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Different approaches to the study of the annual rhythm of forest trees are described
and compared by analysing the concepts and theories presented in the literature.
The seasonally varying morphological and physiological state of forest trees is
referred to as the annual rhythm s. lat., from which the annual ontogenetic rhythm
is separated as a distinct type. The dormancy phenomena of the trees are grouped
into four categories. Theories concerning the regulation of the annual rhythm are
divided into two main types, the most common examples of which are the
photoperiod theory and the temperature sum theory. Recent efforts towards a
synthetic theory are described.

Kisitteelld vuosirytmi s. lat. viitataan puiden vuodenaikojen mukaan vaihtelevaan
morfologiseen ja fysiologiseen tilaan. Kirjoituksessa eritelldan ja verrataan metsa-
puiden vuosirytmitutkimusten yhteydessa esitettyja kasitteita ja teorioita. Erittelyn
pohjaksi esitetddn kasvin toiminnan yleinen ekofysiologinen malli. Sarvaksen (1967,
1969, 1972, 1974) teorian mukainen ontogeneettinen vuosirytmi erotetaan omaksi
vuosirytmin alalajiksi. Puiden dormanssi-ilmiét jactaan neljaan eri tyyppiin. Pui-
den vuosirytmin saatymista koskevat teoriat jaetaan Kosken ja Selkdinahon (1982)
mukaisesti kahteen paatyyppiin: signaaliteoria (tarkein erikoistapaus fotoperiodi-
teoria) sekd autonomisen kehityksen teoria (tarkein erikoistapaus lamposumma-
teoria). Viime aikoina alkanutta synteettisen teorian muodostusta kuvataan. Vuosi-
rytmin todetaan olevan keskeinen tekija metsipuiden sopeutumisessa, joten sen
tutkimuksella katsotaan olevan vahvat teoreettiset ja kaytannélliset perustelut.
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1. Johdanto

Ilmastotekijoiden vaikutusta kasvien kas-
vuun ja kehitykseen on tutkittu varsin kauan,
koska tutkimusaiheella on monia liittyma-
kohtia kiytinnon maa- ja metsatalouteen (ks.
esim. Livingston 1916, Wang 1960, Robert-
son 1973). Viilean ja lauhkean vychykkeen
puuvartisten kasvien osalta on erdaksi keskei-
seksi tutkimuskohteeksi noussut niiden so-
peutuminen vuodenaikojen vaihteluun. Puut
ja pensaat ovat sopeutuneet vuodenajoittain
vaihtelevaan ilmastoon vuosirytminsa avulla,
ts. niiden morfologinen ja fysiologinen tila
vaihtelee vuodenaikojen mukaan (ks. esim.
Wareing 1956, Weiser 1970, Perry 1971, Flint
1974, Hanover 1980, Fuchigami ym. 1982).
Esittelen tassa katsauksessa puuvartisten kas-
vien vuosirytmin tutkimuksen nykytilasta
oman, ekofysiologiseen lahestymistapaan pe-
rustuvan nakemykseni. Esitykseni koskee la-
hinni metsapuita, joskin monet esittimistani
nikokohdista patevat my6s muiden puu- ja
pensaslajien kohdalla

Vuosirytmitutkimuksen terminologia on
suhteellisen vakiintumaton, ja alalla on kay-
tetty verrattaen vahan tasmallisia kvantitatii-
visia tunnuksia. Selvapiirteisen kokonaisku-
van luomista vaikeuttaa lisiksi se, ettd eri
koulukuntien piirissd on sovellettu toisistaan

suuresti poikkeavia ldhestymistapoja ilman
merkittavaa pyrkimystd kokonaisvaltaiseen
synteesiin. Keskityn timan vuoksi paljolti ka-
sitteiden maarittelyyn, seka tutkimuksessa
sovellettujen lahestymistapojen yleiseen hah-
motteluun ja vertailuun.

Kirjoitus sai alkunsa apurahasta, jonka Suomen Kult-
tuurirahasto myonsi minulle kasvien kehitysnopeuden ja
vuosirytmin malleja koskevan suomenkielisen kirjalli-
suuskatsauksen laatimiseen. Minulla oli tilaisuus jatkaa
apurahan turvin aloittamaani tyota Suomen Akatemian
rahoittamassa esitutkimushankkeessa ”metsapuiden
pakkasenkestivyys”, mikd mahdollisti aiottua huomatta-
vasti laajemman asiankasittelyn. Kirjoitus perustuu
osuuteeni em. esitutkimuksen loppuraportissa (Hanni-
nen 1984, 1986).

Lukemattomat Paavo Pelkosen ja Veikko Kosken
kanssa kdymani keskustelut auttoivat minua ratkaisevas-
ti tyon eri vaiheissa. My6s Tapani Repo, Heikki Smolan-
der, Pertti Hari, Markku Kanninen, Marja-Liisa Suti-
nen, Markku Kirsi sekd Matti Rousi auttoivat kommen-
teillaan. Seppo Kellomden joustavuus edesauttoi ty6td
merkittavisti sen aikaisessa vaiheessa. Mervi Turunen ja
Birgitta Hirkonen piirsivat kirjoituksen kuvat. Roy
Goldblatt tarkasti kirjoituksen englanninkielisen osan
kieliasun. Parhaat kiitokseni kaikille minua eri tavoin
auttaneille henkildille.

2. Kasvin toiminnan yleinen ekofysiologinen malli

Maarittelen kasitteen kasvin tila kasvin ra-
kenteen (morfologia) ja toiminnan (fysiolo-
gia) avulla seuraavasti: Kaksi kasvia ovat
samassa tilassa, mikali 1.) ne ovat rakenteel-
taan samanlaisia, ja 2.) niiden fysiologiset
reaktiot ovat samanlaisessa ymparistossa sa-
manlaiset, riippumatta ympariston laadusta
(vrt. Landsberg 1977).

Kasitteen kasvin kehitys (s. lat.) maarittelen
ajan mukana tapahtuvaksi kasvin tilan muut-
tumiseksi (vrt. Thornley 1976, s. 243, Lands-
berg 1977).

Kasvin perima siséltdd informaatiota siita
ymparistostd, jossa kasvin esivanhemmat
ovat eldneet. Kasvin perima kuvastaa popu-
laatiotasolla evolutiivisessa aikaskaalassa ta-
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pahtunutta sopeutumista 1. adaptaatiota: ku-
hunkin ymparisté6n ovat valikoituneet siina
toimeentulevat, tai ainakin tahan asti toi-
meentulleet genotyypit (ks. Haukioja 1982,
Heide 1985).

