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1 Johdanto

Veden erityiset ominaisuudet ovat pé&dosassa ekosysteemien toiminnassa, niin
ekosysteemin 1api kulkevan energian liikkeissa kuin aineenvaihdunnallisissa prosesseissakin,
jotka myds pitkalti ovat kemiallisen energian tasapainottelua soluissa ja solukoissa.
Katsoessa vienosti kevyessa tuulessa huojuvaa puuta tulee harvemmin ajatelleeksi, miten
paljon puun sisélla alati tapahtuu, ja miten nerokkaasti puiden rakenne on muodostunut
hyodyntdamaan veden ominaisuuksia. Kasvukauden aikana suuria méaria vetta lilkkkuu puun
juurista vedenkuljetussolukkoa, ksyleemid, pitkin kohti haihduttavia lehtid. Matkan varrella
vesi kiertdd myos puun sisallg, sillé sitd tarvitaan mm. solujen aineenvaihdunnan yllapitoon,
solujen kasvuun, ravinteiden kuljetukseen ja lukuisten yhdisteiden kuljetukseen nilassa (Taiz
ja Zeiger 2010). Vesi kiertadd puussa myos silloin, kun puu ei haihduta (H6Ittéa ym. 2006). Sen
liikkeet puun sisdlla saa aikaiseksi vesipotentiaalin eroavaisuudet solujen ja solukkojen
vélilla.

Nila on puun yhteytystuotteita ja lukuisia muita yhdisteitd kuljettava solukko, joka ylettyy
pienimmistd juurista runkoa pitkin aina pienimpiin lehtisuoniin. Sen kuljetustoiminnan
edellytyksend on vuorovaikutus ksyleemin kanssa, johon oleellisesti vaikuttavat nilaan
lastattavat kuljetettavat tuotteet sekd ksyleemissé kulkevan veden jannitys. Sokereiden ja
sokerialkoholien lastaamisella nilaan saadaan osmoottista vahvuutta nostettua kun taas
puun haihdutuksen aste vaikuttaa veden jannitykseen ksyleemissa niin, ettd suuremmassa
jannityksessa oleva vesi myds tiukemmin pysyy ksyleemissd (Holttd ym. 2009). Nilan
vesipotentiaalin on siis ndiden muuttujien valossa oltava ksyleemin vesipotentiaalia
alhaisempi, jotta vesi siirtyisi ksyleemisté nilaan ja tuotteiden kuljetusta tapahtuisi. Nilan ja
ksyleemin vesipotentiaalit ovat siis kytkoksissa toisiinsa. Ne ovat kytkoksissd myos
ymparistoonsa, jonka vuoksi niiden vaikutus heijastuu ymparoiviin soluihin ja taas niita
ymparoiviin - soluihin  vesipotentiaalin muutosten valitykselld. Veden ja sokereiden
kuljetuksen ymmartaminen onkin hyvin tarkeaa, silld se samanaikaisesti vaikuttaa myds
kasvin muihin prosesseihin, kuten solujen kasvuun ja ilmarakojen kayttaytymiseen (de
Schepper ja Steppe 2010).

Nilan sisalt6d on hankala tutkia, silla sen soluissa kaynnistyy useita reaktioita nilan
vahingoittuessa. Yksikdan kehitetty tutkimusmenetelma ei anna selkedd nakemysta nilan
sisdllostda  (Turgeon ja Wolf 2009). Paljon nilaan liittyvdd tutkimusta on tehty
koppisiemenisilla kasveilla, koska sisaltéa luotettavimmin kuvaavat menetelmat ovat olleet
mahdollisia vain tietyilla koppisiemenisilla. Lisaksi naista tutkimuksista suuri osa on tehty
ruohovartisilla kasveilla (Jensen 2012). My6s paljassiemenisten nilan toiminnasta on viime
aikoina ilmestynyt joitakin tutkimuksia, jotka ovat valaisseet aihetta (esim. Liesche ym. 2011,
Fu ym. 2011, Liesche ja Schulz 2012). Nilasolukon herkkyyden vuoksi naytteiden
keraaminen siitd hairitsee tai vahingoittaa puun toimintaa, mika myds tutkimuksessa sotkee
nilan luonnollisen tilan tarkastelua. Niinpa sen sisdllon muutoksista on etenkin
kenttékokeista saatua tietoa hyvin vahan.

Nilan toimintaa on pyritty hahmottamaan erilaisilla malleilla, jotka ovat perustuneet
suurelta osin teoriaan (esim. Thompson ja Holbrook 2003, Holtta ym. 2006, 2009). Nilan



toimintaa kuvaavien mallien tdydentdminen kaipaa kuitenkin vield paljon kvantitatiivista
dataa (Knoblauch ja Peters 2010). Lupaava puuta vahingoittamaton menetelmd on
heijastaa nilan toimintaa rungon ja ksyleemin paéalta mitattujen l&pimitan muutosten avulla.
Sevanto ym. (2003) ovat osoittaneet mannylla tehdyissa laskelmissa nilassa kuljetettavien
sokereiden mé&érien muutosten voivan hyvinkin aiheuttaa sellaisia paineen muutoksia, jotka
nakyisivat myds rungon lpimittaa kuvaavissa mittauksissa. Yksi tuntematon tekija tassa
mallissa on kvantitatiivinen tieto nilan sisallon osmoottisesta vahvuudesta. Mikali tama
saataisiin luotettavasti selvitettya ja yhdistettya lapimitan muutoksia hyédyntédvaan malliin,
voisi nilan toiminnan seuraaminen merkittavasti helpottua ja sen tutkimiseen aueta uusia
mahdollisuuksia.

2 Tutkimuskysymykset

Tassd tutkimuksessa tarkastellaan ménnyn (Pinus sylvestris L.) nilan vesipotentiaalin
vuorokausittaisia muutoksia, etsitddn sen tutkimiseen soveltuvaa menetelmad ja tutkitaan
tdman menetelmén luotettavuutta. Taméan lisdksi tarkoituksena on myds mitata
luotettavasti ksyleemin vesipotentiaalia. Tutkimuksen painopiste on kuitenkin nilan
vesipotentiaalin tarkastelussa, silla siitd on selvasti vihemmaén tietoa kuin ksyleemin
vesipotentiaalin vaihteluista. Nilan ja ksyleemin vesipotentiaaleja tutkimalla pyritdan siis
ymmartadméaan veden ja sokereiden kuljetusta puussa. Tiedolla ksyleemin vesipotentiaalista
voidaan teorian mukaan peilata nilan vesipotentiaalia, ja siten saada tukea nilamittauksille.
Padasiallisina muuttujina tarkastellaan osmoottista vahvuutta nilassa ja ksyleemin paineen
muutoksia, koska ndmé kaytanndssé vaikuttavat nilan ja ksyleemin vesipotentiaaliin. N&ihin
liittyvia koemittauksia tehd&&dn myds pilaritervalepélla (Alnus glutinosa F. pyramidalis).
Naihin haetaan tukea viela mitatuista puun l&pimitan muutoksista sekd mittaamalla lehtien
osmoottista vahvuutta ja nilan sekd lehtien vesipitoisuutta. Ellei erikseen ole mainittu,
tarkoitetaan mannylla aina metsamantya (P. sylvestris). Tekstissa tullaan myds usein
kayttamaan kasitteitd koppi- ja paljassiemeniset. M&nnyt kuuluvat paljassiemenisten ja
pilaritervaleppé koppisiemenisten kasviryhmaan.

3 Tutkimuksen teoreettinen viitekehys

3.1 Vesipotentiaali

3.1.1 Vesipotentiaalin tekijat ja osmoottinen vahvuus

Veden polaarinen molekyylirakenne saa vesimolekyylit jarjestaytymaan niin, ettd hieman
negatiivisesti varautunut happiatomi on sidoksissa hieman positiivisesti varautuneeseen
viereisen vesimolekyylin vetyatomiin. Taman ns. kovalenttisen sidoksen vuoksi
vesimolekyyliketjut kestavat suuria jannityksia ja liikkkuvat yhtendisesti pitoisuuserojen
tasoittuessa. Vesipotentiaali tarkoittaa kaytanndssd vapaata energiaa, joka saa veden
liikkumaan. Solun vesipotentiaalin laskiessa suhteessa sen ymparistoon, se vetaa puoleensa
vetta. Sen sijaan vesipotentiaalin nousu ymparistdon nadhden saa veden tasapainottumaan
ymparistoonsa. Systeemi siis pyrkii aina alhaisimmalle energiatasolle eli tasapainotilaan



(Taiz ja Zeiger 2010). Puolilapéisevén kalvon, esim. solukalvon, lapi tapahtuvaa veden
tasapainottavaa liikettd kutsutaan osmoosiksi, miké siis tarkoittaa passiivista pitoisuuksien
tasoittumista veden avulla. Kasvisoluja tarkasteltaessa vesipotentiaali koostuu
osmoottisesta potentiaalista ja hydrostaattisesta paineesta. Vesipotentiaali voidaan
ilmaista yhtalolla (yhtalé 1), missa W, tarkoittaa vesipotentiaalia, ¥, osmoottista
potentiaalia ja W, hydrostaattista painetta. Naiden yksikot ilmaistaan usein muodossa
megapascal (MPa) (Taiz ja Zeiger 2010).

Wy- e, W, (yhtals 1)

Osmoottinen potentiaali noustessaan laskee vesipotentiaalia, eli se on negatiivinen tekija,
kun taas paineen nousu nostaa vesipotentiaalia. Vesipotentiaalin kaavassa on mukana myos
muita tekijoitd, kuten painovoima, mutta ne eivat nilan kuljetusta tarkasteltaessa
merkittavasti vaikuta tulokseen. Painovoiman vaikutus on vadhéinen solujen vélisten
lyhyiden etdisyyksien vuoksi. Erittéin korkeilla puilla my6s painovoiman ottaminen
huomioon voi olla perusteltua (Taiz ja Zeiger 2010).

wS =- RTCS (yhtéld 2)

Osmoottinen vahvuus ilmaisee molekyylien maaraa tilavuutta kohden. Kaikki liuenneet
yhdisteet nostavat liuoksen osmoottista vahvuutta (Wolfe ja Bryant 1999). Osmoottista
vahvuutta voidaan muuttaa joko muuttamalla yhdisteiden osmoottista vaikutusta tai
lisddmaélld osmoottista vahvuutta nostavien molekyylien maaraa (Peltier ym. 1997).
Yhdisteiden osmoottista vaikutusta voi muuttaa mm. muuttamalla suurempia molekyyleja
useammaksi pienemmaksi molekyyliksi. Tislatun veden osmoottinen vahvuus on nolla, silla
se ei sisélla mitddn liuenneita aineita. Vesipotentiaalin toinen tarkasteltava tekija,
osmoottinen potentiaali, voidaan teoreettisessa ideaalitilanteessa laskea yhtalolla (yhtalo
2), jossa W, on osmoottinen potentiaali (MPa), R on kaasuvakio (8,32 Pa m*mol™ K™*), T on
lampotila (Kelvin) ja ¢s on liuenneiden yhdisteiden pitoisuus eli téssd tutkimuksessa
osmoottinen vahvuus (mol m™) (Taiz ja Zeiger 2010). Osmoottisen vahvuuden yhteydessé
kaytetddn téssa tutkimuksessa yksikkod mol/l tai mol/kg, jotka molemmat tarkoittavat
samaa asiaa.

3.1.2 Turgor-paine ja transpiraatio

Elavien solujen vélisen veden liikkeen saa aikaiseksi vesipotentiaaliero, joka muodostuu
solunsisaisen paineen tai solun sisaltdmien yhdisteiden pitoisuuden muutoksista
ymparistddnsd nahden, ja jonka seurauksena vesi taas liikkuu kohti pienempaa
vesipotentiaalia (Taiz ja Zeiger 2010). Osmoottisen vahvuuden muutokset vaikuttavat siis
vesipotentiaaliin ja veden pitoisuuseroja tasapainottavasta liikkeesta johtuen myos paineen
muutoksiin kasvisoluissa. Veden kerdaantyminen soluun nostaa painetta solun sisalla, ja tata
positiivista hydrostaattista painetta kutsutaan turgor-paineeksi. Kasvisolut erottaa
elainsoluista erityisesti niiden soluseinan vuoksi. Taman soluseinan ansiosta kasvisolu sietaa
suuriakin  paine-eroja ymparistodnsd nahden, kun eldinsolussa paineet pyrkivat
tasoittumaan samantien (Bagnasco ym. 1986). Eldavat kasvisolut tarvitsevat turgor-painetta,
silld se auttaa pitdmaéan niiden rakennetta ylla ja sita tarvitaan mm. solujen kasvussa (Taiz ja



Zeiger 2010). Kun solun turgor-paine l&hestyy nollaa, alkaa kasvisolun rakenne vahingoittua.
Taman seurauksena mm. huolimattomasti kasteltu huonekasvikin lakastuu. El&vissa soluissa
on siis alati oltava riittdvé vesipitoisuus, jotta ne pysyvat toiminnallisina (Teskey ym. 2008).

Puun haihduttaminen eli transpiraatio on seurausta veden liikkeestd kohti pienempaa
painetta, joka voidaan ilmaista my0s vesipotentiaalina. K&ytannossa suhteellinen
vesipitoisuus ja vesipotentiaali lehden ulkopuolella ovat aina pienemmét puun sisélla
vallitseviin olosuhteisiin verrattuna, ja transpiraation voidaan siis sanoa johtuvan veden
liikkeesta kohti pienempéé vesipotentiaalia. Puun haihduttaessa hydrostaattinen paine on
ksyleemissa negatiivinen (Taiz ja Zeiger 2010).

3.2 Ksyleemi

3.2.1 Ksyleemin rakenne

Ksyleemin, eli vetté kuljettavan puusolukon, rakenne kestaa itseisarvoltaan hyvinkin suuria
paineita. Sen solukko rakentuu kuolleista kasvisoluista, joiden seinét ovat lujittuneet veden
kuljetusta varten. Paljassiemenisilla ksyleemin solukko koostuu trakeideista. Naista jaa
solun kehityksen péaatteeksi jaljelle solujen seindt, joita vahvistaa ligniini. Trakeidien
soluseinissé on lukuisia huokosia, joita pitkin vesi paésee lilkkumaan trakeidien valill& (Taiz
ja Zeiger 2010). Veden johtavuus néissa solukoissa on syystakin hyvé, silla transpiraation
aste saattaa vaihdella voimakkaasti paivan mittaan. Ksyleemi ulottuu nilan tavoin aina
pienimmisté juurista lehtien pienimpiin suoniin. Transpiraation liikkuttama vesimolekyylien
ketju lahtee liikkeelle koko rungossa, aina juurista lehtiin saakka (de Schepper ja Steppe
2010).

Kuva 1. Pitkittéissuunnassa otettu valomikroskooppikuva kontortaménnyn (Pinus contorta) ksyleemin
trakeideista (X), kehitysvaiheessa olevista trakeideista (RE ja LC), jalsisolukosta (c) seka jélsisolukon vasemmalla
puolella ndkyvéasta nilasolukosta (Samuels ym. 2002).



3.2.2 Ksyleemin negatiivinen paine (jannitys)

Puu pitdd ilmarakojaan auki, jotta se voisi saada hiilidioksidia fotosynteesiin. Jokaista
sidottua hiilidioksidiatomia kohti lehden ilmaraoista haihtuukin puulajista riippuen jopa 400
vesimolekyylid ilmaan (Taiz ja Zeiger 2010). Vesi virtaa ksyleemid pitkin kohti lehtien
ilmarakoja ja ulkoilmaa, koska lehtien ulkopuolella on puuhun ndhden I&hes aina vesihéyryn
kyllastysvajausta. Vesihoyryn kyllastysvajaus, eli VPD (englanniksi vapour pressure deficit),
kuvaa tietyssa lampdtilassa ilmatilavuutta kohti olevan veden maéréan vajetta
sataprosenttiseen suhteelliseen kosteuteen verrattuna. Vuorokauden aikana VPD seuraa
vahvasti lampd6tilan muutoksia ja puun ilmaraot taas seuraavat herkasti VPD:n muutoksia
(Irvine ym. 1998). Suuremmalla VPD:II& ilmaan siirtyy enemman vesimolekyylejé ja lehden
sisdlld ilmarakojen l&hell&d olevaan vesipintaan kohdistuu myds kovempi jannitys. Tdma
jannitys vélittyy ksyleemissd kulkevaan vesimolekyyliketjuun. Matkalla juurista lehtien
ilmarakoihin vesimolekyylien ketju kohtaa kuitenkin resistanssia eli vastusta, jonka
seurauksena ksyleemiin muodostuu lisdd negatiivista painetta, siis lisdd jannitysta.
Resistanssia muodostuu erityisesti ksyleemin trakeidien huokosista veden siirtyessd
trakeidien valilla (Sperry ym. 2006). Resistanssia muodostuu myos trakeidien siséseinista ja
veden siirtyessé juurten soluista ksyleemiin tai ksyleemistd lehden soluihin (Jarvis 1976).
Lehtien muodostaman resistanssin  arvioidaan olevan jopa 30 % puun koko
vedenkuljetukseen muodostuvasta resistanssista, mik& on suuri osuus ottaen huomioon
lyhyen matkan lehden ksyleemistd sen ilmarakoon verrattuna veden matkaan rungossa
(Sack ja Holbrook 2006).

Ksyleemiin saattaa muodostua hyvinkin suuria jannityksig, jotka voivat mannylla olla jopa
-20 bar (Poyatos ym. 2007). Maksimijannitykset ovat yleensd suurimmat kuivempiin
alueisiin  sopeutuneilla puulajeilla, silla niiden tihedmpi puuaine kestdd suurempia
jannityksia (Hacke ym. 2001). Paineiden arvot ksyleemissd voivat siis olla hyvin alhaisia
vahvojen soluseinien vuoksi. Puu voi kuitenkin s&annostelld jannityksen suuruutta
saatamalla ilmarakojensa aukioloastetta, jotta vesimolekyyliketjut eivat katkeaisi ja veden
kuljetus juurista lehtiin pysyisi toiminnassa. Tahan ilmarakojen saatelyyn on myds muita
syitd, joihin palataan mydhemmin osiossa "Nilan kuljetus ja ksyleemi”. Etenkin tervaleppa
on herkké sulkemaan ilmarakojaan transpiraation voimistuessa (Peltier ym. 1997). Lehden
vesipotentiaalin ja transpiraation vuorokautinen kayttaytyminen on kuitenkin samanlaista
seka lepélla ettd mannylla vaikka méanty onkin sopeutunut leppéaa kuivempiin olosuhteisiin
(kuvat 2 ja 3) (Peltier ym. 1997, Irvine ym. 1998). Puu varautuu vuorokautisiin
transpiraation muutoksiin myds keradmalla ilta- ja ydaikana runkoon vesivarastoja, joita se
taas kuluttaa paivasaikaan (Zweifel ym. 2001). Kuvissa 2 ja 3 on nahtavissa lepdn ja mannyn
lehden vesipotentiaalin ja transpiraation valinen yhteys seka ndiden verrattavuus myos
muihin fysiologisiin muuttujiin. TAméan tutkimuksen kannalta kuvissa oleellista on kuvaajien,
etenkin vesipotentiaalin ja transpiraation, samanmuotoisuus, minka vuoksi kuvaajien eri
yksikdihin ei ole tarvetta kiinnittda huomiota.
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Kuva 2. Tervalepan lehden vesipotentiaali ja sen yhteys joihinkin puun fysiologiaan vaikuttaviin tekijoihin
metsassa (forest) ja pensasaidassa (hedgerow) vuorokauden aikana elokuun puolivdlisséd (Eschenbach ja
Kappen 1999). Kuvia ylh&alta alaspain mentéessa on irradianssi (PPFD photosynthetically active photon flux
density), lehden ja ilman valinen vesihdyryn paineen erotus (DeltaW), lehden konduktanssi (g), transpiraatio (E)
ja lehden vesipotentiaali (water potential).
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Kuva 3. Mannyn vesipotentiaali ja sen yhteys joihinkin puun fysiologiaan vaikuttaviin tekijoihin vuorokauden
aikana eri aikoihin kasvukaudesta (Irvine ym. 1998). Muuttujat kuvassa ylhaalta alaspéin mentéessa: PAR
(photosynthetic active radiation)-sateily, VPD (oikealla akselilla), lehden vesipotentiaali (&), transpiraatio (Sap
flux) ja latvuksen ilmarakojen konduktanssi (g.).

3.2.3 Ksyleemin lapimitan muutokset

Veden kulutus saa rungon sisdlla aikaiseksi paineiden muutoksia, jotka ovat rungon
ulkopuolella havaittavissa puun l&pimitan muutoksina (Perdméki ym. 2001). Mitatut
lapimitan muutokset ovat olleet hyvin verrattavissa mitattuihin transpiraation muutoksiin
eli ns. ”sap flux”- mittauksiin (Sevanto ym. 2002). L&pimitan muutokset johtuvatkin
haihdutuksen seurauksena ksyleemiin valittyvistd jénnityksen muutoksista, joiden
seurauksena puu tulee kayttaneeksi myds aiemmin mainittuja puun siséisia vesivarantoja
(Perdaméki ym. 2005). Tamé& voidaan n&hda kesdisend poutapéivana selkeasti, kun puun
lapimitta on aina péivan kuumimpaan aikaan pienimmillddn ja palautuu iltaa kohti
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suunnilleen edellisen yon tasolle. Transpiraation liséksi lapimitan muutoksiin vaikuttaa
my0s maassa saatavilla olevan veden méaérd, mikd myos vaihtelee péivittdin (Sevanto ym.
2011). Lapimitan muutosten vaihteluvéli vuorokauden aikana on hyvin pieni, mannylla
korkeintaan vain noin millin kymmenesosa, mutta ne voidaan havaita selkedsti niita
mittaavilla antureilla (Sevanto ym. 2002).

Méannyn [apimitan muutoksista on pitkét mittaussarjat metsan ja ilman ainevirtauksien
tutkimiseen erikoistuneella SMEAR2-asemalla Hyytidldssé. Naistd mittaussarjoista on
lapimitassa havaittu sddnndllista vuorokautista ja pidempien ajanjaksojen olosuhteisiin seka
kasvuun mukautuvaa kayttaytymista. Ksyleemisté saatu data on selkedé ja johdonmukaista.
Nilan paalla oleva anturi mukailee ksyleemin lapimittaa ja luonnollisesti sisaltdd myos puun
lapimitan kasvun (Peramaki ym. 2001, Sevanto ym. 2002). Nilan l&apimittaa kuvaavaa dataa
on mallintamalla pyritty siistimdan naista ylimaaraisistd, ksyleemin toiminnasta johtuvista
muutoksista, jotta se kuvaisi nilan sisélla tapahtuvia ilmigitéa (Mencuccini ym. 2013).

Kuva 4. Ksyleemin ja nilan solukot puun rungossa. Nilan (phloem) ja ksyleemin (xylem) valissa on jalsi (cambium)
(Kramer ja Kozlowski 1979).

