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Tutkimus on metsikon varhaiskehityksen dynamiikkaa
kasittelevan tutkimussarjan yhteenveto. Tutkimuksen
lihtékohta on ollut oletus, etta metsikon sisdinen valoil-
masto sadtelee fotosynteesia ja fotosynteesituotteiden al-
lokoitumista kasvuun. Kehitetty metsikén kasvun ja ke-
hittymisen malli perustuu yksittiisen puun fotosynteesin
mallittamiseen. Puun asema metsissd mairai sen valoil-
maston ja sitd kautta fotosynteesin ja kasvun. Metsikén
kasvua ja kehittymistd on simuloitu erilaisten alkutilojen
jilkeen. Niin on analysoitu mm. alkutiheyden, alkuli{an

omogeenisuuden ja alkutilan puulajisuhteiden vaiku-
tusta metsikon kehitykseen kiertoajan puitteissa. Lihesty-
mistavan kayttomahdollisuuksia jatkotutkimuksissa on
arvioitu.

The report concludes a series of studies on the early
development of young Scots pine (Pinus sylvestris, L.)
stands. The basis assumption made in the study series is
that the within-stand light regime is the main driving for-
ce for total tree growth and its allocation of photosyntha-
tes for crown, stem and root growth. An individual tree
growing in a stand under a varying light regime which is
control?ed by the stand structure, is the basic unit used in
the study. The photosynthesis of an individual tree is de-
termined by the light regime. The stand is formed from
individual trees.

The model is applied in simulation of the growth and
development of tree stands. Several computer runs repre-
senting various densities, height dislrigu(ions and tree
species mixtures were carried out. Potential application
areas, properties of the model and future needs of inves-
tigations are discuessed.
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ESIPUHE

Suomen Akatemian tieteen keskustoimi-
kunta seki MMT Pertti Hari ja MMT Seppo
Kellomiki solmivat vuonna 1977 kolmivuo-
tisen tutkimussopimuksen, jossa em. tutkilj(at
lupautuivat annettua vastiketta vastaan tutki-
maan metsikén varhaiskehityksen dynamiik-
kaa, kuten projektin nimeksi sovittiin. Tassd
julkaisussa esitetidn yhdistelmd projektissa
tehdystd tyosta.

Tutkimus on kohdistunut siihen metsikén
kehitysvaiheeseen, jossa vakiintuneeksi kat-
sottu taimikko kasvaa ja kehittyy riukuvai-
heen kautta varsinaiseksi harvennusmetsikok-
si. Dynamiikalla tarkoitetaan tassd kasvua ja
kehitysta seka sen saatymista ympiriston aset-
tamissa rajoissa. Erityisesti on tutkittu metsi-
kon sisdisen valaistuksen merkitystd metsikon
varhaiskehityksessa.

Tissd julkaisussa esitetddn synteesi niiden
erillistdiden tuloksista, jotka on mainittu pro-
jektin julkaisuluettelossa. Lukijan arvioita-
vaksi jad, onko tissi onnistuttu. Toivomme
kuitenkin, ettd tima julkaisu antaisi viitteita
siitd, miten kvantitatiivisen kasviekologian
menetelmid voidaan soveltaa kiytant6a pal-
velevaan metsiekologiseen ja metsinhoidol-

liseen tutkimukseen. Toivomme myos, ettd
kdytinnon ongelmien parissa tydskentelevit
henkilot hy6tyvit julkaisusta.

Projektissa on tyskennellyt monia henki-
l6ita, f'oista useimpien ty6 on kirjattu projek-
tin julkaisuissa. Uskomme, etti tyé on teki-
jdnsd paras kiitos, kuten vanha viisaus toteaa.
Tassa yhteydessid haluammekin kohdistaa kii-
toksemme ennen muuta Suomen Akatemial-
le, sen maatalous-metsitieteelliselle toimi-
kunnalle ja sen asettamalle seurantaryhmille,
joiden my6timielisyys on mahdollistanut
projektin toteuttamisen. Helsingin yliopiston
metsdnhoitotieteen laitos ja metsiasema ovat
tarjonneet hyvit ty(")skentelyedellytykset, jois-
ta laimpimit kiitoksemme em. laitosten esi-
miehille. My6s metsiantutkimuslaitoksen met-
siteknologian tutkimusosaston myétimie-
lisyys tdtd projektia kohtaan on osaltaan aut-
tanut sen loppuun saattamisessa, misti esi-
timme parhaimmat kiitoksemme.

Helsingissad 31. 3. 1981

Pertti Hari Seppo Kellomdki
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1. JOHDANTO

1.1. Tutkimuksen tausta

Metsitalouden perusteita on maassamme
tutkittu laajasti jo timin vuosisadan alkupuo-
lelta lihtien. Erityisesti harvennusikiisten ja
sitd varttuneempien puustojen rakenne seki
niiden kasvu ja kehitys tunnetaan monipuo-
lisesti. Taimikoiden kasvu- ja kehitys on sen
sijaan saanut vihemmin huomiota osakseen.
Varsinkin se vaihe, missi vakiintunut taimik-
ko kehittyy riukuvaiheen kautta varsinaiseksi
harvennusmetsikoksi on huonosti tunnettu.

Taimikko- ja riukuvaiheen metsikéiti on
maassamme kuitenkin runsaasti. Metsitilas-
ton (1979) mukaan on taimikko- ja riukuvai-
heen metsikoitd maan etelipuoliskossa 25 %
ja maan pohjoispuoliskossa 28 % metsimaan
alasta. Tilanne on seurausta laajasta metsin
uudistamis- ja viljelytoiminnasta, joka kayn-
nistyi  1960-luvun alkupuliskolla. Syntyneet
taimikot ja nuoret metsat ovat tulevaisuuden
lupaus metsitaloudelle. Samalla ne ovat kui-
tenkin haaste timidn hetken metsinhoidolle,
silla varovaisestikin arvioiden on hoitoa vaati-
vien taimikoiden miiri noin 3,5 milj. ha.
Taimikko- ja riukuvaiheen metsikéiden run-
saus merkitsee myo6s lisadntyvia kasvatushak-
kuita jo lihtiulevaisuudessa. Nyt raportoita-
van projektin tarkoituksena on ollut osaltaan
luoda perustietoja tille toiminnalle.

1.2. Tutkimustehtivi ja tutkimuksen kulku

Tutkimushankkeen aiheena oli metsikon
varhaiskehityksen dynamiikka, kuten tutki-
mussopimuksessa mainitaan. Tasmallisem-
min ilmaistuna hankkeen tavoitteena oli tut-
kia ja kehittdd kvantitatiivinen menetelma,
jonka avulla metsikén kehityksessi tapahtuva
energiavirran suuntautuminen ja kasautumi-
nen voidaan ennakoida, kun metsikén kehi-
tyksen ldhtotilanne tunnetaan. Kysymyksessd
oli siis menetelmin kehittiminen metsikéiden
kasvun ja kehityksen — puuston sukkession —
jaljittamiseksi.