Kasvin perima ei maaraa yksinian tietylla
hetkelld havaittavaa kasvin tilaa, koska kas-
vin kehitys riippuu my6s vallitsevista ympa-
ristotekijoistd. Tama ilmi6 kuvastaa kasvita-
solla ekologisessa aikaskaalassa tapahtunutta
mukautumista 1. akklimaatiota: kukin kasviyk-
sil6 on mukautunut geneettisen rakenteensa
puitteissa kasvupaikallaan vallinneisiin ym-
paristotekijoihin (ks. Heide 1985). Kasvien
akklimaati~ta tapahtuu monilla eri aikata-
soilla. Nopeata akklimaatiota edustaa esimer-
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kiksi puiden pakkasenkestivyyden vaihtelu
edeltavien pdivien lampétiloista riippuen
(Krasavcev 1969, Pelkonen 1984). Hitaasta
akklimaatiosta on vastaavasti esimerkkina
puiden pakkasenkestivyyden vuotuinen vaih-
telu (esim. Cannell ja Sheppard 1982).
Kasvien perimdn ja ymparistotekijéiden
yhteisvaikutusta kasvin toiminnan maarayty-
misessd voidaan kuvata seuraavan yleisen
mallin avulla (vrt. Hari ym. 1981, ss. 6-7):

r=1 (S, e

(1)
§=1f (g E)

missa r = kasvin toiminta tietylla hetkella, S
= kasvin tila ko. hetkelld, e = tutkittavaan
toimintaan vaikuttavat, tutkimushetkella val-
litsevat ymparistotekijat, g = kasvin perima,
E = kasvin elinaikana vallinneet, kasvin kehi-
tykseen vaikuttavat ymparistotekijat, fj, f =
riippuvuussuhteita. Malli (1) sanallisesti:
kasvin toiminta tietylla hetkelld maaraytyy
kasvin tilan ja tiettyjen ko. hetkella vallitse-
vien ympiristétekijoiden mukaan, ja kasvin
tila vastaavalla hetkelld maaraytyy kasvin pe-
rimin ja tiettyjen kasvin elinaikana vallinnei-
den ymparist6tekijéiden mukaan.

3. Vuosirytmi-kasitteen merkitykset

3.1 Vuosirytmi laajassa mielessa

Metsapuilla toistuvat toisiaan vastaavat ti-
lat suurinpiirtein samaan aikaan eri vuosina.
Nimitan tata ilmiota metsdapuiden vuosirytmiksi
(s. lat.). Nain maariteltyyn metsapuiden vuo-
sirytmiin kuuluu hyvin erilaisia, puiden ra-
kenteeseen ja toimintaan liittyvid ilmioita.

Vuosirytmiin liittyvissa tutkimuksissa so-
velletaan usein mallin (1) mukaista lahesty-
mistapaa. Tall6in kiinnitetian huomio kasvin
tilassa havaittavaan vuotuiseen vaihteluun.
Kasvin (puun) tila kuvastaa tassa yhteydessa
puun (tai sen osan) vuotuisen kehityksen vai-
hetta. Kasvin tilaa on nimitetty vuosirytmiin
liittyvissd tutkimuksissa mm. suhteelliseksi
iaksi (“relative age”, Hari 1968), kypsyysas-
teeksi (”degree of maturity”, Robertson 1968)
tai fysiologiseksi kehitysvaiheeksi (”physiolo-
gical stage of development”, Hari 1972, Pel-
konen ja Hari 1980).

Puun kehitysvaiheen kuvaustapa vaihtelee
riippuen kulloinkin tutkittavista ilmidista.
Kehitysvaiheen kuvaus pyritdan tekemaan
usein kvantitatiivisesti. Vaikeutena on talléin
se, ettd kehitysvaihe ei ole mitattavissa suo-
raan fysikaalisesti, vaan sen mittaustapa jou-
dutaan maaritteleméaan aina erikseen. Pelko-
nen ja Hari (1980) kayttivat mannyn kehitys-
vaiheen mittalukuna fotosynteesin mittausai-
neistosta estimoitua fotosynteesikapasiteetin
arvoa. Fotosynteesikapasiteetin kasvaminen
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kevaalla ja pieneneminen syksylla kuvastaa
tassa tapauksessa kasvin vuotuista kehitysta
(ks. Pelkonen 1980, 1981). Muita vuodena-
joittain vaihtelevia, puun fysiologista tilaa
kuvaavia numeerisia tunnuksia (esim. puun
eri osien pakkasenkestavyys) voidaan kayttaa
vastaavalla tavalla vuotuisen kehitysvaiheen
mittaamiseen. Tallaisissa tunnuksissa kehi-
tyksen myota tapahtuvat muutokset voivat
olla ainakin osittain palautuvia (Pelkonen ja
Hari 1980, Cannell ja Sheppard 1982).

3.2 Ontogeneettinen vuosirytmi

Sarvas (1967, 1969, 1972, 1974) sovelsi
laajoissa  tutkimuksissaan  huomattavasti
edelldesitettya suppeampaa  vuosirytmin
maarittelya. Esittelen seuraavassa lyhyesti
Sarvaksen vuosirytmiteorian paapiirteita (ks.
myds luku 5.3.2, Koski ja Selkdinaho 1982,
Koski 1983, Koski ja Sievanen 1985, Hanni-
nen ym. 1985).

Puiden eri osien rakenteessa havaitaan tiet-
tyjen tilojen seuraavan toisiaan eri vuosina
samassa jarjestyksessd. Yleisesti tunnettuja
esimerkkeja tallaisesta vuotuisesta ontoge-
neettisesta kehityksestd ovat mm. silmujen
puhkeaminen, pituuskasvun alkaminen, kuk-
kiminen, siementen variseminen ja lehtien
kellastuminen. Sarvas kutsui tatd vuosittain
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toistuvaa tapahtumaketjua metsapuiden vuotui-
sen kehityksen sykliksi, tai lyhyemmin vuosisyklik-
si. Han erotti toisistaan pistetapahtumat
(”point events”), jotka tapahtuvat hetkelli-
sesti, ts. lyhyeni aikana verrattuna havainto-
valiin, ja jaksotapahtumat (”segment
events”), joilla on tietty kesto. Jaksotapahtu-
man alkaminen ja loppuminen voidaan maa-
ritelld pistetapahtumiksi.

Puiden vuosirytmi on Sarvaksen mukaan
se aikataulu, jonka puitteissa eri kehitysvai-
heet (pistetapahtumat) saavutetaan. (Sarvas
ei tosin kidyttinyt termia vuosirytmi, vaan
hén viittasi vuotuiseen sykliin kuuluvien ta-
pahtumien ajoittumiseen kasitteelld fysiologi-
nen kello (Sarvas 1972, ss. 67-68). Mainitulla
kisitteelld viitataan useimmiten elididen vuo-
rokausirytmiikkaan  kuuluviin  ilmi6ihin
(Koski ja Selkdinaho 1982), joten sen kaytos-
ta vuotuisen syklin yhteydessi on syyté luo-
pua). Viittaan jatkossa Sarvaksen maéaritel-
man mukaiseen vuosirytmiin kasitteella onto-
geneettinen vuosirytmi.