3.3 Nila

3.3.1 Nilan rakenne ja esinilavayla

Nilan rakenne vaihtelee kasviryhmittéin, ja sen kuljetukseen erikoistuneet solut poikkeavat
muista kasvisoluista. Solut ovat elévid mutta niiden kehittyessa niistd jad pois joitakin
eléville kasvisoluille oleellisia soluelimi&, kuten solun ydin, golgin laite ja ribosomit (Taiz ja
Zeiger 2010). Niista nilan soluista, joissa tuotteiden kuljetus p&éasiassa tapahtuu, kéytetaan
kirjallisuudessa termid siivildelementti”. Tama kasite pitdd sisdlladn paljas- ja
koppisiemenisten erilaiset siivilasolutyypit (Taiz ja Zeiger 2010). Koppisiemenisten soluja,
jotka ovat hyvin erikoistuneita, kutsutaan siivildputkiksi. Paljassiemenisten nilan solut ovat
vahemman erikoistuneita, ja niistd kaytetddn myos tassd tutkimuksessa nimitysta
siivildaelementti. Kaikilla tutkituilla paljassiemenisilla on I0ydetty samanlainen nilan
toiminnallinen rakenne, minké& vuoksi eri puulajeilla tehdyilld tutkimuksilla voidaan peilata
my08s mannyn nilan anatomiaa (Liesche ym. 2011).
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Koppisiemenisilla siivilaelementtien yhteydessd on aina seurasolu, jolla on monien
siivildaelementeistd puuttuvien soluelimien lisdksi mm. solun ydin. Seurasolun toiminta ja
koko suhteessa siivilaelementtiin vaihtelee nilan sijainnin tai tehtdvan mukaan, minka
johdosta néitd nilan toiminnallisia eroavaisuuksia on luokiteltu yhteytystuotteiden keruu-,
kuljetus- ja purkunilaksi (van Bel 1996). Edelliset ké&sitteet on t&td tutkimusta varten
vapaasti suomennettu sanoista “collection phloem”, "transport phloem” ja “release
phloem”. Keruunilaa on mm. lehtien pienimmissd suonissa. Kuljetusnilaa taas on
suuremmissa lehtisuonissa seké@ -ruodissa ja rungon nilassa sekd suuremmissa juurissa.
Luovutusnilaksi on luokiteltu nielujen, kuten kasvavien solukkojen, yhteydessa oleva nila.
Koppisiemenisten seurasolussa tapahtuu nilan solukoille térkeitd aineenvaihdunnallisia
toimintoja, silld siiviliputkesta itsestddn puuttuu useita tarkeitd soluelimia (Taiz ja Zeiger
2010). Paljassiemenisilld, eli tdssa tutkimuksessa mannylla, siivildelementin yhteydessa on
Strasburger-solu. Taman solun rakenne ja tehtdvat ovat samankaltaiset kuin
koppisiemenisten seurasoluilla (Liesche ym. 2011). Toisin kuin seurasolut, Strasburger-solut
eivat synny saman soluyksilon kehityksessé siivilaelementin kanssa ja ne ovat vain osittain
yhteydessa siivildelementtiin (Liesche ym. 2011). Siivildelementtien yhteydessd on myos
parenkyymisoluja, joissa varastoidaan solujen yllapitoon kaytettdvééd energiaa (van Bel
2003).

Vaikka nilan rakenne kokonaisuutena tarkasteltuna on monimutkaisempi, osallistuu itse
nilakuljetukseen padasiassa siivildelementeista koostuva solukko (Taiz ja Zeiger 2010). TAm&
kuljetusnila on eristyksissd ymparoivistd soluista niin, ettei passiivista kuljetettavien
tuotteiden siirtymistd ympérdoiviin soluihin helposti tapahdu. Kuljetuksen aikana ns.
yhdisteiden vuotamista saattaa kuitenkin tapahtua ympadréiviin soluihin tai sieltd
siivildelementteihin. Niinp& nilanesteen koostumus voi muuttua jonkin verran kuljetuksen
aikana (Minchin 2007). Siivilaelementit ovat paljassiemenisilla yhteydessa toisiinsa solujen
vélissd olevien huokosten vélitykselld. Kuljetettavat tuotteet pé&&sevat siis helposti
kulkemaan niiden valilla (Taiz ja Zeiger 2010).

Méannyn neulasessa keruunila ja ksyleemi ovat eristettyna lehden sisatilasta eli mesofyllista
transfuusio- ja jannetuppisolukolla (Liesche ym. 2011). Pienimmissa lehtisuonissa on
solukalvojen valille muodostuneita kanavia, joiden runsauden perusteella usein luokitellaan
ns. symplastiset ja apoplastiset nilan lastaajat (Liesche ja Schulz 2012). Puulajeilla on usein
runsaasti naité solukalvojen vélisid kanavia, ja ne yleensa luokitellaankin symplastisiksi
lastaajiksi. Apoplastisten ja symplastisten lastaustapojen toiminnasta kerrotaan tarkemmin
seuraavassa osiossa. Mannylla keruunilan ymparilla ns. esinilavaylalla, eli vaylalla lehden
mesofyllistd nilaan, on ainakin seitseman solujen vélistd pintaa, joita rajaa solukalvo
(Liesche ja Schulz 2012). Taman vaylan solut ovat hyvin yhteydessa toisiinsa aina
mesofyllistd nilaan asti, minkd vuoksi yhteytystuotteet paasevat, ainakin teoriassa,
kulkemaan passiivisesti nilaan. Purkunilassa kuljetettavien tuotteiden nilasta purkamisen
arvellaan toimivan samalla tavalla passiivisesti. Passiivinen yhdisteiden siirtyminen ei vaadi
soluilta energiaa vaan saa voimansa pitoisuuserosta. Tassa tekstissa aiemmin esille tulleella
kasitteella  "nilan lastaus” tarkoitetaan kuljetettavien tuotteiden siirtymista
siivilaelementteihin. Nilan lastaamisesta kerrotaan enemman luvussa "Nilan kuljetus”.
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Kuva 5. "Esinilavayla” mannyn neulasessa pitkittaisesta leikkauksesta kuvattuna (Liesche ja Schulz 2012).
Sana “mesophyll” tarkoittaa mesofyllisoluja, “bundle sheath” jannetuppea, transfusion tissue”
transfuusiosolukkoa, "Strasburger cells” Strasburger-soluja ja "sieve element” siivildelementtia.

Kuva 6. Poikittain leikattu putkilojanne paljassiemenisella kiinanpunapuulla (Metasequoia glyptostroboides).
Kuvassa nékyy jalsisolukko (C) ksyleemin (X) ja nilan (Ph) valissa seka nilan siivilésoluja (SC), Strasburger-solu
(StC) ja transfuusio-trakeideja (Ttr). Nuolet osoittavat Strasburger-solujen soluseiniin (Glockmann ja Kollmann
1996).

3.3.2 Nilan kuljetus - lahde ja nielu sek& apoplastiset ja symplastiset nilan
lastaajat

Nilan kuljetus on viime vuosina ollut aktiivisen tutkimuksen kohde. Sen toiminnasta on
paljon oletuksia, joista puuttuu kuitenkin kvantitatiivinen tieto (Knoblauch ja Peters 2010).
Nilakuljetuksen periaatteena pidetédén Ernst Miinchin (1930) kuuluisaksi tekemaa ajatusta
paine-erosta. llmeisesti ajatus painegradientista nilakuljetuksessa oli hautunut tutkijoiden
keskuudessa jo ennen Minchia, mutta hdn onnistui muotoilemaan asian yleisesti
ymmarrettévéksi (Knoblauch ja Peters 2010). Minchin mallia ei tandkaan paivana ole
vedenpitavasti onnistuttu kasveilla kokeellisesti todistamaan vaikka sille on saatu vahvasti
kuitenkin tukea (Knoblauch ja Peters 2010, van Bel 2003). Tam& ns. Munchin hypoteesin
mukaan nilan vesipotentiaalin lasku vetda ksyleemistd vettd nilaan. Veden kertyminen
nilaan nostaa hydrostaattista painetta silla kohtaa, mikd saa kuljetettavan massan
siirtymaan kohti pienempéa painetta. Tassd yhteydessa kdytetdan usein kasitteité ldhde ja
nielu. Lahteellda tarkoitetaan yleensd yhteyttdvid lehtid tai puun varastoja. Nielu on
kuljetuksen mé&aranpéad, misséa sokereita kulutetaan mm. kasvuun, hengitykseen tai
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varastointiin. Hyvin yksinkertaistetussa systeemissa nilaan lastataan lahteessa kuljetettavia
tuotteita, jotka madranpééssa siirtyvat nilasta pois, nieluun. Tuotteiden, useimmiten
sakkaroosin, lastaaminen nilaan nostaa osmoottista vahvuutta, mikd taas laskee nilan
vesipotentiaalia. Kun nilan vesipotentiaali laskee alle ksyleemin vesipotentiaalin, alkaa vetta
siirtyé nilaan. Nilan purkaminen nielussa on lastaamiseen verraten painvastainen reaktio.
Tuotteiden siirtyessé nieluun nilan osmoottinen vahvuus laskee ja siis vesipotentiaali
nousee, jolloin vesi lopulta siirtyy kohti pienempad vesipotentiaalia, kohti ksyleemié.

Viel& on epavarmuutta etenkin siitd, mika saa kuljetuksen kdynnistymadan lahteesta nieluun.
Kuljetuksen on ajateltu kdynnistyvan aktiivista, passiivista tai molempia hyddyntavasta nilan
lastaamisesta. Aktiiviseen lastaukseen tarvitaan energiaa, silla siind yhdisteiden siirtymiseen
tarvitaan energiaa vievid mekanismeja. Passiivinen lastaus sen sijaan ei sité vaadi, silla se
saa energiansa pitoisuuserosta (Liesche ja Schulz 2012). Aktiivisesti nilaa lastaavat
luokitellaan usein viel& apoplastisiksi nilan lastaajiksi, joita ovat monet koppisiemeniset
kasvit. Apoplastisessa nilan lastauksessa tuotteet eivat kulje koko matkaa solusta toiseen
solukalvojen kautta kun taas symplastisessa nilan lastauksessa tuotteet kulkevat nilaan
soluja pitkin (Taiz ja Zeiger 2010). Symplastisessa nilan lastauksessa sokereiden kulku
mesofyllista nilaan tapahtuu suurelta osin passiivisesti eli diffuusiolla (Davidson ym. 2011).
Sen arvellaan olevan ainakin joidenkin paljassiemenisten tapa lastata nilaa (Liesche ja
Schulz 2012). Aktiivisesti nilaa lastaavat ovatkin usein ruohovartisia kasveja ja monet
puulajit passiivisia nilan lastaajia (Turgeon 2010). Fu ym. (2011) ovat todenneet vield, etta
passiivisesti lastaavilla puulajeilla on matala hydraulinen johtavuus, eli niillda muodostuu
vedenkuljetuksen yhteydessd enemman resistanssia, sekd lehdissd korkea osmoottinen
vahvuus ja sokereiden konsentraatio. Aktiivisesti lastaavilla olisi heiddén mukaan
painvastaisesti korkea hydraulinen johtavuus ja lehdissd matala osmoottinen vahvuus. Puita
ja ruohovartisia kasveja vertaavassa tutkimuksessa puiden lehdissé oli suhteessa
nilakuljetukseen jopa 50-kertainen mé&&ara sakkaroosia kuin ruohovartisten lehdissa
(Turgeon 2010). Ménty (P. Sylvestris) nayttéisi olevan symplastinen nilan lastaaja, sill& sen
neulasten osmoottinen vahvuus on huomattavan korkea (Liesche ja Schulz 2012). Mannylla
passiiviseen lastaukseen tarvittava pitoisuusero nayttaisi ainakin lehdessd muodostuvan
sakkaroosin pitoisuuserosta lehden mesofyllin ja nilan valille (Turgeon 2010, Liesche ja
Schulz 2012). Tassa tutkimuksessa on tehty mittauksia myds pilaritervalepalla (Alnus
glutinosa F. pyramidalis), joka vuorostaan on Fu ym. (2011) mukaan apoplastinen nilan
lastaaja.

3.3.3 Nilanesteen koostumus

Miinchin hypoteesin mukaan koko nilan sisdltéd kuljettavan paine-eron syntymiseen
vaikuttaa péaaasiallisesti sakkaroosin kertyminen nilaan (Lalonde ym. 2004). My6s kalium
saattaa olla tarked tekija osmoottisen vahvuuden muutoksissa (Vreugdenhil 1985).
Sakkaroosi soveltuu kuljetettavaksi sokeriksi, silla se ei reagoi muiden yhdisteiden kanssa
herkasti vaan liukenee helposti veteen (Taiz ja Zeiger 2010). Nilaneste sisaltaakin paaasiassa
sokeriyhdisteitda. Sokereiden ja sokerialkoholien lisdksi siind on mm. hormoneja,
aminohappoja, orgaanisia happoja, ioneja seka lukuisia muita yhdisteitd (Turgeon 2010).
Vaikka jotkut puulajit kuljettavat my6s sokerialkoholeja, nayttdisi méannylla nilaneste
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kuitenkin koostuvan pitkélti sakkaroosista (Devaux ym. 2009, Liesche ym. 2011). Ndin
néyttdisi olevan myos tervalepdlld, mikali se luokitellaan nilan lastaustavan mukaan
lumikellopuun (Halesia tetraptera) kanssa samaan luokkaan, kuten Fu ym. (2011) ovat
tehneet. Lumikellopuulla nilassa kuljetettavat sokeriyhdisteet koostuivat kaytanndssa
kokonaan sakkaroosista ("Osmoottinen vahvuus ménnyn neulasissa ja nilassa” kuva 10).

3.4 Nilan kuljetusnopeus ja ksyleemi
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Kuva 7. Mannyn (P. sylvestris) nila-, jlsi- ja ksyleemisolukkoa mikroskooppisesti kuvattuna poikittain leikatusta
rungosta. Ksyleemi (X) kuvassa vasemmalla, nila (Ph) oikealla ja jélsi (C) niiden vélissd pystyjanoilla rajattuna
sekd korkkijélsisolukkoa &arimmaisend oikealla (Cc). Kuvassa kirjoittajan tekemé& korkkijalsisolukon rajaus on
osunut hieman vasemmalle, silla korkkijélsisolukko sijaitsee rajatun alueen oikealla laidalla. Jalsisolukko on
kuvan naytteessd hieman litistynyt ja viistosuuntaisesti kulkeva kuten my6s nilasolukkokin. Kuvassa erottuu

pystyjanoilla rajattuna myos nilan kuljettavaa solukkoa (Ph a) laajentuneita tylppysoluja siséltavaa ei-
kuljettavaa solukkoa (Ph b). Kuvaa on muokattu alkuperéisesté (kuva: Tuula Jyske, METLA).
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Kuva 8. Veden ja sokereiden kulku ksyleemissa (xylem) ja nilassa (phloem) eli mallikuva kuvan 7 solukkojen
toiminnasta. Mustat nuolet kuvaavat veden kulkua solukoissa. Harmaat nuolet kuvaavat sokereiden kulkua.
Vesi kulkee myos nilasta jélsisolukon (cambium) l&pi ksyleemiin. Teorian mukaan vesi alkaa siirtya ksyleemista
nilaan sen vesipotentiaalin ollessa ksyleemin vesipotentiaalia alhaisempi, jolloin nilaan muodostuu paine-ero ja
sokerit alkavat siellé liikkua kohti pienempad painetta (kuva: Holttd ym. 2010).

Seka ksyleemin ett& nilan kuljetus perustuvat siis painegradienttiin ja ndma molemmat
kuljetussysteemit ovat yhteydessa toisiinsa siten, etta vesi paasee kulkemaan niiden valilla.
Niiden valissa on ainakin jélsikerros (kuvat 7 ja 8) ja kenties myos joitakin solukalvoja
(Sevanto ym. 2011). Naiden solukkojen I&pi, aina nilasta sydanpuuhun saakka, kulkee myos
ydinsateitd, joita pitkin liikkuu vettd puun sisemmistd osista nilaan ja yhdisteité nilasta puun
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sisempiin osiin (Fagerstedt ym. 1996). Nilassa kuljetettavan massan liikkumisen ajatellaan
muodostuvan nilan ja ksyleemin vesipotentiaalien tasapainottelusta. Nilan vesipotentiaali
mukautuukin nopeasti ksyleemin vesipotentiaalin muutoksiin (HOItta ym. 2006). Ksyleemin
vesipotentiaalista puhuttaessa tarkoitetaan kdytannossa ksyleemin paineen eli jannityksen
muutoksia, silla osmoottinen vahvuus ksyleemissa kulkevassa vedessd on matala ja se
vaihtelee vain véhan (Taiz ja Zeiger 2010).

Yksinkertaisuudessaan nilan kuljetusnopeus voidaan ilmaista yht&lolla, missd J kuvaa
nilakuljetuksen nopeutta, k konduktanssia, mikd on resistanssin k&anteisluku, ja AP paine-
eroa (Silk ja Wagner 1980, Sevanto ym. 2011).

J=k*4P  (yhtals 3)

Holttd ym. (2009) mukaan osmoottinen vahvuus nilassa on oltava suurempi ksyleemin
jannitysta ja kuljetettavan liuoksen viskositeetin aiheuttamaa resistanssia. Heidan mukaan
viskositeetti on osmoottisen vahvuuden funktio ainakin silloin, kun nilassa kuljetetaan
sakkaroosia. Voimakkaan haihdutuksen aikaan ksyleemi vetda vettd nilasta, mika laskee
nilan vesipotentiaalia. TAama myods saattaa nostaa nilanesteen viskositeettia ja heikentda
siten nilakuljetusta, ainakin hetkellisesti (HOItt4 ym. 2006). Téssa tapauksessa viskositeetin
nousu tarkoittaisi sokeripitoisuuden nousua nesteessd, minka seurauksena neste olisi
tahmeampaa ja heikommin liikkuvaa. Sokereita kerdéntyisi silloin nilan lastauskohtaan ja
gradientti nilan ja lehden mesofyllin valilld heikkenisi. Talldin yhteytystuotteet siirtyvat
lehdessé aiempaa hitaammin pois uusien tieltd ja myds uusien sokereiden tuotanto
hidastuu. Lopputuloksena voi olla lehden sisé- ja ulkoilman vélisen hiilidioksidigradientin
pieneneminen, jolloin ilmarakoja ei tarvitsisi pitdé auki (H6Itta ym. 2006). Etenkin mannyn
kohdalla nilan toiminta saattaa vaikuttaa edelld kuvatulla tavalla my6s hetkelliseen
yhteytystuotokseen ja ilmarakojen aukioloasteeseen mannyn passiivisen sokereiden
lastaustavan johdosta. Sokereiden kertyminen nilaan seké lahteen soluihin auttaa samalla
elavia soluja nilassa ja lehdissd pitdm&an turgor-painetta ylla kovemman haihdutuksen
aikaan (Peuke ym. 2001, Fu ym. 2011). Holttd ym. (2006) mukaan nilakuljetus rajoittuu
kohtalaisen haihdutuksen nousun my6té kuitenkin vain vahan.

Nilanesteen vesipotentiaali nayttaisi ainakin koppisiemenisilla olevan nilaa ympéardivéan
apoplastin kanssa samaa luokkaa, silla ndiden siivilaputket erottaa apoplastista, eli solujen
valisesta tilasta, vain solukalvot (Thompson ja Holbrook 2004). Ksyleemin vesipotentiaalin
muutosten kanssa nila hakeutuu, tai oikeastaan, paatyy tasapainoon (Holtta ym. 2009).
Esimerkiksi, kovemman haihdutuksen aikaan nilakuljetukseen tarvittavan veden saanti
ksyleemista on vaikeampaa ja sokereiden kuljetus hidastuu, jolloin ldhteiden laheisyydessa
kertyy sokereita nilaan ja osmoottinen vahvuus niilla kohdin nousee. Myds veden maaran
vaheneminen nilassa nostaa osmoottista vahvuutta (de Schepper ja Steppe 2010).
Osmoottisen vahvuuden noustessa nilan vesipotentiaali laskee ja alkaa lahestya ksyleemin
vesipotentiaalia. Vastaavasti vahdisemman haihdutuksen aikaan veden saatavuus
ksyleemista on parempi ja nilaan ei ehdi keraantya sokereita kun vesipotentiaali sielld jo
laskee alle ksyleemin vesipotentiaalin. Talléin myds osmoottinen vahvuus nilassa pysyy
alhaisempana. Nielun kohdalla vesipotentiaali alkaa nilassa taas nousta, kun kuljetettavia
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tuotteita kaytetddn aineenvaihdunnassa tai niitd muutetaan osmoottisesti vdhemmaén
aktiiviseen muotoon mm. sakkaroosista tarkkelykseksi (Minchin 2007).

Peuke ym. (2001) mukaan nilakuljetus ilmeisesti pysyy tasaisena vuorokauden aikana.
Samassa tutkimuksessa sakkaroosin maaréa pieneni risiinilla (Ricinus communis) nilassa
ybaikaan, ja todennékdisesti tuolloin myds osmoottinen vahvuus pienenisi. Devaux ym.
(2009) rannikkomannysta (Pinus pinaster) kerétyissa nilandytteissa ei merkittavia muutoksia
sokereiden yksittéis- tai kokonaisméaarissd havaittu kuin kuukausittaisella tasolla. Windt ym.
(2006) arvioivat tasaisen kuljetuksen johtuvan nilanesteen saatelystd. Kuljetus nilassa voi
olla jarkevéa pitaa tasaisena lapi vuorokauden, jotta eldvien solujen turgor-paine pysyisi ylla
(Peuke ym. 2001). Symplastisilla nilan lastaajilla my6s lehtien sokeripitoisuuksien tulisi olla
riittdvan korkeita, jotta gradientti lehden ja nilan valilla pysyisi tehokkaasti ylla ksyleemin
jannityksen muutoksista huolimatta (HOIttd ym. 2009).

Nilan kuljetusnopeuksista on saatu mittaustuloksia ns. hiilen isotooppi-menetelmalla.
Brandes ym. (2007) saivat tuolla menetelméllda mannylle (P. sylvestris) nilan
kuljetusnopeudeksi noin 0,5 m/h. Rannikkomé&nnyn (P. pinaster) kuljetusnopeus nilassa oli 8
— 10-metrisilld puilla 0,09 — 0,21 m/h sen ollessa keskimé&arin 0,15 m/h (Dannoura ym.
2011).

3.5 Munchin vastavirtaus ja nielun vuodenaikainen vaihtelu

Muiden tekijoiden ollessa tasapainossa, pitdisi tranpiraation muutosten siis heijastua
ksyleemisté nilaan (Holtta ym. 2009). Yhteytystuotteet nayttaisivat kulkevan nilassa myds,
etenkin y@aikaan, ns. Minchin vastavirtauksella (vapaa suomennos kéasitteestd ”"Miinch’s
counterflow”) (esim. Windt ym. 2006). Tatd virtausta ksyleemin ja nilan valilla ajaa
osmoottisen vahvuuden erot nilassa. Yhteytystuotteita voidaan siis kuljettaa lahteesta
nieluun vaikka transpiraatiota ei tapahtuisikaan. Transpiraatio enemmankin vaikeuttaa
nilakuljetusta. Nielujen voimakkuudet vaihtelevat vuoden mittaan, ja sokereiden
kuljetuksen suunta méaaréaytyy nielun voimakkuuden perusteella (Kozlowski 1992, Hansen ja
Beck 1994). Kevaalla ja alkukesastéa hiilté kuljetetaan mm. verson ja neulasten kasvuun ja
keskikesélla runkoon (Hansen ja Beck 1994). Sevanto ym. (2003) mukaan rungon kasvu
loppui 20. — 25. elokuuta vuosina 2001 ja 2002. Tassa tutkimuksessa mitatut ménnyt ovat
samoja puita kuin Sevannon ym. tutkimuksessa tuolloin, ja mittaussarja nailla puilla on
tehty 29.8. — 2.9. Rungon kasvu tuolloin nayttéisi siis olevan loppunut, jolloin hiilté
kuljetetaan vahenevissa méaarin runkoon ja enenevissa maarin juuriin (Hansen ja Beck 1994).