Pdipaino ty6ssd on asetettu taimisto- ja
riukuvaiheen minnikéihin, nuorien minni-
koiden varhaiskehitykseen. Tulokset on kui-
tenkin pyritty yleistimaan laajemminkin met-
sikon kasvua ja kehitystd kuvaaviksi. Tihin
on laadittu metsikon kasvua ja kehitystd ku-
vaava dynaaminen malli. Mallin parametrit
estimoitiin keritysta kokeellisesta aineistosta
seka kirjallisuudesta saadusta aineistosta. Sa-
malla laadittua mallia tasmennettiin tydn
edetessd. Empiirisen aineiston keruussa pyrit-
tiin erityisesti tutkimaan puuyksiléiden yh-
teyttimistuotantoa sekd naiden suhdetta ha-
vaittuun kasvuun myéhemmin kuvattuja lah-
tokohtia soveltaen. Laaditun mallin avulla
tutkittiin harventamisen ja perkauksen vaiku-
tuksia metsikon kehitykseen. Jalkimmaisessd
tapauksessa kilpaili mannyn kanssa samoista
kasvutekijoista koivu.



2. LAHESTYMISTAPA

2.1. Tutkimuksen lihtdkohdat

Metsié tarkastellaan joukkona erillisid pui-
ta, joiden kunkin kasvuun vaikuttaa useita ul-
koisia tekijoitd, esimerkiksi valo, limpo, ra-
vinteet ja vesi. Tiedetiddn, ettd puuyksilot ovat
erilaistuneita ja ne erilaistuvat jatkuvasti met-
sikon kehityksen edetessi. Metsikon puut ja-
kautuvat talld tavoin eri latvuskerroksiin. Pu-
hutaan valtapuista (suhteellinen pituus 0,9—
1,0), lisivaltapuista (0,8—0,9), vilipuista (0,7—
0,8) ja aluspuista (<0,7) sen mufaan, mihin
latvuskerrokseen ne kuuluvat.

Puiden erilaistuminen eri latvuskerroksiin
johtuu niiden vilisista alkupituus- ja kasvue-
roista. Nama voivat aiheutua eri-ikaisyydestd,
geneettisistd syistd tai kasvupaikan sisdisestid
vaihtelusta. Alunperin vihiiset kasvuerot ker-
tautuvat ajan kuluessa. Nopeimmin kasvaneet
puuyksilot sailyttivit titen vallitsevan ase-
mansa. Voidaan puhua kasautuvasta kehityk-
sestd, joka mdarad puuyksilén kulloisenZin
aseman latvustossa.

Metsikon rakennemuutokseen liittyy aina
my6s muutoksia ympiristossi ja sen eri teki-
jOissd. Varsinkin metsikén sisdisessd valais-
tuksessa tapahtuu suuria muutoksia. Tissi
projektissa onkin oletettu, etti metsikén
sisdisissd valaistussuhteissa havaittava vaihtelu
aiheuttaa ensi sijassa eroja yksittdisten puiden
kasvuympiristdssid. Puiden’ erilaistuminen eri
latvuskerroksiin sekd metsikon rakennemuu-
tos on titen pyritty palauttamaan metsikén
sisdisen valaistuksen ajalliseen ja paikalliseen
vaihteluun. Muiden tekijoiden vaikutus ndi-
hin kehitystapahtumiin on oletettu tasomuu-
tokseksi, joka vaikuttaa samalla tavalla kaik-
kiin metsikén puihin.

Puuyksildiden viliset valaistuserot oletet-
tiin myds puiden erilaistumista ylldpitiviksi
tekijaksi. Kerran saavutettu valoetu vaikuttaa
lisdantyvind yhteyttimistuotantona ja siten
lis&intivini kasvuna. Piinvastaisessa tapauk-
sessa yhteyttimistuotanto vihenee kuten vas-
taava kasvukin. On luultavaa, etti parhaiten
valoa hy6dyntivit puuyksilét kiyttivit hy-
vakseen eniten myds muita ympadristonsd re-
sursseja. Tdten valoedun saavuttaneet puut
valikoituvat samalla, kun alle jiineiden pui-

den valaistusolosuhteet kdyvit riittimitts-
miksi jatkuvaan kasvuun. Puuyksil6iden vili-
nen kilpailu voidaan siten ymmartad saman
ympdriston resurssien yhtiaikaiseksi kéytoksi.
Tdten puuyksiléiden vuorovaikutus vilittyy
ympadriston kautta.

Kasautuvan kehityksen ja puuyksiloiden
valaistuserojen oletettu vuorovaikutus edel-
lyttdd puuyksilon ottamista perusyksikoksi
mallitettaessa metsikén kehitystd. Taten mal-
lituksen edellytetiéin kuvaavan puuyksilon
erilaistumiskehitystd sekd sitd sditelevia valo-
olosuhteita. Tilloin valo-olosuhteiden kautta
toisiinsa vaikuttavat puuyksilét muodostavat
metsikon. Vuorovaikutus ilmenee siten, etti
metsikké kokonaisuutena vaikuttaa kunkin
puuyksilon ymparistéén. Vaikutuksen mairi
Jja laatu riippuvat puuyksilén asemasta metsi-
kossa.

Kasautuvan kehityksen palauttaminen pel-
kastain metsikon sisdiseen valaistusvaihte-
luun edellyttai, ettd maan ravinne- ja vesipi-
toisuus sekd ilman limpétila ja hiilidioksiidi-
pitoisuus jakautuvat riittivifli tarkkuudella
tasaisesti koko metsikssi ja ettd niiden saata-
vuudessa ei ole eroja puiden vililli. Timin
olettamuksen vallitessa nimi tekijit kiinnite-
tadn keskimiirdisti kasvukautta vastaavalle
tasolle. Samalla tutkimuksen perusaika-
askeleeksi valitaan vuosi. Kidytinnossi timi
merkitsee kasvukautta.

Metsikon kasvun ja kehityksen kuvaus teh-
tyjen olettamusten perusteella asettaa malli-
tukselle seuraavat vaatimukset:

1. on mallitettava tietyn rakenteen omaavan met-
sikon vaikutus puuyksiléiden ympiristoolosuh-
teisign, tissd tapauksessa niiden valaistusolosuh-
teisiin;

2. on mallitettava yksittdisen puun kasvun ja kehi-
tyksen dynamii a seki

3. on miiritettévi ja mallitettava tapa, jolla puu-
yksiloisti rakennetaan metsikko.

Mallituksen tavoitteista seuraa, etti puu-
yksilon kuvauksessa on painotettava erityisesti
tuotoksen jakautumista ja timén riippuvuutta
valo-oloista. Nimid on kunkin puuyksikon
suhteen kuvattava siten, etti valo-olosuhteet
voidaan kytked puuyksilén asemaan metsi-

kossd seka metsikon rakenteeseen. Metsikon
rakenne puolestaan on kuvattava siten, ettd
my6s ohjaustoimena kiytetyn harvennuksen
ja perkauksen vaikutus voidaan sisillyttda
malliin.

