SILVA FENNICA VOL. 4, 1970, N:o 3: 202—218

HERITABILITEETIN ARVIOIMINEN ERAASSA MANNYN
(Pinus silvestris L.) JALKELAISKOKEESSA

CHRISTEL PALMBERG

SUMMARY :
THE ESTIMATION OF HERITABILITY IN OPEN-POLLINATED PLUS TREE
PROGENIES OF PINUS SILVESTRIS L.

Saapunut toimitukselle 26. 5. 1970

Oheisen tutkimuksen tarkoituksena on arvioida mannyn (Pinus silvestris L.) periytyvyys
ja geneettinen muuntelu. Tutkimuksen kohteena ovat olleet eraat laadun ja tuoton suhteen
tarkeat morfologiset ominaisuudet. Tutkimus on tehty Maatalous-metsatieteellisen tiedekun-
nan metsdnhoitotieteen laitoksen pro gradu tyona. Mittaukset suoritettiin Metsantutkimus-
laitoksen Vilppulan kokeilualueella Kaltilanmaan valtionpuistossa sijaitsevassa maisteri
Max Hagmanin perustamassa jalkeldiskokeessa. Mittaustydssa sain apua Metsantutki-
muslaitokselta. Metsanhoitaja Saarnio ja metsiteknikko Pajamaki ovat auttaneet
minua mittaustdiden suunnittelussa. Tietokonekasittelystd huolehti FK Rantanen.
Kokeen tulkinnassa olen saanut arvokkaita neuvoja vt. prof. P. M. A. Tigerstedtilta.

JOHDANTO

Eliokunnassa ilmenevd monimuotoisuus johtuu eri ryhmien, lajien, rotujen
ja yksiloiden geenipoolissa ilmenevistd eroista. Variaatiota lisid ympériston vai-
kutus, joka perintotekijoiden asettamien rajojen puitteissa modifioi ominaisuuk-
sia. Tietty perimi ei siis ole absoluuttinen suure, vaan genotyypin todellisen ar-
von mddrddvat ne fenotyypit, jotka se eri ulkoisissa oloissa herdttdd. Samoin
myos tietyn ympdriston arvo johtuu siitd genotyypistd, jonka funktiona sitd
kulloinkin arvostellaan. Jalostustydn primaarisena tehtdvdnd on maarittaa pe-
rinnéllisten ominaisuuksien ja ympdriston viliset suhteet. Menestyksellinen ja-
lostustoiminta vaatii geneettisesti vaihtelevan populaation ja tehokkaan mene-
telmédn parhaiden yksiloiden valitsemiseksi.

Heritabiliteetti eli periytyvyys on merkittdvimpia populaation sisdistd muun-
telua kuvaavia tunnuksia, etenkin kvantitatiivisissa ominaisuuksissa. Heritabili-
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teetti ilmaisee perinnollisen varianssin suhteen kokonaisvaihteluun ja kuvaa
ndin ollen geneettisen variaation arvoa. Periytyvyysosamiiri antaa viitteitd
tietyn ominaisuuden jalostamisen suhteellisesta vaikeusasteesta. Tunnus on

ainoastaan muodollinen, eiki sille puhtaasti geneettisessi tutkimuksessa anneta
mainittavaa arvoa.

KOEMATERIAALI

Kokeen maastotydt suoritettiin elo- ja syyskuussa 1968. Koe on perustettu
28.5.—17. 6. 1960 vilisend aikana, kdyttden 2 4 2 vuotisia avojuurisia mdnnyn
taimia. Taimien istutusvali on kaksi metrid. Jalkeldiskoe muodostuu mannyn
vapaapolytystaimista, joiden emopuina on kdytetty pluspuita eri puolilta maata.
Vertauksena on kokeessa lisdksi kidytetty Iti-Hdmeen metsdnhoitolautakun-
nasta perdisin olevaa Keskusmetsdseura Tapion pystykerdyssiementi (taulukko
1). Kokeessa on neljd toistoa eli blokkia, jokainen toisto on jaettu 36. koeruu-
tuun, jossa jokaisessa koeruudussa on 25 samaan jilkeldistoon kuuluvaa tainta.
Tuloksia laskettaessa jatettiin laskuteknillisistd syistd kokeesta pois tydonume-
rolla 04 (tunnus 52—023) ja 36 (tunnus49—036) kulkevat taimet, koska kumpaa-
kaan taimierda ei esiintynyt kaikissa toistoissa. Koejirjestelmi kdy ilmi ku-
vasta 1.

