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KUUSILAJIEN RISTEYTYVYYDESTA
LAURI MIKKOLA

SUMMARY :
ON THE CROSSABILITY OF PICEA SPECIES

Saapunut toimitukselle 15. 10. 1970

Kuusilajien vélilld suoritettiin keinollisia polytyksid ja seurattiin mikroskooppisesti sie-

menaiheiden kehittymista. Lajiristeytyssiemenaiheissa todettiin seka siiteputken kasvun
estymistd ettd alkioiden kuolemista. Muutamien risteytysten jalkeen kehittyi kuitenkin mydos
taysia, itavia hybridisiemenia. Risteytyvyystietoja verrattiin lajien muoto-opillisiin eroihin
sekad kuusisuvun taksonomiseen jaoitteluun.
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1. JOHDANTO

Metsdpuiden jalostuksen erds paditavoite on puiden kasvunopeuden perin-

nollinen lisidminen. Téhdn tavoitteeseen pyritdén valinnan, risteytysten ja po-
lyploidian avulla. Ensin mainittu on vanhin jalostustavoista. Sen tehoa kuiten-
kin vdhentdd metsdpuiden pitkd sukupolven vili. Ehki jossakin tapauksessa
yhtd sukupolvea koskeva valinta tuottaa jo kasvun lisiyksen (TIGERSTEDT ja
MALMIvAARA 1970), mutta se jad vihdiseksi. Oikotien puun tuoton suurempaan
parantamiseen saattavat tarjota nopeakasvuiset laji- tai roturisteymat. Laji-
risteymien hyviksikdyttoon tihtdava tutkimustyd voidaan jakaa kolmeen vai-
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heeseen a) risteytyvyystutkimus, b) hybridien kasvun tutkiminen ja c) edullis-
ten hybridien massatuotannon jérjestdminen.

Kuusisuvussa on n. 40 lajia. Niiden valistd risteytyvyyttd on aikaisemmin
tutkittu suorittamalla keinollisia polytyksid ja tarkastelemalla syntyneitd kypsid
siemenid kellumiskokeella, idattamallda (Wright 1955) tai rontgenkuvaamalla
(KLAEHN & WHEELER 1961). Ndissd tutkimuksissa on todettu, ettd lajiristey-
tyksen epdonnistuessa syntyy ns. tyhjid siemenid. Niissd on siemenkuori mutta
ei alkiota ja siemenvalkuaisestakin vain surkastunut jate. Syitd kuusen tyhjien
lajiristeytyssiementen muodostumiseen ei aikaisemmin ole tunnettu.

Téssd esitetyt havainnot kuusilajien risteytyvyydestd ovat péddasiassa perdi-
sin tutkimuksesta, joka suoritettiin vuosina 1964—68 ja julkaistiin vditoskirja-
na (MikkorA 1969). Tutkimuksessa tehtiin keinollisia risteytyksid ja seurattiin
mikroskooppisesti siemenaiheiden kehittymistd. Tutkimustyd tehtiin suureksi
osaksi Metsantutkimuslaitoksen Ruotsinkyldn jalostusasemalla, ja sen rahoitti-
vat Suomen luonnonvarain tutkimussddtio, Emil Aaltosen sddtio ja USA:n
maataloushallitus.

2, KUUSEN SIEMENAIHEIDEN NORMAALI KEHITYS POLYTYKSEN JALKEEN

Jouduttuaan pélykammioon (kuva 1) siitepolyhiukkaset alkavat itid muu-
tamien pdivien kuluessa (kuva 2). Siiteputki raivaa tietddn ilmeisesti entsy-
maattisesti nukelluslakin ldpi. 26—36 pdivad polytyksen jdlkeen siiteputki vih-

pélykammio
siitepélyhiukkanen

siiteputki

siemenaiheenkuori
nukelluslakki

@ ( ° } \ munapesake

protallio
(tuleva siemenvalkuainen)

_ nukellus

Kuva 1. Kaavakuva kuusen siemenaiheen rakenteesta.
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doin tunkeutuu munapesdkkeeseen. Siittiotumat sekd muutakin siiteputken
alimman osan sisdlt6d valuu munapesikkeeseen.

Valvotuissa polytyksissd osa siitepolyhiukkasista usein jaa itimattd (kuva
3). Se johtuu hiukkasten vahingoittumisesta siitepolyd kerdttdessd tai sdily-
tettdessd risteytyksid varten. Vapaapolytysten jalkeen ei itimattomid hiukka-
sia runsain méérin esiinny.