Vuosirytmin tutkimuksissa on Sarvaksen
mukaan erotettava jyrkasti kunkin tapahtu-
man ajoitus muista tapahtumaan liittyvista
seikoista. Esimerkiksi pituuskasvun alkami-
sen ja loppumisen ajoitus kuuluu Sarvaksen

mukaan puiden vuosirytmiin, mutta kasvun-

maara el kuulu, eikd edes maksimaalisen kas-
vuvaiheen ajoittuminen (Sarvas 1969). Puun
tietyn osan kehitysvaihe (kehityksen mittalu-
ku) miaraytyy sen saavuttaman ontogeneet-
tisen tilan mukaan. Kukkasilmun kehitysvai-
he esimerkiksi maaraytyy sen saavuttaman
meioosin tai kukkimisen vaiheen mukaan.
Sarvaksen vuosirytmiteoriaan kuuluu olen-
naisena osana kehityksen palautumattomuus:
kehitys voi joko olla pysahdyksissa tai kulkea
eteenpiin, mutta ei palata taaksepdin. Tama
on tyypillisti nimenomaan ontogeneettiselle
vuosirytmille, koska puiden rakenteessa ta-
pahtuvat muutokset ovat palautumattomia
(vrt. Thornley 1976, s. 241, Landsberg 1977,
Fuchigami ym. 1982). Ontogeneettinen vuo-
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sirytmi poikkeaa tassa monista laajasti maa-
riteltyyn vuosirytmiin kuuluvista fysiologisis-
ta ilmidisti, joihin liittyvissd tunnuksissa ha-
vaitaan usein vuotuisen vaihtelun lisdksi
myos lyhytaikaisempaa vaihtelua.

Sarvaksen vuosirytmiteoriaa voidaan ha-
vainnollistaa ympyran muotoisella tielld, jon-
ka kilometripylvdind ovat tietyt vuosisyklin
ontogeneettiset pistetapahtumat (kuva 1).
Puiden kehitys kulkee tata kuvitteellista tieta
pitkin vuodesta toiseen my6tapaivaan. Kehi-
tys ei voi palata taaksepiin, eikd myoskaan
hypata minkaan vaiheen yli: ainoa tapa paas-
ta vaiheesta 1 vaiheeseen 3 on kulkea vaiheen
2 kautta. Kehityksen etenemisnopeus riippuu
Sarvaksen mallissa ainoastaan lampdtilasta

(luvut 5.2.1, 5.3.2).

3.2.
4.

Krva 1. Kaavamainen esitys Sarvaksen (1972, 1974)
vuosirytmiteoriasta, esimerkkind mannyn pituuskas-
vu. 1 = péitesilmun puhkeaminen, 2 = pituuskas-
vun paittyminen, 3 = paatesilmun muodostuminen,
4 = pituuskasvu. Tapahtumat 1-3 ovat pistetapahtu-
mia, tapahtuma 4 on jaksotapahtuma. Tarkemmin
tekstissa. Hannisen (1986) mukaan.
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4. Dormanssi-kasitteista

Viiledan vydhykkeen puut voivat siirtya tal-
vella esiintyvia matalia lampétiloja kestavaan
tilaan vasta sen jalkeen, kun niiden kasvu on
pysahtynyt. Vihiaista pakkasenkestivyyden
lisaantymistd voi tapahtua jo kasvuvaiheen
lopulla (Weiser 1970, Fuchigami ym. 1982).

Kasvusolukon sanotaan olevan dormans-
sissa, kun se ei kasva. Eri tutkijat ovat jaka-
neet kasvusolukoiden dormanssin vaihtelevin
perustein erilaisiin tyyppeihin. Pyrin seuraa-
vassa esittimain mallin (1) ja ontogeneetti-
sen vuosirytmin teorian pohjalta yhtendisen
nikemyksen kirjallisuudessa esitetyistd dor-
manssityypeista. Rajoitan tarkasteluni verson
karkikasvusolukoihin 1. apikaalisiin meristee-
meihin.

Verson kasvamiseen vaikuttavia tekijoitd
ovat 1.) kasvusolukon tila, ja 2.) valittomasti
vaikuttavat ymparistotekijat (malli (1)).

(i) Kasvulle epdedullisten ymparistotekijoiden vai-
kutus

Epaedulliset valittomat ymparistotekijat (esi-
merkiksi ilman matala lampétila) voivat estaa ver-
son kasvun kasvusolukon tilasta riippumatta. Doo-
renbosin (1953) “imposed dormancy”, Leiken
(1965) "aitionome Knospenruhe”, sekd Wareingin
ja Phillipsin (1978, s. 255) “imposed dormancy”
tai “enforced dormancy” ovat tillaista tilannetta
kuvastavia kisitteitad. Tassa tapauksessa kasvuso-
lukon tilalla ei ole merkitysta havaittavaan loppu-
tulokseen, joten ilmid ei kuulu puiden vuosiryt-
miin.

(ii) Korrelatiivinen inhibiitio

Tietyn kasvusolukon lahella sijaitsevat kasvino-
sat voivat saattaa kasvusolukon sellaiseen tilaan,
etti se ei kasva missdan ympdristdolosuhteissa.
Tissa tapauksessa kasvusolukko saadaan kasva-
maan poistamalla kasvua estavit kasvinosat (Fuc-
higami ym. 1982). Kirjallisuudessa on kaytetty
seuraavia nimityksia tasta ilmi6std: “summer dor-
mancy” (Doorenbos 1953, Wareing ja Phillips
1978, s. 256), “korrelative Knospenhemmung”
(Leike 1965), "predormancy” (Wareing ja Phillips
1978, s. 256), “dormant correlatively inhibited
buds” (Fuchigami ym. 1982).

Korrelatiivinen inhibiitio on hyvé esimerkki sii-
ti, etti saman puun eri kirkikasvusolukot voivat
olla tietylli hetkelld eri tilassa. Korrelatiivinen
inhibiitio edustaa tiettya kasvusolukon tilaa, mut-
ta sen suhde puun ontogeneettiseen vuosirytmiin
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on episelvi. Sarvas (1974, s. 8) ei lukenut korrela-
tiivista inhibiitiota puiden vuosirytmiin kuuluviin
ilmigihin (vrt. Fuchigami ym. 1982).

(iii) Lepovaihe I (syyshorros)

Tietyssé kehitysvaiheessa puun karkikasvusolukko
siirtyy tilaan, jossa se ei kasva missdan ymparisto-
olosuhteissa. Monopodiaalisen kasvutavan omaa-
vat puut muodostavat tissi vaiheessa paatesil-
mun, piitesilmun muodostuminen tapahtuu
useimmilla lajeilla loppukesilla tai alkusyksylla.
Useimpien lajien paatesilmut vaativat tietyn mit-
taisen kylmaikisittelyn, jotta niiden kasvu voisi
alkaa uudelleen (Perry ja Wu 1960, Nienstaedt
1966, 1967, Sarvas 1974, Ritchie 1984). Hieman
yli 0°C olevien lampétilojen on havaittu edistdvin
tehokkaimmin levon purkaantumista (Weiser
1970, Sarvas 1974). Kuvatulla kylmakasittely-vaa-
timuksella ei ole vakiintunutta suomenkielistd ni-
mitystd, englanninkielessa sen nimitys on ”chilling
requirement”. Ilmién evolutiivinen merkitys on
siind, ettd sen ansiosta lepotilaan siirtyneet kasvu-
solukot eivit ala kasvaa syksylla esiintyvien lampi-
mien jaksojen aikana.