Koe on perustettu kulotetulle lahinnd puolukkatyyppii vastaavalle kangas-
maalle. Suurena haittana on sekd toistojen vilinen etti sisdinen suuri kasvu-
alustan heterogeenisuus, joka selvimmin kuvastuu saman jilkeldiston taimien
suurissa pituuseroissa ja kuolleisuusprosenttien vaihtelevuudessa blokista toi-
seen. Hirvet olivat muutamia vuosia aikaisemmin aiheuttaneet koealueella suh-
teellisen suurta tuhoa. Taimet olivat kuitenkin toipuneet hyvin, joskin rangan-
vaihdoksia esiintyi yleisesti. Ranganvaihdoksien lukumiirda lisdsi kolmisen
vuotta aikaisemmin verrattain runsaana esiintynyt mannynversoruoste (Me-
lampsora pinitorqua (Rostr.) ).

MAASTOSSA SUORITETUT MITTAUKSET

Jokaisesta koeruudusta mitattiin kaikki normaalisti kehittyneet taimet.
Monilatvaiset, pensasmaiset tai muuten epdnormaalisti kehittyneet taimet hy-
lattiin. Epdnormaalien taimien mittaustulokset olisivat olleet harhaan johtavia.
ja useimmiten tunnusten mittaaminen niistd taimista oli kdytannossa mahdc-
tonta. Mitattaviksi valittiin erddt puun laadun ja tuoton kannalta tdrkedt omi-
naisuudet, joissa aikaisemmissa tutkimuksissa on todettu geneettistd varianssia.
Mitatut ominaisuudet olivat seuraavat (kuva 2):

1. vuoden 1968 latvakasvain

2. taimen koko pituus

3. latvuksen pisimman oksan projektio

4. oksien lukumaara viimeisessa oksakiehkurassa
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Taulukko 1.
7.

Table

. rungon lapimitta vuoden 1966 ja 1965 oksakiehkuroiden puolivilista

. rungon ldpimitta vuoden 1965 ja 1964 oksakiehkuroiden puolivalista

. paksuin oksa vuoden 1965 oksakiehkurassa (ylhaalta lukien 4. oksakiehkurassa)
. paksuin oksa vuoden 1964 oksakiehkurassa (ylhaalta lukien 5. oksakiehkurassa)

. paksuimman oksan oksakulma vuoden 1968 oksakiehkurassa
. paksuimman oksan oksakulma vuoden 1967 oksakiehkurassa.

Kuva 1. Kartta koealueesta.
Figure 1. Design of the field experiment.
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Kuva 2. Kaavio mittauskohteista.
Figure 2. Characters analyzed.
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1 = latvakasvain 1968 2 = pituus 1968 3 = latvuksen pisimman oksan projektio 4 =
oksien lukumiira kiehkurassa 1968 5 = lapimitta valissa 1966 —1965 6 = lapimitta valissa
1965—1964 7 = paksuin oksa kiehkurassa 1965 8 = paksuin oksa kiehkurassa 1964 9 = oksa-
kulma kiehkurassa 1968 10 = oksakulma kiehkurassa 1967.
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Latvakasvain mitattiin ylimmastd oksakiehkurasta kasvaimen huippuun
(silmuun), pituus taimen juurelta latvakasvaimen huippuun. Paksuimman oksan
lapimittaa valittiin kuvaamaan 4. ja 5. oksakiehkuroiden paksuimmat oksat,
koska kehitys mainittujen oksakiehkuroiden tunnuksissa on ehtinyt vakiintua,
ja ominaisuudet ovat vahemman ympériston vaikutuksen alaisia kuin nuorem-
pien oksakiehkuroiden tunnukset (EKLUNDH EHRENBERG 1963). Mittaus suori-
tettiin oksan paksuuden verran rungosta. Oksakulmat mitattiin paksuimman
oksan ja rungon vilisend ylempéni kulmana.

Mitatuista tunnuksista puun tuottoa kuvaavat pituus, pituuskasvu ja lat-
vuksen leveys, oksien lukuméérién, oksien paksuuden, oksakulman, puun kapene-
misen sekd puun pituuden ja latvuksen leveyden vilisen suhteen antaessa viit-
teitd laatuominaisuuksista.