2.2. Valittu mallitustekniikka

Kirjallisuudessa esiintyvit metsamallit voi-
daan jakaa mallitustekniikan perusteella en-
sinndkin staattisiin ja dynaamisiin seka toisek-
si pitkdn ajan ja lyhyen ajan malleihin. Erot-
telua voidaan suorittaa myos siltd pohjalta,
miten metsikon eri osatekij6itd on kisitelty
mallituksessa. On olemassa malleja, joissa
metsikk6 niahddin joko yhteni kokonaisuute-
na tai puiden muodostamana vuorovaikutus-
jarjestelmina. Tassd tutkimuksessa on pyritty
dynaamiseen pitkdn ajan malliin, jossa met-
sikkod kisitellian puuyksildiden muodosta-
mana vuorovaikutussysteemina. Pitkalla ajal-
la tarkoitetaan tissa aikaa, jona metsikon ra-
kenteessa ja ymparistossd tapahtuu olennaisia
muutoksia. Niitdi muutoksia ja niiden vaiku-
tusta puiden kasvuun ja kehitykseen voidaan
analysoida parhaiten dynaamisten mallien
avulla.

Sovellettua periaatetta on havainnollistettu
kuvassa 2.1, jossa metsikko on esitetty puuyk-
siloistd koostuvana dynaamisena jirjestelma-
nd. Metsikon kokonaismalli on jaettu malli-
tustavoitteiden mukaan kolmeen osamalliin:
metsikon rakenteeseen, metsikon sisdiseen
ympiristoon ja puuyksiloon. Tilléin on ole-
tettu, ettd metsikkd vaikuttaa rakenteensa
asettamissa rajoissa metsikon ulkopuolelta
tuleviin vaikutuksiin sekd titen puuyksiléiden
kasvuun ja kehitykseen ja metsikon tuotok-
seen.

Metsikkd - Stand

Metsikon tuotos

struktuuri Production
Stand
structure

Metsikan ulko- Ymparisto

puolinen ym.-. wekel

paristo Environment

Environment within stand

outside stand 1

Puuyksilo

Tree
individual

Kuva 2.1. Metsikké puuyksiléista koostuvana jar-
jestelmdnd. Puuyksilon kasvu vuonna k riippuu
puun ympiristostd, johon vaikuttaa metsikon
senhetkinen rakenne ja metsikon ulkopuolinen
ympidrist6. Kasvu puolestaan muuttaa metsikon
rakennetta, mikda nikyy mallissa seuraavalla
aika-askelella k+1 eli seuraavana vuonna.

Fig. 2.1. Tree stand as a system made up of individual
trees. Growth of an individual tree depends on its en-
vironment, which is in turn affected by the actual
stand structure and the environment outside the stand.
On the other hand, growth changes the stand structure
as indicated in the following time step, i.e. in the year
k+1.

Mallitus tapahtui kuvan 2.1 mukaisesti kol-
messa vaiheessa: mallitettiin metsikon raken-
ne, mallitettiin metsikén rakenteen vaikutus

uuyksilén ymparistoon metsikossd sekd mal-
Etettiin puuyksilon kasvun ja kehityksen dy-
namiikka. Kukin mallituksen vaihe koostuu
useista eri osavaiheista, joilla kuvataan vas-
taavien rakenteiden ja prosessien dynamiik-
kaa. Niiden osavaihcicfen tarkempi kuvaus
on tehty jaljempdna noudattaen edelld kuva-
tun perusmallin rakennetta.



8. METSIKOSSA KASVAVAN PUUN FOTOSYNTEESI

3.1. Fotosynteesin asema mallin laadinnassa

Mallitustavoitteiden mukaisesti tuli puuyk-
siliden  tuotos kytked metsikon valo-
olosuhteisiin. Timi tehtiin siten, etti uuyk-
sildiden  fotosynteesituotanto  mallitettiin
valo-olosuhteiden avulla. Mallituksessa otet-
tiin huomioon my0s puiden sisdisii tekijoitd.
Oli siis estimoitava puiden kéytettivissi ole-
vien hiilihydraattien mairi niissi rajoissa,
joita puiden sisdiset ja puihin vaikuttavat ul-
koiset tekijit asettavat.

K;svin tai sen osan fotosynteesin ja respi-
raation erotusta pystytidin mittaamaan, mutta
kasvien pelkkii fotosynteesii ei voida mitata.
Tdmid mittaustekninen hankaluus aiheuttaa
usein sekaannusta. Fotosynteesin ja respiraa-
tion erotusta kutsutaan tavallisesti nettofoto-
?’nteesiksi. Usein fotosynteesid eli hiilihy-

raattien muodostumisnopeutta kutsutaan
selvyyden vuoksi bruttofotosynteesiksi. Tissi
tyOssd kdytetidn termii fotosynteesi eika
bruttofotosynteesi ja kokeelliset tulokset kos-
kevat nettofotosynteesi, josta saadaan foto-
synteesi ottamalla huomioon respiraatio mit-
tausten tulkinnassa.

Puuyksilén kasvaessa hiilihydraatteja kay-
tetidn uuden solukon muodostamiseen ja si-
ten ne muodostavat pohjan puiden kasvulle ja
kehitykselle. Samalla puuyksildiden fotosyn-
teesituotanto muodostaa pohjan myss koko
metsikén kasvulle ja kehitykselle, ja siten se
on luonnollinen lihtékohta metsikén kasvu-
mallia laadittaessa.

3.2. Fotosynteesissi syntyneiden hiilihydraat-
tien mi4rin arvioiminen

Kokeellisesti on havaittu, etti fotosynteesi-
nopeus eli jossakin aikayksikéssi sidotun hii-
lidioksidin méiri vaihtelee erittiin voimak-
kaasti seki ajallisesti kasvukauden kuluessa
ettd paikallisesti puun eri osien vililld ja pui-
den vililli puun asemasta riippuen. Tamin
vuoksi puun hetkellisen fotosynteesituotan-
non ja vastaavan kuiva-ainetuotannon vililld
ei ole selvia riippuvuutta. Pitkihkoni aikavi-
lind kuiva-ainetuotannon ja fotosynteesituo-

tannon valilld tillainen riippuvuus kuitenkin
on olemassa.

Pitkdhkon ajanjakson kuluessa muodostet-
tujen hiilihydraattien mairi voidaan laskea
integroimalla fotosynteesinopeus ajan yli. Ol-
koon t, tarkastelujakson alkuhetki ja t, sen
loppuhetki seki r tarkasteltavan paikan koor-
dinaatit. Merkitdin p:1lé fotosynteesinopeutta
Jja q:lla pitkdhkén ajan kuluessa yhteytettya
hiilidioksidin mairii lehtipinta-alayksikkoi
kohti. Fotosynteesinopeuden ja yhteytetyn ai-
nemddrdn valilld vallitsee yhteys

t
qty, ty, 1)= rfp(:,r) dt. (8.1)

1

Lehtipinta-alayksikkoa kohti yhteytetty hii-
lihydraattiméira vaihtelee voimakkaasti lat-
vuksissa fotosynteesinopeuden vaihtelun
vuoksi. Metsikén ylempien oksien varjostus
vihentidi alaoksien fotosynteesia.