Kuvatusta kasvusolukon tilasta on kaytetty kir-
jallisuudessa seuraavia nimityksia: “winter dor-
mancy” (Doorenbos 1953), "autonome Knospen-
ruhe” (Leike 1965), “dormancy I” tai “autumn
dormancy” (Sarvas 1974), “innate dormancy”,
“spontaneous dormancy” (Wareing ja Phillips
1978, s. 255), “dormant resting buds” (Fuchigami
ym. 1982).

Lepovaihe I sijoittuu aina tiettyyn vaiheeseen
puiden vuotuisessa ontogeneettisessa kehityksessa,
joten se on selvisti ontogeneettiseen vuosirytmiin
kuuluva dormanssi-ilmié. Lepovaihe I on yleensa
suhteellisen lyhytaikainen, Sarvaksen (1974, ss.
12-13) mukaan se paattyy Eteld-Suomessa monien
puulajien paikallisilla alkuperilld lokakuun aikana.

(iv) Lepovaihe II (talvihorros)

Puiden silmut eivit puhkea valittomasti lepovai-
heen I paityttyd, vaikka ilman limpétila nousisi
lyhytaikaisesti korkeaksi. Silmujen puhkeamisen
saa aikaan vasta lepovaiheen I jilkeen ajoittuva
riittdvan pitki limmin jakso (ks. my6s luku 5.3.1).
Lepovaiheen I paittymisen ja silmun puhkeami-
sen viliseni aikana vallitsevasta dormanssitilasta
on kiytetty nimityksid “quiescence” tai “quiescent
phase” (Fuchigami ym. 1982, Kobayashi ja Fuchi-
gami 1983a). Myds Sarvaksen (1974) termit “dor-
mancy I1” ja “winter dormancy” vastannevat var-
sin liheisesti kuvattua dormanssi-ilmi6ta (ks. luku
5.3.2).
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Puiden silmut kasvavat merkittavasti ennen
puhkeamistaan. Lepovaihe II tulisi ndin ollen
madritelld paattyvaksi kasvun alun hetkella, jotta
se noudattaisi em. dormanssin maaritelmaa. Vai-
heen loppuminen on kuitenkin maaritelty tapahtu-
vaksi silmun puhkeamisen hetkelld, koska silmun
kasvun alun mddrittiminen on erittdin vaikeaa.
Lepovaihe II:n loppuosa on niin ollen itse asiassa
aktiivia kasvuvaihetta.

Lepovaihe II esiintyy aina tietyssd puun vuotui-
sen ontogeneettisen kehityksen vaiheessa, joten se
kuuluu ontogeneettiseen vuosirytmiin. Lepovaihe
II on yleensi lepovaihe I:td huomattavasti pi-
dempi.

Tésséd yhteydessa on viela syyta esittaa Ve-
gisin (1964) dormanssi-ilmioiden jaottelu: 1.)
Esidormanssi (”predormancy”). Kasvua voi-
daan havaita koko vaiheen ajan, mutta kas-
vulle suotuisa ymparistotekijoiden alue ka-
ventuu asteettaisesti kehityksen edetessi. 2.)
Varsinainen dormanssi (“true dormancy”).
Normaalia kasvua ei saada taman vaiheen

aikana valittdmasti kdyntiin missdan ympa-
ristdolosuhteissa. 3.) Jalkidormanssi (”post-
dormancy”). Kasvu on mahdollista koko vai-
heen ajan, mutta alussa vain erityisen suotui-
sissa ymparistoolosuhteissa. Kasvulle suotui-
sa ymparistotekijoiden alue levenee kehityk-
sen edetessd. Vaihe loppuu ja normaali kas-
vuvaihe alkaa, kun kasvulle suotuisa ympa-
ristotekijoiden alue el enédi levene.

Vegisin (1964) jaottelu korostaa kasvin ke-
hityksen asteettaisuutta (vrt. Perry (1971)).
Kasvuvaiheen alussa ja lopussa on hidnen
mukaansa jakso, jolloin kasvun ympéristo-
vaste muuttuu vahittain (vrt. myos Hari ym.
1970, 1977). Kasvun estyessa naiden vaihei-
den aikana kasvusolukko on tilassa, joka on
eraanlainen dormanssi-tyyppien (i) ja (iii)
(syksylld) tai (i) ja (iv) (kevaalld) valimuoto.
Vegisin mukaan kasvusolukon tila muuttuu
ndin ollen vahittdin, eikd hyppayksellisesti,
kuten dormanssityyppien (iii) ja (iv) kuvauk-
sista voisi paatella.

5. Vuosisyklin tapahtumien ajoittuminen

5.1 Signaaliteoria

Signaaliteorian mukaan kasvit ottavat ym-
paristosta vastaan hetkellisia signaaleja, jotka
maaradvat niiden vuosisyklin tapahtumien
ajoittumisen 1. vuosirytmin saatymisen (Kos-
ki ja Selkainaho 1982). Signaaliteoriaan liit-
tyy ldheisesti kisite biokemiallinen kytkin
(”biochemical switch”, ks. Thornley 1976, ss.
233-244, Landsberg 1977). Teorian mukaan
ympiristosta tuleva signaali ”kytkee” kasvin
sellaiseen tilaan, ettd sen kehitys alkaa kulkea
kohti seuraavaa tunnistettavaa pistetapahtu-
maa. Taman mukaan ympéristosta tuleva
signaali on valttimaton ehto sille, ettd kasvi
siirtyy seuraavaan kehitysvaiheeseen (Koski
ja Sievdnen 1985). Signaalin vaikutus voi pe-
rustua esimerkiksi kasvihormonien suhteissa
tapahtuviin muutoksiin.

Signaaliteorian térkein erikoistapaus on fo-
toperioditeoria, jonka mukaan muutokset
yonpituudessa saitelevit kasvien kehitysti
(Koski ja Selkdinaho 1982). Monilla kasveilla
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on havaittu laboratoriokokeissa ns. kriittinen
yonpituus, jonka ylittaminen (tai alittami-
nen) vaaditaan fotoperiodireaktion aikaan-
saamiseksi (Wareing 1956, Nitsch 1957). Fo-
toperioditeorian mukaan kasvit ovat sopeutu-
neet niiden luontaisella kasvupaikalla vallit-
seviin vuotuisiin lampétilan muutoksiin valo-
jakson muutosten avulla, mistd nakyvana
osoituksena ovat ns. fotoperiodi-ekotyypit
(Vaartaja 1959, 1960). Puut siirtyvit taman
mukaan pakkasenkestivyyden kehittymiseksi
vaadittavaan dormanssiin loppukesilla tai
syksylla, kun yonpituus ylittaa tietyn kriitti-
sen arvon.