Kenttakokeissa koeruutujen sisdinen yksilomiira tavallisesti vaihtelee taimi-
kuolleisuudesta johtuen. Tall6in aineistoa ei voida késitelld ortogonaalisella ana-
lyysilld ilman suuria vaikeuksia. Yksilomdiridn vaihdellessa saadaan luotetta-
vimmat tulokset suorittamalla kaksi toisistaan riippumatonta varianssianalyy-
sid: geneettistd muuntelua mittaava analyysi koeruutujen keskiarvoilla, jossa
ei huomioida eroja keskiarvojen luotettavuusrajoissa, sekd ruutujen sisdinen-
ja vilinen analyysi, joka mittaa yksilovaihtelun (KEMPTHORNE 1957, BECKER
1967). Kaltilanmaan mantykokeen mittaustuloksilla suoritettiin tietokoneessa
edelld mainittu kahden jakson varianssianalyysi, olettaen ettd ruudun sisdiset
vapaapolytysjdlkeldiset sekd saman emopuun jdlkeldiset eri toistoissa ovat
puolisisaruksia. Lisdksi aineisto testattiin F-testilli ja mitatuille ominaisuuk-
sille arvioitiin »narrow sense» heritabiliteetti. Ohjelmoinnissa kdytetyt kaavat
olivat seuraavat:

1. Ruutukeskiarvoilla suoritettu analyysi

Varianssin ldhde V.a. Neliosumma Keskinelio
22k Z2..
Toistot r—1 > - - R
kg rg
2 2
Jilkelistot g —1 5 24 2. S
i T rg
. Erotus toistot —
Vi =D @=D | jelistot :
» . . E ZZ . Zz' *
Kokonaisvarianssi rg — 1 2 Lik -
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2. Ruutujen vélinen- ja sisdinen analyysi

Varianssin lahde V.a. Neliosumma Keskinelio
Y. Y2 ..
Ruutujen vil. var. gr — 1 > == E
ik Ny N..
Ruutujen sis. var. N.. —gr Erotuksena E
w 2 Y2 ..
Kokonaisvarianssi N.. —1 2 Vi —
ikl N..

3. Interpretaatio (johtopdatokset)

Parametri Estimaatti Geneettinen

parametri
Kov PS I/r (S—1) 1/4 VA
2 2

0 + O E + Kov PS VG

6 [ —n,E VE
Toistot r kpl k
Jalkeldistot g kpl i <
Yiki I’'n taimen pituus jdlkeldistossa i, toistossa k
Ziy ruudun keskiarvo
Ny ruudun taimimaara

summaus yli toistojen

summaus yli emopuiden
o koko summaus
n, ruudussa esiintyvien yksiléiden harmoonisen keskiarvon resi-

prookkinen luku:

n, = 1/rg (Ek: 1/ny)

n,-termi laskettiin kyseisessd kokeessa summana, koska ruutujen

yksilomdédra vaihtelee.
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Heritabiliteetin maérittamisessd kiytettiin kaavaa

\%

h2 i (h2 i )
e VgtV

Ympériston vaihtelu johtuu kahdesta tekijésti:

1. yksildllisestd tekijastd, f, joka on riippumaton muista yksildista. Tekijin
varianssi = 2

2. yleisestd tekijdsté, e, joka on yhteinen saman ruudun yksiléille mutta riippu-
maton toisista ruuduista. Tekijan varianssi =82,

Perityvyyttd arvioitaessa voidaan huomioida molemmat virhevarianssit,
tai ainoastaan toinen niistd (KEMPTHORNE 1957, TIGERSTEDT 1969). Jos ruudun
sisdinen vaihtelu on suuri, on kuitenkin suositeltavaa kayttid molempia virhe-
variansseja, kuten Kkyseisessi kokeessa on tehty.

TUTKIMUSTULOKSET

Taimien keskimédardinen kuolleisuusprosentti on 10.4 Epdnormaaleja, mit-
taamatta jatettyjd taimia oli yhteensd 46, joten lopullisiin testeihin sisiltyvit
2999. puun arvot.