Koko puun fotosynteesissd pitkihkén ajan
kuluessa muodostuneiden Eiilihydraattien
mairda saadaan integroimalla lehtipinta-
alayksikkod kohti yhteytetty ainemiira tilan
li. Merkitidn Q(t,,t,):lla puun aikavililli
t),t,] yhteyttimii ainemiirai. Tillsin on

Qlt,t) = ‘f/ 0 (Ng(ty,turdV, (3.2)

missd @ (r) on lehtipinta-alan tiheys sekd V
puun tilavuus. Yhtéir(")n (8.2) avulla saadaan
puun fotosynteesissi muodostamien hiilihy-
draattien mairid laskettua, jos tunnetaan
puun fotosynteesinopcudet jokaisessa latvus-
ton pisteessd tarkasteltavana aikana. Niin
voidaan fotosynteesissi syn?'neiden hiilihy-
draattien méérittiminen palauttaa fotosyn-
tecsinoEeuden tutkimiseen ja siihen vaikutta-
vien tekijoiden analysoimiseen.

8.3. Mallissa huomioon otetut fotosynteesiin
vaikuttavat tekijit

Kokeellisesti on havaittu, etti valon intensi-
teetti yksin selittda yli 90 % fotos teesinopeu-
den vaihtelusta (kuva 3.1), kun kasvi on aktii-
visessa kesitilassa ja silld on riittivist vetti
(Hari ym. 1981a). Samoissa olosuhteissa lim-

pétila ja valon voimakkuus yhdessi selittivit
93 % fotosynteesinopeuden vaihtelusta. Niin
ollen mallin laadinnassa valon intensiteetti on
otettu tarkeimmaiksi fotosynteesinopeuteen
vaikuttavaksi ympiristotekijaksi, joka vaihte-
lee puusta toiseen. Muiden ymparisttekijoi-
den vaikutus fotosynteesinopeuteen on mal-
lissa otettu huomioon tasotekijind. Niinpi
maaperin viljavuuden on oletettu vaikuttavan
kunkin kasvupaikan kaikkiin puihin samalla
tavalla.

Minnyn fotosynteesi kdynnistyy hitaasti ke-
vdilld siten, ettd lampimind paivind fotosyn-
teesi elpyy. Jos tulee pdiv, jofa on huomatta-
vasti kylmempi kuin aikaisemmat pdivit, niin
silloin elpyminen hidastuu tai saattaa tapah-
tua fotosynteesin estymisti. Yhteyttiminen on
siten sidoksissa vuotuisen syklin vaiheeseen
(Pelkonen 1980). Merkitiin S:1l4 vuotuisen
syklin vaihetta ja I:1l4 valon intensiteettii. Fo-
tosynteesinopeus kussakin pisteessa madray-
tyy huomattavalta osalta pisteessi vallitsevasta
valon intensiteetistd ja puun vuotuisen syklin
vaiheesta eli

p(r,t) = fil(r,0), T(v), S(t)), (8.8)

missd T on lampéatila. Yhtdlén (8.3) funktio f
on mallitukseen otettu Pelkosen (1980) tutki-
muksesta, jossa se on madritetty kokeellisesti
laajaan aineistoon perustuen.

3.4. Metsdssd kasvavan puun yhteyttimin
CO;:n miirin arviointi

Fotosynteesiin vaikuttavien ympiristoteki-
joiden erot johtuvat latvuston sisdisestd var-
Jostuksesta. Merkitdin rg:lla pistetta kasvus-
ton ylipuolella. Yhtilostd 8.2 saadaan

i q(t;,t,1) d
Q,(t,,tz)=q(t,,t2,ro)j‘v‘(r)m V. (8.4)

Merkitddn a:lla yhtalon oikealla puolella
olevaa (vrt. yhtilé 3.1) suhdetta, jota kutsu-
taan valokertoimeksi

a(r) = q(t,,t,,1)/q(t,, ty,r,). (8.5)

Valokerroin kuvaa latvuksen sisiisen var-
jostuksen aiheuttamaa fotosynteesin pienene-
mistd eli fotosynteesid varjostuksen alaisena
verrattuna varjostamattomiin olosuhteisiin.
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Kuva 3.1. Minnyn fotosynteesinopeuden riippu-
vuus valon intensiteetistd, kun puu on aktiivissa
kesitilassa ja silld on riittivisti vettd.

Fig. 3.1. Photosynthetic rate of Scots pine as a function of
light intensity when the water supply is sufficient and
the tree is physiologically active.

Varjostuksen aiheuttamaa fotosynteesin muu-
tosta puun tasolla mitataan asemaluvulla, A,
joka mairitelldin

- fvé’(r) qt;,t,r)dV

T (8.6)
0, t,T, 2 (r)dv
qt, T, IV
Puun fotosynteesituotannon arvioimiseksi
riittdd, kun tunnetaan q(t,, t2, r,), lehtipinta-
alan jakaantuma ja valokertoimen arvot, eli

Qlt),t) = q(tyty, 1) . Sve (r) a(r)dv. (8.7

Yhtilostd (3.7) esiintyvistd suureista foto-
synteesin  mittaluku, q(t,,t,,ro), laskettiin
kokeellisesti mddritellyn fotosynteesin valo-
riippuvuuden avulla ottaen huomioon pui-
den vuotuinen sykli. Lihtétietoina kiytettiin
valon intensiteetin ja limpédlan hetkellisid
arvoja koko kasvukauden ajalta.

3.5. Puun fotosynteesin kytkeminen metsi-
kon rakenteeseen

Jonkin pisteen varjostuminen kasvuston
sisalld riippuu vallitsevasta sddsti ja aurin-
gonkulmasta, ts. vuorokauden kuluessa au-
rinko paistaa eri “paksuisen” latvuskerroksen
lipi. Tima ilmenee selvisti kuvista 8.2 ja 8.8,
joissa on esitetty valon intensiteetin jakautu-
minen aurinkoisella ja pilviselld sdilla latvuk-
sen eri osissa. Aurinkoisella sdillid (kuva 8.2)
sulkeutuneessa mintymetsikdssi latvuksen
alueella valo hajaantuu laajalle valonvoimak-
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kuusalueelle ja valonvoimakkuus vihenee jyr-
kasti latvuksen keskivaiheilta alaspdin. Sul-
keutuneessa metsikssi latvusrajan alapuolel-
la valonintensiteettijakauma on suppeampi.
Tasaisella pilviselld sdilli (kuva 8.3) valon
intensiteettijakauman hajonta on pienemlpi
kuin aurinkoisen ja puolipilvisen saén valli-
tessa. Auringonkulman pienetessi valonin-
tensiteettijakauman suuri hajonta siirtyy lat-
vuksen yljiiosaan. Sekd latvuston rakenteella
ettd auringon asemalla on huomattavaa mer-
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Kuva 3.2. Valon intensiteetin jakautuma mannikén
latvuksessa selkeind pdivina.