5.2 Autonomisen kehityksen teoria
5.2.1 Teorian yleiskuvaus

Autonomisen kehityksen teorian mukaan
kasvien kehitys etenee itsenaisesti perimaan
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ohjelmoidun kaavan mukaisesti, joten tietyn
vuosisyklin vaiheen saavuttamiseksi ei tarvita
mitddn erityisid ymparistsignaaleja. Ympa-
ristotekijat vaikuttavat teorian mukaan kehi-
tyksen nopeuteen, ts. tietyn tapahtuman saa-
vuttamiseen kuluva aika riippuu ymparisto-
tekijoista (Koski ja Selkdinaho 1982).

Autonomisen kehityksen malleissa rinnas-
tetaan kasvin kehitys mekaniikassa tutkitta-
vaan kappaleiden litkkeeseen (vrt. kuva 1).
Kehitystd kuvataan talloin differentiaali- ja
integraalilaskennan avulla (ks. Hari 1972,
1976). Hetkeen t mennessa kuljettua matkaa
vastaa kehityksen mittaluku hetkelld t (fysi-
ologisen kehitysvaiheen s arvo s(t)). Nopeut-
ta hetkella t vastaa kehityksen mittaluvun
muuttumisnopeus hetkelld t (biologisen kehi-
tysnopeuden M arvo M(t)).

Biologisen  kehitysnopeuden katsotaan
madraytyvan kehitysilmiéiden pohjalla ole-
vien biokemiallisten reaktioiden nopeuden
perusteella. Biokemiallisten reaktioiden no-
peudet ovat puolestaan riippuvaisia vallitse-
vista fysikaalisista ymparistotekijoista. Nain
ollen biologisen kehitysnopeuden hetkelld t
oletetaan riippuvan ymparistotekijéiden X
hetkella t vallitsevista arvoista X(t).

Esitetyt autonomisen teorian perusoletuk-

set voidaan tiivistda seuraavaan yhtélopariin
(Hari 1963, 1972):

(2)

missd f on kehitysnopeuden M riippuvuutta
ymparistotekijoista X kuvaava funktio. Kay-
tannossa kehitysvaiheen s arvo lasketaan nu-
meerisen integroinnin avulla (ks. Hari 1976).

Autonomisen teorian ennusteen mukaan
kukin pistetapahtuma saavutetaan vuosit-
tain, kun s saavuttaa ko. tapahtumalle tyypil-
lisen kriittisen arvon. Kaytannossa s:n saama
arvo vaihtelee vuodesta (tai kokeesta) toi-
seen. Mallin tarkkuus on talloin kaantiaen
verrannollinen sen mukaisesti lasketun s:n
arvon hajontaan. Verrattaessa talla tavoin
malleja keskendan taytyy ottaa huomioon,
ettd eri mallien yhteydessd kaytetyt kehityk-
sen mittaluvut eivat ole keskendian suoraan
vertailukelpoisia (Arnold 1959, Boyer 1973,
Coligado ja Brown 1975).

Autonomisen kehityksen teoriasta tirkein
erikoistapaus on lampdosummateoria, jonka
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mukaan kasvin biologinen kehitysnopeus
riippuu lampéotilasta (Koski ja Selkdinaho
1982). Ranskalainen Rézmur esitti kehitysno-
peuden lineaariseen lampétilariippuvuuteen
perustuvan limpésumman laskemismenetel-
man jo 1700-luvulla (Wang 1960, Robertson
1973). Menetelmaa on kehitetty myShemmin
monin tavoin. Malleissa on mm. otettu huo-
mioon lampétilan lisdksi muita ymparistote-
kijoita (Nuttonson 1948, Thornthwaite ja
Mather 1954, Robertson 1968, Caprio 1974,
Coligado ja Brown 1975), ja kaytetty kehitys-
nopeuden epalineaarista riippuvuutta eri ym-
paristotekijoista (Livingston 1916, Ferguson
1958, Dahl ja Mork 1959, Sarvas 1972, Poh-
jonen 1975, Pelkonen ja Hari 1980).

Kehitysnopeuden lampétilariippuvuutta
approksimoidaan useimmiten yksinkertaisen
lineaarisen mallin avulla. Malleissa oletetaan
nykydan tavallisesti jokin positiivinen raja-
lampdotila, jota matalammissa lampétiloissa
ei tapahdu kehitystd. Suomessa on kaytetty
rajalampdétilana tavallisimmin +5°C (kuva
2).

Lamposummateorian mukaan kasvit ovat
sopeutuneet niiden luontaisella kasvupaikalla
esiintyviin vuotuisiin ldmpétilan muutoksiin
kasvikauden pituuden ja lampdolojen avulla.
Linsserin lakina tunnetun periaatteen mu-
kaan tietty kehitysvaihe saavutetaan kullakin
kasvupaikalla, kun kasvupaikan suhteellinen
lampésumma  (kertyneen lampdsumman
osuus keskimaardisesta vuoden kokonaislam-
posummasta) saavuttaa vaiheelle tyypillisen

104

T T T
5 10 15 T,C

Kuva 2. Biologisen kehitysnopeuden M lineaarinen riip-
puvuus lampétilasta. Kehitysnopeuden rajalampéti-
la = 5°C.
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kriittisen arvon (ks. Sarvas 1967). Taman
mukaan mydskin pakkasenkestavyyden ke-
hittymiselle vaadittava dormanssi saavute-
taan kunakin vuonna autonomisesti kasvu-
kauden lampdoloista riippuvan ajan ku-
luessa.

5.2.2 Homogeeninen ja epihomogeeninen kehitys

Eras mallin (2) oleellinen piirre on, etta
kehitysnopeuden riippuvuus ymparistoteki-
jOista pysyy siina koko ajan samana. Tallai-
sen mallin kuvastamaa kehitysnopeuden ym-
paristoriippuvuutta sanotaan homogeenisek-
si. Mikali kehitysnopeuden riippuvuus ympa-
ristotekijoista muuttuu kehityksen aikana,
niin riippuvuutta sanotaan vastaavasti epa-
homogeeniseksi (J. Sarvas 1977). Homogee-
nisen (epahomogeenisen) kehitysnopeuden
riippuvuuden sijasta kdytetaan myos lyhyem-
paa ilmaisua homogeeninen (epihomogeeni-
nen) kehitys.

Autonomisen kehityksen teorian perusole-
tukset voidaan esittdd epahomogeenisessa ta-
pauksessa seuraavan yhtédloparin avulla:

M(t) = f(s(t),X(t))

s = J M) de 3)

missa f on kehitysnopeuden riippuvuutta fysi-
ologisesta kehitysvaiheesta s ja ymparistote-
kijoisti X kuvaava funktio, muut symbolit
kuten mallissa (2).