Taimien pituudet on mitattu myds vuonna 1966. Eri alkuperien paremmuus-

Kuva 3. Keskipituudet alkuperittain vuosina 1966 ja 1968 seka keskipituuden 1968 standardi-
poikkeamat (3 standardipoikkeama).
Figure 3. Mean height of the progenies in 7966 and 71968 and the standard deviation of the mean
height in 7968 (3 x standard deviation).
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jarjestys pituuden suhteen on sdilynyt jokseenkin muuttumattomana (kuva 3).
Vuoden 1968 pituuksissa ei esiinny jalkeldistojen vilisid merkitsevid eroja, sité
vastoin toistojen viliset erot ovat merkitsevid sekd taimien koko pituudessa
ettd latvakasvaimen pituudessa (taulukko 2). Maaston heterogeenisuus on nihta-
viésti vaikuttanut ennen kaikkea taimien alkukehitykseen, silld latvakasvaimen
pituudessa esiintyy myds jalkeldistojen vilisid merkitsevid eroja. Tdmi viittaa
siihen, ettd ympériston vaikutuksella ainakin mittausta edeltivini kasvukau-
tena on ollut taimien pituuskasvuun suhteellisesti pienempi vaikutus kuin tai-
mien Kkoko elinikdnd. Merkitsevid alkuperien vilisid eroja ei esiinny latvuksen
leveydessd, oksakulmassa 1968 ja 1967, kapenemisessa (erotuksessa ldpimitan
1964 ja 1965 vililld) ja paksuimman oksan ldpimitassa vuonna 1965. Sitdvastoin
vuoden 1964 oksakiehkuran paksuimman oksan ldpimitassa esiintyy jalkeldis-
tojen vilisid merkitsevid eroja. Tdma saanee ainakin osittain selityksensi aikai-
semmin mainituista lukuisista ranganvaihdoksista, jotka vuonna 1965 ovat
olleet runsaimmillaan. Oksien vilisestd kilpailusta johtuen oksakiehkuraan on
muodostunut useampia voimakkaista oksia, joista yksi my6hemmin on kehitty-
nyt pdarangaksi. Koska mittaukset tehtiin ainoastaan kiehkuran paksuimmasta
oksasta, kuvastuvat kilpailun vaikutukset mittaustuloksissa. Ndin ollen vuoden
1964 arvot vastannevat normaalioloja ja voitaneen sanoa, etti oksan paksuu-
dessa esiintyy jélkeldistdjen valisia merkitsevid eroja. Erittdin merkitsevid jil-
keldistGjen vilisid eroja esiintyy oksien lukumdiirissid vuoden 1968 oksakiehku-
rassa sekd taimen pituuden suhteessa latvuksen leveyteen.

Mitattujen ominaisuuksien periytyvyys kdy ilmi taulukosta 3. Suurimmat
heritabiliteettiarvot on pituuden suhteella latvuksen leveyteen ja oksien luku-
mdérdlla. Mainitut ominaisuudet osoittavat F-testissid erittdin merkitsevid
jélkeldistojen vdlisid eroja. Alhaisin heritabiliteetti on kapenemisella, jolla on
alhaisin arvo myds F-testissd. Sitdvastoin vuosikasvaimen pituuden ja oksa-
kiehkuran 1964 paksuimman oksan ldpimitan erot eri jilkeldistdissd ovat mer-
kitsevid, heritabiliteettiarvojen ollessa suhteellisen alhaisia. Vuosikasvaimen pi-
tuus ja taimen kokonaispituus, latvuksen leveys, oksien lukuméiri ja pituuden
ja leveyden vilinen suhde osoittavat kohtalaista heritabiliteettia. Oksan pak-
suuden periytyvyysarvot ovat suhteellisen alhaisia, oksakulmien sekd kapene-
misen arvot erittdin alhaisia. Pluspuujélkeldisten emopuita luonnehtivat nopea-
kasvuisuus (pituus- ja paksuuskasvun funktiona), sopusuhtainen, hieno-oksai-
nen latvus, hyvad karsiutumiskyky, symmetrinen ja heikosti kapeneva runko
sekd hyvd terveydentila (SArvAs 1952). Pluspuut on valittu ainoastaan feno-
tyypin perusteella. Verrattaessa Tapion vakiosiemenesti kasvatettujen taimien
tunnusten keskiarvoja koko aineiston keskiarvoon voidaan todeta, ettd vakio-
siementaimet eivdt ole keskimddrdd huonompia kapenemisen, latvuksen levey-
den ja osakulman suhteen. Taimen pituuden suhde latvuksen leveyteen on jon-
kin verran keskiarvoa pienempi, seki taimen etti latvakasvaimen pituus keski-
arvoa huomattavasti pienempid. Oksat ovat keskiméariistd paksumpia ja oksien
lukuméérd suurempi.
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Taulukko 2. Alkuperien ja toistojen vélisten erojen merkitsevyys (Arvot laskettu ruutukeskiarvojen perusteella)

Table 2. Significance of differences berveen progenies and blocks (Based on plot means)
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Pituus 1968
Tree height
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Taulukko 3. Ominaisuuksien periytyvyys laskettuna yksittdisten taimien perusteella.
Table 3. Narrow sense heritability on individual plant basis.

