohja,
Juupajoki.

Fig. 1. Shematic representation of the assimilation
chamber in the integrating sphere. (1) light source,
(2) aperture for adjustment of the radiation flux
density, (3) light dispersing cone and (4) heat
exchanger. The high reflectance surfaces of the
sphere and the cone were painted using BaSO, as a
pigment and polyvinyl alcohol as a binder (Nonaka
1974). The device was designed and made by Mr.
Toivo Pohja (SF-35540 Juupajoki, Finland).

heitintd (polttimo OSRAM HMI-1200). Fo-
tosynteesi mitattiin seitsemélld eri valaistus-
tasolla vililla 0—1000 umol m s 'sadtamalli
valoaukon kokoa.

Mitattuun  fotosynteesin valovasteeseen
sovitettiin pienimmén neliGsumman menetel-
malld nonrectangulaarinen (ei-suorakulmai-
set asymptootit omaava) hyperbeli (ks.
Thornley 1976):

OP°P(al+P,,)+alP,, R = 0. (h

missi P on  bruttofotosynteesinopeus
(mgCO>dm*h™"), I on irradianssi (umolm >
s'), « on kdyran kulmakerroin kun I=0, R
on hengitysnopeus (mgCO,dm°h™"), para-
metri 6 on kdyrin kyllastymisnopeuden mié-
raava parametri ja P, on kdyrdn raja-arvo
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kun I — o . Fotosynteesikapasiteetin esti-
maattina kéytettiin kdyrén (1) arvoa irradi-
anssin arvolla 2000 umolm™s".

Versojen silhuetin pinta-alan mittaamisek-
si versot valokuvattiin kuudessa eri kulmassa
(7.5° 22.5°%, ..., 82.5°) suhteessa projisointi-
tasoon. Mahdollinen verson epasymmetri-
syys otettiin huomioon kiertimilld versoa
kussakin inklinaatiokulmassa 4 kertaa 60°:n
askeleella. Ndin saatiin 24 mustavalkokuvaa
kustakin koeversosta. Valokuvat (Agfaortho
25) otettiin hdamaridssa huoneessa himmen-
nettyd valopoytad vasten 200 mm:n objektii-
villa kameran ollessa 5 m:n paissi versosta,
jolloin kuvakulma oli n. 4°. Valokuvaamisen
jalkeen versoista mitattiin neulasten pituus,
ja neulaskulma 20 systemaattisesti valitusta
neulasesta. Taman jalkeen neulaset irrotettiin
ja mitattiin niiden projektiopinta-ala lehtipin-
ta-alamittarilla (LI-3100, LiCor Inc., Ne-
braska, USA) seki laskettiin neulasten luku-
maard. Fotosynteesimittauksissa olleista ver-
soista mitattiin ainoastaan neulasten projektio-
pinta-ala.

Vilittdmésti mittausten pinta-alamittaus-
ten jdlkeen versojen neulaset kuivattiin (48 h
60°C). Neulasten typpipitoisuus (% kuivapai-
nosta) analysoitiin Metsdntutkimuslaitoksen
keskuslaboratoriossa LECO CHN-600 analy-
saattorilla (Jarva ja Tervahauta 1987).

Versojen silhuetin ala mitattiin negatii-
veista Teknillisen Korkeakoulun sovelletun
elektoroniikan laboratoriossa kehitetylla lait-
teistolla, joka koostui videokamerasta,
512x512 pikselin kuvamuistista, monitorista
ja ABC-80-mikrotietokoneesta. Kaytetylla
mittausgeometrialla kukin pikseli vastasi
0.32 mm” verson tasossa. Mustan ja valkoi-
sen rajaa vastaava harmaan savy madritettiin
visuaalisesti, minka jdlkeen verson silhuetin
pinta-ala saatiin laskemalla mustien pikselei-
den lukumdira kuvanmuistista mikrotietoko-
neella.

Neulasten keskindisen varjostuksen mitta-
lukuna kaytettiin verson silhuetin alan odotu-
sarvon ja verson neulasten kokonaisalan suh-
detta (STAR), olettaen verson suunta satun-
naiseksi (ks. Oker-Blom & Smolander 1988).
Silhuetin alan odotusarvo (keskiarvo) laskettiin
painottamalla eri inklinaatiokulmissa mitattuja
silhuetin aloja kulman kosinilla. Kokonaisneu-
lasalan likiarvona kdytettiin neulasten projekti-
oalan ja 7t:n tuloa ( ks. Johnson 1984, Oker-
Blom ja Smolander 1988).



3. Tulokset ja tarkastelu

Vaikka kasvupaikkojen viljavuus vaihteli
CT-kankaasta OMT-kankaaseen, neulasten
typpipitoisuuden vaihtelualue oli varsin sup-
pea 0.5-1.5%. Mitatut arvot ovat alhaisia
verrattuna vastaaville metsatyypeille kirjalli-
suudessa annettuihin arvoihin (Aaltonen
1950, Sippola ym. 1985). Alhaiset pitoisuu-
det selittynevit silld, ettd mittaukset tehtiin
nopean kasvun vaiheessa, jolloin edellisen
vuoden versojen typpea kiytetddn uuden ver-
son kasvuun (Krueger 1967). Seuraavia tu-
loksia tulkittaessa on myds syytd muistaa, et-
ta typpipitoisuuden vaihtelut olivat seurausta
kasvupaikkojen luontaisesta ravinnevaihte-
lusta eika lannoituksella aikaansaadusta vaih-
telusta.