3.6 Osmoottinen vahvuus mannyn neulasissa ja nilassa

Lehden turgor-painetta pidetdan ylla valttdmalla veden menetysta transpiraation
yhteydessd, vedenkuljetusvaylan korkealla hydraulisella konduktanssilla ja korkeilla
yhdisteiden pitoisuuksilla lehdessa (Fu ym. 2011). Veden karkaamista puu voi saadella
ilmarakojensa avulla mutta hydraulinen konduktanssi maaraytyy pitkalti puulajin
ominaisuuksien perusteella. Korkeilla yhdisteiden pitoisuuksilla saadaan lehden
vesipotentiaalia laskettua vastaamaan ksyleemin alhaisempia vesipotentiaaleja (Fu ym.
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2011). Niinpa, korkeammat pitoisuudet lehdesséd auttavat kestamaan myds korkeampia
jannityksid, ja puu voi siis sopeutua transpiraation muutoksiin my6s lehden solujen
yhdisteiden pitoisuuksia muuttamalla. Solunsisdiset osmoottiset vahvuudet vaihtelevat
suuresti lajien kesken, my6s olosuhteet vaikuttavat niihin. Useiden tutkimusten mukaan
solunsiséisten yhdisteiden koostumus ja suhteet ovat kuitenkin samanlaisia nilan
lastaustavasta huolimatta (Voitsekhovskaja ym. 2006). Passiivisilla nilan lastaajilla on Fu ym.
(2011) mukaan matala hydraulinen konduktanssi eli niiden lehtiin muodostuu haihdutuksen
yhteydessd herkemmin suuria jannityksid. T&mé&n vuoksi niiden lehtien yhdisteiden
pitoisuuksien on myos oltava korkeampia.

Adaxial

Abavxial Phloem
Mesophyll
Resan canal

Eptdermis + Hypodermis

Kuva 9. Mannyn neulasen poikkileikkaus. Kuvassa nakyvat ksyleemi (xylem), nila (phloem), pihkatiehyet (resin
canal), epidermi sek& mesofylli (Lin ym. 2001).

Liesche ja Schulz (2012) mukaan méanty teoriassa nayttaisi olevan passiivinen nilan lastaaja,
jolla on neulasissa korkea yhdisteiden pitoisuus nilan lastaamiseen tarvittavan gradientin
pitamiseksi ylla. Kasvihuoneolosuhteissa kasvaneiden méannyn taimien neulasnesteen
osmoottinen vahvuus oli keskimé&éarin 0,8 mol/kg (Liesche ja Schulz 2012). Kun taté arvoa
verrataan kuvassa 10 nékyviin Rennie ja Turgeon (2009) esittelemiin mittauksiin, jossa
osmoottisen vahvuuden arvot ovat millimooleissa kilogrammaa kohti, voidaan huomata sen
tosiaan olevan korkea pitoisuuden arvo. Nilassa kuljetettava sokeri on mannyll& sakkaroosia,
minka vuoksi juuri sakkaroosin pitoisuuden tulisi neulasessa olla riittdvan suuri. Teorian
mukaan pitoisuuseron tulisi kuitenkin muodostua ennen kaikkea neulasen mesofyllin ja
nilan vélille, jotta passiivinen kuljetus nilaan toimisi (Turgeon 2010, Liesche ja Schulz 2012).
Koska sakkaroosia kertyy lehdessd yleensd mesofyllisolujen sytosoliin, eli solun sisalla
vapaasti vellovaan nesteeseen, olisi passiivisilla lastaajilla muiden solun osien, kuten
vakuolin, osmoottinen vahvuus tasapainotettava muilla yhdisteill4. Neulasista kerattdvan
nesteen osmoottiseen vahvuuteen vaikuttanevat siis merkittavasti myds muut yhdisteet
kuin sakkaroosi. Solujen pitoisuudet saattavat kuitenkin siis heijastaa sytosolin
sakkaroosipitoisuuksia. Fu ym. (2011) mukaan lehden osmoottisesta vahvuudesta suuri osa
saattaisi johtua ns. polaarisista yhdisteistd, joista tarkempaa tietoa ei tahan tutkimukseen
ole tarjolla. Brandes ym. (2006) taas havaitsivat tarkkelyksen, eli varastointiin kaytettavan
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sokerin, pitoisuuksissa vuorokautista rytmia kuluvan vuoden neulasissa 38-vuotiailla
méannyilla. Aamulla tarkkelyksen maara lehdissa oli pienin ja illalla suurin. Yoaikana se
muutettiin lehdistd pois kuljetettavaksi sakkaroosiksi, jolloin lehden téarkkelyspitoisuus
luonnollisesti laski. M&nnyn neulasten osmoottiseen vahvuuteen vaikuttavat edelld
mainittujen lisdksi mm. solujen sisalla olevat monosakkaridit, kuten glukoosi, seké&
oligosakkaridit eli sakkaroosia suuremmat sokeriyhdisteet. Hansen ja Beck (1994) mukaan
mannyn neulasten sisdltamisté hiilihydraateista suurin osuus on monosakkarideja. Niiden
osuus kuitenkin vaihtelee vuoden mittaan.

Mikéli mannyn neulasessa nilaan lastaaminen tapahtuu pitoisuusgradientin avulla, pitdisi
osmoottisen vahvuuden olla neulasen mesofyllissa suuri ja nilassa mesofylliin ndhden pieni
(Fuym. 2011). Mannyn nilan osmoottisista vahvuuksista ei oikeastaan ole vertailuaineistoa
tarjolla. Pajulla (Salix babylonica L.), joka myds kayttdd passiivista lastaustapaa, nilan
osmoottinen vahvuus oli 0,235 mol/kg, mikd on myds alhaisimpia mitattuja nilan
osmoottisia vahvuuksia (Turgeon ja Medville 1998, Fu ym. 2011).

Species Family Pd GH Discs Osm. Loading Concentration (mM)
strategy 50 100 150
Apium gr \pi 2a H 33M 616 F
Paeonia lactifiora Paeoniaceae 1-2a H 0 808 A
Prunus 1-2a w on(s) 628 B
Corylus colurna Betulaceae 1 w 0 751 A s
Juglans g 1 w 0 521 A s
Quercus rubrum Fagaceae 1 w 0 689 A
Anemone hybrida Ranunculaceae 2a H 2 560 E c—
Cornus rutg c 1 w 0 599 A
Fagus sylvatica Fagaceae 1 w 0 583 A s
Alchemilla mollis Rosaceae 1-2a H 0 739 A
Pterocarya 1 w 0 663 A
Tilia americana Malvaceae 1 w 0 533 A
Lobelia cardinalis Campanulaceae 2a H 1 445 E s
Platanus P 1 w 0 41 A
E 1-2a w 0 600 A
Syringa meyeri Oleaceae Ic w 20Mm - 0 oo
Spiraea japonica Rosaceae 1-2a w 00(S) 893 B Co——
Sorbus hybrida Rosaceae 1-2a w 00 (S) 721 B Com—
Tellima 1-2a H 2 671 E ==
Fragaria x ananassa Rosaceae 1-2a H 0 487 A ===
llex meservae Aquifokaceae 1 w 3 355 E ===
Acer saccharum Aceraceae 1-2a w 0 606 A cmmmm
Viola striata Violaceae 2a H 1 483 E commmmm
Aesculus pavia Sapindaceae 1-2a w 0 437 A ===
Halesia T2 1 w 2 603 . ]
Ic H 3 440 C c===m
Helianthemum nummularium Cistaceae 2> H 2 487 E c===m
Ic H 3 466 C ===
Phlox paniculata Polemoniaceae 1-2a H 3 390 E c==m
Catalpa speciosa Bignoniaceae Ic w 1 547 C m==m @ sucrose
Cercis canadensis Fabaceae 2 W 3 48 E == S mannitol
G 2 H 3 345 E === m— sorbitol
Lythrum salicaria Lythraceae 1 H ) 723 A == ) raffinose
Buddieja davidii Scrophulariaceae Ic H 2 399 C ==m @ stachyose
Asarina P IC/2b H oM™ 326 D =m
aria 2a H 3 218 E ==
Vinca minor Apocynaceae 1 H 3 395 E =
Citrullus lanatus Cucurbitaceae Ic H 3 399 C mm
Digitalis p P Q' 2a H 3 - E =
Nicotiana rustica Solanaceae 2a H 2 280 Em
Primula vuigaris Primulaceae 2a H 3 408 Em
Sedum spurium Crassulaceae 2> H 3 235 Em
Chrysanthemum rubellum Asteraceae 2> H 3 344 Em
Coleus blumei Lamiaceae Ic H 3 218 Cm
Galium odoratum Rubiaceae 2> H 3 an Em

Kuva 10. Lehden osmoottinen vahvuus (Osm.) ja eri sokereiden konsentraatiot. Osmoottisen vahvuuden arvot
ovat mMol/kg. Taulukossa kasvilajit on luokiteltu myds solulimaséikeiden maaran (Pd) mukaan niin, etta ”1”
tarkoittaa runsasta maarda, “1-2a” kohtalaista ja 2" alhaista m&arad. "IC” tarkoittaa siivilaelementin
yhteydessa olevaa seurasolutyyppid. "GH” tarkoittaa kasvutapaa, joka voi olla joko ruochomainen "H” tai
puumainen "W”. Nilan lastaustavat ("loading strategy”) nakyvat kuvassa niin, ettd "A” ja "B” viittaavat
passiiviseen lastaukseen, "C” ja "D” viittaavat ns. "polymer trapping”-lastaustapaan ja "E” ja "F” viittaavat
aktiiviseen lastaustapaan. "Polymer trapping” on joillakin kasvilajeilla esiintyva lastaustapa, joka ei liity timan
tutkimuksen kasvilajeihin, ja josta lisatietoja saa esim. julkaisusta Rennie ja Turgeon (2009).
Tapauksissa "B”, "D” ja "F” nilassa kuljetettavina tuotteina on myds sokerialkoholeja (esim. “mannitol”
ja "sorbitol”). Muissa tapauksissa nilassa kuljetettava tuote on kdytanndssa sakkaroosi (sucrose). Kuvan kaikkia
symboleja ei tassa yhteydessa ole selitetty, koska ne eivat ole oleellisia timén tutkimuksen kannalta. Lisatietoja
symboleista on 18ydettavissa viitteestd (Rennie ja Turgeon 2009).

19



3.7 Lehden vesipotentiaalin mittaaminen

Lehden vesipotentiaalia on laajalti mitattu ns. painekammio-tekniikalla (Dixon 1914,
Scholander ym. 1965). Menetelméssa kasvin osa asetetaan ilmatiiviisti painekammioon niin,
ettd osa siitéd jaéd kammion ulkopuolelle. Painetta lisdtddn kammioon niin kauan, ettd vetta
alkaa ilmestyd kammion ulkopuolella olevan osan leikkauspintaan. Ulkopuolella olevaan
kasvinosaan tehddén tuore leikkauspinta, jotta veden tydntymiselle ei olisi mit&én
ylim&araista estettd. Kammiossa olevan paineen suuruus veden ilmestymisen hetkella
kuvaa kasvinosan siséll olevaa negatiivista painetta. Kun lehti irrotetaan puusta, karkaa
vesi sen ksyleemista ympéroiviin soluihin. Mikali mittaukseen on keratty haihduttava lehti,
kuvaa saatava vesipotentiaali lehden kokonaispotentiaalia (Turner 1988). Jos lehden
annetaan totuttautua ilmatiiviissd pussissa ennen irrottamista puusta, tai jos lehti ei
haihduta, ehtivat ksyleemid ymparoivat solut totuttautua ksyleemin vesipotentiaaliin.
Talloin painekammiolla saatava paine kuvaa ksyleemin vesipotentiaalia (Plant Physiology
Online 2010).

3.8 Nilan mittausmenetelmien taustaa

Nilandytteiden kerddminen on hyvin haastavaa, koska nilan solukko reagoi herké&sti
vahingoittumiselle ja nilan poistaminen héiritsee kasvin toimintaa (Ehlers ym. 2000).
Puhtaimmillaan naytteita nilan siséllésté on voitu keraté nilanestettd ravintona kayttavien
kirvojen pistimien avulla sek& vuodattamalla sitd4 suoraan rungosta. Kirvojen pistimilla
keradminen on kuitenkin vaativaa ja se onnistuu vain laboratorio-olosuhteissa (Yoneymana
ym. 1997, Gessler ym. 2004). Ei myds tiedetd, miten paljon menetelméssd hyonteiset
muuttavat nilanesteen koostumusta. Ainakin aminohappokoostumuksen tiedetdan
muuttuneen kirvojen pistimilla  kerdtyssd nesteessé (Turgeon ja Wolf 2009).
Vuodatustekniikan kayttaminen taas rajoittuu vain tiettyihin puulajeihin, joilla sattuu myos
olemaan siled kaarna (Gessler ym. 2004). Nilan siséllén tutkimiseen on usein sovellettu
EDTA-uutostekniikkaa, jossa nilapaloja liuotetaan tietyn vahvuisessa nesteessd useita
tunteja (King ja Zeevart 1974, Rennenberg ym. 1996). Tassd uutostekniikassa kaytettavan
aineen ajatellaan estavan nilasolujen huokosten tukkeutumista, minka pitdisi edistaa
yhdisteiden liukenemista naytepaloista. Nilandytteiden liuottamiseen on kéytetty myos
tislattua vetta (Gessler ym. 2004, Devaux ym. 2009). Gessler ym. (2004) pyokilla tekeméan
tutkimuksen mukaan EDTA-uutostekniikka on vertailukelpoinen vuodatustekniikalla
saatujen naytteiden kanssa. Tislatulla vedella liuottamalla sokereiden kokonaismaara oli
tutkimuksen mukaan kuitenkin huomattavasti alhaisempi. Devaux ym. (2009) tekemén
vertailun mukaan ei ollut valig, kdytettiinké rannikkomannylla (P. pinaster) tislattua vetta
vai EDTA-liuosta. Monosakkaridien |0ytymistd nilanesteestda on pidetty merkkina
epaonnistuneesta nilandytteesta (Turgeon ja Wolf 2009). Amiard ym. (2004) mukaan
monosakkarideja on ollut EDTA-naytteessa merkittavasti useammin kuin kirvoista saadussa
naytteessa.

Uutosmenetelmien voidaan sanoa erottelevan nilan sisallosta naytettd osmoosin avulla.
Devaux ym. (2009) vertailivat uutosmenetelmiin myds mekaanista naytteen kerédamista,
jossa neste eroteltiin jaadyttamattomista nilapaloista sentrifugilla. Tassa vertailussa
sentrifugi-menetelmalla  saatiin  systemaattisesti eroteltua vain 50 prosenttia
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uutosmenetelmalld saaduista yhdistemadristd. Sokereiden suhteet ndiden menetelmien
vélilla olivat kuitenkin kohtalaisen samankaltaisia (taulukko 1).

Taulukko 1. Nilanaytteen kerdysmenetelmien eroavaisuudet rannikkomannyn (P. pinaster) sokeripitoisuuksissa
(Devaux ym. 2009). Luvut ovat kuiva-ainepitoisuuksien keskiarvoja, joiden perassa olevat luvut (+-) kuvaavat
keskivirhetta. Anthrone-reaktio on menetelmé maarittad karbohydraattien méaraa, jota téssa tutkimuksessa ei
kuitenkaan kasitella. Kuvassa “centrifugation” tarkoittaa sentrifugi-menetelmaé ja “exudation” tarkoittaa
uutosmenetelmaa, jossa uutteena on kaytetty tislattua vetta.

Phloem sap compound contents (mg g ' DW)

Sucrose Glucose Fructose Pinitol Sugars + Pinitol Anthrone Anthrone - Sugars

Centrifugation 359+2 64+04 73+04 35+0.2 53.1+27 485+18 95+26
Exudation 57.7+36 122+ 0.6 16.1 0.6 60+04 9R0+46 102.1+33 352463
Method 0.001 0.001 0.001 0.006 0.001 0.001 0.001
lime ns ns ns ns ns 0.001 0.001
Method * time 0.01 ns 0.05 ns 0.01 0.001 0.01

3.9 Jaaddyttamisen vaikutus solujen sisaltoéon ja solukalvoihin

Tassd tutkimuksessa jaadytetddn ndaytteet, joista mitataan osmoottista vahvuutta.
Jaatymisen aiheuttamat muutokset ja vauriot soluissa eivat niinkdén johdu alhaisesta
lAmpotilasta vaan ennemminkin solujen kuivumisesta (Wolfe ja Bryant 1992). J&an
kemiallinen potentiaali laskee l&mpétilan myota ja sitd vastaava osmoottinen vahvuus
voidaan suurin piirtein laskea yksinkertaisella yhtalollg, jossa W, tarkoittaa osmoottista
vahvuutta ja T lampdtilaa (Kelvin) (yhtélo 4) (Steponkus 1984).

W, = (273-T)/ 1,86 (yhtald 4)

Jaatyminen alkaa solujen ulkopuolelta ja se laskevan kemiallisen potentiaalinsa vuoksi vetaa
vettd solujen siséltd, jolloin jaatyvaa vettd kertyy entisestddn solujen ulkopuolelle
(Steponkus 1984). Solukalvo suojaa solun siséisid osia jaatymiseltd jadhtymisen asteesta
riippuen. Mikéli |&mpdtila laskee tasaisesti ja hitaasti, laskee my6s solunsisdinen
osmoottinen vahvuus edelld mainitun kaavan mukaisesti. Talldin my6s solunsiséisten osien
jaatymispiste on alhaisempi. Vesi pitéé solukalvoja yhtendisend ja eteneva jaatyminen seka
samalla laskeva solun vesipitoisuus johtaa lopulta solukalvon rakenteen vahingoittumiseen
(Wolfe ja Bryant 1992). Noin -40 °C-asteessa myos solun sisélt6 alkaa viimeistdan jaatymaan,
ellei jaadytys tapahdu hallitusti (Rasmussen ja MacKenzie 1972, Fuller 2004). Solunsiséisten
osien jaatyminen riippuu vahvasti siitd, miten nopeasti jaddhtyminen tapahtuu (Mazur 1963,
Steponkus 1984, Fuller 2004). Radikaalin lampdtilan laskun yhteydessé solukalvon
ominaisuuksia ei ehka ehditd sopeuttamaan nopeaan muutokseen (Fuller 2004, Steponkus
1984). Mikali solunsisdistd jadn muodostumista pddsee tapahtumaan, on seurauksena
useimmiten solun kuolema (Mazur 1961). Téllaista vahingoittumista seuraavaa solujen
kuoliota, nekroosia, ajatellaan seuraavan sytoplasman laajeneminen sek& solukalvon
asteittainen hajoaminen ja yhdisteiden vapautuminen ymparistdon (van Breusegem ja Dat
2006). Jo jaatyneen solukon sulaessa on havaittu ionien ja yhdisteiden vuotamista
apoplastiin johtuen kenties solukalvon viallisesta toiminnasta (Pearce 2001 ja siina olevat
artikkelit, Ryyppd ym. 1997 ja siina olevat artikkelit). Nekroosia seuraavia solussa
tapahtuvia muutoksia on arvuuteltu tdhan paivadn asti. Esimerkiksi, Palta ja Li (1980)
mukaan ionien vuotaminen solusta johtuisi solukalvon proteiinien vioittumisesta. Edelleen
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on kuitenkin epéselvéa, mité solussa nekroosin yhteydessé tarkalleen ottaen tapahtuu (van
Doornym. 2011).

Ball ym. (2004) jaadyttivat kylm&an tottuneita ja siihen tottumattomia eukalyptuksen
(Eucalyptus pauciflora) lehtid ja seurasivat lehdissd tapahtuvia muutoksia jaadytyksen
aikana ja lehtien sulaessa jaadytyksen jalkeen. Naytteet jaadytettiin [ampdtilaa asteittain
laskien. Tulosten mukaan vesi oli jaatymisen seurauksena vetdytynyt kylmé&én
tottumattomien lehtien mesofyllisoluista pois ja jaa oli muodostunut solujen véliseen tilaan.
Ball ym. (2004) arvion mukaan jaa etenee solujen vélisessa tilassa alentaen kemiallista
potentiaalia, jolloin vesi alkaa vetaytya soluista ja j44 kasvattaa kokoaan entisestdan. Solut
kutistuivat  tutkimuksessa jadtymisen seurauksena huomattavasti normaalikokoa
pienemmiksi. Solujen sulaessa monet vioittumiset jaivat pysyviksi. Mesofyllisolujen koko
palautui vain osittain ja ne imivat osan soluista vetéytyneestd vedesta takaisin. Nilan ja
jallen solukot suurelta osin kuolivat ja niissa esiintyi myos solunsiséista jadtymistd. Osa
lehden solukoista ei palautunut ollenkaan ja joitakin solunsiséisia yhdisteitéd saattoi paésta
nadiden kuolleiden solujen ulkopuolellekin. Tosin vahvaa todistusta télle ei tutkimuksessa
saatu. Veden maaéra solujen vélisessa ja jadtymisen seurauksena muodostuneessa tilassa oli
merkittavasti suurempi verrattuna jadtymista edeltdneeseen tilaan.

Naytteet kdyvat tassd tutkimuksessa lapi samankaltaisen jaadytyskasittelyn kuin Ball ym.
(2004) tekeméssa tutkimuksessa, silla jaadytettdvid néytteitd ei ole totutettu kylmaan.
Tosin jaadytyskésittely on huomattavasti radikaalimpi, sillé lehti- ja nilanaytteet jdadytetdén
nestemaisella typella. Naytteet sulatetaan ennen sentrifugia, josta kerrotaan lisda ”Aineisto
ja menetelméat”-osiossa. Ball ym. (2004) tutkimuksessa nilan solut, erityisesti sen
parenkyymisolut, kokivat siis nekroosiksi kutsutun solukuoleman. Edelld mainittujen
taustojen perusteella jaaddytetyissé nila- ja lehtindytteissa kenties olisi odotettavissa
kuitenkin suurempia vesipitoisuuksia kuin solukkojen normaalitilassa, silld solukalvojen
ulkopuolelle nayttaisi pdasevdn enemmaén vettd kuin solunsiséisid yhdisteitd (Ball ym. 2004).
Néaytteista saatavat osmoottiset vahvuudet ovat siten todennékoisesti myds todellisia
vahvuuksia alhaisempia.
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4 Aineisto ja menetelmat

4.1 Tutkimuskohteet

Vesipotentiaalimittauksia tehtiin Helsingissa kesé-elokuussa 2011 ja Hyytialan SMEAR 2-
asemalla Juupajoella elo-syyskuussa samana vuonna. Helsingissd mittaukset tehtiin
Helsingin yliopiston perustamalla kaupunkipuiden toimintaa tutkivalla koekadulla, joka
sijaitsee Norkkokujalla Viikissa (60° 13’ 35,747"; 25° 1’ 53,199"). Sinne on vuonna 2002
istutettu pilaritervaleppia (Alnus glutinosa F. pyramidalis), joiden toimintaa on seurattu
mittalaittein vuodesta 2003 l&htien. Naiden puiden lapimitta mittausten aikaan oli noin 16
cm ja pituus noin 10 m. SMEAR 2-asemalla (61° 50’ 50,685"; 24° 17’ 41,206"; 179 m
merenpinnan ylapuolella) tehdyt mittaukset tehtiin aseman seurannan alaisessa 49-
vuotiaassa mannikossa (Pinus sylvestris L.), jonka valtapituus oli 1dhes 18 m ja l&pimitta
rinnankorkeudelta noin 20 cm.