Ominaisuus Periytyvyys Standardi virhe

Character Heritability Standard error
Pituus/Leveys — Tree height/longest branch . . . .. 0.297 0.013
Oksien lukumaara — Nbr. of branches . ........ 0.249 0.0017
Latvuksen leveys — Longest branch . .......... 0.230 0.0084
Taimen pituus — Tree height . ................ 0.208 0.0078
Vuosikasvain — Terminal shoot . .............. 0.207 0.0027
Paksuin oksa —64 — Branch diameter —64 . . .. 0.188 0.0063
Paksuin oksa —65 — Branch diameter —65 . ... 0.120 0.0059
Oksakulma —68 — Branch angle —68 . ........ 0.076 0.0039
Oksakulma —67 — Branch angle —67 . ........ 0.070 0.0039
Kapeneminen — Stem taper .................. 0.052 0.0080

TULOSTEN TARKASTELUA

Kaltilanmaan miéntykokeesta saadut tulokset vastaavat osittain kirjalli-
suudesta 10ydettdvid tuloksia, osittain niiden poikkeavuus on huomattava.
Useimmat tdhdn mennessd tehdyt heritabiliteetti tutkimukset ovat luonteel-
taan provenienssikokeita, joissa periytyvyyden médriddminen on ainoastaan
osatutkimus, tai varhaistestejd, joissa mitatut ominaisuudet suurella todenni-
koisyydelld tulevat muuttumaan puun iin kasvaessa (STONECYPHER 1966).
Ominaisuuksien tuleva kehitys on useimmiten mahdoton ennustaa, koska eri
ominaisuudet seuraavat eri trendejd. Geenien suhteellinen merkitys eri ajan-
kohtina vaihtelee, ja niiden dominanssisuhteet saattavat muuttua (LARssoN
1964, NicHoLLs 1967). Puun pituuskasvu vaihtelee yleisesti seki jilkeldiston eri
yksiloiden vililla ettd puun eri ikdvaiheissa, ja on nidhtivisti ympiriston voi-
makkaan vaikutuksen alaisena (JonNssoN 1964, STONECYPHER 1966). Kirjalli-
suudessa esiintyy myos tdstd poikkeavia mielipiteitd, joiden mukaan pituus-
kasvu on pdéasiallisesti geneettisen vaikutuksen alainen ja varhaistestilld saa-
dut tulokset suhteellisesta pituudesta pitevit puun koko eliniin (ARNBORG &
HADDERs 1957, WRiGHT 1963). Kaltilanmaan mintykokeessa saatu puun pituu-
den periytyvyys (h2 = 0.21) vastaa verraten hyvin aikaisempia tutkimustulok-
sia (taulukko 4). Puun runkomuotoon vaikuttavat kaikki latvuksen muut tun-
nukset. Tamad on luultavasti syy siihen, ettd perinnéllisten- ja ympéristotekijoi-
den suhteellisesta vaikutuksesta tihdn ominaisuuteen on hyvin eridvid mieli-
piteitd (LinpqvistT 1937). Rungon kapeneminen on vdhemmin riippuvainen
ympdristooloista kuin puun pituus (Jounsson 1960). Kapenemisen perityvyytti
ei tiettdvasti ole aikaisemmin arvioitu ménnylle. Sitdvastoin ominaisuudelle on
saatu suhteellisen korkea heritabiliteetti (»broad sense») Cryptomeria japonicalla
(Topa 1963). Mainitulla puulajilla tehdyt kokeet ovat kuitenkin antaneet muissa
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Taulukko 4. Ménnyn (Pinus silvestris L.) vapaapoélytysjélkeldistoille laskettuja periytyvyys-
arvoja.
Table 4. Narrow sense heritabilities estimated for open-pollinated Pinus silvestris L. progenies.

Ominaisuus Vilppula Aikaisemmat tutkimukset
Character Earlier investigations

Taimen pituus/Latvuksen leveys — Tree

height/longest branch . .............. 0.30 »Merkitsevat jalkelaistojen

viliset eroty?)
Oksien lukumaara kiehkurassa — Num-

ber of branches .................... 0.25 0.09—0.43; 0.14—0.412)
Latvuksen leveys — Longest branch . ..| 0.23 0.14—0.83; 0.30—0.89?)
Taimen pituus — Tree height . ... ... .. 0.21 0.16—0.65%)
Latvakasvaimen pituus — Terminal

shoot ... ... ... ... ... .. ... ... 0.21 —
Paksuimman oksan lapimitta — Diam-| 0.19 (—64)

eter of longst branch . .............. 0.12 (—65) 0.182)
Oksakulman suuruus — Branch angle . .| 0.08 (—68) 0.14—0.39; 0.36—0.96?)