Fig. 3.2. Distribution of light intensity within a Scots pine
canopy during a clear day.

kitystd valon tunkeutumiseen latvustoon. Va-
lokerroin on metsikén valoilmastoa kuvaava-
na suureena kéiytté')kelpoinen, koska se pai-
nottaa kunkin ajankohdan valon intensiteetin
sen fotosynteesid vastaavalla painolla.
Yhtilo6n (8.7) perustuva puun fotosyntee-
sissd muodostuneiden hiilihydraattien mai-
ran maarittiminen tulee huomattavasti kéyt-
tokelpoisemmaksi, kun etsitiin kokeellisesti
riippuvuus valokertoimen ja metsikossd ky-
seistd pistettd varjostavan lehtipinta-alan va-
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Kuva 3.3. Valon intensiteetin jakauma minnikén
latvuksessa pilviseni pdivana.
Fig. 3.3. Distribution of light intensity within a Scots pine
canopy during an over-cast day.

lille.

Oletetaan varjostuksen fotosynteesissd ni-
kyvin vaikutuksen riippuvan vain pystysuo-
rasta korkeudesta. Varjostava biomassa, B,
mairitelladn tissd tapauksessa neulaspinta-
alaksi korkeudella x olevan tason ylipuolella
maan pinta-alayksikk6da kohti. Kokeellisesti
voidaan maidrittdd regressio a = f (B)
Sijoittamalla se yhtdl66n (3.7) saadaan

I

"max
Q) = gltitaro)-Jo 206, (BOON, (8.8)

missd %(x) on neulaspinta-alan korkeusjakau-
ma.
Ylld oleva yhtilo sisiltdd vain kokeellisesti
maddritettyjd riippuvuuksia ja metsikén tun-
nuksia. Metsikon mallin kehittimisen kannal-
ta on tirkedd, ettd on saatu yhteys metsikén
rakenteen ja kunkin puun kdytettivissi ole-
vien hiilihydraattien vilille.

Yhtilosta (8.8) voidaan laskea kasvukauden
aikana tuotetun fotosynteesin maira. Merki-
tddn k:nen kasvukauden loppuhetkei k:lla ja
kasvukauden fotosynteesii P(k):lla, jolloin
saadaan

hmax

P(k) = qk—1k.r) [ 200 f(B(0)dx. (8.9)

Suure P(k) on keskeiselld sijalla laadittaessa
puun kasvun mallia, silld sen avulla méarite-
tadn puun kiytettavissa olevien hiilihydraat-
tien maira.
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Kuva 3.4. Valokertoimen (a) ja varjostavan bio-
massan (B) vilinen regressio minnikossi. Riip-
puvuutta kuvaa yhtilé
fp(B) = 1/(l+exp(~2(1gB—b,)/b,)), jonka
parametrit b, ja b, estimoidaan kuvan esitti-
mien mittaustulosten perusteella (ks. taulukko
5:1:):

Fig. 3.4. Dependence of photosynthetic light ratio (a) on
shading needle biomass (B) in a young Scots pine
stand. The regression is described by the Equation
/’,(B) = 1/(1+exp(—2(1gB—b,)/b,)). The parame-
ters for b, and b, in the equation are estimated from
the empirical material given in the figure (see also Ta-
ble 5.1).



4. PUUN KASVU JA KEHITYS METSIKOSSA

4.1. Kasvun kisite

Fotosynteesissd tuotetut hiilihydraatit kul-
keutuvat latvuksen, rungon ja juurten kasvua-
lueille, joissa ne kiytetdin kasvutapahtumassa
uuden solukon muodostamiseen. Ne sitoutu-
vat puun rakenteeseen lisiten siten puun tai
sen osan massaa. Yleensi kasvulla tarkoite-
taan puun ulkoisten mittojen muuttumista (e-
sim. rungon sidekasvu), mutta kasvuksi lue-
taan myos sellainen rakenteellisen massan
lisdys, joka ei ndy ulkomittojen muutoksena
(esim. solun seinimin paksuuskasvu). Yhdes-
sd nima komponentit muodostavat puun ko-
konaiskasvun, joka maaritelliin aikayksikos-
sd tuotetuksi kuiva-ainemairiksi. Puun koko-
naisfotosynteesi maiirii hiilihydraattivaras-
ton suuruuden ja titen myos puun kokonais-
kasvun (vrt. kuva 4.1). Puun vuotuinen koko-
naiskasvu, G(k), on

G(k) = P(k) — R(k), (4.1)

jossa P(k) on vuotuinen bruttofotosynteesi fa

R(k) vuotuinen kokonaiskulutus (vrt. yhtilé
3.9).
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Hiilihydraatti- Sisainen tila e
varasto Internal state -
Carbohydrate -
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-
-
-

Tuotosnopeus |-~

Production rate
Kuiva-aine

Structural
material

Kuva 4.1. Kaavamainen esitys ympiristétekijoiden
Ja sisdisten tekijoiden vaikutuksesta puun kas-
vuun.

Fig. 4.1. Schematic presentation of the effect of external
and internal factors on tree growth.

4.2. Kasvun piivittiinen dynamiikka

Puiden vuotuinen kehitys jaetaan aktiiviin
periodiin ja dormanssiin. Puut ovat sopeutu-
neet ilmaston vaihteluihin mm. siten, etti
kasvujakso ajoittuu aktiivin periodin tiettyyn
vaiheeseen. Eri puulajien vililld on tissi suh-
teessa  havaittavissa huomattavia eroja.
Toisaalta my6s saman puun eri osilla on oma
kasvurytminsa.

Meididn ilmasto-oloissamme lampétila on
havaittu tirkeimmiksi kasvun lyhytaikaisia
vaihteluita selittiviiksi tekijéksi. Lampotila
vaikuttaa myés aktiivin periodin etenemisno-
Eeuteen (vrt. Hari ym. 1970). Limpétilan vai-

utus puun kasvunopeuteen ilmenee titen se-
ki suorasti etti epésuorasti aktiivin periodin
etenemisen ja kasvurytmin kautta (kuva 4.1).

Puulajin kasvurytmi siitelee sen eri osien
kasvun ajoittumista kasvukauden aikana (vrt.
kuva 4.2). Puun eri osilla ja erilaisessa ase-
massa olevilla puilla on kuitenkin kaytettivis-
sddn vain tietty madrd yhteyttimistuotteita.
Kasvun kokonaismiiri riippuu ndin ollen
hiilihydraattivaraston koosta. Timi havai-
taan selvisti tarkasteltaessa mannyn oksien
pituuskasvua kasvukauden aikana (kuva 4.8).
Todetaan, etti kasvujakson pituudessa on vi-
hin vaihtelua eri oksakiehkuroiden vililli,
mutta kasvunopeus ja titen my6s kokonais-
kasvu on suurinta latvuksen yliosassa.

Voidaankin yleistien todeta, etti ympiris-
totekijoisti lampétila vaikuttaa kasvun yhyt-
aikaisiin vaihteluihin maiiriten kasvurytmin,
kun taas valo vaikuttaa kdytettdvissid olevien
hiilihydraattituotteiden kokonaismaiiriin
madraten kokonaistuotoksen tason.