Kasvien kehitysta on tutkittu useimmiten
olettaen kehitysnopeuden ymparistoriippu-
vuus homogeeniseksi. Viime aikoina on esi-
tetty myos kehitysnopeuden epahomogeeni-
seen ymparistoriippuvuuteen perustuvia mal-
leja. Kuvassa 3 esitetaan Pelkosen ja Harin
(1980) mallin mukainen biologisen kehitys-
nopeuden lampétilariippuvuus  kehityksen
alun tilanteessa, jolloin s = 0. Talloin kehi-
tysvaiheen mittaluku s pysyy lampétilassa
0°C muuttumattomana, pienenee siti mata-
lammissa ja kasvaa sita korkeammissa laim-
potiloissa. Kun s kasvaa, niin kehitysnopeu-
den limpétilariippuvuus muuttuu siten, ettd
kuvan 3 kdyrd pysyy muodoltaan muuttu-
mattomana, mutta siirtyy kokonaisuudessaan
oikealle. Vastaavasti s:n pieneneminen ai-
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Kuva 3. Pelkosen ja Harin (1980) mallin mukainen
biologisen kehitysnopeuden M riippuvuus lampéti-
lasta, kun fysiologinen kehitysvaihe s = 0.

heuttaa kdyran siirtymisen vasemmalle (epa-
homogeenisuus). Lampétilan muutos on ku-
van 3 mallissa kehityksen ajava voima, vakio-
lampétilassa kehitys pysahtyy ko. lampatilan
maaraamaan kehitysvaiheeseen (vrt. Koba-
yashi ym. 1982, Tornevik 1982).

5.3 Teorioiden synteesi
5.3.1 Kehityksen vaiheet

Signaaliteorian ja autonomisen kehityksen
teorian kannattajat ovat olleet Kosken ja Sel-
kdinahon (1982) mukaan yllattavan valinpi-
tamattomia toistensa tuloksista. Tama selit-
tynee osin silla, etta molemmilla koulukunnil-
la on ollut esitettdvanaan varsin mittavat ai-
neistot nakemystensa tueksi. Viime aikoina
on kuitenkin ollut havaittavissa kasvavaa
pyrkimysta teorioiden yhdistamiseksi koko-
naisvaltaiseksi synteesiksi. Selvitin seuraa-
vassa taman synteettisen teorianmuodostuk-
sen nykytilaa.

Ilman lampéotila vaikuttaa keskeisesti ke-
vatkehityksen alkamiseen (esim. Sarvas
1972). My6s paivanpituudella (ks. Perry
1971, Flint 1974) sekda edeltivan syksyn ja
talven lampooloilla (Sarvas 1974, Cannell ja
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Smith 1983) on erdiden tutkimusten mukaan
merkitysta kevatkehityksen alkuun.

Autonomisen teorian koulukunnan piirissa
on saavutettu huomattavaa edistymistd pui-
den aktiivin vaiheen ontogeneettisten pisteta-
pahtumien ajoituksen tutkimuksessa. Ympa-
ristOtekijoista erityisesti lampdétilan on ha-
vaittu vaikuttavan tassa vaiheessa kehityksen
nopeuteen, ja puiden ontogeneettista kehitys-
ta on voitu simuloida erilaisten lamp6sum-
mamallien avulla (esim. Sarvas 1967, 1969,
1972, Boyer 1973, Luomajoki 1977, 1982,
1984, Chung 1981, Cannell ja Smith 1983,
Osawa ym. 1983).

Signaaliteorian koulukunnan tutkimukset
koskevat erityisesti fotoperiodin vaikutusta
pituuskasvun paittymiseen loppukesilld tai
syksylla. Nitschin (1975) mukaan tietyn kriit-
tisen paivanpituuden alittaminen on monien
lajien pituuskasvun padttymisen valttimaton
ehto. (Fotoperioditeoriaa koskevassa kirjalli-
suudessa puhutaan useimmiten paivanpituu-
desta siita huolimatta, ettd fotoperiodireakti-
oissa vaikuttava tekija on todellisuudessa
vuorokauden pisimman yhtamittaisesti pime-
an jakson kesto, 1. yonpituus). Tama tilanne
kuvastaa signaaliteoriaa puhtaimmillaan:
tiettya kehitysvaihetta (pituuskasvun paatty-
minen) ei tavoiteta, ennenkuin ymparistosta
on tullut tietty signaali (paivan lyheneminen
tiettya kriittistd pituutta lyhyemmaksi). Toi-
set lajit lopettavat pituuskasvunsa Nitschin
(1957) mukaan my6s pitkdn paivan olosuh-
teissa, mutta niistakin monet saavuttavat
dormanssin nopeammin lyhyen kuin pitkdn
paivan olosuhteissa. Tassa tapauksessa pai-
vanpituus vaikuttaa kehityksen nopeuteen,
jolloin sen vaikutus voidaan tulkita autono-
misen kehityksen teorian mukaiseksi.

Koski ja Selkdinaho (1982) seka Koski ja
Sievanen (1985) havaitsivat tutkimiensa puu-
lajien taimien pituuskasvun loppumisen maa-
raytyvan lampésumman ja yénpituuden yh-
teisvaikutuksesta. Nama tutkimukset viitoit-
tavat merkittavalla tavalla metsapuiden vuo-
sirytmin tutkimuksen suuntaa tulevaisuudes-
sa: metsapuiden vuosirytmin kokonaismallis-
sa on otettava sekd lampésumma etta yonpi-
tuus huomioon.

Kylmakasittelyn merkityksesta lepovai-
heen I purkautumisessa ollaan varsin yksi-
mielisia (ks. kuitenkin luku 6, Nienstaedt
1966, 1967). Kylmakasittely-vaatimusta tut-
kitaan tavallisesti ns. hyo6tamistekniikan

("forcing”) avulla. Talléin siirretdan lepoti-
laan siirtyneitd taimia tai oksia tietyin aika-
vilein syksyn ja talven aikana kasvulle suo-
tuisiin olosuhteisiin (korkea lampdtila, pitka
paiva). Taimia ja oksia voidaan pitdd ennen
siirtoa kontroloiduissa olosuhteissa, jolloin
saadaan tietoa eri ymparistotekijéiden vaiku-
tuksesta lepovaiheen I etenemiseen (Sarvas
1974, ss. 11—32, Kobayashi ja Fuchigami
1983b). Mikali silmut alkavat kasvaa siirta-
misen jalkeen, niin niiden lepovaihe I oli
paattynyt siirtoa edeltdvissa olosuhteissa.
Erdissa tutkimuksissa (esim. Worrall ja Mer-
gen 1967, Cannell ja Smith 1983) on havait-
tu, ettd silmujen puhkeamiseen suotuisissa
olosuhteissa tarvittava aika lyhenee tiettyyn
rajaan saakka kylmakasittelyajan pidentyes-
sa. Kylmakasittely-vaatimus on talldin tdy-
tetty osittain sithen saakka, kunnes kasvun
alkamiseksi tarvittava aika ei endad lyhene
(”partial chilling”, ks. Flint 1974). Ilmi6n on
katsottu johtuvan siitd, etta kasvua ja kehi-
tysta sadtelevien hormonien konsentraatiot
muuttuvat kylmakasittelyn aikana vahitellen
kasvulle edullisiksi (Landsberg 1974).