Munapesdkkeeseen joutuneista siittiotumista suurempi liikkuu kohti mu-
natumaa. Se painautuu munatuman sisddn, mutta tumakelmut jadvit erotta-
maan vield tumien sisdltojd toisistaan. Tdmd on syngami-vaihe. Sen jdlkeen ta-
pahtuu tumien tdydellinen sulautuminen ja zygootin ensimmdinen jakaantu-
minen.

Siemenen kehitys voidaan jakaa hedelmoitystd edeltdvddn ja sen jdlkeiseen
jaksoon. DoYLEN (1957) ehdotuksen mukaan havupuun siemenen koko kehi-

p

Kuva 2. Kuusen siemenaiheen kehitysasteita kaavamaisesti esitettyind. a. Naarasgameto-
fyytti vapaatuma-asteella. Siiteputken tunkeutuminen alkanut. Putkituma siiteputkessa,
generatiivinen ja varsisolu sp. hiukkasessa. b. Naarasgametofyytti muuttunut soluiseksi pro-
tallioksi. Munapesiakkeiden alkusolut jakaantuneet muodostaen keskussolun sekd kaulasolu-
jen emosolun. c¢. Keskussolut laajenneet. Kaulasolujen emosolut jakaantuneet. Generatiivinen
ja varsisolu laskeutuneet siiteputkeen. d. Keskussolut rakkula-asteella. Generatiivinen solu
kaantynyt varsisolun ylipuolelle ja jakaantunut muodostaen 2 siittidsolua. e. Keskussolu on
jakaantunut muodostaen munasolun ja linssimaisen pohjakanavasolun. Munapesdke on nyt
valmis hedelméitystd varten. Siiteputki on kasvanut toisen munapesikkeen kaulalle. Varsi-
solu ja siittisolut ovat laskeutuneet siiteputken yldosasta. f. Hedelméitynyt munapesike,
jossa siittié- ja munatuma syngamissa. g. 2-tumainen alkio. h. 4-tumainen alkio. r. 4-tuma-
aste munapesikkeen pohjalla. j. 8-soluinen alkio I. primaérinen proembryo. k. Ensimmdinen
sisdinen jakaantuminen tapahtunut. Alkio 12-soluinen. 1. 16-soluinen sekundaarinen esialkio
valmis neljine solukerroksineen. m. Esialkiovaihe paattynyt. Korvausripustajasolut (E1-
solukerros) pitenemassi. n. Korvausripustajasolut tyontineet E-kerroksen ulos munapesak-
keestd. 0. Alkio-ontelo muodostunut ja munapesakkeet sulautuneet siihen. Alkio laajenevan
ontelon karjessi. p. Siemenvalkuiainen ja sen alkio-ontelossa tdysimuotoinen alkio. — MIk-
KOLA (1969).
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tystd nimitetddn embryologiaksi ja hedelmdityksen jilkeistd vaihetta embryo-
geneesiksi.

Munapesidkkeessd kehittyvad alkiota sanotaan esialkioksi. Esialkiovaihe al-
kaa hedelméityksestd ja padttyy korvikeripustajasolujen (E;-solukerros ku-
vassa 2) pitenemiseen. Siitd lahtien puhutaan myShemmisti embryogeneesista.

Tavallisesti polykammiossa on muutamia siitepélyhiukkasia, ja useammassa
kuin yhdessd munapesdkkeessd tapahtuu myds hedelmditys. Niinpi siemen-
valkuaisen sisddn syntyvidssa alkio-ontelossa, johon munapesikkeetkin sulautu-
vat, on tavallisesti kehittyméssd yhtd aikaa enemman kuin yksi alkio. Sirkka-
lehtien aiheiden ilmestyessd suurimpaan ja useimmiten ontelon kirjessd ole-
vaan alkioon, muut véhitellen degeneroituvat, joten yleensd vain yksi alkio
jaa jéljelle. Télloin siemenvalkuainen on jo kovasti kasvanut, ja nukellus on
litistynyt ohueksi kerrokseksi sen ympdrille. Kehitys jatkuu alkion kasvaessa
ja erilaistuessa edelleen sekd vararavinnon kertyessi siemenvalkuaisen soluihin.
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Kuva 3. P. abies Ru 29:n siitepolyhiukkasten (120 kpl.) itiminen P. abies Ru 1:n siemen-
aiheissa (MIKKoOLA 1969).