0.07 (—67)

Kapeneminen — Stem taper .......... 0.05 (—65/—64) —

1) Eklundh Ehrenberg 1963.
2) Strickland & Goddard 1965.

kvantitatiivisissa ominaisuuksissa mannyn vastaavia arvoja huomattavasti kor-
keampia heritabiliteettiarvoja, joten tulokset eivit liene vertauskelpoisia. Min-
nyn kapenemiselle saatu perityvyys (h2 = 0.05) on kuitenkin odotettua alhai-
sempi.

Jos oksan ldpimittaa aikaisemmin mainituista syisti tarkastellaan ainoastaan
vuoden 1964 oksakiehkurassa todetaan, ettd saatu arvo tunnuksen perityvyy-
delle (h2 = 0.19) on tdysin verrattavissa aikaisempiin tutkimustuloksiin. Ym-
pariston vaikutus oksatunnuksiin on yleensd pienempi kuin runkotunnuksiin,
mutta kuitenkin huomattava. (EKLUNDH EHRENBERG 1963, JoHNssoN 1964).
Erittdin suuri vaikutus mm. oksien lpimittaan ja latvuksen leveyteen on puiden
valiselld Kilpailulla (HoLMGREN 1939, STERN 1960). Ennen metsikon sulkeutu-
mista puuyksildilld ei ole sanottavaa vaikutusta toisiinsa. Vasta sulkeutuneessa
metsikGssd on puiden vilinen kilpailu varteen otettava tekiji. Kaltilanmaan
méntykokeessa esiintyi toisissa ruuduissa selvdd puiden vilistd kilpailua, kun
taas toisissa Kilpailutekijdd ei todenndkoisesti ollut taimien kehittyméttomyy-
den vuoksi. Télld seikalla saattaa olla virheldhteend vihintddn yhté suuri merki-
tys kuin maaperélliselld heterogeenisuudella.

Oksien lukumddrdd on pidetty erittdin voimakkaan geneettisen kontrollin
alaisena ominaisuutena (Vipakovic 1967). Kaltilanmaan mintykokeessa on
talld ominaisuudella mitatuista tunnuksista toiseksi suurin heritabiliteetti

213



(h2 = 0.25). On todettu, ettd jdlkeldistojen vililld esiintyy merkitsevid eroja
vastaavissa oksakiehkuroissa, mutta ettd oksien lukuméaara jossain méérin vaih-
telee samassa yksilossd vuodesta toiseen. Sekd oksakiehkuran kehittymistéd edel-
tavian vuoden ettd kehittymisvuoden ilmastollisilla olosuhteilla on vaikutusta
kunakin vuonna kehittyvien oksien lukuméiraan.

Oksakulman suuruuden on aikaisemmin katsottu olevan voimakkaan geneet-
tisen kontrollin alainen, jopa ulkoisista oloista jokseenkin riippumaton (ARN-
BorG & HADDERs 1957, EKLUNDH EHRENBERG 1963, JoHNssoN 1964). Eri
jalkeldistojen vililld on todettu merkitsevid eroja saman vuoden oksakiehkuran
oksakulmissa. Jdlkeldistolle tunnusomainen kulma laajenee sekd terdvid- ettd
suorakulmaisissa puissa ensimmdiisestd neljanteen oksakiehkuraan (EKLUNDH
EHRENBERG 1963). Kaltilanmaan mintykokeessa todettu perityvyys on seki
vuoden 1968 ettd vuoden 1967 oksakiehkuran paksuimman oksan oksakul-
massa erittdin alhainen (hz = 0.08 ja 0.07). Eris selitys tdlle saattaa olla, ettd
taimista mitattiin ainoastaan kunkin puun oksakiehkuran paksuimman oksan
kulma. Midnnyn oksakiehkurassa on normaalioloissa kolme toisia oksia selvisti
paksumpaa oksaa, jotka sijaitsevat hiukan niitd korkeammalla. (EKLUNDH
EHRENBERG & GUSTAFsSsON 1957). Aikaisemmissa tutkimuksissa on oksakulman
kuvaajana kdytetty kolmen paksuimman oksan kulman keskiarvoa. Myds kasvu-
alustan heterogeenisuus on voinut vilillisesti vaikuttaa tuloksiin. Oksatunnuk-
set ovat puun taimiasteella vaihtelevia ja epdstabiileja. Oksakulman suuruu-
desta ei voitane tehdd johtopdatoksid ennenkuin taimet ovat 10— 12 vuoden ikii-
sid (EkLUNDH EHRENBERG & GusTAFssoN 1957). Siitd huolimatta, ettd miannyt
mittaushetkelld olivat 12 vuoden ikdisia on mahdollista, ettei kyseessd oleva
ominaisuus vield ollut ehtinyt vakiintua. Tdmé on todennidkdistd etenkin epé-
suotuisissa ymparistooloissa kasvaneiden ja kehityksessddn jdlkeensd jadneiden
taimien suhteen.