Lehtindytteet vesipotentiaalimittauksiin keréttiin lepista noin kahden metrin korkeudelta ja
neulasndytteet maéannyistd noin 17 metrin korkeudelta puuta. Lepdn lehdet olivat
vaihtelevassa valoymparist6ssd, viereisten talojen vuoksi p&dosin suoralta auringon
paisteelta varjossa. Puut sijaitsivat puita hieman korkeampien talojen seinustojen vieressa
kadulla, jonka leveys oli noin kymmenen metrid. Mannyistd kerdtyt neulaset sijaitsivat
runsaassa valoymparistdssd méantyjen latvassa. Leppien kasvualusta oli kaupunkipuille
tyypillinen, kovien pintarakenteiden rajoittama, kdytdnnossa ruukkumainen kasvualusta.
Tutkimuslepdn kasvualusta ei myds ollut runsasravinteinen ja maa-aines siind ol
karkeahkoa, suurelta osin hiekkaa (Riikonen ja Nikinmaa 2010). M&nnyt kasvoivat VT-
tyyppiselld kasvupaikalla, jossa metsikon latvus on sulkeutunut.

Helsingin koekadun pilaritervalepét ja SMEAR 2-aseman mannikko valittiin tutkimuksen
kohteiksi niistd saatavilla olevan Ilapimitanmuutosdatan vuoksi, jota on seurattu
molemmissa tapauksissa jo useita vuosia. Kokeilevia nilamittauksia tehtiin lepélld ja
mannylla Helsingissd. Mannyn mittaussarja tehtiin SMEAR 2-aseman méannyista elokuussa
28.8 — 2.9.2011 keréatyilla nilapaloilla ja neulasnaytteilla.

4.2 Vesipotentiaalimittaukset

Vesipotentiaalia mitattiin Helsingissa kolme kertaa péivassa, aamulla, puolenpaivén aikaan
ja kovimman haihdutuksen aikaan. Kesan aikana vesipotentiaalia mitattiin pari kertaa myos
illalla ja yolla. Aamumittauksissa pyrkimyksena oli saada vesipotentiaaliarvo ennen
haihdutuksen alkamista. Lepalla tehdyissa mittauksissa lahes aina puun haihdutus oli
kuitenkin ehtinyt alkaa ennen aamumittausten suorittamista. Mannyn neulasten
aamumittaukset Hyytidlassa tehtiin aikaisemmin, juuri paivan haihdutuksen alkaessa.
Mannylla tehdyt vesipotentiaalimittaukset tehtiin kaksi kertaa paivassa, paivan
alhaisimman ja kovimman haihdutuksen aikaan. Alhaisimman ja kovimman haihdutuksen
mittauksilla pyrittiin  selvittdmaan vesipotentiaalin vuorokautisia &aripditd. Paivan
haihdutuksen alkamisen ja kovimman haihdutuksen aika saatiin selville puun
lapimitanmuutosdatasta. Haihdutus oli alhaisimmillaan noin klo 7 aamulla ja se oli
suurimmillaan noin klo 15.
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Helsingin mittauksissa pilaritervalepista kerattiin painemittauksiin aina kaksi lehted erillisiin
suljettaviin pienikokoisiin minigrip-pusseihin. Kolmas lehti otettiin mukaan niin ik&én
vastaavaan erilliseen pussiin vesipitoisuusmittausta varten. My6hemmin otettiin
kolmannen lehden mukana myos neljés lehti lehden osmoottisen vahvuuden selvittdmiseksi.
Lepistd kerétyt lehdet olivat totuttautuneet pussin siséiseen kosteuteen useita tunteja
ennen irrottamista puusta. Mitattavat lehdet asetettiin pussiin totuttautumaan aina heti
edellisen mittauksen aikoihin. Lehdet eivat siis paésseet haihduttamaan tuona noin
kolmena tuntina, mikd on ollut ajanjakso ndiden mittausten valilla. Aamulla tehty
mittauslehti oli totuttautunut pussiin edellisen péivan viimeisestd mittausajankohdasta
lahtien. Pussit asetettiin lehtien p&alle pussin suu mahdollisimman suljettuna. Myos
Hyytidlan mannyisté keratyt neulaset keréttiin suljettaviin minigrip-pusseihin, joihin otettiin
aina kymmenkunta neulasta painemittaukseen. Neulaset totuttautuivat pussin sisaltoén 15
minuuttia ennen kerddmistd, jotta saatava tulos paineesta kuvaisi lehden ksyleemin
vesipotentiaalia eik& lehden kokonaispotentiaalia (Turner 1988). My6s neulasista otettiin
jokaisella kerdyskerralla osa punnitukseen vesipitoisuuden selvittdmiseksi. Lehtien
vesipitoisuus selvitettiin punnitsemalla lehdet tuoreena, eli juuri pussista otettuna, ja
kuivatuksen jalkeen. Kuivatus tehtiin pitdmalla lehti& [ampokaapissa 70 °C- asteessa 48 h.

Vesipotentiaalimittauksia tehtéessa noudatettiin samoja menetelmid, kuten Turner (1988)
on julkaisussaan kuvaillut. Vesipotentiaalimittaukset tehtiin ns. painekammiolla (1505D
Pressure Chamber Instrument, PMS Instrument Company, Albany, USA). Seka lepan lehdista
ettd mannyn neulasista leikattiin teravalla kirurginveitselld tuore leikkauspinta juuri ennen
painemittausta. Mittaus tehtiin mahdollisimman nopeasti pussista ottamisen jalkeen, jotta
huoneenilman kosteus ei ehtisi vaikuttaa lehden vesipitoisuuteen. Painetta laskettiin
tasaisesti kunnes leikkauspintaan alkoi ilmestyéa lehden ksyleemista vetté. Neulasia otettiin
painemittauksiin useampi silla niiden leikkauspinnasta valuva pihka vaikeuttaa neulasen
ksyleemistd tulevan veden havainnoimista. Neulasten painearvot muodostettiin viiden
varman mittauksen keskiarvosta. Painemittaukset lepan lehdistd tehtiin tunnin sisalla
kerdyshetkestd. Neulasten paineiden mittaukset tehtin 1 - 1,5 tunnin péaasta
kerayshetkesta.

Hyytidlan SMEAR 2-asemalla tehdyissa mittauksissa on mitattu kolmea eri mantya. Tassa
tutkimuksessa viralliset vesipotentiaalin mittauspuut ovat “puu 1” ja "puu 2”. Nama
numeroinnit ovat samat kuin naistd puista SMEAR2-tutkimusasemalta saatavissa
lapimittadatoissa, eli puu nro 1 tarkoittaa kaksihaaraista mantyd mittaustornin edessa ja
nro 2 paksumpaa mantyd mittaustornin takana. Naissa puissa myos sijaitsevat lapimitan
muutoksia mittaavat anturit. "Nilapuu” tarkoittaa mantyd, josta on keratty neulas- ja
nilandytteet niiden osmoottisen vahvuuden tutkimiseen. Nilapuun
vesipotentiaalimittaukset poikkeavat puiden 1 ja 2 vesipotentiaalimittauksista siten, etta
havainnot on tehty valilla vain kahden mittauksen perusteella. Lisaksi yksi mittausajankohta
puuttuu siitd kokonaan. Nilapuun vesipotentiaalimittausten oli alun perin tarkoitus vain
antaa karkeasti tukea puiden 1 ja 2 mittauksille. Puilla 1 ja 2 havaintoja oli aina viisi, mika
lisdé niiden vesipotentiaaliarvojen luotettavuutta nilapuuhun verrattuna.
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Tulosten tarkastelussa kaytetddn ksyleemin paineista késitettd “lehden vesipotentiaali”
tai "neulasten vesipotentiaali”, silla paineet k&ytdnndsséd kuvaavat lehden ksyleemin
vesipotentiaalia.

4.3 Ksyleemin lapimitanmuutosten mittaukset

Puiden l&pimitan muutoksia on seurattu sekd Helsingin pilaritervalepilla ettd Hyytialan
mannyilld jo useita vuosia. L&pimittaa seurataan herkilld jousiantureilla (LVDT; malli
AX/5.0/5; Solartron inc. Bognor Regis, West Sussex, UK), jotka on kiinnitetty lepilla noin
metrin korkeuteen ja méannyill& reilun kahden metrin korkeuden lisdksi noin 10 metrin
korkeuteen. Antureita on yhdessa kohtaa aina kaksi kappaletta, ksyleemi& seka nilaa vasten.
Ksyleemid mittaavan anturin paa tukeutuu ksyleemiin kiinnitettyyn pieneen ruuviin, ja nilaa
mittaava anturi lepd& kuoren pintaa vasten. Anturit mittaavat |&pimitan muutoksia lepilla
kahden ja méannyill& viiden minuutin vélein. Samoista puuyksilgistd samalla menetelmalla
tehtyihin lapimitanmuutosmittauksiin perustuen on julkaistu aiemmin useita artikkeleita
(esim. Sevanto ym. 2002). Lapimitan muutoksista saatavaa dataa hy6ddynnettiin
tarkastelemalla ksyleemin [&pimitan muutoksia kerdysajankohdan ajalta.

4.4 Esikoe nilapaloilla

Helsingin nilamittausten pé&éatarkoitus oli 10ytdd sopiva menetelm& nilandytteiden
kerédmiseen ja osmoottisen vahvuuden mittaamiseen. Niinpa nilapaloja kerattiin lepasta ja
mannysta satunnaisesti eri puista valiten. Tavoitteena oli riittdvan ndytemadran saaminen
ja luotettavien tulosten loytaminen. Tassa nilapaloja keréttiin erikokoisina, eri aikoihin
paivastd ja eri kohdista oksia. Nilapalojen pituus vaihteli 1-3 cm vélilla ja niiden leveys ol
aina noin 1 cm. Nilapaloja kerattiin oksista silld niiden kerd&minen aiheuttaisi runkoon
suurta vahinkoa. Niita kerattiin useimmiten oksan karjestéd sen kantaa kohti. Talla yritettiin
I0ytdd johdonmukaisuutta mitatuissa osmoottisissa vahvuuksissa. Sekd lepastd ettd
mannysta on tastd vaiheesta joitakin tuloksia. Mannysta tuloksia on kattavammin, silla
nilapalojen irrottaminen siitd oli selkedmpad ja helpompaa kuin lepésté. Nilapaloista tehtiin
koemittauksia liuoksilla, joissa kéaytettiin EDTA-liuosta ja tislattua vettd. Naiden
menetelmien vertailusta on enemmén “Nilan mittausmenetelmien taustaa”-osiossa. Tassa
tutkimuksessa paadyttiin  kuitenkin kayttdmaan mekaanista naytteiden erottelua
nilapaloista, silla liuotusmenetelmien kayttd ei tuottanut toivottua tulosta ja mekaanisella
erottelutavalla on mahdollista katevasti kasitelld useita naytteita kerralla. Lisaksi,
mekaanisesti eroteltuun naytteeseen ei tarvitse lisata ylimaaraista vaan nayte on taysin
nilapalan omia yhdisteita ja nestetta, kuten myds Devaux ym. (2009) ovat todenneet.

Nilapalat keréttiin irrottamalla oksa ensin puusta ja sitten kirurgin veitsella leikaten. Kuorta
poistettiin palan paaltda mahdollisimman paljon, mutta kuitenkin varoen nilan poistamista.
Palat leikattiin 1-2 cm pituisiksi silld ne kerattiin suunnilleen vastaavan kokoisiin putkiin.
Putket olivat pienia, silla tassa vaiheessa kaikki mahdolliset vesipitoisuuteen vaikuttavat
tekijat haluttiin sulkea pois. Nilapalat eivat putkien sisalla paédsseet suuresti reagoimaan
ilman kanssa, ja niiden vesipitoisuus siis pysyisi samana kuin putkeen laitettaessa.
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Nilapalat otettiin juuri ennen ja&dytysta pois putkista ja asetettiin teréksiseen mukiin.
Varsinainen jaadytys tehtiin kaatamalla nestemaéistd typped mukiin palojen paalle. Palat
otettiin mukista jaadytyksen jélkeen noin kahdeksi minuutiksi huoneenlampd6n sulamaan.
Téaman jalkeen ne asetettiin suodattimilla varustettuihin Eppendorf-putkiin, joita tarvitaan
sentrifugia kéytettéessa. Paloja asetettiin kaksi noin 1 cm kokoista kappaletta yhté putkea
kohti heti, kun ne sulaessaan alkoivat antaa periksi, ja olivat siis asetettavissa putkiin. Palat
vietiin sentrifugiin (Heraeus Fresco 17 Centrifuge, Thermo Scientific, Massachusetts, USA),
jossa niita kaytettiin tassd vaiheessa tutkimusta 13000 g viiden minuutin ajan. Sentrifugin
jélkeen Eppendorf-putken pohjalla oli vaihteleva maaréa punertavaa naytetta.

Kuva 11. Tutkimuksessa kaytetty sentrifugi Kuva 12. Osmometri

Osmoottisen vahvuuden mittaus osmometrilld (Osmomat 030 cryoscopic osmometer,
Gonotec, Berlin, DE) tehtiin sentrifugin jalkeen mahdollisimman nopeasti eli noin 15
minuutissa. Naytteet oli siirrettava pipetilld Eppendorf-putkista osmometrissa kéytettéviin
putkiin. Pipetteja oli kdytossé useita silla ne taytyi huuhdella jokaisen siirron jélkeen ja
huuhteluvesi ei tullut pipetin siséltd heti pois. N&in pienilla ndytemaarilla pienenkin
vesipitoisuuden muutoksen peldttiin vaikuttavan ndytteen osmoottiseen vahvuuteen.
Osmometri oli kalibroitu tislatulla vedelld ja 300 mmol/kg kalibrointiliuoksella.

4.5 Lepan lehtien seké esikokeen neulasten osmoottisen vahvuuden

mittaaminen

Myds lepan lehdistd ja ménnyn neulasista mitattiin osmoottista vahvuutta. Lepén lehdista
keré&ttiin ndytteet aina 15.7. saakka painepommin avulla lehden kannasta. Lehti ja&dytettiin,
jonka jalkeen se asetettiin painepommiin. Painetta nostettiin hieman, jolloin lehden
kannasta voitiin pipetilla kerdtd naytettd osmometriin asetettaviin putkiloihin.
Mittausjaksosta 19. — 26.7. eteenpdin ndma mittaukset tehtiin vastaavalla tavalla
nilapalojen kanssa. Kerdtyt neulaset tai lehti asetettiin jaadytettavaén terasmukiin, johon
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kaadettiin nesteméistd typped paalle. Jaatynyt lepdn lehti rikottiin t&ssa vaiheessa
pienemmiksi palasiksi, jotka asetettiin Eppendorf-putkiin. Neulaset leikattiin kahtia ennen
jAadytysta ja asetettiin jaddytyksen jélkeen leikkauspinta alaspéin Eppendorf-putkiin, jotka
kaytettiin sentrifugissa. Naytteet siirrettiin osmometriin mittaukseen aiemmin kuvatulla
tavalla. Hyytiélassé tehdyssé huolellisessa mittaussarjassa neulaset preparoitiin ennen
osmoottisen vahvuuden mittaamista hieman eri tavalla, kuten seuraavasta osiosta kay ilmi.

4.6 Mannyn mittaussarja - nila- ja neulasnaytteiden osmoottinen

vahvuus ja vesipitoisuus

Kesédn aikana Helsingissé tehdyissé kokeissa vakiintui menetelmé& kerété nilanaytteita ja
mitata nilan osmoottista vahvuutta. 29.8. — 2.9.2011 tehtiin Hyyti&lassd SMEAR 2-aseman
mannikossd hyvéksi havaitulla kaytannolld huolellinen mittaussarja nilan osmoottisista
vahvuuksista ja vertailupuiden vesipotentiaalista. Mittausjakso oli viisi pdivaa, jonka aikana
naytteitd kerdttiin samasta puusta kolmesta kohdasta kahtena ajankohtana paivéssa.
Nilapalojen kerd&dminen tehtiin siis paivan haihdutuksen alkamisen aikoihin, jolloin rungon
lapimitta oli vield kutakuinkin yon lukemissa, ja pdivéan kovimman haihdutuksen aikoihin,
jolloin rungon l&pimitta oli pienimmill&an.

Keratyt nilapalat olivat kooltaan 1 cm x 2 cm, ja niité keréattiin kaksi kappaletta osmoottisen
vahvuuden mittaamiseen sekd kolmas pala vesipitoisuuden méaéarittdmiseen. Kolmas pala,
josta madritettiin vesipitoisuus, otettiin kahden muun palan keskelté. Nilapaloja keratessa
oli otettava huomioon nilan vahingoittamisen vaikutus puun toimintaan ja siten myos
tutkimuksen onnistumiseen. Taman vuoksi ndytepaloja ei enempéaé voitu kerdtd. Samasta
syysté nilapalat eri ajanhetkilta ker&ttiin satunnaisesti rungon ympérilta ja pystysuunnassa
noin 20 cm vaihteluvalilt vélttden edellisten kerdyskohtien |&heisyyttd. Palat irrotettiin
puusta pystysuunnassa eli 1 cm leveyssuunnassa nadytettd kohti niin, ettd 6 cm:n pituinen
pala jaettiin kolmeen osaan. Nilapalat kerattiin noin 16, 10 ja 2 metrin korkeudelta.
Ylimméinen pala otettiin vajaan senttimetrin paksuisesta oksasta, keskimmainen
nilandytepala eldvan latvan alapuolelta ja alimmainen pala suunnilleen alimpien
lapimitanmuutosta mittaavien antureiden korkeudelta. Ndmé& anturit sijaitsivat samassa
mannikossa sijaitsevissa samankaltaisissa puissa. Vesipotentiaali- ja l&pimittamittaukset
olivat siis naistda samankaltaisista puista kuin nilandytteet. Ylimmaisen palan kohdalla
irrotettiin koko oksa puusta, josta raaputettiin aluksi pois korkkikuori nilan paalla olevaan
vihredan osaan asti. Taman jalkeen oksasta leikattiin kirurginveitsella kolme 2 cm mittaista
palaa. Latvuksen alapuolelta ja kahden metrin korkeudesta palat irrotettiin luonnollisesti
suoraan rungosta, kun kuori oli ensin palan alueelta poistettu varovasti. Kaikkea kuorta ei
saatu lahtemaan kahden metrin korkeudelta keratyista paloista, silld samalla olisi mukaan
lahtenyt nilaa, joka oli tiukasti kuoressa kiinni. Kuoren maara pyrittiin kuitenkin
mahdollisuuksien mukaan minimoimaan. My6s neulasista kerattiin tassa vaiheessa naytteet
osmoottisen vahvuuden ja vesipitoisuuden mittauksiin.

Heti puusta irrotettua nilapalat asetettiin suljettaviin 5 ml cryo-putkiin (Nunc, Thermo
Scientific, Massachusetts, Yhdysvallat), jotka sailottiin nestetyppipulloon odottamaan
naytteiden preparoimista Helsingissa. Putkiin palat asetettiin heti puusta irrottamisen
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jalkeen ja nestetyppipulloon ne séil6ttiin heti, kun viimeinen néaytepala kolmesta oli keratty
puusta. Tuore- ja kuivapainopunnitukset tehtiin néilla naytteilla paikan paallad Hyytialéssa.
Kuivatus tehtiin uunissa 70 °C-asteessa 48 h. Punnitsemisessa kaytettiin puntarin paalla
petrimaljaa, johon naytteet asetettiin punnituksen ajaksi. Kerétyt nilapalat kuljetettiin
nestetyppipullossa Helsinkiin, jossa ne sdilytettiin -20 °C-asteessa.

Nilapaloista ja neulasista preparoitiin ndytteet ja mitattiin osmoottinen vahvuus kuukauden
kuluttua keréysajankohdasta. Yhden naytteen preparoimiseen kuului useita vaiheita, joten
nilapaloja otettiin pakkasesta kahdeksan kerrallaan. Tdmé& sen vuoksi, jotta ndytteet
paasisivat sulaessaan mahdollisimman nopeasti osmometriin mitattavaksi, ja jotta naytteita
toisaalta olisi jarkevd mé&ara kerralla analysoitavaksi. Naytteet olivat siis olleet
nestetyppipullossa hyvin alhaisessa lampdétilassa, jonka jalkeen pakkasessa -20 °C-asteessa.
Nilapalojen annettiin sulaa huoneenlamma@ssa 15 minuuttia ennen putkien avaamista. Cryo-
putkista palat siirrettiin seuraavaksi suodattimella varustettuihin Eppendorf-putkiin. Ennen
jalkimmaisiin putkiin asettamista, eli ennen sentrifugia, palat kuitenkin vield punnittiin.
Yhteen putkeen asetettiin aina yksi 1 cm x 2 cm pala. Nilapalat olivat sentrifugissa 10
minuuttia (14000 g), kuten julkaisussa Devaux ym. (2009).

Sentrifugista saatiin reilusti kullanruskeaa ndytettd osmometriin mitattavaksi. Seuraavaksi
nadytteet siirrettiin pipetilla Eppendorf-putkista osmometriin asetettaviin putkiin. Jokaiselle
ndytteelle oli siirtoa varten oma kuiva pipetti, jotta huuhteluvesi pipetin siséll ei vaikuttaisi
ndytteen osmoottiseen vahvuuteen. Jokaiseen osmometriin asetettavaan naytteeseen
mitattiin saman verran naytettd. Tama naytemé&ard oli merkitty valmiiksi pipetteihin, ja
pipeteiksi oli valittu samanmuotoiset ja —kokoiset pipetit. Osmometriin asetettavan
ndytteen paino oli noin 80 mg. Naytemaaraa ei punnittu naytteiden kohdalla erikseen, silla
pienilla ndytemdaarien eroavaisuuksilla ei koemittausten perusteella havaittu tulokseen
olevan vaikutusta. Eppendorf-putkien suodattimien péaalle jadneet nilapalat myés punnittiin
osmometriin asetettavia naytteita preparoitaessa. Osmometri oli kalibroitu tislatun veden
ja 300 mmol/kg kalibrointiliuoksen mukaan, kuten laitteen ohjeessa oli neuvottu.
Osmometrin sensori huuhdeltiin tislatulla vedelld ja kuivattiin jokaisen mittauksen jalkeen.
Seka kerdysvaiheessa ettd analysointi- ja mittausvaiheessa néytteitd kasiteltiin
suojahansikkain nadytteeseen kuulumattomien epépuhtauksien valttamiseksi. Kahdeksan
naytteen matka pakastimesta sentrifugin kautta osmometriin kesti yhteensa aina noin 1 h
15 min.

Myos keratyista neulasista mitattiin osmoottinen vahvuus. Talldin neulaset leikattiin niiden
sulaessa kahtia ja asetettiin Eppendorf-putkiin leikkauspinta alaspéin. Yhteen Eppendorf-
putkeen asetettiin aina viisi paria neulasia, joista sai reilusti kirkkaanvarista naytettd. Myds
neulaset punnittiin ennen ja jalkeen sentrifugilla kdyton. Neulaset kavivat sentrifugissa
saman ohjelman kuin aiemmin mainitut nilapalat, 10 min 14000 g.