Tutkittaessa puiden kasvua ja kuiva-
ainetuotosta pitEﬁn aikavilin tapahtumana
on mielekéstd ottaa perusaika-askeleeksi yksi
vuosi, jolloin voidaan keskittyd tarkastele-
maan puun saamaa vuotuista fotosynteesi-
tuotteiSen kokonaismairii ja sen jakautu-
mista puun eri osien kasvuun. Tillin olen-
naiseksi muodostuu metsikén valoilmasto ja
puun neulasjakautuma, joista puolestaan
riippuu  puun kokonaisfotosynteesin maari
(vrt. luku 38, yhtils 8.7).
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Kuva 4.2, Minnyn piivit-
taiset pituus- ja paksuus-
kasvun seki neulasten
kasvun  kulku eriissi
nuoressa mannikossa
vuonna 1975.

Fig. 4.2. Daily height, diameter
and needle increments in a
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Kuva 4.3. Oksien kiehku-
roittainen  paivittiinen
pituuskasvu erdissi nuo-
ressa mannikossid 1975.

Fig. 43. Daily increments of
branches per whorls in a
young Scols pine stand,

4.3. Puun eri osien kasvu

4.3.1. Kasvun jakautuminen

Puun kunkin osan vuotuinen kokonaiskas-
vu on aina sidoksissa ympariston tilaan ja

20
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muuttuu siten ajan mukana. Voidaan puhua
fotosynteesituotteiden jakautumisesta puun
eri osien kesken: latvukseen, runkoon ja juu-
riin.

Timin padjaon sisilli voidaan suorittaa
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hienosyisempii jakoa riippuen kiyttétarkoi-
tuksesta. Esimerkiksi tdssa tutkimuksessa jaet-
tiin rungon kasvu sidekasvuun ja pituuskas-
vuun, joita tarkasteltiin rungon kuiva-
ainetuotannon lisdksi. Latvuksen kasvu l'(iaet-
tiin puolestaan silmujen, neulasten ja oksien
kasvuun seki tutkittiin oksien pituuskasvua ja
sadekasvua.

Fotosynteesituotteiden jakautumista voi-
daan kuvata seuraavalla yhtilolla (4.2).

G;(k) =aj(k) - (P(k) — R(k)), (4.2)
A 1000] [_—1000] B >250)
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ASEMALUKU - POSITION COEFFlélENT

Kuva 4.4. Puiden latvusten ja rungon kasvun riip-
puvuus fotosynteesituotannosta ja puun asema-
luvusta erddssd nuoressa mannikdssi.

Fig. 4.4. Crown and stem growth of trees in a young Scots
pine stand as a function of photosynthates and position
coefficient in a stand.

missd G;(k) merkitsee kasvuositteen i kasvua
vuonna k seki a(k) vastaavaa osuutta
nettofotosynteesituotteiden kokonaismiiris-
ta P(k) — R(k). Puun kasvun ja rakenteen tut-
kiminen on olennaisesti jakautumiskertoimen
a,(k) tutkimista.

Téssd tutkimuksessa on jakautumiskertoi-
men a;, oletettu riippuvan puun valoasemasta
(vrt. luku 3) ja olevan titen erilainen valta-
puissa, valipuissa ja aluspuissa. Timi erilais-
tuminen voidaan tulkita kasvun mukautu-
miseksi ympariston tilaan periman asettamis-
sa rajoissa. Kyseessi on aklimatisoituminen,
jossa puun kasvuvaste muuttuu ympariston
tilan muuttuessa.

4.3.2. Kasvun jakautuminen latvuksen ja rungon
hkesken

Tuloksia puiden latvusten ja rungon kas-
vusta on esitetty kuvassa 4.4. Rungon ja neu-
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Kuva 4.5. Koivun taimien rangan, lehtien ja juur-
ten osuudet taimien kokonaisbiomassasta sitei-
lyn suhteellisen voimakkuuden funktiona.

Fig. 4.5. Share of stem, leaves and roots out of the total
biomass of birch seedlings as a function of relative light
tree intensity.

lasten kasvu Iiséintyy liahes suoraviivaisesti,
kun fotosynteesituotteiden miiri kasvaa. Hy-
vissd valo-olosuhteissa niiden osien kasvu jaa
kuitenkin pienemmiksi kuin fotosynteesi-
tuotteiden méirin perusteella voitaisiin olet-
taa. Fotosynteesituotteiden miird vaikuttaa
voimakkaasti myos oksien kasvuun. Hyvissa
valo-olosuhteissa oksien kasvu on kuitenkin
suurempaa kuin fotosynteesituotteiden mai-
ran perusteella voitaisiin olettaa. Oksien kas-
vuun valo-asema ndyttdisi vaikuttavan pdin-
vastaisella tavalla kuin rungon ja neulasten
kasvuun.

Rungon osuus kokonaiskasvusta on suurin li-
savaltapuissa, jotka kasvavat kohtuullisessa var-
jostuksessa. Hyvissa valo-olosuhteissa — har-
voissa metsikOissi tai yksittdispuissa — oksien
osuus kokonaiskasvusta on suuri. Huonoissa
valaistusolosuhteissa, kuten aluspuissa, neu-
lasten osuus puun kokonaiskasvusta on puo-
lestaan suuri. Latvuksen kasvu kokonaisuu-
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dessaan — neulasten ja oksien kasvu — on kui-
tenkin suhteellisesti ottaen pieninti lisavalta-
puissa. Kirjallisuuden (esim. Logan 1965,
1978) perusteella juurten kasvuosuus piene-
nee puun valoaseman heiketessi. Koivulla
saadut tulokset tukevat titi paitelmai, kuten
kuvasta 4.5 ilmenee.

4.3.3. Kasvun jakautuminen rungossa

Rungon kasvu jaetaan tavallisesti pituus-
kasvuun ja lipimitan kasvuun. Molemmissa
tapauksissa fotosynteesituotteiden kokonais-
madrd vaikuttaa voimakkaasti kasvun suuruu-
teen (kuva 4.6). Heikoissa valo-olosuhteissa
sekd pituuskasvu ettd lapimitan kasvu saavat
kuitenkin suurempia awoﬂa kuin pelkéstain
fotosynteesituotteiden kokonaismairin pe-
rusteella on oletettavissa.

Erityisesti pituuskasvuarvot ovat valaistuso-
losuhteisiin nihden suuria, miki osoittaa
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puun pituus- ja Faksuuskasvun suhteen
muuttuvan puun valoaseman mukaan siten,
ettd heikoissa valaistusolosuhteissa — esimer-
kiksi tihedssi metsikossd — puu kasvaa muo-
doltaan solakaksi. Hyvissi valaistusolosuh-
teissa puu sen sijaan Z;svaa muodoltaan ty-
vekkaiksi. Esitetyisti tuloksista voidaan myo6s
Eiitelléi, ettd rungon hyvd muotokasvu mer-
itsee pienempdd rungoittaista tuotosta kuin
huono muotokasvu. Toisin sanoen rungon
kasvu kokonaisuudessaan pienenee puun va-
loaseman heiketessd, vaikka puun pituuskas-
vu ja lapimitan kasvu saavatfin fotosynteesi-
tuotantoon nahden suuria arvoja.
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Kuva 4.7. Oksien neulasten kasvun ja puuaineen
kasvun suhde oksakiehkuroittain valokertoi-
men funktiona.