5.3.2 Vuosirytmin sadtymisen kokonaismalli

Sarvas (1972, 1974) esitti autonomiseen
teoriaan perustuvan vuosirytmin kokonais-
mallin, joka voidaan esittaa tiivistettyna seu-
raavasti (Hanninen ym. 1985):

(i) Metsapuiden vuotuisen kehityksen sykli koos-
tuu kolmesta jaksosta: aktiivi periodi, dormanssi I
(syyshorros) ja dormanssi II (talvihorros). Kehi-
tysnopeus riippuu kunkin jakson aikana pelkas-
tadn lampotilasta, kutakin jaksoa vastaava kehi-
tysnopeuden lampétilariippuvuus kdy ilmi kuvasta

(i) Kehitysvaiheen s numeerinen arvo tietylla het-
kella saadaan integroimalla meneillddn olevaa jak-
soa vastaava kehitysnopeuden funktio (kuva 4)
jakson alusta kyseiseen hetkeen. Kaytannossa ta-
ma tehdain laskemalla yhteen kehitysnopeuden
tunnittaisia keskiarvoja, jotka saadaan kyseisen
jakson vastekdyrasta kdyttaen argumenttina tun-
nittaisia keskilampdtilan arvoja.

(iii) Kun kohdassa (ii) laskettu integraali saavut-
taa tietyn kyseiselle genotyypille, solukolle ja jak-
solle tyypillisen raja-arvon, niin malli siirtyy seu-
raavaan vaiheeseen.
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Kuva 4. Sarvaksen (1972, 1974) mallin mukainen biolo-
gisen kehitysnopeuden M riippuvuus limpotilasta
kehityksen eri vaiheissa. PU (period unit), CU (chil-
ling unit) ja DU (dormancy unit) ovat eri vaiheita
vastaavat kehityksen mittayksikt. Hannisen ym.
(1985) mukaan.

Kutakin kolmea jaksoa vastaavat integraa-
lien raja-arvot (kriittinen PU-, CU- ja DU-
summa) ovat mallin parametreja, ja kuvasta-
vat jaksojen pituutta lausuttuna niiden omis-
sa yksikoissa. Mallin ennusteen mukaan ku-
kin ontogeneettinen pistetapahtuma saavute-
taan vuosittain sille tyypilliselli PU-, CU- tai
DU-summalla.

18

Sarvaksen malli edustaa autonomisen kehi-
tyksen teoriaa puhtaimmillaan, koska siina ei
oleteta mitian kehitystd ohjaavia hetkellisia
signaaleja. Dormanssi I on mallissa erdanlai-
nen tahdistin, joka pitda mallin ennusteen eri
Jjaksojen ajoittumisesta synkronoituna vuo-
denaikojen kanssa. Limpimiani kesiana kriit-
tinen PU-summa tulee aikaisin tiyteen, ja
puu siirtyy mallin mukaan my6s dormanssi
I:een poikkeuksellisen aikaisin. Dormanssi I
alkaa kuitenkin edetid merkittivisti vasta il-
man lampétilan laskettua 0°C tienoille. Ti-
mén vuoksi dormanssi I pitkittyy, ja puu
siirtyy dormanssi Il:een (ja edelleen aktiivi
periodiin) “normaalina” aikana. Ilman dor-
manssi I:td puu siirtyisi limpimién kesin jil-
keen aktiivi periodiin joko jo syksylli, tai liian
aikaisin keviilld (Hanninen ym. 1985).

Sarvaksen esittami aktiivi periodin lampé-
tilariippuvuus perustuu laajaan kokeelliseen
aineistoon, ja sopii hyvin yhteen limpésum-
man merkitysta aktiivi periodin etenemisessi
korostavan yleisen nikemyksen (Stern ja
Roche 1974, ss. 15-16) kanssa.

Sarvaksen dormanssi I sopii varsin hyvin
yhteen muissa tutkimuksissa esitettyjen nike-
mysten kanssa. Sarvas osoitti, etti tita kehi-
tysvaihetta voidaan tutkia menestyksellisesti
aktiivin vaiheen tutkimuksessa sovellettua
autonomisen kehityksen teorian kisitteistdd
kayttden. Sarvaksen lihestymistapa edisti
merkittavasti timéan vaiheen kvantitatiivista
tutkimusta.

Dormanssi II vastannee lahinni lepovai-
hetta IT (ks. luku 4). Vaiheen etenemisnopeu-
delle esitetty lampétilariippuvuus perustui
suhteellisen harvoihin, vihian ennen aktiivi
periodin alkua tehtyihin kokeisiin. Niin ollen
heraikin epailys siitd, onko dormanssi II sel-
kedsti erottuva kehitysjakso, vai tapahtuuko
kehitysnopeuden lampétilariippuvuuden
muutos kevaalla vahittiin (ks. Sarvas 1974, s.
42, vrt. Vegis 1964).

Yonpituus ei vaikuta Sarvaksen mallin mu-
kaan vuosirytmin sadtymisessd, miki lienee
merkittavin ero mallin ja monien muiden teo-
rioiden vililla. Ero johtunee paiosin siiti,
ettad Sarvas ei tutkinut pituuskasvun paitty-
misen ajoittumista (ks. kuitenkin Sarvas
1972, ss. 42—44).

Sarvas ehti testata ennen kuolemaansa
esittdimadnsa kokonaismallia vain hyvin ra-
joitetusti. Héanninen ym. (1985) testasivat
alustavasti mallia laskennallisesti. Malli tar-
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joaa edelldesitetyista heikkouksistaan huoli-
matta hyvan lihtokohdan puiden vuosiryt-
min tutkimuksille. Siind voidaan huomioida
uusia vuosirytmin sddtymisen periaatteita
hylkaamattd mallin alkuperdistd perusraken-
netta. Kehitysnopeus voidaan esimerkiksi
mallittaa riippuvaiseksi yonpituudesta, tai
kehitysnopeuden lampétilariippuvuuden voi-
daan olettaa muuttuvan vahittain kehityksen

kuluessa (epahomogeeninen kehitys). Erityi-
sesti on syytd huomata, etti autonomisen
kehityksen teoriaan perustuvaa Sarvaksen
mallia kehitettdessi voidaan huomioida myés
signaaliteorian mukaiset tapaukset. Talloin
madritellddn kehitysnopeus nollaksi silloin,
kun kehityksen etenemiselle valttimitonti
signaalia ei ole tullut ymparistosta.

6. Eraita nakokohtia metsipuiden vuosirytmin tutkimuksesta

Puiden vuosirytmi on suhteellisen abstrakti
kasite, ja sithen kuuluviksi maaritellyt ilmiot
liittyvat kiinteédsti puiden muihin elintoimin-
toihin. Tamian seikan huomiottajittiminen
voi kaventaa haitallisesti tutkimuksen niko-
alaa. Saattaa esimerkiksi jaada huomiotta se,
etta tietty ymparistotekija voi vaikuttaa pui-
den kehitykseen monin eri tavoin. Signaali-
teorian yhteydessa valon vaikutus esimerkiksi
tulkitaan tavallisesti pienienergiseksi, erityi-
siin kasvua ja kehitystd sditeleviin aineisiin
perustuvaksi fotokyberneettiseksi saatelyksi
(ks. Larcher 1980, ss. 15—16). Valo vaikuttaa
kasvien kehitykseen taman lisiksi kuitenkin
myo6s niiden energiatalouden kautta (Lands-
berg 1977), jolloin on kyse fotoenergeettisesti
saitelysta (ks. Larcher 1980, ss. 11—13).