Latvuksen maksimileveyden periytyvyys vaihtelee suuresti eri kokeissa.
Yleensd yksil6illd, joiden alempia oksakiehkuroita luonnehtivat pitkdt oksat,
on suhteellisen lyhyet oksat ylimmidssd oksakiehkurassa. Oksien pituus antaa
taten puulle luonteenomaisen yleishabituksen. Ominaisuus vakiintuu jo var-
haisessa taimivaiheessa (REHFELDT & LESTER 1969). Kaltilanmaan méintyko-
keessa ominaisuudelle saatu suhteellisen korkea perityvyys (h2 = 0.23) ei ole
muista tutkimuksista poikkeava.

Kun latvuksen leveyden periytyvyys vaihtelee kokeesta riippuen, on sitid
vastoin taimen pituuden ja latvuksen leveyden vilisen suhteen todettu pysyvin
samassa jdlkeldistossd jokseenkin vakiona. Tunnuksen perityvyys on todettu
suhteellisen korkeaksi (EKLUNDH EHRENBERG & GUSTAFSSON 1957, NiLssoN
1968). Kaltilanmaan méintykokeessa on tunnuksen heritabiliteetti méiaritetyista
heritabiliteettiarvoista korkein (h2 = 0.30). Ympériston heterogeenisuuden vai-
kutus ei ilmene yhtd voimakkaasti kun ominaisuutta kuvaa suhdeluku. Tdméin
vuoksi mainitun suhdeluvun perityvyys lienee saaduista tuloksista vertailu-
kelpoisin.
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Tuloksia tarkasteltaessa havaitaan, ettd ympariston vaikutus on merkitsevi
ja genotyypin vaikutusta suurempi kaikissa mitatuissa ominaisuuksissa. Mutta
on myos ilmeistd, ettd genotyypilld on tietty vaikutus kaikkiin ominaisuuksiin,
vaikkakin geenien ilmenemisaste eli ekspressiviteetti vaihtelee.

YHTEENVETO

Tutkittujen ominaisuuksien perityvyydestd voidaan todeta seuraavaa:

— kasvunopeutta kuvaavien pituus- ja paksuuskasvun periytyvyyden kat-
sotaan yleensd olevan jalostukselle tiittivdn suuri, joskin muilla metsinhoidol-
lisilla toimenpiteilld aikaansaatava ymparistotekijoiden optimointi on erittidin
merkityksellinen kasvunopeutta sdddettdessa.

— runkomuotoa kuvaavien tunnusten periytyvyysarvot ovat tavallisasti
korkeampia kuin kasvunopeuden arvot. Esimerkiksi istutusvililld ja valaistus-
suhteilla on kuitenkin merkittdvd vaikutus runkomuodon kehitykseen.

— oksatunnusten perityvyysarvot ovat suhteellisen korkeat ja jalostuksella
ndyttédé olevan hyvit mahdollisuudet parantaa niihin liittyvii laatuominaisuuk-
sia.

Yleensd on todettavissa, ettd puuyksilon fitness-arvoa (sopeutuneisuutta)
lisddvilld ominaisuuksilla on alhainen heritabiliteetti. Tdmi johtunee ennen
kaikkea siitd, ettd luonnon valinta on kdyttdnyt hyvikseen ndiden ominaisuuk-
sien additiivisen vaihtelun. Geenien koadaptaatiolla on erityisen suuri merkitys,
ja ominaisuuksissa havaittava muuntelu johtuu suurimmaksi osaksi dominans-
sista ja epistasiasta. Fitness-ominaisuudet ovat sitdpaitsi normalisoivan selek-
tion alaisia, ja populaatiolla on niiden suhteen heterotsygoottinen optimi (FAL-
CONER 1964). Rikkomalla geneettinen rakenne, esimerkiksi hybridisoinnilla,
saadaan populaatioon lisdd additiviteettid. Metsdnjalostuksella pyritddan mah-
dollisen suureen taloudelliseen tuottoon, ja taloudelliset tekijdt ratkaisevat
viime sijassa kullakin alueella kdytettavdt metsanhoidolliset menettelytavat.
[tse metsdnviljelyn ja -kasvatuksen kustannukset ovat yhtd suuret siitd huoli-
matta, kdytetddnko perimdltddn huonoa tai hyvda viljelymateriaalia. Tehok-
kaalla jalostuksella voidaan taloudellisen tuoton miird moninkertaistaa. Koe-
toiminnan ja tulosten kdsittelyn yhd kehittyessd tulisi kokeiden tuloksia tar-
kastella kokonaisuutena, yhdistden eri kokeiden perusteella tehdyt geneettiset
otaksumat ja niistd vedetyt johtopadtokset. Kvantitatiivisten ominaisuuksien
ymmartdmiseksi on jalostusty6hon sovellettava tilastotieteen lisdksi myds syto-
logisen ja biokemiallisen tutkimuksen tuloksia. Metsdnhoidossa on geneettisen,
ekologisen ja fysiologisen tutkimuksen edettdvd rinnan. Tutkimustyostd saatu-
jen tulosten tulisi johtaa sekd geneettisesti parempaan viljelymateriaalliin ettd
voimaperdiseen ja tehokkaaseen metsdnhoitoon, joka tdysin pystyy kaytta-
main hyvikseen geneettisesti parannetun populaation tarjoamat mahdollisuu-
det.
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SUMMARY :
THE ESTIMATION OF HERITABILITY IN OPEN-POLLINATED PLUS TREE
PROGENIES OF PINUS SILVESTRIS L.