Fig. 4.7. Ratio between needle growth and wood growth of
branches per whorls as a function of light coefficient.

4.3.4. Kasvun jakautuminen latvuksessa

Kasvun jakautuminen latvukseen ja run-
koon osoitti neulasten kasvun ensisijaisuutta
heikossa valoasemassa. Sama ilmié havaitaan
eri oksakiehkuroihin kuuluvien oksien paa-
rangan ja siihen muodostuvien neulasten vi-
lisessd suhteessa (kuva 4.7). Timi suhde riip-
puu kuitenkin ennen muuta oksan jirlj(estyﬁ-
sestd. Latvuksen yliosassa neulasten kasvun
suhde oksan puuaineen kasvuun on 2-10.
Latvuksen alaosassa vastaavan suhteen suu-

: 4 ) 8 10
VALOKERROIN
LIGHT COEFFICIENT

Kuva 4.8. Oksan pituuskasvun ja sidekasvun suhde
kiehkuroittain valokertoimen funktiona.

Fig. 4.8. Ratio between branch elongation and radial
growth per whorls as a function of light coefficient.

ruus on djopa 200 oksan valoasemasta riippu-
en. Voidaan olettaa, etti my6s fotosynteesi-
tuotteiden kiytt6é neulasten muodostumiseen
ja oksan puuaineen kasvuun muuttuu samalla
tavalla.

My6s oksan pituuskasvun ja siadekasvun
suhde muuttuu oksan valoaseman muuttues-
sa. Kuvasta 4.8 ilmenee, etti oksan pituuskas-
vu riippuu hyvissi valaistusolosuhteissa lihes
suoraviivaisesti fotosynteesin mairisti. Huo-
noissa valaistusolosuhteissa oksan pituuskas-
vu sen sijaan saa suurempia arvoja iuin foto-
synteesin perusteella voitaisiin olettaa. Sen si-
jaan oksan sidekasvu alenee nopeasti oksan
valoaseman heiketessi. Timin vuoksi oksan
pituus- ja sidekasvun suhde kasvaa nopeasti
oksan valoaseman heikentyessi. Varsinkin
latvuksen alaosassa suhde pituuskasvun hy-
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vaksi on hyvin selvi: sadekasvu on mititonti,
vaikka oksa kasvaakin pituutta.

My6s neulasten ja lehtien ominaisuuksissa
on muutoksia, jotka voidaan kytked oksan va-
loasemaan. Tirkein niistd lienee neulasen le-
veneminen suhteessa paksuuteen ja pituuteen,
kun neulasen valoasema heikkenee. Lehti-
puissa vastaavasti lehdet ohenevat. Timi
merkitsee, etti neulasen tai lehden pinta-ala
suhteessa biomassaan kasvaa eli ominaispin-
ta-ala kasvaa. Timin voi olettaa parantavan
puun kasvuedellytyksid. Varsinkin latvuksen
alaosassa neulasten ja lehtien ominaispinta-
ala kasvaa huomattavasti (kuva 4.9). Samalla
neulasen ja lehden fotosynteesireaktio muut-
tuu siten, ettd se nayttdd vastaavan paremmin
valoasemaa.
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5. METSIKON KASVUMALLI

5.1. Perusoletukset

Metsikon kehitysti simuloivan mallin pe-
rustana ovat erillistutkimukset, jotka kuvaavat
jotakin osaa metsikon kehityksessi. Namé on
yhdistetty kokonaisuudeksi tiettyjd, jaljempa-
na esitettdvid periaatteita noudattaen. Lihto-
kohtana on ollut metsikén varhaiskehityksen
kuvaus taimikon vakiintumisesta lihtien. Tar-
kastelu voidaan kuitenkin laajentaa  myos
varttuneempiin metsik6ihin. Mallin dyna-
miikka perustuu siihen, ettd yhdelld aika-
askelella méiritetiin vuoden aikana tapahtu-
nut tilanmuutos. Tihidn kuuluvat esimerkiksi
kasvu, tuotos, neulasten variseminen ja run-
koluvun pieneneminen. Malli on kausaalinen,
joten sen elementit ja niiden viliset suhteet
voidaan tulkita metsin suureiksi ja tapahtu-
miksi. Mallia voidaan titen soveltaa myos eri-
laisten metsinhoitotoimien tutkimiseen ja
suunnitteluun.

Mallin keskeisimmit oletukset liittyvat pui-
den ja ymiiristén vilisiin suhteisiin seki tuo-
toksen ja kasvun suhteisiin. Oletusten perus-
teita on kasitelty edellisissi luvuissa. Olete-
taan seuraavaa:

1. Puiden ympirist6jen viliset erot johtuvat latvus-
ton sisdisestd varjostuksesta. Varjostuksen maari
jollain korkeudella x ja vuonna k (f(x,k)) riippuu
varjostavan biomassan miiristi x:d miirittamin
tason ylipuolella (B(x,k)):

fp(x,k) = fP(B(x,k)) (5.1)

Riippuvuuden muoto on madritetty empiirisesti ja
esitetty luvussa 3.

2. Puun vuotuinen fotosynteesituotanto méariytyy
puun tilan, varjostuksen fp ja sisdisten tekijoiden s
perusteella seuraavasti:

max
P(k) = q(k—1,k,r,) IO 2(x,k)-1£5(x,K) = sx,k)] dx. (5.2)

missd q(k—1,k,r;) on vuoden k potentiaalinen
fotosynteesituotos, joka saavutetaan varjostumat-
tomissa olosuhteissa (f (x,k) = 1) kun puun sisiiset
tekijdt eivit rajoita fotgsynteesii (s(x,k) = 0).% (x,k)
on neulasten pinta-alan tiheys korkeudella x vuon-
na k (vrt. luku 8).

8. Vuotuinen fotosynteesituotanto kuluu kasvuun
G(k) ja yllapitoprosesseihin R(k) (vrt. luku 4).

P(k) = G(k) + R(k). (5.8)

Oletusten kanssa yhteensopiva mallin ra-
kenne nihdiin kaaviona kuvassa 5.1. Malli
on jaettu kolmeen osaan: piste-, puu- ja met-
sdtasoon. Ympiristotekijéiden vaikutus koh-
distuu pistetasolle, koska ympiriston olete-
taan vaikuttavan vilittémaisti vain fotosyntee-
siin. Tima seuraa oletuksista 1 ja 2. Pisteta-
solla mdiritetiin vuotuinen potentiaalinen
fotosynteesi q(k—1,k,r,), joka riippuu vuonna
k vallitsevista sidolosuhteista. Tissi tutki-
muksessa ei q(k—1,k,ro):a sditelevisti meka-
nismeista ole oltu kiinnostuneita, vaan sen ar-
Vo on otettu annettuna vakiona.

Puutasolla kaytetidn ns. massatasemallia,
joka perustuu siihen, etti fotosynteesituotteet
kiytetddn kasvuun ja yllipitoon. Kunkin
puun dynamiikka lasketaan erikseen. Metsi-
tasolla puumallit yhdistetiin, ja koko metsin
dynaaminen malli saadaan puiden mallien
summana. Varjostusta kuvaava funktio f. k)
lasketaan metsitasolla, josta se on kytketty ta-
kaisin puutasolle. Mallissa voidaan myo6s ot-
taa huomioon metsin harvennus, joka vai-
kuttaa metsitasolla.