Kuva 4. P. mariana E2431:n siitepolyhiukkasten (229 kpl.) itaminen P. abies Rul :n siemen-
aiheissa (MIKKOLA 1969).
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3. VIERAAN LAJIN SHTEPOLYLLA POLYTETTYJEN SIEMENAIHEIDEN KEHITYS

Kaikissa tutkituissa kuusilajien vélisissd risteytyksissd esiintyi siiteputken
kasvun estymistd eli inkompatibiliteettia. Yksikddn siiteputki ei tunkeutunut
nukelluslakin 1dpi munapesdkkeeseen seuraavissa risteytyksissia: P. abies X ma-
riana, P. abies x omorika ja resiprookkinen risteytys, P. abies x jezoensis ja
resiprookkinen risteytys, P. mariana x glauca, P. mariana x asperata ja P.
mariana X jezoensis.

Inkompatibiliteetin ollessa tdydellistd voitiin joissakin tapauksissa todeta,
ettd siiteputkien kasvu oli jo alusta lahtien hidastunutta. Lopulta niiden ete-
neminen pysdhtyi kokonaan kesken matkan (kuva 4). Syynd tdhdn niytti
useissa tapauksissa olevan siiteputkien kykenemdttomyys irroittaa nukellus-
soluja toisistaan ja raivata tietddn nukelluslakin 1dpi. Sukujen vélisessd ristey-
tyksessd Picea abies x Pinus silvestris siitepélyhiukkaset itivdt, mutta siite-
putket eivit ollenkaan tunkeutuneet nukellukseen. My®6s niissd kuusilajien vili-
sissd risteytyksissd, joissa tapahtui hedelmoityksid, osa siiteputkista pysdhtyi
kasvussaan kesken matkan (kuva 5).

Osa munasoluista hedelmdityi seuraavissa risteytyksissd: Picea abies X
glauca ja resiprookkinen, P. abies x asperata, P. abies X koyamai, P. abies x
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Kuva 5. P. asperata U3066:n siitepdlyhiukkasten (108 kpl.) itaminen P. abies Ru31:n siemen-
aiheissa. (MIKKOLA 1969).
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obovata, P. mariana x omorika ja P. jezoensis x omorika. P. abieksen ja glaucan
valiset risteytykset osoittautuivat steriileiksi kaikkien hybridialkioiden tuhou-
tuessa. Ilmeisesti myds P. jezoensiksen ja P. omorikan vililld vallitsee saman-
lainen steriilisyys. Sensijaan muissa tapauksissa osa alkioista kehittyi tiysiko-
koisiksi.

Hybridialkioiden kuolemista tapahtui kaikissa lajiristeytyksiss4, joissa niiti
syntyi. Ne tuhoutuivat yleensd esialkioasteella. Kehityksen pysihtymisti ta-
pahtui kaikissa esialkiovaiheissa syngamiasteelta 16-soluvaiheeseen. Muutamissa
tapauksissa korvikeripustajasolut olivat pidenneet ennen alkion kuolemista,
joten télléin tuhoutuminen oli tapahtunut myéhemmin embryogeneesin jo
aiettua.

Osa kuolleista alkioista oli rakenteensa puolesta tdysin normaaleja. Myds
epanormaalia kehitysté esiintyi hybridialkioissa. Se johtui useimmiten siiti, etti
alkion eri tumien tai solujen kehitys pysihtyi eri aikaan. Niin muodostui alkio,
jossa oli epénormaali lukuméddrd tumia tai erikokoisia ja -muotoisia soluja.

Neljdssd risteytyksessd, P. abies x asperata, P. abies X koyamai, P. abies
X obovata ja P. mariana x omorika osa alkioista kehittyi téysimuotoisiksi ja
syntyi normaalinndkoistd tdyttd siementi. Kolmesta ensinmainitusta ristey-
tyksestd saatiin riittédvasti siementd id4ttdmistd varten, ja voitiin todeta nii-
den hybridisiementen olevan itdmiskykyisii.

4. YKSILOIDEN MERKITYS RISTEYTYVYYDEN KANNALTA

P. abieksen ja P. glaucan vilisessa risteytyksessi tutkittiin siiteputkien tun-
keutumista nukelluslakin l4pi 5 erilaisessa yksilokombinaatiossa. Samaan pro-
venienssiin kuuluvien yksiléiden vililld ei siiteputkien tunkeutumisessa nukel-
luslakin ldpi esiintynyt merkitsevid eroja. Eri proveniensseihin kuuluvien yk-
sildiden vélilld sensijaan todettiin tilastollisesti merkitsevi ero. Tdmi inkom-
tibiliteetissa esiintyva ero ei kuitenkaan vaikuttanut lopulliseen risteytyvyy-
teen, silld kaikissa kombinaatioissa hybridialkiot kuolivat 100 9:sesti.