4.7 Tilastolliset menetelmat

Tutkimuksessa tarkasteltin myds kahden muuttujan valistd lineaarista riippuvuutta.
Tuloksia arvioitiin muuttujien muodostamasta pisteparvesta selitysasteen ja tilastollista
merkitsevyyttd kuvaavan p-arvon avulla. Merkitsevyytta tarkasteltiin korrelaatiokertoimen
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kaksisuuntaisena testind. Suuntaa antavana merkitsevyystasona pidettiin yleisesti kdytettya
p < 0,05. Korrelaatiokertoimen testaus tehtiin SPSS 15.0-tilasto-ohjelmalla.

5 Tulokset

5.1 Esikoe nilapaloilla

Esikokeen tarkoituksena oli 16ytad toimiva nilandytteiden mittausmenetelma seka selvittaa
siihen ja nilandytteiden kerddmiseen vaikuttavia tekijoitd. Kuten ”Johdanto”-luvussa on
kerrottu, vesi liikkuu ksyleemissé kohti pienempaa vesipotentiaalia eli alhaisempaa painetta.
Nila taas mukautuu nopeasti ksyleemin vesipotentiaalin muutoksiin (H6Ittd ym. 2006).
Nilandytteiden koemittauksia tehtiin oksilla, ja ndiden mittausjarjestelyisséd pyrittiin
soveltamaan edelld mainittuja oletuksia. Oksan haihduttavia osia kohti mentéessa
ksyleemin vesipotentiaalin tulisi siis laskea ja nilan vesipotentiaalin mukautua néihin
muutoksiin  korkeammalla osmoottisella vahvuudella. Ja&dyttamattomista nilapaloista
saatiin vain vahan havaintoja ja joissain naissé havainnoissa naytettd on saatu kerattya vain
vahainen maara. Naytteen kerddmisen hankaluus jaaddyttamattomista nilapaloista oli yksi
syy, miksi tdssd tutkimuksessa péaadyttiin kayttdméan nilapalojen jaadytystd ennen
naytteen erottelua sentrifugilla.

Taulukko 2. Eri kohdista mannynoksia mitattujen nilan (A1 - A4) ja neulasten (N1 ja N2) osmoottisten
vahvuuksien keskiarvot. Nilandytteissd numerot kuvaavat naytteen sijaintia oksassa niin, ettd 1 on l&hinna
oksan karked ja 4 lahinnd oksan kantaa. Symboli "A” viittaa jaadytyskasittelyyn ennen naytteen
preparointia. "Liitteet”-osiossa on tarkemmin néhtévissa nila- ja neulasnaytteiden sijainnit oksissa (liitteet 1-8).
Liitteissa on kaytdssa samat symbolit kuin alla olevassa taulukossa. Sijaintien A1, A2 ja A4 keskiarvo muodostuu
10 havainnosta. Muiden sijaintien keskiarvoissa havaintoja on 4-6.

ndytteen sijainti Al A2 A3 Ad N1 N2

osmoottinen 0,544 0,521 0,498 0,511 0,626 0,616
vahvuus, mol/kg

Tulokset naistd mittauksista ndyttéisivdt noudattavan teoriapohjaa, jossa nilan
vesipotentiaali mukautuu ksyleemin vesipotentiaalin muutoksiin. L&himpéané oksan kérked
on aina suurin osmoottinen vahvuus ja oksissa on useimmiten ndhtdvissa gradientti oksan
karjestd kantaan, kuten taulukon 2 keskiarvoista voi jo nahd&d. Neulasten osmoottiset
vahvuudet ovat aina korkeammat kuin nilassa, kuten myds Liesche ja Schulz (2012) ovat
havainneet. Liitteissd 1-8 on tarkemmin nahtévisséa oksista kerattyjen nilapalojen ja
neulasnéytteiden sijainnit. Na&issd kokeellisissa mittauksissa my6s havaittiin, etta
osmometristé saatu arvo ei sulamisen jalkeen merkittavasti muutu, eikd mittaamiseen siten
naytteen sulamisen jalkeen ole suurta kiirettd. Devaux ym. (2009) my6s havaitsivat
tutkimuksessaan, ettei sokereiden maaré ja laatu muuttunut vastaavissa naytteissd 24
tunnin aikana.
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Esikokeen mittauksissa tarkasteltiin myds mahdollisia osmometrilld saataviin tuloksiin
vaikuttavia asioita, kuten ndytteen méaarén vaikutusta mittaustuloksiin. Tassa vaiheessa
nilandytteiden mittauksissa oli vield paljon epévarmuuksia, joita téllaisilla koemittauksilla
pyrittiin sulkemaan pois. Kokeissa tarkasteltiin mygs, saadaanko samasta kohdasta nilaa
my0s samanlaisia arvoja eri naytteissd. Oksan kerdyskohdasta johtuvat arvojen
vaihtelevuudet nayttavat olevan kuitenkin suurempia kuin ndytteen madarasta johtuvat
eroavaisuudet (liitteet 1-4). Koemittauksissa samasta kohdasta nilaa tuli samanlaisia arvoja
ja naytemadran vaihtelulla ei ollut suurta vaikutusta. Naytemaaralla naytti olevan
vaikutusta silloin, kun osmometriin saatava ndytemaara oli lahelld mittauksen onnistumisen
minimirajaa eli 15 pl.

Taulukko 3. Paivan eri aikoina kerdttyjen lepdn ja mannyn nilanaytteiden koemittaus ja kaulauskoe.
Nilanaytteissa numerot kuvaavat ndytteen sijaintia oksassa niin, ettd 1 on l&hinna oksan karked ja 3 lahinna
oksan kantaa. "Yl&puoli” on oksan karjen puolella ja "alapuoli” oksan kannan puolella kaulausta. 25.7.
iltapaivalla keratyt nilandytteet 1 ja 2 jouduttiin yhdistdimaan vahaisen ndytemaéran vuoksi. Nilapalat on ensin
jaédytetty ja naytteet sitten eroteltu nilapaloista sentrifugilla. Aamun sek& puoli- ja iltapdivan nilapalat on
keratty samasta puusta eri oksista. Oksat ovat olleet samankaltaisia.

25.7. Leppa 26.7. Leppa Manty
Osmoottinen Osmoottinen  Osmoottinen
vahvuus, vahvuus, vahvuus,
mol/kg mol/kg mol/kg
Aamu 1 0.472 0.420 0.600
2 0.452 0.408 0.568
3 0.443
Puolipdiva | 1 0.384 0.434 0.584
2 0.494 0.450 0.598
3 0.453
lItapdiva 1+2 0.544 X 0.626
X 0.649
Kaulaus ylapuoli  0.472 0.470 0.678
alapuoli  0.445 0.457 0.616

Taulukossa 3 on esimerkki nilapaloilla tehdystd koemittauksesta. Lepdn ja mé&nnyn
nilapalojen osmoottisissa vahvuuksissa 25. ja 26.7. ei paivdn mittaan ilmene selkedd
gradienttia oksan kérjestd kantaan. Mannyn nilapalojen osmoottiset vahvuudet ovat
kuitenkin selkedsti suuremmat verrattuna leppdan. Naina paivina tehdyissé kaulauskokeissa
sen sijaan nayttaisi olevan johdonmukaisuutta lepalla ja mannylla, silla kaikissa tapauksissa
kaulauksen ylapuolelle jddneen néytteen arvo oli korkeampi. Kaulauksen ylapuolelle jai
oksassa olevat neulaset ja alapuolelle vain sen vartta, joten ylapuolella olevaan nilaan
ajateltiin kenties kerdytyvén nilassa kuljetettavia sokereita. Tamé kaulauskoe jéi kuitenkin
ainoaksi, joten suurempia johtop&atoksia naisté tuloksista ei kannata tehda.

5.2 Ksyleemin vesipotentiaali pilaritervalepalla

Lepdn vesipotentiaalimittaukset toimivat sekd koesarjana ettd mannylla tehtyjen
mittausten vertailukohtana selvitettdessé vesipotentiaalin ja [apimitan muutosten yhteytta.
Seuraavissa osioissa on nahtdvissa aikasarjakuvaajia pilaritervalepan ksyleemin lapimitasta
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seka sen vesipotentiaalista ja lehden osmoottisesta vahvuudesta, silla nailla on aiemmin
havaittu sddnndnmukaista vuorokautista kayttaytymisté (Perdméki ym. 2001, Peltier ym.
1997). Aikasarjakuvaajilla pyritddn ymmaéartamaan myoés olosuhteiden vaikutusta néihin
muuttujiin.
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Kuva 13. Lehdesta mitattu vesipotentiaali ja lapimitta tervalepalla tehdyissa mittauksissa. Kuvan muuttujien
yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,4O7; n=47; p<0,01.

Lepdn vesipotentiaalin on aiemmin havaittu seuraavan kohtalaisen hyvin haihdunnan
muutoksia (Eschenbach ja Kappen 1999). Lepédn lehden vesipotentiaali seurasi [&pimitan
kayttaytymistd kohtalaisesti tai hyvin kaikkien mittausjaksojen aikana myds téssa
tutkimuksessa. Valilla vesipotentiaalin ja l&pimittojen muutokset sopivat yhteen jopa
erinomaisesti (kuva 17). Joidenkin mittausjaksojen aikana (kuvat 16 ja 20) taas
vesipotentiaalin ja l&pimittojen yhteys ei ollut yhta yksiselitteinen. Vaihteluun voivat
vaikuttaa maan vesipitoisuuden vaihtelut (kuva 19) tai mitattavien lehtien pieni otos.
Mittausten mukaan kuitenkin lapimitan muutosten ja lehden vesipotentiaalin valilla on
selked yhteys (kuva 13).

Lehden vesipotentiaali sek& osmoottiset vahvuudet on aikasarjakuvaajissa kuvattu pylvéilla,
jotta niiden kayttaytyminen olisi paremmin hahmotettavissa, vaikka ne tosiasiassa ovat
kahden yksittdisen havainnon keskiarvoja. Mittausten hajontaa on nahtévissé kahdelta
mittausjaksolta kuvassa 21. L&pimitta on kuvaajissa suoraan mittalaitteesta saatavassa
yksikdssd millivolteissa. Tassé yhteydessd ollaan absoluuttisten arvojen sijaan
kiinnostuneita [apimittojen kayttaytymisesta.

——Ipm, ksyleemi ~ ———paine, ksyleemi 30.6. ——Ipm, ksyleemi ——Ildmpétila 30.6.

120 | 5 120 - 13
118

/"-q\’l et 218 Y
% 1s T 116 - L 19 Y
E \\v\ il b e 0 &
£ 14 7 @ £ 14 - M —— .8
\ / - E 3
8112 r1s g2 25 8
= L8
. \V"‘\ /,,(-""/ el W P
"4 - -85 2
- y
3

paine, bar

108

ﬁﬁﬁﬁﬁﬁﬁ

klo klo
Kuva 14. Lepan lehdesta mitattu vesipotentiaali Kuva 15. Rungon lapimitan ja lampétilan muutos
(punainen pylvas) ja rungon l&pimitan muutos paivan aikana 30.6.

paivan aikana 30.6.
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Lampotilakuvaajista (esim. kuva 18) voidaan ndhda ettd lapimitta seuraa mittausjakson
aikana vahvasti VPD:n muutoksia, silla VPD on kytkoksissé lampotilaan. Teoriapohjan
mukaan transpiraatiokin seuraa VPD:n muutoksia ("Tutkimuksen teoreettinen viitekehys”
kuva 2). Paivina, jolloin lampdtila on hellelukemissa, haihdutuksen ollessa suurempi myos
lapimitta ja lehden vesipotentiaali ovat alhaisemmat. Vastaavasti taas sateisina péiving,
kuten 12. — 13.7. (kuva 17), seka lapimitan etta vesipotentiaalin arvot ovat huomattavasti
korkeammat ja pdivan vaihteluvali on huomattavasti pienempi. Kuvan 14 paiva 30.6. oli
helteinen eikd vettd ollut satanut useaan péivéaén. Rungon lapimitta seuraa tuolloin
l[Ampotilan muuttumista aina paivan kuumimpaan hetkeen saakka. lehden vesipotentiaali
mukailee lapimitan muutoksia mutta nayttaisi siltd, etta lehden reaktio olosuhteisiin nakyy
muutamaa tuntia rungon lapimittaa aiemmin. Paivind 4. ja 5.7. (kuva 16) lehden
vesipotentiaali ei muutu lapimitan kanssa samassa suhteessa. Naité paivia edelsi ainakin
kolme hellepéaivad. Alhaisin vesipotentiaaliarvo osuu sopivasti [Apimitan alhaisimman arvon
kohtaan kuvissa 16 ja 17. Tama johtuu myo6s siitd, ettd naytelehti on keratty juuri
alhaisimman l&pimitan aikoihin. Kahden viimeisen vesipotentiaalimittauksen valilld on 8.7.
vain kaksi tuntia eroa, mistd voi johtua niiden samankaltainen arvo. Tuo sama paiva oli
mya@s jakson lampimin.
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Kuva 16. Lepan lehdest4 mitattu vesipotentiaali Kuva 17. Lepan lehdesté mitattu vesipotentiaali
(punainen pylvas) ja rungon lapimitan muutos 4. — (punainen pylvas) ja rungon lapimitan muutos 11.
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Kuva 18. Lepan Ilapimitan ja lampétilan Kuva 19. Maan kosteus (m,,*/m,’ eli veden tilavuus
kayttaytyminen jaksojen 4. — 8.7. ja 11. - 15.7. maatilavuudesta) kasvualustalla 10 cm syvyydella
aikana mittausjaksojen 4. — 8.7.; 11. - 15.7. ja 19. — 26.7.

aikana
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Kuvan 17 mittausjaksolla tehtiin 11.7. ja 12.7. iltamittaus sek& 12.7. iltamittauksen lisaksi
kaksi yomittausta. Molempina paivind aamumittaus jatettiin valiin. L&pimitta nayttaisi
seuraavan lampdtilan muutoksia aina 11.7. iltaan asti, jolloin s&& alkoi muuttua sateiseksi
(kuva 18). Lapimitta nayttdisi siis erkanevan lampotilakuvaajasta ainakin kovalla
haihdutuksella, kuten 30.6., ja kosteammissa olosuhteissa, kuten 11.7. Ensimmadinen
vesipotentiaalimittaus 11.7., joka oli noin klo 14:30, seka l&apimitan arvo ovat suunnilleen
samalla tasolla kuin aiempien mittausjaksojen hellepdivien lukemat. Paiva 12.7. alkoi
aamun jalkeen poutaantua, mink& vuoksi alhaisin lehden vesipotentiaalin lukema havaitaan
vasta klo 18:30 aikoihin. Yomittaukset ndyttavat ksyleemin jannityksen olevan tuona yona
tasaisesti noin -2 bar. Echenbach ja Kappen (1999) saivat tervalepélla korkeimmaksi lehden
vesipotentiaalin arvoksi noin -3 bar ja Peltier ym. (1997) noin -2 bar, joten néiden tulosten
valossa havaittu korkea vesipotentiaalin lukema voi hyvinkin olla mahdollinen.
Yomittauksilla padstaan téssa tutkimuksessa ensimmaisté kertaa tarkastelemaan tilannetta,
jossa rungon vuorokautiset vesivarastot ovat olosuhteiden mukaan taytettynd eika
haihduntaa suuresti tapahdu. Sateinen viikko nostaa lapimitan pdivdn minimi- ja
maksimitasoa hellepéivien lukemista. Sateisen viikon my6té rungon sisdiset vesivarastot
ehtivat kertyd jonkin verran, mikd nékyy korkeampana l&pimitan maksimitasona eli
korkeampana yo6llisend tasona.

Paivat 13. ja 14.7. (kuva 17) olivat olosuhteiltaan samankaltaisia péivid mutta lapimitta
kayttaytyy niiden aikana eri tavalla. Jalkimmaéisen paivan lapimitan alhaisemmat arvot
saattaisivat johtua rungon siséisten vesivarastojen vdhenemisestd. My6s viimeksi mainitun
paivén yotaso on selvasti edellisen yon tasoa alempana. Lehden vesipotentiaali nayttéisi
seuraavan l&pimitan muutoksia erinomaisesti mittausjaksolla 11. — 15.7. Mittausjakson
aikana ei lapimitan ja lehden vesipotentiaalin valilla ole juurikaan viivettd. Myos eri paivien
vélilla lehden vesipotentiaali vaihtelee lapimitan kanssa oikeanndkoisessa suhteessa.
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Kuva 20. Lepan lehdesta mitattu vesipotentiaali Kuva 21. Vesipotentiaalimittausten hajonta
(punainen pylvas) ja rungon lapimitan muutos 19. mittausjaksoilla 11. — 15.7. ja 19. — 26.7.

-22.7.ja25.-26.7.

Lapimitan maksimitaso on mittausjakson 19. — 26.7. (kuva 20) alussa suunnilleen samalla
tasolla kuin sateisena mittausjaksona 11. — 15.7. (kuva 17). Tuo maksimi- ja minimitaso
laskee hellepéivien my6ta ja nousee taas 23.7 esiintyneiden sateiden myo6ta. Lehden
vesipotentiaali sen sijaan ei kayttaydy yhta johdonmukaisesti. Paivan 20.7. lehden
vesipotentiaali on alhaisempi kuin seuraavina paivind, joina myos lampétila oli korkeampi ja
lapimitan arvot alhaisemmat. Péivan 21.7. lehden vesipotentiaali on pdivan kuumimpaan
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aikaan ldhes aamun tasolla, mik& voi myo6s johtua ilmarakojen toiminnasta. Mitatut lepat
kasvoivat ruukkumaisella kasvualustalla, kuten kaupunkipuille on tyypillistda. Maan
vesipitoisuus tuolla kohtaa voi kayttaytyd eri tavalla kuin alustalla, jossa satava vesi voi
imeytyd maahan laajemmalla alalla. Maan kosteuden vaikutusta vesipotentiaaliin on
kuitenkin tall4 aineistolla vaikea arvioida, silld maan vesipotentiaali tai |&pimitta eivat
johdonmukaisesti ndyttaisi muuttuvan ainakaan pintamaan kosteuden mukaan (kuva 19).
Pintamaan kosteus koko ajan laskee mittausjaksojen aikana ja on alimmillaan kuvan 20
jakson aikana. Kuivemmat olosuhteet saattaisivat kuitenkin olla osasyynd lehden
vesipotentiaalin epdjohdonmukaiselle kayttaytymiselle tuolla mittausjaksolla.

5.3 Tervalepan lehtien osmoottinen vahvuus
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Kuva 22. Lepan lapimitta ja saman puun lehden Kuva 23. Lepan lapimitta ja saman puun lehden
osmoottinen vahvuus 30.6. osmoottinen vahvuus 4. - 8.7.
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Kuva 24. Lepan lapimitta ja saman puun lehden Kuva 25. Lepén l&pimitta ja sen lehden
osmoottinen vahvuus 11. — 15.7. osmoottinen vahvuus 19. — 26.7.

Osmoottinen vahvuus on pienin useimmiten aamuisin. Se vaihtelee kaikilla esitellyilla
mittausjaksoilla valilla 0,320 — 0,570 mol/kg. Useimmiten péivan aikana saatu korkein arvo
on 0,45 — 0,5 mol/kg. Paivan maksimiarvo on suurimmillaan kuumina poutapdiving ja
pienimmilldan sateisina paivind. Useimpina péivind korkein mitattu osmoottinen vahvuus
sattuu lahelle 1apimitan alhaisimpia lukemia. Illalla ja yolla (kuva 24) tehdyissd mittauksissa
osmoottinen vahvuus on kuitenkin noussut tasaisesti iltaa kohti ja on tuolloin ollut
suurimmillaan y6lla. Useampi téllainen mittaussarja olisi todenndkoisesti antanut
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paremman kasityksen paivdn maksimiarvoista. Lehtien osmoottinen vahvuus muuttuu
kuitenkin eri tavalla esimerkiksi 30.6, jolloin se on suurimmillaan selvasti ennen pdivén
maksimihaihdutuksia ja ndyttaisi pienenevén iltaa kohti (kuva 22). Mittausjaksoilla 4. — 8.7.
ja 11. — 15.7. lehtien osmoottinen vahvuus kasvaa iltaa kohden ja tasaantuu yfaikaan
(kuvat 23 ja 24). Osmoottisen vahvuuden muutos taas nayttaisi sattumanvaraiselta 19. —
26.7. (kuva 25).
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Kuva 26. Lepan lehden osmoottisen vahvuuden ja Kuva  27. Lehden  vesipotentiaalin ja

vesipotentiaalin riippuvuus 6. — 15.7. ja 19. — 26.7.
Kuvan muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus:
R?=0,008; n=42; p=0,585.

vesipitoisuuden riippuvuus toisistaan 6. — 15.7. ja
19. — 26.7. vélisend aikana. Kuvan muuttujien

. . . 2,
yhteisvaihtelun voimakkuus: R°=0,103; n=42;
p<0,05.
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Kuva 28. Lehden osmoottisen vahvuuden ja

vesipitoisuuden riippuvuus mittausjaksoilla 6. —15.7.

ja 19. — 26.7. Kuvan muuttujien yhteisvaihtelun

voimakkuus: R>=0,029; n=42; p=0,279.

Tervalepdlla tehdyissdé mittauksissa lehtien osmoottiselle vahvuudelle ja lehden
vesipotentiaalille ei I0ydetty mink&anlaista yhteyttd (kuva 26). Suurempi jannitys lehden
ksyleemissa tarkoittaa pienempéa vesipotentiaalia, jolloin ymparoéivien solujen tulisi myos
laskea omaa osmoottista potentiaaliaan turgor-paineen pitdmiseksi yll& (Peltier ym. 1997).
Tama osmoottisen potentiaalin lasku saataisiin aikaiseksi nostamalla solujen osmoottista
vahvuutta. Jonkinlainen yhteys osmoottisen vahvuuden ja vesipotentiaalin valilla siis
oletusten mukaan tulisi olla. Lehtien osmoottisessa vahvuudessa on kuitenkin
aikasarjakuvaajien perusteella nghtavissd johdonmukaisuutta ainakin 15.7. asti, silla arvot
usein nousevat paivdn mittaan (kuvat 22-25). Sen sijaan lehden vesipotentiaalin ja
vesipitoisuuden tai vesipitoisuuden ja lehden osmoottisen vahvuuden valilla ei talla
aineistolla nayttaisi olevan mainittavaa riippuvuutta (kuvat 27 ja 28).
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5.4 Mannyn mittaussarja

5.4.1 Vesipotentiaali ja lapimitta

# paine (puu 1) vs. [pimitta
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Kuva 29. Neulasten vesipotentiaali ja lapimitta
mannylla nro 1 tehdyissd mittauksissa. Kuvan
muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,879;

# paine (puu 2) vs. |3pimitta
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Kuva 30. Neulasten vesipotentiaali ja lapimitta
mannylla nro 2 tehdyissa mittauksissa. Kuvan
muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,77O;

n=10; p<0,01. n=10; p<0,01.