Isotrooppisessa satellykentassa hariute-
tuista versoista mitatut fotosynteesin valo-
vasteet (kuva 2) poikkesivat niistd joita on
mitattu havupuiden versoille (Troeng ja Lin-
der 1982, Smolander ym. 1987) ja olivat li-
hempina niita vasteita, joita on mitattu yksit-
tiisille lehdille (Leverenz 1987)

Typpipitoisuudella oli selvi vaikutus foto-
synteesikapasiteettiin (kuva 3). Regressio-
suoran selitysaste (R’=0.62) oli kuitenkin
varsin alhainen, silla lehtipuille on tyypillista

yli 90 %:n selitysasteet (esim. Mooney ym.
1978). Osaksi alhainen selitysaste lienee seu-
rausta typpipitoisuuden suppeasta vaihtelu-
vilisti, silla fotosynteesimittauksissa olleissa
versoissa neulasten typpipitoisuus vaihteli
vililla 0.8-1.5 %, kun se Mooneyn ym.
(1978) aineistossa vaihteli vililla 0.7—4.3 %.

Verson siteilynsitomistehokkuuden STARin
ja neulasten typpipitoisuuden vililla oli positii-
vinen korrelaatio (kuva 4), eli verson itsevar-
jostus pieneni typpipitoisuuden kasvaessa. Ta-
mé perustui sithen, etta verson neulastiheys
pieneni ja neulaskulma kasvoi typpipitoisuu-
den noustessa (kuvat 5 ja 6). Naiden tekijoiden
STARia kasvattava vaikutus oli siis merkitté-
vampi kuin lisadntyneen neulaspituuden (kuva
7) STARia pienentiva vaikutus.

Neulasten typpipitoisuus néytti lisddvan yk-
sittisen verson fotosynteesid kahta kautta; li-
saamilld yksittaisen neulasen fotosynteesika-
pasiteettia ja vdhentamalla verson itsevarjos-
tusta. Vaikka havupuiden neulasten fotosyn-
teesikapasiteetin lisadntyminen typpipitoisuu-
den noustessa on yhteensopiva lehtipuilla saa-
tujen tulosten kanssa, olisi aiheellista tutkia mi-
ten neulasten ikd yms. tekijat vaikuttavat tahdn
riippuvuuteen. Myos neulasten typpipitoisuu-
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Kuva 2. Kolmen typpipitoisuudeltaan (% kuivapainosta)
erilaisen verson fotosynteesin valovasteet: 1.5%
(A) 0.9% (x) ja 0.8%(A).

Fig. 2. The photosynthetic radiation response of three
shoors of different nitrogen status: Nitrogen
concentration of needles (per cent of dry weight)
1.5% (A), 0.9% (x) ja 0.8%(A).
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Kuva 3. Fotosynteesikapasiteetin ja neulasten typpipitoi-
suuden vilinen regressio: y = 25.3x + 0.1; R’ =
0.62.

Fig. 3. Photosynthetic capacity as a function of nitrogen
concentration of needles (as per cent of dry weight).
v = 253x 4 0.1; R° = 0.62. Symbols refer to
different site types (Cajander 1949).
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den ja verson siteilynsitomistehokkuutta ku-
vaavan STARin vilinen riippuvuus kaipaa pe-
rusteellisempaa tutkimusta edustavammalla ai-
neistolla.

Téamin tutkimuksen tulos ei ole yleistettévis-
sd latvuksen tai metsikon fotosynteesissi ta-
pahtuvien muutosten arviointiin, silla versojen

sateilynsitomiskyvyn paraneminen merkitsee
vadjaamattomasti versojen vilisen varjostuk-
sen lisddntymistd. Tamén vuoksi neulasten typ-
pipitoisuuden vaikutuksen arviointi metsikon
fotosynteesiin edellyttid latvuston rakenteessa
tapahtuvien muutosten tuntemista.
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Kuva 4. Verson siteilyn sitomistehokkuuta kuvaavan
STAR-arvon ja neulasten typpipitoisuuden vélinen re-
gressio: y = 0.081x + 0.005; R?= 0.44. Symbolit
kuten kuvassa 3.

Fig. 4. The 3TAR-values (Oker-Blom and Smolander
1988) of shoots. as a function of needle nitrogen
concentration. y = 0.081x + 0.005; R® = 0.44.
Symbols as in Fig. 3.
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Kuva 6. Neulaskulman ja neulasten typpipitoisuuden vi-
linen regressio: y = 29.8x+9.9; R* = 0.38. Symbo-
lit kuten kuvassa 3.

Fig. 6. Needle angle as a function of needle nitrogen
concentration. y = 29.8x+9.9; R’ = 0.38. Symbols
as in Fig. 3.
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Kuva 5. Neulasten tiheyden ja neulasten typpipitoisuu-
den vilinen regressio: y = —10.0x + 25.6; R* =
0.28. Symbolit kuten kuvassa 3.

Fig. 5. Needle density on the shoot axis as a function of

needle nitrogen concentration. y = —10.0x+25.6;
R? = 0.28. Symbols as in Fig. 3..
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Kuva 7. Neulasten pituuden ja neulasten typpipitoisuu-
den viilinen regressio: y = 26.5x+8.4; R* = 0.37.
Symbolit kuten kuvassa 3.

Fig. 7. Needle length as a function of needle nitrogen
concentration. y = 26.5x+8.4; R’ =0.37. Symbols
asin Fig. 3
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