P. abies-yksiloiden siiteputket tunkeutuivat huomattavasti paremmin P.
glaucan, marianan ja omorikan nukelluksiin kuin niiden lajien yksildiden siite-
putket P. abieksen nukelluksiin (taulukko 1). (Resiprookkisia risteytyksii ei
tosin suoritettu samojen yksiléiden vililld). Talldkd4n ilmi6lla ei ollut lopulli-
sen risteytyvyyden kannalta merkityst4, vaan kaikissa tapauksissa nimi laji-
risteytykset jdivit steriileiksi.

Niissd lajiristeytyksissd, joissa ei esiintynyt tdydellistd steriilisyytti, saatiin
normaaleja tdysid siemenid kaikista eri yksiloiden vilisistd risteytyksistd (9 eri-
laista yksilokombinaatiota yhteensd niissd 4 risteytyksessd). Lopullisessa lajien
vilisessd steriilisyydessa ei siis esiintynyt yksildiden vilisid eroja. Saattaa kui-
tenkin olla, ettd kiytettdessd risteytyksiin suurempia maéria eri proveniensseja
edustavia yksiloitd tillaisia eroja pystytdin osoittamaan.
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Taulukko 1. Kuusilajien risteytyvyys verrattuna morfologiaan ja taksonomiseen ryhmittelyyn.
a. Osa alkioista kehittyy tdysimuotoisiski. b. Kaikki alkiot tuhoutuvat varhaisella asteella.
c. Alkioita ei muodostu. d. Tuloksia ei voida verrata muihin risteytyksiin, koska olosuhteet
olivat erilaiset. e. THAARUP 1945, WRIGHT 1955. f. WRIGHT 1962. g. LANGNER 1959. h. Siite-
putkien keskimadrdinen tunkeutuminen prosenteissa koko matkasta nukelluksen ldvitse.
i. Nukelluksen lapi kasvaneiden siiteputkien frekvenssi. j. Lajien vilisten morfologisten erojen
indeksi (WRIGHT 1955). — MIkkoLA (1969).

5. LAJIEN RISTEYTYVYYS VERRATTUNA NIIDEN MORFOLOGISIIN EROIHIN JA
TAKSONOMISEEN RYHMITTELYYN

Kuusisuku on hyvin yhtendinen lajien muistuttaessa morfologisesti suuressa
médrin toisiaan. MAYR (1890) jakoi suvun kolmeen sektioon: Morinda Mayr,
Casicta Mayr ja Omorika Willk. Samaa ryhmittelyd on senjilkeen kiytetty
joissakin kasikirjoissa (esim. DALLIMORE et al. 1966). Tdmi jako kolmeen sek-
tioon on otettu myds taulukkoon 1. Kuitenkin eriissid kisikirjoissa kuusen
lajit on ryhmitetty kahteen sektioon (esim. MELCHIOR & WEDERMANN 1954):
Eupicea Willk. ja Omorika Willk..

WRIGHT (1955) ei hyviksy kuusisuvun jakamista sektioihin. Han on tehnyt
yhteenvedon 31 kuusilajin morfologiasta aikaisempien samoin kuin omien tut-
kimustensa perusteella. Laatimansa yhteenvedon mukaan hin on esittinyt
taulukon, jossa lajien viliset morfologiset erot on ilmaistu numeerisesti erdn-
laisina indekseind. Indeksi on saatu antamalla eri muoto-opillisille piirteille eri
»painoisia» arvoja 1, 2 tai 3 ja laskemalla yhteen niiden piirteiden arvot, joiden
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suhteen verrattavat lajit toisistaan eroavat. Kaikkiaan 32 piirrettd késiteltiin
ja suurin kahden lajin vélisid eroja kuvaava indeksi Wrightin taulukossa on 31.

Taulukkoon 1 on koottu tietoja kuusilajien vélisestd risteytyvyydestd. Omia
tuloksia on tdydennetty kolmessa tapauksessa muiden luotettavista tutkimuk-
sista, joissa saaduissa hybrideissd on osoitettu risteytyksessd hedepuuna olleen
lajin piirteitd. Mukaan ei ole otettu risteytyvyystietoja, jotka on saatu polytta-
malld vaillinaisesti tai ei ollenkaan eristettyjd kukintoja ja jattamalld »oletetut
hybridit» tutkimatta (esim. WRIGHT 1955).

Tarkastelemalla taulukkoa 1 voidaan todeta, ettd lajien risteytyvyys nou-
dattaa huonosti Wrightin morfologisista eroista laatimia indeksejd. Risteyty-
vyys ei puolla myodskddn suvun jakamista esitettyihin kolmeen sektioon. Lajien
luokittelu kahteen sektioon sopii hieman paremmin yhteen lajien vilisestd ste-
riilisyydestd saatujen tietojen kanssa. Tdssd ryhmittelyssd on luettu P. omorika,
sitchensis ja jezoensis samaan sektioon. Kuitenkin siindkin P. mariana on ero-
tettu P. omorikasta sekd P. galuca P. sitchensiksestd ja P. jezoensiksesta.