Neulasten vesipotentiaali seuraa lapimitan muutoksia johdonmukaisesti ja vield molemmilla
mittauspuilla 1 ja 2 samalla tavalla (kuvat 29 ja 30). "Nilapuulla” tehdyt mittaukset ovat
huonompilaatuisia, silld yhden puuttuvan mittaustuloksen liséksi toisessa mittauksessa
(29.8. iltapdiva) ndytemaérad on vahainen sekd naisté naytteistd saatujen arvojen hajonta
suuri (kuva 31). Néité kahta mittausajankohtaa lukuun ottamatta nilapuu seuraa kuitenkin
vahvasti puun nro 2 vesipotentiaalia. Kaikkien kolmen puun vesipotentiaalilla on vahva
riippuvuus, mikd kuvastaa metsikon johdonmukaista kayttaytymistd vallitseviin
olosuhteisiin. Puiden 1 ja 2 vélinen riippuvuus vesipotentiaalimittauksissa on erittdin
voimakas. Neulasten vesipotentiaali seuraa mygs selkeésti ksyleemin l&pimitan muutoksia
eli kaytdnnossa transpiraatiota. Vesipotentiaalimittaukset neulasista nayttaisivat siis
kuvaavan ksyleemin vesipotentiaalia.
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29.8.a 298.i 30.8.230.8.1218 2318 19.a 19 29.a 29.
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Kuva 31. Mannylla tehtyjen Kuva 32. Méantyjen 1 ja 2 sekd ”nilapuun”
vesipotentiaalimittausten hajonta. neulasista mitatun vesipotentiaalin kdyttaytyminen
jakson  aikana.  Symboli  "a” tarkoittaa
aamumittausta (n. klo 6:30 -7:00) ja "i”

iltapaivamittausta (n. klo 15:00).
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Kuva 33. Mannyn nro 1 rungon lapimitta ja Kuva 34. Mannyn nro 2 rungon lapimitta ja
neulasista mitattu vesipotentiaali (punainen pylvés) neulasista mitattu vesipotentiaali (punainen pylvés)
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Kuva 35. Rungon lapimitan (puu 2) ja ilman
l[ampétilan kayttaytyminen jakson aikana.

Kaikkien kolmen puun vesipotentiaali nayttaisi kéyttaytyvan samalla tavalla, aamulla
lukema on pienempi kuin iltapéivalla (kuvat 32-34). Nilapuu seuraa puun nro 2
vesipotentiaalia melko tarkasti 29.8. iltapdivan poikkeavaa mittausta ja 30.8. iltapéivan
puuttuvaa mittausta lukuun ottamatta. Molemmissa puissa 1 ja 2 neulasten vesipotentiaali
on alhaisimmillaan toisena ja kolmantena péivana, jolloin oli viela poutaista. Viikon loppua
kohden neulasten vesipotentiaali alkaa nousta kosteampien olosuhteiden myo6ta.

5.4.2 Nilapalojen ja neulasten osmoottiset vahvuudet

Osmoottiset vahvuudet neulasissa ja nilassa vaihtelevat neulasten vesipotentiaalin kanssa
samalla tavalla (kuva 36). Kun vesipotentiaalin arvot ovat alhaisemmat, myds osmoottiset
vahvuudet neulasissa ja kaikissa nilapaloissa ovat suuremmat. Arvot muuttuvat myés siten
samassa suhteessa, ettd 31.8. sekd neulasten vesipotentiaalin arvo on alhaisimmillaan ett&
kaikkien nilapalojen osmoottiset vahvuudet ovat mittausjaksolla suurimmillaan. Viikon
loppua kohden olosuhteet kavivat sateisemmiksi, mikd nakyy ksyleemissd suurempana
vesipotentiaalina ja néaytteissd pienempind osmoottisina vahvuuksina. Nilapalojen
osmoottiset vahvuudet nayttaisivat jakson viimeisissa mittauksissa lahestyvan samaa arvoa.
Tuolloin, jakson viimeisesséa mittauksessa, neulaset ndyttaisivat kayttaytyvan kuitenkin
hieman eri tavalla. Osmoottiset vahvuudet neulasissa olivat keskipaivalla 0,7 — 0,75 mol/kg
lukuun ottamatta viimeisen paivédn mittauksia, jolloin neulasten osmoottinen vahvuus oli
noin 0,6 mol/kg. Tuona viimeisen& mittauspéivana oli hyvin sateista ja lampdtila oli
alhainen (kuva 35).
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Kuva 36. Mannyn nro 2 neulasten vesipotentiaali ("paine”) sek& nilapuun neulasten ja nilapalojen osmoottiset
vahvuudet. Symboli "a” tarkoittaa aamua ja "i” iltapdivad. Symboli "N” tarkoittaa neulasta ja numerot 1-3
nilapalan sijaintia puussa eli oksan nilaa (1), latvuksen alta keréattya nilaa (2) ja kahden metrin korkeudelta

rungosta kerattya nilaa (3).

Osmoottisen vahvuuden arvot laskevat johdonmukaisesti puuta alaspdin mentdessa (kuva
36). Neulasissa arvot ovat suurimmat, seuraavaksi oksassa, rungossa elavéan latvuksen alla
ja pienimmat arvot ovat rungon alaosassa kahden metrin korkeudella. Alaspéain mentdessa
myo6s paivittdinen vaihtelu pienenee. Voimakkainta paivittdinen vaihtelu ndyttdisi olevan
oksan nilassa. Rungon alaosasta keratyssa nilapalassa vaihtelu ei endd ole yhté selke&a kuin
neulasissa tai muissa nilapaloissa. Kaikkien nilapalojen osmoottisten vahvuuksien minimi- ja
maksimiarvot on saatu samoina mittaushetkind. Myds kaikkien nilapalojen osmoottiset
vahvuudet alkavat laskea viikon loppua kohden. Viikon viimeisissd mittauksissa ne
lahestyvat samansuuruista osmoottista vahvuutta, noin 0,35 — 0,4 mol/kg.

Seuraaviin vertailuihin on otettu pdivien valista kayttdytymistda kuvaamaan puun nro 2
lapimittadata, silla nilapuun neulasten vesipotentiaali seurasi vahvasti puun nro 2
vesipotentiaalia. ja muuttujien riippuvuuskuvaajiin puiden 1 ja 2 paineiden keskiarvo
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Kuva 37. Mannyn nro 2 l&pimitta ja "nilapuun”
neulasen osmoottinen vahvuus. Aamumittaus on
kuvassa nahtdvistd paivittaisistd palkkipareista
vasemmanpuolimmainen.
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Kuva 38. Mannyn nro 2 l&pimitta ja "nilapuun”
oksan nilapalan (nila 1) osmoottinen vahvuus.
Aamumittaus on kuvassa nahtavista paivittaisista
palkkipareista vasemmanpuolimmainen.
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Kuva 39. Mannyn nro 2 lapimitta ja "nilapuun”
elavan latvuksen alapuolelta rungosta kerétyn
nilapalan osmoottinen vahvuus. Aamumittaus on
kuvassa nahtavistd paivittaisista palkkipareista
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Kuva 40. Mannyn nro 2 l&pimitta ja "nilapuun”
rungosta kahden metrin korkeudelta kerétyn
nilapalan osmoottinen vahvuus. Aamumittaus on
kuvassa nahtdvistd paivittaisista palkkipareista

vasemmanpuolimmainen. vasemmanpuolimmainen.

Osmoottinen vahvuus nayttaisi kdyttaytyvéan muiden paitsi rungon alaosasta kerdtyn nilan
(nila 3) kohdalla samankaltaisesti (kuvat 37-40). Neulasten seka oksan ja latvuksen alaosan
nilan osmoottinen vahvuus on aamuisin pienin mittausjakson viimeistd aamua lukuun
ottamatta. Sen sijaan rungon alaosan nilan osmoottinen vahvuus on useimpina aamuina
iltapdivan arvoa suurempi. Naytteiden osmoottisilla vahvuuksilla ja neulasten
vesipotentiaalilla huomattiin useita vahvoja lineaarisia riippuvuuksia (kuvat 41-44).
Neulasten ja oksasta kerdtyn nilan osmoottisen vahvuuden riippuvuudet neulasten
vesipotentiaalin kanssa ovat samankaltaiset ja huomattavan voimakkaat (kuvat 41 ja 42).
Oksan nilassa osmoottinen vahvuus vaihtelee kaikista voimakkaimmin. Vahvin riippuvuus
neulasten vesipotentiaalin kanssa on latvuksen alta kerétyssd nilassa (kuva 43). T&std
kohtaa keratylla nilalla on vahvin yhteys my6s vesipitoisuuden kanssa, kuten seuraavassa
osiossa kay ilmi. Rungon alaosan nilan ja neulasten vesipotentiaalin vélinen riippuvuus on
heikko.

# osmo (N) vs. paine # osmo [nila 1) vs. paine
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Kuva 41. "Nilapuun” neulasen osmoottisen
vahvuuden ja puiden 1 ja 2 neulasten
vesipotentiaalin riippuvuus. Kuvan muuttujien neulasten vesipotentiaalin riippuvuus.  Kuvan
yhteisvaihtelun voimakkuus: R?=0,641; n=10; muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R?=0,653;
p<0,01. n=10; p<0,01.

Kuva 42. "Nilapuun” oksasta kerdtyn nilapalan
(nila 1) osmoottisen vahvuuden ja puiden 1 ja 2
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# osmo (nila 2) vs. paine # osmo (nila 3) vs. paine
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Kuva 43. Nilapuun latvuksen alapuolelta keratyn Kuva 44. Nilapuun rungosta kahden metrin
nilapalan (nila 2) osmoottisen vahvuuden ja korkeudelta keratyn nilapalan (nila 3) osmoottisen
puiden 1 ja 2 neulasten vesipotentiaalin riippuvuus. vahvuuden ja puiden 1 ja 2 neulasten
Kuvan muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: vesipotentiaalin riippuvuus. Kuvan muuttujien
R?=0,866; n=10; p<0,01. yhteisvaihtelun voimakkuus: R’ 0,416; n=10;

p<0,05.

5.4.3 Vesipitoisuus neulas- ja nilanaytteissa
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Kuva 45. Mantyjen 1 ja 2 neulasista mitatun vesipotentiaalin ja naiden neulasten vesipitoisuuden vélinen
riippuvuus. Kuvassa "kaikki” tarkoittaa molempien puiden 1 ja 2 havaintoja, jotka sijaitsevat punaisten ja
vihreiden pisteiden alla. Kuvan muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,645; n=20; p<0,001.

Puiden 1 ja 2 neulasten vesipitoisuuden ja neulasten vesipotentiaalin vertaileminen
osoittaa huomattavan voimakasta riippuvuutta ndiden muuttujien vélille (kuva 45). Vield
vahvemmin kytkoksissd toisiinsa nayttisivat olevan neulasten vesipitoisuus niiden
osmoottisen vahvuuden kanssa (kuva 46). Sen sijaan oksan nilalla (kuva 47) on heikko ja
rungon alaosan nilalla (kuva 49) merkitykseton riippuvuus nilapalan vesipitoisuuden kanssa.
Latvuksen alapuolelta kerdtyn nilan (kuva 48) osmoottisella vahvuudella on l&hes
tilastollisestikin ~ merkitsevédd  riippuvuutta  nilan  vesipitoisuuteen  verrattuna.
Vesipitoisuuden ja osmoottisen vahvuuden valilla ei ilmene riippuvuutta, kun vertailussa on
mukana kaikki nilapalat. Sen sijaan nilapaloja yksitellen, etenkin latvuksen alta kerattya
nilaa, tarkastellessa riippuvuutta on néhtédvissd (kuvat 47 — 49). Poikkeava havainto
pisteparvikuvaajissa johtunee viimeisen mittauspéivan hyvin sateisista olosuhteista.
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Kuva 46. Neulasten osmoottisen vahvuuden ja
niiden  vesipitoisuuden  riippuvuus.  Kuvan
muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,764;
n=10; p=0,001.
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Kuva 48. Latvuksen alapuolelta keratyn nilapalan
(nila 2) osmoottisen vahvuuden ja vesipitoisuuden
riippuvuus.  Kuvan muuttujien  yhteisvaihtelun
voimakkuus: R>=0,609; n=10; p<0,01.
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Kuva 47. Oksasta kerdtyn nilapalan (nila 1)
osmoottisen  vahvuuden ja  vesipitoisuuden
riippuvuus.  Kuvan muuttujien  yhteisvaihtelun
voimakkuus: R=0,358; n=10; p=0,068.

4 0smo vs. vesipitoisuus (nila 3)
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Kuva 49. Rungon alaosasta keratyn nilapalan (nila
3) osmoottisen vahvuuden ja vesipitoisuuden
riippuvuus.  Kuvan muuttujien  yhteisvaihtelun
voimakkuus: R’= 0,064; n=10; p=0,479.

5.4.4 Muuttujien kootut selitysasteet puuyksildiden valilla

Alla olevassa taulukossa voidaan havaita yksittainkin yhteisia piirteitd kolmesta mitatusta
mannysta (taulukko 4). Vesipotentiaalimittausten voidaan havaita kéyttaytyvan hyvin
samalla tavalla eri puiden kesken. Osmoottisia vahvuuksia ja neulasten vesipotentiaalia
verrattaessa on kaikilla kolmella puulla l&hes suurin tai suurin selitysaste latvuksen alta
keratylla nilalla (nila 2). Liséksi, kaikilla kolmella puulla rungon alaosasta keratylla nilapalalla
selitysaste on kaikkein pienin. Taulukkoa tarkasteltaessa padadytaén todennakoisesti
kuitenkin lopulta keh&paatelméaan, silla puiden kesken vertailtavat nilan osmoottiset
vahvuudet ovat samoista, nilapuusta keratyistd, nilapaloista. Vesipotentiaalimittaukset on
kuitenkin tehty jokaisesta puusta erikseen. Jos nilan vesipotentiaalilla, kdytannossa siis sen
osmoottisilla vahvuuksilla, on riippuvuutta neulasten vesipotentiaalin kanssa, ja jos
nilapuun sek& muiden puiden neulasten vesipotentiaalien valilla on my6s vahva riippuvuus,
on tuloksena nilan vesipotentiaalin riippuvuus kaikkien puiden valill4. Kuten aiemmin
tekstissa on mainittukin, nilapuun vesipotentiaalin muutokset mittausjakson aikana olisivat
todennakdisesti hyvin lahelld puun nro 2 mittauksia. Niinpa selitysasteita kannattanee

tarkastella puuhun nro 2 verraten.
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Taulukko 4. Selitysasteet, joissa on mitattujen yksittéisten puiden neulasten vesipotentiaali ("paine”) verrattuna
toisista puista mitattuihin vesipotentiaaleihin ja "nilapuun” nilapalojen sekd neulasten osmoottisiin vahvuuksiin
ja vesipitoisuuteen. Nilapuu (9) siséltdd yhdeksan havaintoa painemittauksista, silla yhdelta ajanhetkelta tuo
mittaus puuttuu. Vesipitoisuus puiden 1 ja 2 kohdalla (kaksi ensimmaisté rivid) on mitattu puiden 1 ja 2
neulasista. Muut vesipitoisuusmittaukset on tehty nilapuun naytteista. Tilastollinen merkitsevyys: p<0,05 = *;
p<0,01 = **; p<0,001 = *** (erittain merkitseva).

paine, puu 1 paine, puu 2 paine, nilapuu (9) vesipitoisuus
paine, puu 1 1 R2=0,9011***  R2=0,678** R2=0,648**
paine, puu 2 R2=0,900*** 1 R2=0,825*** R2=0,670**
osmo, neulanen R2=0,600** R2=0,658** R2=0,534* R2=0,764***
0smo, nila 1 R2=0,697** R2=0,574* R2=0,285 R2=0,358
0smo, nila 2 Rz =(0,913*** Rz =0,754** R2 = 0,455* Rz = 0,609**
osmo, nila3 R2=0,435* R2=0,350 R2=0,044 R2=0,064

5.4.5 Nilanaytteiden preparointimenetelméan vaikutus

Taulukko 5. Selitysasteet, joissa on verrattu sentrifugilla nilapalasta ulos saatavan naytteen maaran
riippuvuutta osmoottisen vahvuuden ja naytteiden vesipitoisuuden kanssa. "NM vs. Osm.” tarkoittaa ulos
tulevan naytteen maaran ja osmoottisen vahvuuden riippuvuutta ja "NM vs. VP” ulos tulevan naytteen ja
vesipitoisuuden riippuvuutta. Tilastollinen merkitsevyys: p<0,05 = *; p<0,01 = **,

Neulanen nila 1 nila 2 nila 3
NM vs. Osm R2=0,641** R2=0,474* R2=0,121 R2=0,000
NM vs. VP R2=0,532* R2=0,670** R2=0,284 R2=0,352
# néytteen ma&ré vs. osmo (N) # nédytteen madrd vs. vesipitoisuus (nila 1)
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Kuva 50. Naytteen méaran ja neulasten
osmoottisen vahvuuden vélinen riippuvuus. Kuvan
muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R%=0,641;

n=10; p<0,01.

Kuva 51. Naytteen méaran ja oksasta keratyn
nilan vesipitoisuuden riippuvuus. Kuvan
muuttujien yhteisvaihtelun voimakkuus: R2:0,67O;
n=10; p<0,01.
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Nilapalat ja neulaset punnittiin ennen ja jalkeen sentrifugin, jotta n&htdisiin niista ulos
tulevan ndytteen mé&ard. Tdméa painojen erotus on suhteutettu nilapalan alkuperéiseen
painoon ja verrattu taulukossa 6 osmoottiseen vahvuuteen seké vesipitoisuuteen.

Neulasten osmoottisella vahvuudella ja ndytteen maaralla nayttaisi olevan voimakas
riippuvuus siten, ettd suuremmalla mé&érélla osmoottinen vahvuus laskee (kuva 50). Nilojen
2 ja 3 kohdalla naytteiden preparointiin kdytetylld menetelmall ei ndyttaisi olevan yhteytta
tulokseen. Oksasta keréatty nila on vaikeimmin tulkittavissa sek taulukossa 5 etta aiemmin
taulukossa 4. Tésté kohtaa kerétyissa nilapaloissa on voimakas riippuvuus ndytteen maaran
ja vesipitoisuuden valilla (kuva 51) sekd kohtalainen riippuvuus ndytteen méaardn ja
osmoottisen vahvuuden valilla.

6 Tulosten tarkastelu

Tutkimuksen tavoitteena oli kerdtd mannyn nilasta sen sisélt6a kuvaava nayte, ja mitata
siitd osmoottista vahvuutta. Tiedolla nilan osmoottisesta vahvuudesta saataisiin tukea
malleihin, joissa k&ytetd&n mitattua dataa ksyleemin ja nilan lapimitan muutoksista.
Osittain tastd syysta selvitettiin myo6s, kuvaavatko ksyleemin lapimitan muutokset sen
vesipotentiaalia. Tieto ksyleemin vesipotentiaalista tukisi my6s nilan vesipotentiaalin, eli
kdytdnnosséa sen osmoottisten vahvuuksien, tulkintaa. Naille mittauksille haettiin vield
tukea mittaamalla nilapaloista vesipitoisuutta seké@ lehdistd osmoottista vahvuutta ja
vesipitoisuutta.

6.1 Ksyleemin lapimitta ja vesipotentiaali

Lapimitan ja vesipotentiaalin muutokset on aiemmissa tutkimuksissa yhdistetty
transpiraation muutoksiin. Sevanto ym. (2002) mukaan lapimitan muutokset kuvasivat
ainakin mannylla hyvin myo6s transpiraation muutoksia (sap flux) ja Irvine ym. (1998)
havaintojen mukaan myo6s neulasen vesipotentiaalin ja transpiraatiomittausten (sap flux)
valilla oli lineaarista riippuvuutta. Liséksi, Peramaki ym. (2005) ovat mallintamalla saaneet
yhdistettyd ldpimitan muutokset ksyleemin paineen muutoksiin niin, ettd samassa
mannikossa kuin tdman tutkimuksen puut. Myds tervalepdn lehden vesipotentiaalin ja
transpiraation valilla on aiemmin havaittu selkea yhteys (Eschenbach ja Kappen 1999).

Lepdlla ja etenkin mannylla ksyleemin Ilapimitta ja lehdestda mitattu ksyleemin
vesipotentiaali muuttuivat téssa tutkimuksessa samalla tavalla niin, ettda alhaisemmalla
vesipotentiaalilla my6s ksyleemin lapimitta oli pienempi lahes samassa suhteessa.
Tervalepélla saaduissa tuloksissa voi olla enemman vaihtelua kuin todellisuudessa, silla
kuvissa nahtavat mittaukset muodostuvat vain kahden lehden keskiarvosta, ja mittauksissa
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on havaittavissa kohtalaista hajontaa. Lisdksi, maan kosteuden vaihteluilla voi olla
vesipotentiaaliin vaikutusta, jota tdman tutkimuksen aineistolla ei kuitenkaan onnistuttu
havaitsemaan. Ndma on tervalepalld saatuja arvoja tarkasteltaessa hyvé ottaa huomioon.
Saadut tervalepan lehden vesipotentiaalit ovat téssa tutkimuksessa keskimaarin pienempia
kuin Eschenbach ja Kappen (1999) tekemaéssa tutkimuksessa. Peltier ym. (1997) taas saivat
Ranskassa heindkuussa tehdyssd tutkimuksessa tervalepan lehtien keskimaaraiseksi
vesipotentiaaliksi ennen aamunkoittoa -2,2 bar ja keskipaivalla -10 bar. Tassa tutkimuksessa
yo6ll& mitattu vesipotentiaali oli -2 bar eik& se paivalla yleensa laskenut alle -9 bar:in. Taman
tutkimuksen mittaukset lepélla vastaavat siis melko hyvin Peltier ym. (1997) tekemia
vesipotentiaalimittauksia. Aamun vesipotentiaalit ovat mannylla valilla -8 ja -2 bar, ja ne
nayttaisivat tyydyttavasti sopivan samaan luokkaan Irvine ym. (1998) havaintojen kanssa.
Heilla mannyn aamunkoittoa edeltava vesipotentiaali (englanniksi predawn water potential)
oli Skotlannissa elokuun lopussa noin -5 bar ja -2,5 bar vélilla normaaleissa maan
vesiolosuhteissa ja noin -8 bar ja -3 bar valill4 kuivuuden vaivaamalla kasvualustalla.

Tulosten perusteella voidaan lehdestd mitatut ksyleemin vesipotentiaalin muutokset
yhdistdd transpiraation ja ksyleemin ldpimitan muutoksiin tervalepalla kohtalaisesti ja
mannylld erinomaisesti. M&nnylla saadut tulokset tukevat siis myds Sevanto ym. (2002)
sekd Peraméaki ym. (2005) tekemid havaintoja, joista mainittiin timén osion alussa. Toisin
sanoen, tassa tutkimuksessa saatujen tulosten perusteella lehdistd mitattu ksyleemin
vesipotentiaali on erityisesti mannylla vahvasti yhdistettavissd rungon ksyleemin
vesipotentiaaliin, mikd voidaan ottaa huomioon nilan vesipotentiaalia tarkasteltaessa.
Mannyn tuloksia tarkasteltaessa on otettava kuitenkin huomioon my6s mittausjakson lyhyt
kesto, jolla voi olla vaikutusta tulosten yleistettavyyteen.

6.2 Ksyleemin ja nilan vesipotentiaali

Nilan&ytteiden osmoottisissa vahvuuksissa havaittiin ksyleemin vesipotentiaalin mukaista
kayttaytymista. Osmoottinen vahvuus oli suurin neulasissa ja se laski jarjestyksessa runkoa
tyved kohti mentéessd niin, ettd pienin arvo oli rungon alaosasta keratyssd nilassa.
Vahvimmat riippuvuudet ksyleemin vesipotentiaalin kanssa saatiin latvuksen alapuolelta
keratysta nilasta ja neulasista. Heikoimmat riippuvuudet olivat kaikilla verrattavilla tekijoilla
rungon alaosasta kerétyssa nilassa. Vesipitoisuuden ja osmoottisen vahvuuden riippuvuus
oli voimakasta neulasissa ja kohtalaisen voimakasta latvuksen alapuolelta keratyssa nilassa.
Nila- ja neulasnaytteiden sokereiden méaarien muutoksista ei ole tehty mittauksia tassa
tutkimuksessa. Ei voida siis sanoa, johtuuko osmoottisissa vahvuuksissa selittamatta jaanyt
vaihtelu sokerimaarien muutoksista.