This investigation was carried out in Vilppula in 71968 and evaluates a field
experiment of Pinus silvestris L. belonging to the Forest Research In-
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stitute in Finland. The material consists of seed from open-pollinated plus trees
throughout the country (table 7). The 36 progenies represented were planted in 4
blocks as 2 + 2 year-old plants in the spring of 1960. Each plot contains 25 trees.
The spacing between the plants is 2 % 2 meters (figure 7). Unfortunately the site
of the experiment is edaphically very heterogenous. In addition moose have caused
considerable damage some years ago. The plants have, however, recovered well,
although there are numerous changes of main stem, to which also the occurence of
Melampsora pinitorqua Rostr. has contributed.

All normally developed plants were measured. Abnormal plants were left un-
measured, as the results obtained from them would probably have been misleading.
Thus 2999 trees were measured (figure 2):

. length of terminal shoot

. tree height 1968

. length of the longest branch of the crown

. number of branches in the whorl of 7968

stem diameter between the whorls of 1966 and 1965
stem diameter between the whorls of 1965 and 1964

. diameter of the thickest branch in the whorl of 1965
. diameter of the thickest branch in the whorl of 1964

. angle of the thickest branch in the whorl of 7968

. angle of the thickest branch in the whorl of 7967.

~

Two different analyses of variance were used, a genetic analysis based on plot
means and an analysis within plots and between plots. The error of environmental
variance was thought to consist of an individual factor, independent of other indi-
viduals (67), and a factor common to all individuals of the same plot (6Z).

RESULTS

Tree height has been measured twice, in 1966 and 71968. There were no con-
siderable changes in the rank of the progenies in 71966 and 7968 (figure 3). In
1968 the differences in height between progenies were not significant, but there were
significant differences between blocks both in tree height and length of terminal
shoot (table 2). Obviously the edaphic heterogenity has influenced mainly the juvenile
growth of the plants, because in the length of the terminal shoot there were also
significant differences between the progenies. There were no significant differences
between the progenies in the length of the longest branch, in the angles of the thickest
branches in 7968 and 1967, in stem taper (the difference in the stem diameters
measured ) and in the diameter of the thickest branch in 7965. Significant differences
were, however, found in the diameter of the thickest branch in 7964. This contradic-
tion can probably be explained by the damage caused by moose and rust, leading to
the death of the main stem and to competition between lateral branches. The damage
was most disastrous in 1965. As only one branch in each whorl was measured, the
competition which has led to the formation of several stout branches can be noticed
in the results. Consequently, only the diameter of the thickest branch in 1964 was
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considered to correspond to normal conditions. Highly significant differences
between progenies were found in the number of branches in 71968 and in the ratio of
height of tree to the length of the longest branch. The narrow sense heritabilities of
the characters are listed in table 3. In table 4 the values are compared with earlier
results. Most striking are the extremely low values obtained for the branch angles.
In earlier investigations this trait has been considered to be under rigid genetic
control (ARNBORG & HADDERs 7957, EKLUNDH EHRENBERG 7963, JOHNSSON
1964). An explanation can be found in the fact that only the angle of the thickest
branch was considered, instead of those of the three thickest branches usually meas-
ured. The epaphic heterogenity might also have contributed to the results, as the
trees on the poorest sites, although 12 years old, could not be considered to have
passed the juvenile stage during which the branch characters are usually thought
to be unstable (EKLUNDH EHRENBERG & GUSTAFSSON 7957 ). Also the fact that
in some plots there was apparently no competition between the trees owing to their
slow development has probably affected the branch characters.
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