Saattaa olla, ettd yhtendisen kuusisuvun jakaminen sektioihin on keino-
tekoista. Lisdksi voidaan ajatella, ettd WRIGHT (1955) ei ole onnistunut lajien
vdlisid eroja kuvaavien indeksiensd laatimisessa. Tuntuuhan esim. P. abieksen
ja P. obovatan vilinen melko korkea indeksi hieman oudolta. Verrattaessa lajien
morfologista erilaisuutta subjektiivisemmin, ilman indeksejd, risteytyvyyteen,
ndyttdd kuitenkin myos siltd, ettd tdssd suvussa ei kaikissa tapauksissa voida
tehdd johtopddtoksid risteytyvyydestd morfologian perusteella. Esim. kovin
erindkoiset P. omorika ja P. mariana risteytyvit, kun sensijaan melkoisesti toi-
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Kuva 6. Tutkittujen lajien ryhmittely sisdisten risteytymisesteiden mukaan. a. Taysimuo-
toisia alkioita kehittyy. b. Osa siiteputkista kasvaa nukelluksen lapi, mutta alkiot kuolevat.
c. Taydellinen inkompatibiliteetti, — MikkoLA (1969).
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siaan muistuttavien P. abieksen ja P. glaucan vililli vallitsee steriilisyys. —
Risteytyvyyden perusteella voidaan tutkitut kuusilajit jakaa kahteen ryhmddn
kuvan 6 osoittamalla tavalla.

ScHANTZ & JUVONEN (1966) ovat tutkineet 13 kuusilajin neulasten eteerisii
oljyja. He pitivit borneoli- ja bornylasetaattipitoisuuksia sopivina verrattaessa
lajeja toisiinsa. Neulasoljyjen borneoli- ja bornylasetaattipitoisuus ei nyt pu-
heena olevassa ndytd sopivan yhteen kuusilajien risteytyvyyden kanssa. Se
ei myos noudata lajien ryhmittelyi 2 tai 3 sektioon.

6. KUUSEN HYBRIDITUTKIMUKSEN JATKAMINEN

Kuusisuvussa on vield runsaasti taloudellisesti ja taksonomisesti mielenkiin-
toisia lajipareja, joiden risteytyvyytti ei ole testattu. On kuitenkin mydos tar-
kedtd nopeasti siirtyd aikaa vieviin kasvututkimuksiin. Ensimmaiset maassam-
me valvotuin pélytyksin aikaansaadut kuusihybridit ovat vasta yhden kasvu-
kauden ikdisid. Paitsi hybridejd, joiden toisena vanhempana on kotoinen P.
abieksemme Kkokeilemisen arvoinen on esim. risteymd P. mariana x omorika.

Nopeakasvuisellakaan hybridilld ei ole kidytinnossd merkitystd, eilei sen
massatuotantoa pystytd jérjestimaédn. Valvotuin pélytyksin ei ainakaan ny-
kyiselld tekniikalla saada aikaan kuusen hybridisiementd riittivissi midrin
kdytdnnon viljelyd varten. Tarvitaan varmastikin melkoisesti tutkimustyot,
jotta tehokkaasti hybridejd tuottava siemenviljelmi osattaisiin suunnitella.
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SUMMARY :
ON THE CROSSABILITY OF PICEA SPECIES

Seed development was microscopically studied after controlled pollinations. In
all the interspecific crosses incompatibility occured. In the following crosses the
growth of all the pollen tubes stopped before they had penetrated through the nucellar
cap: abies x mariana, abies x jezoensis (and the reciprocal), abies x omorika
(and the reciprocal ), mariana X glauca, mariana x asperata, mariana X jezoen-
sis and Picea abies x Pinus silvestris.

Some of the eggs were fertilized in the crosses Picea abies x glauca (and the
reciprocal), abies X asperata, abies X koyamai, abies X obovata, mariana x
omorika and jezoensis x omorika. Embryo degeneration was observed in all these
crosses. All the embroyos died in the crosses abies x glauca(and the reciprocal) as
well as jezoensis x omorika. Adequate amounts of full seed for germination test
was obtained from the crosses abies x asperata, abies % koyamai and abies X

obovata. In all these crosses there were seeds which were able to germinate and the
hybrids are now one growth season old.