Ksyleemin vesipotentiaalin ja osmoottisen vahvuuden vélinen riippuvuus nayttaisi siis
olevan voimakasta erityisesti neulasissa ja latvuksen alapuolelta keratyssa nilassa. Télle
saadaan vield vahvistusta, kun mukaan tarkasteluun otetaan vesipitoisuus. Vesipitoisuus
nayttaisi muuttuvan melko samalla tavalla ksyleemin vesipotentiaalin kanssa, kun naitéa
verrataan neulasten tai latvuksen alta keratyn nilan osmoottiseen vahvuuteen. Kovemman
transpiraation aikaan ksyleemin alhaisempi vesipotentiaali ndyttdisi vetavan vetta nilasta,
jolloin nilan vesipotentiaali myos laskee. De Schepper ja Steppe (2010) mallinsivat tammella
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(Quercus robur L.) ja euroopanpyokilla (Fagus sylvatica L.) ksyleemin ja nilan toimintaa
hyodyntamalla mittauksia lehden kokonaisvesipotentiaalista ja ksyleemin vesipotentiaalista
sekd rungon lapimitan muutoksista. Heiddn mukaan osmoottinen vahvuus nilassa nousi
sokereiden lastaamisen lisaksi vesipitoisuuden pienenemisen johdosta. Heidan tuloksensa
my0s vahvistivat aiempia havaittuja teorioita, joiden mukaan nilan paine muuttuu
ksyleemin paineiden muutosten mukaan, ja ettd nilakuljetusta ajaisi pieni painegradientti.
Nama havainnot vaikuttavat jarkeviltda myo6s téssd tutkimuksessa saatujen havaintojen
perusteella. My6s Peuke ym. (2001) mukaan osmoottisen vahvuuden muutokset johtuisivat
nilan vesimddran muutoksista. Heiddén mukaan sokereiden kuljetus olisi jarkevaa pitaa
tasaisena, sill4 sokereiden lasn&olo nilassa auttaisi nilan soluja pitdimé&én turgor-painetta
ylla. Devaux ym. (2009) havaintojen mukaan nilanesteen sisaltd ei rannikkoméannylla (P.
pinaster) muuttunut vuorokauden aikana tai edes paivittaisella tasolla, mik& myo6s tukee
teoriaa tasaisesta nilakuljetuksesta.

Suurin vaihtelu nilan osmoottisissa vahvuuksissa oli havaittavissa oksan nilassa. Brandes ym.
(2006) ja Kodama ym. (2008) ovat havainneet hiilen isotooppijalked (6'°C) tarkastelevissa
tutkimuksissaan, joilla selvitetddn juuri yhteytetyn hiilen kulkua nilassa, oksan nilan ja
neulasten isotooppijéljen vélilldA merkittdvédd korrelaatiota. Oksan nilan ja neulasten
osmoottiset vahvuudet muuttuvat hyvin samalla tavalla ksyleemin vesipotentiaalin kanssa
my0ds téssa tutkimuksessa. Muutokset oksan nilassa ovat kuitenkin selvasti heikommin
yhteydessa vesipitoisuuteen kuin neulasissa tapahtuvat muutokset. TAmén liséksi, suuret
vaihtelut oksan nilassa herattavat kysymyksen, voisiko muutosten takana olla myds nilassa
kuljetettavien sokereiden pitoisuuksien muutokset. Kovemmalla haihdutuksellahan
sokereiden kuljetus saattaisi hidastua viskositeetin nousun myodta (Holttda ym. 2009), jolloin
sokeripitoisuus léhteiden l&helld, kuten oksan nilassa, saattaisi korostua. Nilan osmoottisen
vahvuuden muutoksiin nayttdisi ksyleemin vesipotentiaali vaikuttavan tassé tutkimuksessa
kuitenkin sen verran vahvasti, ettéd sokereiden kuljetukseen tarvittavaa paine-gradienttia on
naistd mittauksista vaikea havaita. Mahdollista juuristoa kohti suuntautuvaa nilakuljetusta
ei siis naistd mittauksista voi todennékdisesti nahda. Rungon alaosasta kerdtyn nilapalan
osmoottinen vahvuus oli kuitenkin useimpina aamuina iltapdivan arvoa suurempi. Brandes
ym. (2006) mukaan manty kerasi paivisin neulasiinsa tarkkelysta, jota se ybaikaan kuljetti
nilassa sakkaroosina. Tatd ajatellen rungon alaosan suurempi osmoottinen vahvuus
aamuisin voisi mahdollisesti johtua siis sokereiden kuljetukseen liittyvasta viiveesta latvasta
rungon alaosaan. Tama sekd muutokset oksan nilassa jadvat tassa tutkimuksessa kuitenkin
vain arvailevan pohdinnan tasolle.

Nilanaytteiden osmoottiset vahvuudet laskevat jarjestyksessa latvasta tyvelle. Puun
haihduttaessa vesi liikkuu kohti pienempaé vesipotentiaalia, kuten osioissa "Turgor-paine ja
transpiraatio” seka "Ksyleemin negatiivinen paine (jannitys)” on kasitelty. Mikéli ksyleemin
vesipotentiaali selittdd rungon ylemmissa osissa hyvin tai kohtalaisesti my®s osmoottisen
vahvuuden muutoksia, ja mikali vesipotentiaali siis suurenee runkoa alaspain mentaessa,
olisi johdonmukaista myds nilan vesipotentiaalin olla suurempi rungon alemmissa osissa.
Latvuksen alaosasta keratyssa nilapalassa on pienempi osmoottinen vahvuus kuin oksassa
ja suurempi vahvuus kuin rungon alaosassa, mika edell4 mainittujen oletusten mukaan on
jarkevaa. Merkillisesti tassa kohtaa nila on kuitenkin voimakkaimmin yhteydessa ksyleemin
vesipotentiaaliin, jopa voimakkaammin kuin neulaset. Vesipitoisuus ei tassédkaan
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tapauksessa ole yhteydessa kuin osittain nilan osmoottisen vahvuuden muutoksiin, toisin
kuin neulasissa. Tassd kohtaa runkoa nila oli my6s huomattavan paljon paksumpaa kuin
rungon alaosassa. Nilan on kenties latvuksen alapuolella oltava paksumpi, silla rungon
alaosassa nila levittaytyy suuremmalle pinta-alalle ja kuitenkin juuristoa kohti kuljetettavien
tuotteiden pitdd kulkea molempien rungon osien kautta. Toisin sanoen, samanpaksuinen
nila latvuksen alaosassa aiheuttaisi kenties pullonkaulan nilakuljetukseen. Nilan ja
ksyleemin vesipotentiaalin voimakas yhteys tdssd kohtaa runkoa jéa talla erdd kuitenkin
selvittdémattd. Kenties koko latvuksen veden tarve ja sokereiden kuljetus kohdistuvat
suhteellisesti eniten tdh&n aivan latvuksen alapuolella olevaan puun nilaan.

Rungon alaosassa nilan osmoottinen vahvuus on kaikkein pienin mutta myds osmoottisen
vahvuuden ja vesipitoisuuden riippuvuus lehdestd mitattuun ksyleemin vesipotentiaaliin
verrattuna on sielld merkittavasti heikompi kuin muissa nilanéytteissd. Yhden mahdollisen
selityksen voisi tarjota Sevanto ym. (2002) tekema tutkimus, jonka mukaan rungon
alaosasta mitattu ksyleemin lapimitta tuli rungon ylempia osia aina jaljessa. Tama viive oli
ksyleemin [apimitassa puun yl&- ja alaosan vélilld rungon kapenemisen, eli haihdunnan
voimistumisen, aikoihin noin 30 minuuttia. Rungon p&alta, jossa siis myds nila on mukana,
mitatun lapimitan viive puun yldosaan nadhden oli viel& suurempi. Kerdtessé nilapaloja tassé
tutkimuksessa viive nilapalojen 1 ja 3 valilla oli noin 20 minuuttia seka palojen 2 ja 3 valilla
noin 10 minuuttia. Voi siis olla mahdollista, ettd rungon yldosassa tapahtuvat
vesipotentiaalin muutokset eivat ehdi valittyd rungon alaosaan nilapaloja keratessa.
Brandes ym. (2006) tutkivat juuri yhteytetyn hiilen isotooppijaljen (6*°C) kulkua nilassa.
Heiddn mukaan nilasta |0ytyvan isotooppijéljen korrelaatio heikkeni, mitd kauemmas
latvuksesta mentiin. Tuossa tutkimuksessa korrelaatio lehtien isotooppijéljen ja rungon
alaosan kanssa parani vield vuorokauden ajan. Heidén mukaan juuri yhteytetylla hiilella
kestda siis noin vuorokauden ajan kulkea lehdistd rungon alaosaan. Mikéli otetaan
huomioon Peuke ym. (2001) ja Devaux ym. (2009) tekemé&t p&atelmat nilakuljetuksen
tasaisuudesta, ei juuri yhteytetyn hiilen kulkua voida nilassa todennékoisesti havaita
pelkastéddn osmoottisia vahvuuksia mittaamalla.

6.3 Neulasten ja lehtien osmoottinen vahvuus

Symplastisilla lastaajilla, eli passiivisesti nilaa lastaavilla, on Fu ym. (2011) mukaan matala
hydraulinen konduktanssi. Niiden lehtien osmoottisen vahvuuden on siis oltava korkea,
jotta niiden solut kestdisivat transpiraation lisdksi heikommasta vedenkuljetusvaylan
johtavuudesta seuraavia suurempia jannityksid. Apoplastisilla lastaajilla on taas korkea
hydraulinen konduktanssi eika niilla ole sen vuoksi tarvetta pitéda lehdissa ylla korkeaa
osmoottista vahvuutta. Apoplastisten lastaajien ei nilakuljetuksen kannaltakaan ole tarvetta
pitaa ylla gradienttia lehden mesofyllisoluista nilaan, kuten symplastisilla nilan lastaajilla.
Symplastista nilan lastaajaa téssa tutkimuksessa edusti manty ja apoplastista lastaajaa
pilaritervaleppa.

Rennie ja Turgeon (2009) keréasivat jaadytyksen jalkeen sulaneista lehdisté lehtien nestetta
ja mittasivat niistd osmoottista vahvuutta. Lehdet keréattiin puolenpdivan aikaan kesa-,
heina- ja elokuussa. Heidan tutkimuksessaan ei ollut mukana tervaleppaa mutta mukana oli

46



lumikellopuu (Halesia tetraptera), jonka Fu ym. (2011) ovat luokitelleet nilan lastaustavan ja
kuljetettavien tuotteiden mukaan samaan luokkaan tervalepén kanssa. Lumikellopuun
lehtien osmoottinen vahvuus oli luokkaa 0,6 mol/kg. Tervalepan lehtien osmoottinen
vahvuus vaihteli timén tutkimuksen mittausjaksojen aikana valilla 0,320 — 0,570 mol/kg kun
mannylla neulasten osmoottinen vahvuus vaihteli valilla 0,6 — 0,75 mol/kg. Liesche ja Schulz
(2012) tekeméssa tutkimuksessa passiivisilla nilan lastaajilla lehden osmoottinen vahvuus
oli yli kaksinkertainen apoplastisiin lastaajiin verrattuna. Tuossa tutkimuksessa méannyn
taimien neulasten osmoottiset vahvuudet olivat iltapdivélla tehdyissdé mittauksissa
keskimaarin 0,8 mol/kg. Tassa tutkimuksessa mannyn neulasen osmoottinen vahvuus ei
aivan yhtd selkeésti ollut lepan lehden osmoottista vahvuutta korkeampi. Tervalepalla
tehdyt mittaukset tehtiin alku- ja keskikesalld, jolloin lampétila oli selvésti korkeampi
loppukesalla tehtyihin mannyn mittauksiin verrattuna. Tdma mannyn ja lepén arvojen
erilainen suhde voi ainakin osittain siis johtua naistd mittausajankohtien eroista. M@nnyn
neulasten osmoottinen vahvuus oli kuitenkin iltapéaivamittauksissa muina ajankohtina aina
lahes 0,75 mol/kg paitsi viikon viimeisessd mittauksessa, jolloin olosuhteet olivat hyvin
kosteat. Mannyn nilan ja neulasten osmoottinen vahvuus muistutti samaa, kuin mita
teoriapohjan mukaisella symplastisella nilan lastaajalla voisi arvojen kuvitella olevan.
Neulasista mitattu osmoottinen vahvuus oli selkeasti oksan nilasta saatuja arvoja
korkeampi, mika tukee my0ds ajatusta pitoisuusgradientista neulasista nilaan.

Peltier ym. (1997) tutkimuksessa useimpien tarkasteltujen puulajien lehden osmoottinen
vahvuus nousi paivan mittaan. Myo6s tervalepélla havaittiin samanlaista kayttaytymista.
Tervaleppé saati muihin puulajeihin verrattuna lehtiensd osmoottista vahvuutta paivan
mittaan kuitenkin vain vahasen. Se mukautui kovempaan transpiraatioon ennemmin
sulkemalla ilmarakojaan kuin s&atdmalla lehden solujen osmoottista vahvuutta. Tervalepén
lehden osmoottinen vahvuus on téssakin tutkimuksessa useimmiten aamumittauksissa
pienimmillddn. Lehden osmoottisella vahvuudella ja vesipotentiaalilla ei kuitenkaan ole
tasséa tutkimuksessa yhteytté. limarakojen saato voi osittain tarjota selityksen, miksi ndiden
valilla yhteytté ei nahda.

Méannyn neulasten osmoottinen vahvuus ja vesipotentiaali ovat samaa suuruusluokka kuin
Irvine ym. (1998) tekemassa tutkimuksessa, mikali osmoottinen vahvuus muutetaan
osmoottiseksi potentiaaliksi teoreettisiin olosuhteisiin patevalla kaavalla (yhtald 2). Irvine
ym. (1998) tutkimuksessa Skotlannissa elokuun 31. pdivd mannyn neulasten suurin
keskipdivan jannitys oli puulle suotuisissa olosuhteissa -6,8 bar ja kuivissa olosuhteissa -10,8
bar. Neulasten osmoottinen paine tuossa tutkimuksessa oli -1,57 MPa suotuisissa ja -1,72
MPa kuivissa olosuhteissa. Neulasten keskipaivan jannitys tdssa tutkimuksessa ol
alhaisimmillaan -8,5 bar ja neulasten osmoottinen paine vaihteli vélilla -1,78 MPa ja -1,42
MPa. Neulasten osmoottinen vahvuus oli vahvasti yhteydessd niiden vesipitoisuuden
muutoksiin. Niiden vesipitoisuus oli myés vahvasti yhteydessa ksyleemin vesipotentiaalin
muutoksiin.  Neulasten osmoottisten vahvuuksien muutokset nayttdisivat tassa
tutkimuksessa siis johtuneen padasiassa transpiraation vaihtelujen aiheuttamista
muutoksista neulasten solujen vesipotentiaaliin.
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6.4 Jaddytettyjen nilandytteiden preparointi sentrifugilla -

menetelman vaikutus tuloksiin

Nilandytteet jaadytettiin ja sulatettiin ennen sentrifugissa kayttod, kuten osiossa ”Aineisto
ja menetelmé&t” on kuvailtu. Johdannon osiossa "Jaadytyksen vaikutus solujen siséltoon ja
solukalvoihin” pohdittiin  ja&dytyksen vaikutusta my6s néytteen koostumukseen.
Jaédytyksen vaikutus ndytteiden koostumukseen jai toistaiseksi avoimeksi. Jaadytyksen
toivottiin rikkovan solukalvoja niin, ettd ulos saataisiin hyvin sekoittunut liuos nilan sek&
nilan solujen sisaltda. Voisi kuitenkin olla mahdollista, ettd kaikki solujen sisélto ei soluista
paasisi ulos, ja ettd jaddytyksen seurauksena solujen ulkopuolelle jaisi enemmén vetta kuin
sitd siella oli nilapalojen kerdyshetkelld. Siten myds osmoottinen vahvuus néytteissa
saattaisi olla todellisuutta alhaisempi.

Menetelman vaikutuksen tarkastelussa ndytemdarat on suhteutettu niiden tuorepainoon,
joten suuremmalla nilapalan vesipitoisuudella saatava suurempi ndytteen méara lienee
luontevaa. Erikoista kuitenkin on, ettd tuo ndytteen méaardn yhteys sen osmoottiseen
vahvuuteen vaihtelee suuresti ndytteiden kesken. Naytteen méara on siis mitattu samasta
nilapalasta kuin on mitattu osmoottinen vahvuus. Jos osmoottinen vahvuus on vahvasti
yhteydessa ndytteen maaraan saattaa vedella silloin olla ndytettd laimentava vaikutus, sill&
hyvin sekoittuneella néytteelld osmoottinen vahvuus tulisi olla sama ndytteen maarasta
riippumatta. Osittain ndytteen maarén ja osmoottisen vahvuuden vélinen yhteys saattaa
johtua yksinkertaisesti néytteen korkeammasta vesipotentiaalista, jolloin osmoottisen
vahvuuden kuuluu ollakin pienempi.

Neulasten osmoottisen vahvuuden vaihteluihin nayttisi myos tdmén vertailun perusteella
vahvimmin vaikuttavan vesipitoisuuden muutokset. Neulasten vesipitoisuudella on vahva
riippuvuus osmoottisen vahvuuden, ksyleemin vesipotentiaalin sekd naytteen maaran
kanssa. Koska ksyleemin vesipotentiaalimittaukset ovat kuitenkin yhteydessd ksyleemin
lapimittaan ja neulasten vesipitoisuus- tai osmoottisen vahvuuden mittaukset on kaikki
tehty erillisilla neulasilla, ja koska neulasten osmoottisella vahvuudella ja vesipitoisuudella
on molemmilla kuitenkin tilastollisesti merkitseva riippuvuus ksyleemin vesipotentiaalin
kanssa, lienee pohjimmainen syy naihin neulasten muutoksiin ennemmin ksyleemin
vesipotentiaalin muutokset kuin menetelméan aiheuttama vaikutus. Sen sijaan latvuksen
alta keratylld nilalla on kaikista nilapaloista voimakkain riippuvuus ksyleemin
vesipotentiaalin kanssa ja kuitenkin merkityksetdn riippuvuus naytteen maaran ja
osmoottisen vahvuuden valilla. Sen vesipitoisuuden ja ndytteen maaran yhteys on myds
heikko. Rungon alaosasta keratty nila on my6s mielenkiintoinen, silla sen osmoottiseen
vahvuuteen ei nayta vaikuttavan kaytetty menetelma tai nilapalan vesipitoisuus. Silla
kuitenkin on heikko yhteys ksyleemin vesipotentiaaliin, ja naytteen suhteellinen maara
nayttaisi luontevasti hieman kohoavan korkeamman vesipitoisuuden myo6ta. Oksan nilan
osmoottinen vahvuus muuttuu samankaltaisesti nilapalan vesipitoisuuden kanssa. Naytteen
madralla ja osmoottisella vahvuudella myds on jonkinlainen yhteys. Menetelman
vaikutuksen arviointi oksan nilan osmoottiseen vahvuuteen on kuitenkin naytteista
vaikeimmin tulkittavissa. Oksan nilan osmoottinen vahvuus oli myds suhteessa muihin
muuttujiin hankalasti arvioitavissa, mika saattaisi kuvata menetelman tuloksia hairitsevaa
vaikutusta.
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7 Johtopaatokset

Teoriapohja ksyleemin ja nilan vesipotentiaalien tasapainottelusta seka vesipitoisuuden ja
naytteiden osmoottisen vahvuuden yhteys siihen nayttda toimineen hyvana oletuksena
tutkimuksen taustalla. Nilan osmoottinen vahvuus, eli sen osmoottinen potentiaali,
nayttaisi méannylla seuraavan vahvasti ksyleemin vesipotentiaalin muutoksia. Myds
neulasista mitatut osmoottiset vahvuudet sopivat teoriataustaan, jossa mannylld on
paljassiemeniselle tyypilliset passiivisesti nilaa lastaavan tyypin ominaisuudet. Liséksi, lepén
lehtien ja mannyn neulasten osmoottisten vahvuuksien ja vesipotentiaalien arvot nayttavat
olevan samaa suuruusluokkaa kuin kirjallisuudesta l6ydetyt aiemmat havainnot. Naytteiden
osmoottisten vahvuuksien arvot saattavat olla hieman todellisuutta pienemmét johtuen
naytteiden preparoimiseen kédytetystd menetelmastd. Siind veden madra néytteissa saattaa
korostua, kun ne jaadytyksestd sulamisen jélkeen erotellaan sentrifugilla. Kirjallisuudessa
saatuihin arvoihin verrattuna lehtien osmoottiset vahvuudet eivat kuitenkaan, etenkaan
mannylld, suuresti poikkea. Tarkemmat johtop&atokset tervalepdn ksyleemin
vesipotentiaalin ja lapimitan yhteydesta vaativat lisdéd tutkimusta, silla tassa aineistossa
lepélla tehdyissé mittauksissa keskiarvo muodostui vain kahden lehden perusteella.
Mantymittaukset sen sijaan vahvistivat jo aiemmin kirjallisuudessa esiintyneitd ndkemyksié
ksyleemin vesipotentiaalin ja [apimitan muutosten vahvasta yhteydesta vaikka tarkasteltava
jakso oli melko lyhyt. Ksyleemin lapimitan muutoksista saatiin siis hyvin tukea ksyleemin
vesipotentiaalin tarkasteluun, josta taas saatiin tukea nilan vesipotentiaalimittausten
tulkintaan.

Mittaukset nilan osmoottisista vahvuuksista olivat onnistuneet erityisesti siksi, etté
neulasista mitattu ksyleemin vesipotentiaali muuttui samalla tavalla lapimitanmuutosten
sekd eri osista puuta kerdttyjen nilandytteiden osmoottisen vahvuuden kanssa. Eri osista
puuta kerétyt nilandytteet osoittivat ksyleemin vesipotentiaalin muutosten todennékgisesti
vaikuttavan nilan toimintaan kohtalaisen nopeasti my6s muissa osissa puuta. Mittausten
onnistumiseen vaikutti oleellisesti se, ettd asiaa lahestyttiin useasta nakdkulmasta.
Tutkimusta aloitettaessa ei tiedetty, miten mannyn nilapaloista saataisiin kerattya naytetta,
ja mitd naytteesta saatava osmoottinen vahvuus pitdisi siséllaan. Osmoottisen vahvuuden
ajateltiin kenties paljastavan sokereiden maadrien muutoksia nilassa, joita tassa
tutkimuksessa ei kuitenkaan onnistuttu varmuudella havaitsemaan. Tamén tutkimuksen
menetelmilla saatujen tulosten perusteella siis nilan osmoottinen potentiaali nayttéisi
muuttuvan padasiassa ksyleemin vesipotentiaalin muutosten mukaan ja nuo osmoottisen
potentiaalin vaihtelut johtunevat suurelta osin vesimaddrien muutoksista nilassa.
Osmoottinen potentiaali nilassa ei ole tasmalleen sama asia kuin nilan vesipotentiaali. Nilan
vesipotentiaalin padasiallisena tekijand se kuitenkin antaa hyvan kasityksen nilan
vesipotentiaalin muutoksista.