Kasvien kehitysilmididen ja vuosirytmin
tutkimista mutkistuttaa se, etti useat tutki-
muksissa havaitut eri kehitysilmididen ympi-
ristévaatimukset eivit ole ehdottomia. Blon-
don ym. (1977) referoivat useita ruohovarti-
silla kasveilla tehtyja tutkimuksia, joissa ha-
vaittiin kasvien reaktioiden paivanpituus-
vaatimusten poistuvan tai muuttuvan, kun
kasvatuslampétilaa muutettiin. Metsiapuiden
osalta on kiinnitetty huomiota erityisesti sii-
hen, etta silmujen puhkeamiseksi vaadittava
kylmakasittely voidaan koeolosuhteissa aina-
kin osittain korvata kasvattamalla piivanpi-
tuutta (Nienstaedt 1966, 1967, Worrall ja
Mergen 1967). Nimi havainnot antavat ai-
hetta tiettyyn varovaisuuteen vuosirytmin
saatymista koskevien tutkimustulosten ja
mallien tulkinnassa: harvat, jos mitkaan, esi-
tetyistd vuosirytmin sadtymisen periaatteista
ovat ehdottomia. Toisaalta on huomattava,
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ettd useimmat poikkeamat on havaittu labo-
ratorioissa tehdyissa kokeissa, joiden olosuh-
teet eivit vastaa luonnonolosuhteita (ks. Sar-
vas 1972, ss. 42—43, Jones 1983, s. 174).
Tietyn kasvusolukko-tyypin vuosirytmii
koskevia tutkimustuloksia ei voida ilman
muuta yleistid muita kasvusolukko-tyyppeji
koskeviksi (Perry 1971). Sarvaksen (1972, s.
6) tyohypoteesin mukaan kasvullisten ja kuk-
kasilmujen kehitystd ohjaavat saatelyjarjes-
telmat ovat sikali samanlaisia, etti niiden
toiminta riippuu samalla tavoin ymparistéte-
kijoista. Mikali saatelyjarjestelmien ymparis-
tovasteet sitad vastoin poikkeavat toisistaan,
niin niiden tdytyy kuitenkin puiden sisdisen
homeostasian sdilyttamiseksi liittya tavalla
tai toisella riittdvan ldheisesti toisiinsa.
Metsdpuiden vuosirytmin tutkimuksissa
havaitaan yleensd suurta puun sisaista, sil-
mujen valista kehitysvaiheen hajontaa (esim.
Sarvas 1972). Puun silmujen ominaisuuksia
voidaan tall6in kuvata puun “silmupopulaa-
tion” (vrt. Harper 1980) ominaisuuksien ja-
kaumien avulla, mihin tilastollisiin jakaumiin
perustuvat stokastiset mallit (Osawa ym.
1983) tarjoavat hyvan apuvalineen.
Vuosirytmilld on keskeinen osuus metsa-
puiden sopeutumisessa pohjoiseen ilmastoon.
Vuosirytmin tutkimuksella on nain ollen tie-
teellisen kiinnostavuutensa lisaksi myds suuri
metsataloudellinen merkitys, jota ennustetut
suuret ymparistomuutokset osaltaan korosta-
vat. Alalla on mittava empiirisen tutkimuk-
sen perinne. Tamdn perinteen myo6td myos
alan abstrakti teorianmuodostus on paissyt
hyvaan alkuun, ei vdhiten suomalaisen tutki-
musperinteen ansiosta. Jatkossa onkin nih-
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dakseni syyta keskittya entistd enemman alan
teorianmuodostuksen edistamiseen. Luon-
nossa ei nahda differentiaaliyhtal6ita eika ku-
van 1 kaltaisia ympyr6itd. On kuitenkin il-

meistd, ettd metsapuiden vuosirytmin tutki-
mus etenee parhaiten tallaisten teoreettisten
apuvilineiden kriittisen soveltamisen avulla.
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Summary

Conceptual remarks about the study of the annual rhythm of forest trees

Different approaches to the study of the annual
rhythm of forest trees are described and compared by
analysing the concepts and theories presented in the
literature.

A generalised ecophysiological model of the function-
ing of a plant is presented to facilitate the study. Accord-
ing to the model, the functioning of a plant at a given
moment is determined according to the state of the plant
and momentary environmental factors. The state of the
plant at the same moment is determined according to the
genetical information of the plant and environmental
factors prevailing during its earlier development.

Two meanings for the concept annual rhythm are
presented. 1) During different years practically identical
morphological and physiological states of the trees are
repeated at approximately the same time of the year. This
phenomenon is referred to as the annual rhythm (s. lat.).
2) More specifically, a certain sequence of ontogenetic
events is observed yearly in various organs of the trees.
The timing of these events is called the annual ontogene-
tic rhythm (annual rhythm in Sarvas’ (1967, 1969, 1972,
1974) sense).

The dormancy phenomena of the trees are grouped
into four categories. 1) The effect of environmental fac-
tors unfavourable to growth, 2) correlative inhibition, 3)
rest period and 4) quiescence. Vegis’ (1964) terminology
about pre-, true and postdormancy emphasizes the
graduality of the development, and does not completely
fit into the above grouping, which was constructed ac-
cording to other authors. The relationships of the dor-
mancy phenomena to the annual ontogetic rhythm varies
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according to the dormancy type.

Theories concerning the regulation of the annual
rhythm are divided into two main types according to
Koski and Selkainaho (1982): 1) signal theory, and 2)
theory of autonomous development. According to the
signal theory, the progress of development requires
specific signals from the environment. The photoperiod
theory is the most common example of the signal theory,

-and height growth cessation, in particular, has been

studied inside its framework. According to the autonom-
ous development theory, environmental factors only af-
fect the rapidity of development, otherwise development
is purely genetically controlled. The temperature sum
theory is the most common example of this theory type.
The timing of various ontogenetic developmental
phenomena has been largely studied with the aid of
temperature sum simulations.

Recently, efforts have been made towards a synthesis
of the theories. It seems obvious that both temperature
and photoperiod must be taken into account when con-
structing a model for the requlation of the annual rhythm
(Koski and Selkdinaho 1982, Koski and Sievinen 1985).
Sarvas’ model (1972, 1974) provides a good starting
point for constructing such a model (cf. Hinninen et al.
1985).

The annual rhythm is a key phenomena in the adapta-
tion of temperate forest trees, and is of great importance
in forestry, too. There are thus sound scientific and
practical reasons for carrying out intensive research in
this field, especially in the northern countries.

Heikki Hianninen