Tutkimuksessa avoimiksi kysymyksiksi jaivat erityisesti latvuksen alapuolelta keratyn nilan
voimakas yhteys ksyleemin vesipotentiaalin muutoksiin seka rungon alaosan heikko yhteys
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ndihin  muutoksiin. Lisdksi, nilandytteiden preparointiin  kéytettdvdn menetelmén
vaikutuksen arviointi vaatisi muilla menetelmillé saatuja vertailtavia arvoja méannyn nilan
osmoottisista vahvuuksista. Sokereiden maarien suhteellisten muutosten havaitseminen
nilan osmoottisia vahvuuksia mittaamalla voisi onnistua silloin, kun puu ei haihduta ja
ksyleemin vaikutus nilan vesipotentiaaliin on huomattavasti pienempi. Tutkimuksessa
kaytetyt tilastolliset menetelmét olivat suuntaa antavia ja oletukset niiden taustalla
yksinkertaistuksia tarkasteltavasta systeemista. Yksindan niiden perusteella ei siis vield voi
tehdd varmoja johtop&atoksid tarkasteltujen muuttujien syy-yhteyksistd. Tulevat
tutkimukset kenties valaisevat enemman, voisiko nilan vesipotentiaalin muutoksia havaita
luotettavasti pelkastaan ksyleemin ja nilan lapimittoja tutkimalla.

8 Lahteet

Amiard, V., Morvan-Bertrand, A, Cliquet, J.,, Billard, J., Huault, C., Sandstrom, J. &
Prud’homme, M. 2004. Carbohydrate and amino acid composition in phloem sap of
Lolium perenne L. before and after defoliation. Can ] Bot 82(11): 1594-1601.

Bagnasco, S, Balaban, R., Fales, H., Yang, Y. & Burg, M. 1986. Predominant osmotically
active organic solutes in rat and rabbit renal medullas. ] Biol Chem 261(13): 5872-5877.

Ball, M., Canny, M., Huang, C. & Heady, R. 2004. Structural changes in acclimated and
unacclimated leaves during freezing and thawing. Functional plant biology : FPB. 31(1):
29-40.

van Bel, A. J. E. 1996. Interaction between sieve element and companion cell and the
consequences for photoassimilate distribution. Two structural hardware frames with
associated physiological software packages in dicotyledons? Journal of experimental
botany 47: 1129-1140.

van Bel, A. J. E. 2003. The phloem, a miracle of ingenuity. Plant, Cell & Environment
26(1): 125-149.

Brandes, E., Wenninger, J,, Koeniger, P., Schindler, D., Rennenberg, H., Leibundgut, C. ym.
2007. Assessing environmental and physiological controls over water relations in a
Scots pine (Pinus sylvestris L.) stand through analyses of stable isotope composition of
water and organic matter. Plant, Cell & Environment 30(1): 113-127.

Brandes, E., Kodama, N., Whittaker, K., Weston, C., Rennenberg, H., Keitel, C. ym. 2006.
Short-term variation in the isotopic composition of organic matter allocated from the
leaves to the stem of Pinus sylvestris: effects of photosynthetic and postphotosynthetic
carbon isotope fractionation. Global Change Biology 12(10): 1922-19309.

van Breusegem, F. & Dat, J. 2006. Reactive oxygen species in plant cell death. Plant
Physiol 141(2): 384-390.

50



Dannoura, M., Maillard, P., Fresneau, C., Plain, C., Berveiller, D., Gerant, D. ym. 2011. In
situ assessment of the velocity of carbon transfer by tracing 13C in trunk CO2 efflux
after pulse labelling: variations among tree species and seasons. New Phytologist
190(1): 181-192.

Davidson, A, Keller, F. & Turgeon, R. 2011. Phloem loading, plant growth form, and
climate. Protoplasma 248(1): 153-163.

De Schepper, V. & Steppe, K. 2010. Development and verification of a water and sugar
transport model using measured stem diameter variations. Journal of experimental
botany 61(8): 2083-2099.

Devaux, M., Ghashghaie, J., Bert, D., Lambrot, C., Gessler, A., Bathellier, C. ym. 20009.
Carbon stable isotope ratio of phloem sugars in mature pine trees throughout the
growing season: comparison of two extraction methods. Rapid Communications in
Mass Spectrometry 23(16): 2511-2518.

Dixon, H. H. 1914. Transpiration and the ascent of sap in plants. MacMillan, London.

Doorn, W. G, Beers, E. P., Dangl, J. L., Franklin-Tong, V. & Woltering, E. J. 2011.
Morphological classification of plant cell deaths. Cell death and differentiation 18:
1241-1246.

Ehlers, K., Knoblauch, M. & Bel, A.J. E. 2000. Ultrastructural features of well-preserved
and injured sieve elements: Minute clamps keep the phloem transport conduits free for
mass flow. Protoplasma 214(1-2): 80-92.

Eschenbach, C. & Kappen, L. 1999. Leaf water relations of black alder Alnus glutinosa
(L.) Gaertn.] growing at neighbouring sites with different water regimes. Trees 14(1):
28-38.

Fagerstedt, K., Pellinen, K., Saranpaa, P. & Timonen, T. 1996. Mik& puu - mista puusta.
1st edition. Yliopistopaino, Helsinki. 180-15 p.

Fu, Q. Cheng, L., Guo, Y. & Turgeon, R. 2011. Phloem loading strategies and water
relations in trees and herbaceous plants. Plant Physiol 157(3): 1518-1527.

Fuller, B. 2004. Cryoprotectants: the essential antifreezes to protect life in the frozen
state. Cryo Letters 25(6): 375-388.

Gessler, A, Rennenberg, H. & Keitel, C. 2004. Stable Isotope Composition of Organic
Compounds Transported in the Phloem of European Beech - Evaluation of Different
Methods of Phloem Sap Collection and Assessment of Gradients in Carbon Isotope
Composition during Leaf-to-Stem Transport. Plant Biology 6(6): 721-729.

Glockmann, C. & Kollmann, R. 1996. Structure and development of cell connections in
the phloem of Metasequoia glyptostroboides needles I. Ultrastructural aspects of
modified primary plasmodesmata in Strasburger cells. Protoplasma 193(1-4): 191-203.

51



Hacke, U. G., Sperry, J. S,, Pockman, W. T., Davis, S. D. & McCulloh, K. A. 2001. Trends in
wood density and structure are linked to prevention of xylem implosion by negative
pressure. Oecologia 126(4): 457-461.

Hansen, J. & Beck, E. 1994. Seasonal changes in the utilization and turnover of
assimilation products in 8-year-old Scots pine (Pinus sylvestris L.) trees. Trees 8(4):
172-182.

Holtta, T., Mencuccini, M. & Nikinmaa, E. 2009. Linking phloem function to structure:
Analysis with a coupled xylem,Aiphloem transport model. Journal of theoretical biology
259(2): 325-337.

HOltta, T., Vesala, T., Sevanto, S., Peraméki, M. & Nikinmaa, E. 2006. Modeling xylem and
phloem water flows in trees according to cohesion theory and Minch hypothesis. Trees
20(1): 67-78.

Holtta, T., Mékinen, H., Nojd, P., Mékel&, A. & Nikinmaa, E. 2010. A physiological model
of softwood cambial growth. Tree physiology 30(10): 1235-1252.

Irvine, J., Perks, M. P., Magnani, F. & Grace, J. 1998. The response of Pinus sylvestris to
drought: stomatal control of transpiration and hydraulic conductance. Tree physiology
18(6): 393-402.

Jarvis, P. G. 1976. The Interpretation of the Variations in Leaf Water Potential and
Stomatal Conductance Found in Canopies in the Field. Philosophical Transactions of the
Royal Society of London. B, Biological Sciences 273(927): 593-610.

Jensen, K. H,, Liesche, J., Bohr, T. & Schulz, A. 2012. Universality of phloem transport in
seed plants. Plant, Cell & Environment 35(6): 1065-1076.

King, R. & Zeevaart, J. 1974. Enhancement of Phloem exudation from cut petioles by
chelating agents. Plant Physiol 53(1): 96-103.

Knoblauch, M. & Peters, W. S. 2010. Miinch, morphology, microfluidics - our structural
problem with the phloem. Plant, Cell & Environment 33(9): 1439-1452.

Kozlowski, T. T. 1992. Carbohydrate sources and sinks in woody plants. The Botanical
Review 58(2): 107-222.

Kramer, P.J. & Kozlowski, T. T. 1979. Physiology of woody plants.

Lalonde, S., Wipf, D. & Frommer, W. 2004. Transport mechanisms for organic forms of
carbon and nitrogen between source and sink. Annu Rev Plant Biol 55: 341-372.

Liesche, J. & Schulz, A. 2012. In vivo quantification of cell coupling in plants with
different phloem-loading strategies. Plant Physiology 159(1): 355-365.

Liesche, J., Martens, H. & Schulz, A. 2011. Symplasmic transport and phloem loading in
gymnosperm leaves. Protoplasma 248(1): 181-190.

Lin, J,, Jach, M. E. & Ceulemans, R. 2001. Stomatal density and needle anatomy of Scots
pine (Pinus sylvestris) are affected by elevated CO2. New Phytologist 150(3): 665-674.

52



Mazur, P. 1961. Physical and temporal factors involved in the death of yeast at subzero
temperatures. Biophys ] 1247-264.

Mazur, P. 1963. Kinetics Of Water Loss From Cells At Subzero Temperatures And The
Likelihood Of Intracellular Freezing. ] Gen Physiol 47: 347-369.

Mencuccini, M., Holtta, T., Sevanto, S. & Nikinmaa, E. 2013. Concurrent measurements of
change in the bark and xylem diameters of trees reveal a phloem-generated turgor
signal. New Phytologist.

Minchin, P. E. H. 2007. Mechanistic modelling of carbon partitioning. Julkaisussa: Vos, J.;
Marcelis, L.F.M.; de Visser, P.H.B.; Struik, P.C.; Evers, J.B. Functional-structural plant
modelling in crop production. Dordrecht, the Netherlands: Springer 113-122.

Minch, E. 1930. Die Stoffbewegungen in der Pflanze. s.n ], Jena.

Palta, J. P. & Li, P. H. 1980. Alterations in membrane transport properties by freezing
injury in herbaceous plants: Evidence against rupture theory. Physiologia Plantarum
50(2): 169-175.

Pearce, R. S. 2001. Plant Freezing and Damage. Annals of Botany 87(4): 417-424.

Peltier, J. P., Marigo, D. & Marigo, G. 1997. Involvement of malate and mannitol in the
diurnal regulation of the water status in members of Oleaceae. Trees 12(1): 27-34.

Peramaki, M., Vesala, T. & Nikinmaa, E. 2005. Modeling the dynamics of pressure
propagation and diameter variation in tree sapwood. Tree physiology 25(9): 1091-
1099.

Peramaki, M., Nikinmaa, E., Sevanto, S., llvesniemi, H., Siivola, E., Hari, P. & Vesala, T.
2001. Tree stem diameter variations and transpiration in Scots pine: an analysis using a
dynamic sap flow model. Tree physiology 21(12-13): 889-897.

Peuke, A. D., Rokitta, M., Zimmermann, U., Schreiber, L. & Haase, A. 2001. Simultaneous
measurement of water flow velocity and solute transport in xylem and phloem of adult
plants of Ricinus communis over a daily time course by nuclear magnetic resonance
spectrometry. Plant, Cell & Environment 24(5): 491-503.

Poyatos, R., Llorens, P, Pinol, J. & Rubio, C. 2008. Response of Scots pine (Pinus
sylvestris L.) and pubescent oak (Quercus pubescens Willd.) to soil and atmospheric
water deficits under Mediterranean mountain climate. Annals of Forest Science 65(3):
306-306.

Rasmussen, D. H. & MacKenzie, A. P. 1972. Effect of solute on ice-solution interfacial
free energy; calculation from measured homogeneous nucleation temperatures.
Julkaisussa: Jellinek, H.H.G. Water structure at the water-polymer interface. 126-145.

Rennenberg, H., Schneider, S. & Weber, P. 1996. Analysis of uptake and allocation of
nitrogen and sulphur compounds by trees in the field. Journal of experimental botany
47(10): 1491-1498.

53



Rennie, E. A. & Turgeon, R. 2009. A comprehensive picture of phloem loading strategies.
Proceedings of the National Academy of Sciences 106(33): 14162-14167.

Riikonen, A. & Nikinmaa, E. 2010. Viikin katupuuhanke - seurantaraportti. Helsingin
kaupungin rakennusviraston julkaisut 1: 10.

Ryypp6, A., Sutinen, S., M&denpad, M., Vapaavuori, E. & Repo, T. 1997. Frost damage and
recovery of Scots pine seedlings at the end of the growing season. Canadian Journal of
Forest Research 27(9): 1376-1382.

Sack, L. & Holbrook, N. 2006. Leaf hydraulics. Annu Rev Plant Biol 57: 361-381.

Samuels, A., Rensing, K., Douglas, C., Mansfield, S., Dharmawardhana, D. & Ellis, B. 2002.
Cellular machinery of wood production: differentiation of secondary xylem in Pinus
contorta var. latifolia. Planta 216(1): 72-82.

Scholander, P., Bradstreet, E., Hemmingsen, E. & Hammel, H. 1965. Sap Pressure in
Vascular Plants: Negative hydrostatic pressure can be measured in plants. Science
148(3668): 339-346.

Sevanto, S., Vesala, T., Peraméki, M. & Nikinmaa, E. 2002. Time lags for xylem and stem
diameter variations in a Scots pine tree. Plant, Cell & Environment 25(8): 1071-1077.

Sevanto, S., Vesala, T., Peraméki, M. & Nikinmaa, E. 2003. Sugar transport together with
environmental conditions controls time lags between xylem and stem diameter
changes. Plant, Cell & Environment 26(8): 1257-1265.

Sevanto, S., Holtta, T. & Holbrook, N. M. 2011. Effects of the hydraulic coupling between
xylem and phloem on diurnal phloem diameter variation. Plant, Cell & Environment
34(4): 690-703.

Silk, W. & Wagner, K. 1980. Growth-sustaining Water Potential Distributions in the
Primary Corn Root: A Noncompartmented continuum model. Plant Physiol 66(5): 859-
863.

Sperry, J. S., Hacke, U. G. & Pittermann, J. 2006. Size and function in conifer tracheids
and angiosperm vessels. Am ] Bot 93(10): 1490-1500.

Steponkus, P. L. 1984. Role of the plasma membrane in freezing injury and cold
acclimation. Annu. Rev. Plant Physiol. (US) 35: 543-584.

Taiz, T. & Zeiger, E. 2010. Plant physiology. (International edition): 67-78, 88-102, 272-
279.

Taiz, T. & Zeiger, E. 2010. Topic 3.6: Measuring Water Potential. Plant Physiology Fifth
Edition Online. http://5e.plantphys.net/ 2012(12/10): .

Teskey, R. O., Saveyn, A., Steppe, K. & McGuire, M. A. 2008. Origin, fate and significance
of CO2 in tree stems. New Phytologist 177(1): 17-32.

Thompson, M. V. & Holbrook, N. M. 2003. Scaling phloem transport: water potential
equilibrium and osmoregulatory flow. Plant, Cell and Environment 26(9): 1561-1577.

54


http://5e.plantphys.net/

Thompson, M. V. & Holbrook, N. M. 2004. Scaling phloem transport: information
transmission. Plant, Cell and Environment 24(4): 509-519.

Turgeon, R. 2010. The role of phloem loading reconsidered. Plant Physiol 152(4): 1817-
1823.

Turgeon, R. & Wolf, S. 2009. Phloem transport: cellular pathways and molecular
trafficking. Annual Review of Plant Biology 60: 207-221.

Turgeon, R. & Medville, R. 1998. The absence of phloem loading in willow leaves.
Proceedings of the National Academy of Sciences 95(20): 12055-12060.

Turner, N. 1988. Measurement of plant water status by the pressure chamber
technique. Irrigation Science 9(4): 289-308.

Voitsekhovskaja, O. V., Koroleva, O. A., Batashev, D. R., Knop, C., Tomos, A. D., Gamalei, Y.
V. et al. 2006. Phloem loading in two Scrophulariaceae species. What can drive
symplastic flow via plasmodesmata? Plant Physiology 140(1): 383-395.

Vreugdenhil, D. 1985. Source-to-sink gradient of potassium in the phloem. Planta
163(2): 238-240.

Windt, C. W,, Vergeldt, F. J., De Jager, ,P.Adrie & Van As, H. 2006. MRI of long-distance
water transport: a comparison of the phloem and xylem flow characteristics and
dynamics in poplar, castor bean, tomato and tobacco. Plant, Cell & Environment 29(9):
1715-1729.

Wolfe, J. & Bryant, G. 1992. Physical principles of membrane damage due to
dehydration and freezing. Julkaisussa: Karalis, T.K. (toim.). Mechanics of Swelling: From
Clays to Living Cells and Tissues. NATO ASI Series H 64: 205-224.

Wolfe, J. & Bryant, G. 1999. Freezing, Drying, and/or Vitrification of Membrane - Solute -
Water Systems. Cryobiology 39(2): 103-129.

Yoneyama, T., Handley, L. L., Scrimgeour, C. M., Flisher, D. B. & Raven, J. A. 1997.
Variations of the natural abundances of nitrogen and carbon isotopes in Triticum
aestivum, with special reference to phloem and xylem exudates. New Phytologist
137(2): 205-213.

Zweifel, R., Item, H. & Hésler, R. 2001. Link between diurnal stem radius changes and
tree water relations. Tree physiology 21(12-13): 869-877.

55



9 Liitteet

Liitteiden kuvissa ja taulukoissa symboli ”A” tarkoittaa nestetypellé jaadytettyd, "B”
jaadyttaméatonta nilapalaa ja ”"N” neulasia. Numeroinnit kuvaavat nilapalan sijaintia oksassa
siten, ettd ”1” on l&himpéana oksan kérkeda ja kuvan suurin numero Iahimpéné oksan kantaa.
Nilapalan sijainnin peréssa voi olla my6s toinen numero, esim. ”2.2”, miké tarkoittaa
samalta sijainnilta kerattyd toista nilanaytettd. Tarkemmin nilapalojen sijainnit on esitetty
taulukoiden vieressa olevissa kuvissa.

Liite 1. M&nnynoksasta kerattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet. Naissd koemittauksissa toinen
mittaus on tehty 3h myhemmin samasta nayteputkilosta kuin ensimmainen mittaus. Oksan pituus téssa
tapauksessa oli noin 30 cm.

* Nayte B1 jouduttiin yhdistdmaan naytteen B2 kanssa, josta tuli siis yhdistelma oksan kérjen ja kannan nilaa.

pvm nayte  mittausl  mittaus 2
mol/kg mol/kg

3.8. Al 0.654 0.685
A2 0.604 0.601
A3 0.622 0.657

4.38. Al 0.581 0.594
Bl 0.564*
A2 0.385 0.388
B2

8.8. Al 0.508 0.503
A2 0.510 0.506
B 0.534

Liite 2. Kuvan L1 oksasta keréattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet. Osmoottinen vahvuus on sarakkeissa
1 ja 2. Sarakkeessa 2 osmoottinen vahvuus on mitattu 3h kuluttua uudestaan samoista naytteista ja
nayteputkista kuin ensimmaisessa mittauksessa. Symboli “A” tarkoittaa jaddytettyd nilapalaa, “B”
jaadyttaméatonta ja numerot 1-4 kuvaavat nilapalan sijaintia oksassa, kuten kuvassa on naytetty ja osion alussa
on aiemmin mainittu.

* Naytteesta A4 osa jai osmometrin anturiin kiinni ensimmaisen mittauksen yhteydessa

** Naytteessa B1 oli hyvin véhan naytettad, mika voi nédkya osmoottisessa vahvuudessa liian suurena arvona.

nayte mittaus 1 mittaus 2
mol/kg mol/kg
~ B8.ka13:30

Al 0.549 0.547
A2 0.490 0.495
A2 0.480 0.467
A3 0.473 0.478 e
A4* 0.479 0.492*
A4 0.447 0.450
B1** 0.693**
B2 0.432 0.428
B2 0.395 0.384 |

Kuva L1. Nilanaytteiden sijainti mannynoksassa.
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Liite 3. Kuvan L2 oksasta kerattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet.

* Samaa naytetta eri putkilossa kuin ensimmaisessa mittauksessa, mitattu 3 h mydhemmin
** Heti ensimmaisen mittauksen jalkeen mitattu samaa naytetté eri putkilossa

*** Heti ensimmaisen mittauksen jalkeen mitattu samaa ndytettd mutta toisessa putkilossa ja eri
naytemaaralla

nayte | mittaus1 mittaus 2
mol/kg mol/kg

Al 0.571 0.560*

A2.1 0.558 0.541**

A2.2 | 0.569 0.576***

A3 0.533 0.543*

A4l 0.539

A4.2 0.505

A5 0.472

B3 0.382

9.8. ko 10:20

A1

.4l o

Al

B4 vhin isompi [:
oksa buin 4.2

Kuva L2. Nilanaytteiden sijainti mannynoksassa.

Liite 4. Kuvan L3 oksasta kerattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet.

* Samasta nilapalasta saatu nédyte toisessa putkilossa

kerdysaika | nayte mittaus1  mittaus 2
mol/kg mol/kg
10:30 Al 0.502
A2 0.480
A3 0.462
A4 0.492 0.496*
A5 0.467

11.8. klo 10:30

£ 1. 30 e
A3

Ak

A5

Kuva L3. Nilan&ytteiden sijainti mannynoksassa
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Liite 5. Kuvan L4 oksasta kerattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet. Olosuhteet olivat kerdyshetkelld
viiledt ja sumuiset. * Naytteeseen jouduttiin yhdistdmaén kahden eri nilapalan naytetta kuvan L4 mukaisesti.

keraysaika nayte  mol/kg
8:50 Al+2* 0.536 ) 12.8. ko 8550
A2 0.568 -
A3 0.522 .
S
A3.2 0.53
N2 A2
N1 0.603 432 a
NZ 0588 n A e

Ah

Kuva L4. Nilanaytteiden sijainti mannynoksassa.

Liite 6. Kuvan L5 oksasta kerattyjen nilandytteiden osmoottiset vahvuudet.

keraysaika nayte mol/kg
_ IZ8.Ha15:00
15:00 Al 0.573
A2 0.562
A2.2 0.543
A2.3 0.569
A3 0.536
Ad 0.527 vl
N1 0.692
N2 0.681

Kuva L5. Nilanaytteiden sijainti mannynoksassa.
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Liite 7. Kuvan L6 oksasta kerattyjen nilanaytteiden osmoottiset vahvuudet. Olosuhteet olivat kerdyshetkelld ja
sitd ennen pilviset ja tihkusateiset.

kerdysaika | nayte mol/kg
13:30 Al 0.476 15.8. ko 13.30
Al2 0.460
A2 0.481 N
NL.Z
A3 0.497 \
N1 0.602 = ALz
N1.2 0.631 a

Kuva L6. Nila- ja neulasnaytteiden sijainti
mannynoksassa.

Liite 8. Kuvan L7 oksasta kerattyjen nilanaytteiden osmoottiset vahvuudet. Olosuhteet olivat pilviset ja sumuiset.

kerdysaika | nayte mol/kg

10:10 Al 0.484 6.5, K 1010
A2 0.478 . _
A3 0.457 e
A4 0.466 1
N1 0.606*
N2 0.563 &

Az n.éllem

A3

Ah

Kuva L7. Nila- ja neulasnaytteiden sijainti
mannynoksassa.
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