5.2. Puutason mallin perusrakenne

Puutason tilamuuttujina ovat puun eri
osien  biomassat.  Lisiksi tarEastellaan
neulaspinta-alan korkeusjakauman kehitysta,
silld se on tarpeen fotosynteesituotoksen las-
kennassa. Jakaumaan liittyvit puun pituus ja
karsiutumisralia, jotka my6s otetaan tilamuut-
tujiksi. Metsikon jinnen puun tilamuuttujat

ovat

X{(k) neulasten biomassa
Xj(k) oksien biomassa
Xj(k) rungon biomassa
XJ;(k) juurten biomassa

X J(‘,k) neulaspinta-alan korkeusjakauma
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Kuva 5.1. Metsikon kasvumallin rakenne.
Fig. 5.1. Structure of the growth model of a tree stand.

h](k) puun pituus

I'(k) puun karsiutumisraja

Muuttujat X.!(k) yhdistetiin vektoriksi )_('(k).

Biomassojen vuotuinen muutos voidaan il-
maista seuraavasti:

'
\ Xli:n muutos vuodesta k vuoteen k + 1 }

Il

{ X]i:n kasvu aikana (k,k+l)}

— { ij poistuma aikana (k,k+1) }

Kéyttimalla kasvulle ja poistumalle aikana
(k,k+1) merkintsja Gl (k) ja DI (k) tima
1 1
voidaan ilmaista differenssiyhtiloni

Xk 1) = Xk + Gltk) - D! (. (5.4)

Tilamuuttujan X! vuotuinen kasvu on sen
saama osuus nettofotosymeesisti. Tdma saa-
daan, kun kokonaisfotosynteesisti ~ Pik)
vihennetidan kokonaiskulutus Rj(k). Titen

Gl = a Pk — Rik). (5.5)
Positiivisten jakautumiskertoimien aj(i =
1,...,4) on toteutettava ehto X ;a.=1 Pk

mdiritetddn oletuksen 2 perusteella. Koko-
naiskulutuksen RI(k) oletetaan olevan eris
vakio-osuus kokonaisfotosynteesista PJ(k):

RI(k) = e P(k). (5.6)

Rakenteellisten osien poistuman (neulasten
utoaminen, oksien karsiutuminen, juurten
uoleminen) oletetaan olevan suoraan ver-
rannollinen kyseisen osan kokonaismairiin:

Dltk) = d X, 5.7
1
Kun yhdilét (5.4), (5.5), (5.6) ja (5.7) yhdis-
tetddn, saadaan (i=1, ... ,4)
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ke ) =Xh) + 2, (1-0 P - dxll)  (5.8)

Yhtilo (5.8) kuvaa puun dynaamista kehi-
tystd, ja sitd voidaan soveltaa laskennallisesti,
kun tunnetaan fp(x,k), s(x,k) ja XK, (x k).
huomattava, etti vaikka yhtdlo ndyttad yksin-
kertaiselta ja lineaariselta, se kuitenkin’sisil-
tdd suurta epilineaarisuutta termissa PJ (k).

Puun mallin laskennallinen soveltaminen
edellyttdd vieldi muuttujien %J(-,k), hl(k) ja
V (k) dynaamisten yhte'iljéiden médritystid sekd
parametrien, erityisesti jakautumiskertoimien
a., mahdollisen aikariippuvuuden tutkimista.
On myOs mddritettdva sisdisten tekijoiden vai-
kutus fotosynteesiin, s(x,k). Titd ennen voi-
daan kuitenkin esittii 1puutason malliin pe-

1

rustuva metsatason malli.

5.3. Metsitason malli

Metsitasolla tilamuuttujat  médritelldin
vastaavalla tavalla kuin puutasolla:

Y, (k) neulasten biomassa hehtaaria kohti
Y,(k) oksien biomassa hehtaaria kohti
Y, (k) rungon biomassa hehtaaria kohti
Y, (k) juurten biomassa hehtaaria kohti

Nima yhdistetidn nelidimensioiseksi vek-
toriksi Y(k).

Jotta puu- ja metsitason mallit voitaisiin
yhdistdd, oletetaan, etti metsi koostuu n:sti
puuluokasta (esim. valta-, vali- ja aluspuut).
Kunkin puuluokan oletetaan olevan sisiisesti
homogeeninen siten, etti luokkaa voidaan
kuvata sitid edustavan puuyksilon avulla. Kun-
kin puuluokan oletetaan jakautuneen ta-
saisesti tarkasteltavalle alueelle tiheyteni ¢ ;
(runkoa hehtaarilla). Metsin tilaa kuvaava
vektori Y(k) saadaan nyt puiden tilojen pe-
rusteella seuraavasti:

J=1
Tiheyksiin @ i (k) vaikuttaa vuotuinen
poistuma 'rj(k):

.\ .
Y= % ej(k)f k) (5.9)

Qj(k+1)=(l—‘rj(k)) e j(k) (5.10)

Vuotuinen poistuma lasketaan olettamalla,
ettd puun kuolemistodennikéisyys kasvaa,
kun sen fotosynteesituotanto alenee.

Varjostusfunktion laskemista varten mé:ri-
tetddn varjostavan biomassan korkeusjakau-
ma B(-,k). Timi on jonkin tason ylapuolella
oleva neulasmassa hehtaaria kohti (vrt. luku
8), ja se saadaan lausekkeesta

h

max .
B(x,k) = j§]gi(k)r(§,k)xl(5,k)d£ (5.11)
) ge

missi r(&,k) on neulasmassanja pinta-alan vi-
linen suhde korkeudella¢ ja vuonna k. Sille
on kiytetty approksimaatiota

r(&,k) = rg (r,—r, t'p(.E,k))‘

Yhtilét (5.9), (5.10) ja (5.11) tiydennettyni
oletuksella 1 mairittavit tdysin metsitason
mallin toiminnan.

5.4. Puutason mallin tarkennus
5.4.1. Puun rakenteen mallitus

Puun rakenteen kuvaus on vilttimitonti
siksi, etti metsikon varjostava biomassa pe-
rustuu juuri puiden latvuston rakenteeseen:
latvuston muotoon, eri puiden pituussuh-
teisiin ja sithen, miten pui(fen karsiutumisraja
maddrdytyy. Rakenteella on vaikutusta puiden
kokonaistuotokseen ja -kulutukseen.

Pituuskasvun on ofetettu perustuvan ensisi-
jaisesti rungon kokonaiskasvuun ay(PJ (k) —
R (k). Pituuskasvu ei kuitenkaan lisddnny li-
neaarisesti kaytettdvissi olevien resurssien
lisddntyessd vaan vakioituu yleensd n. 40—50
cm:n tienoilla. Malliksi on timin takia valittu
?'htil('j, joka on aluksi lineaarinen mutta kyl-
astyy rungon kokonaiskasvun lisdintyessi.
Toiseksi on oletettu, etti miti paremmassa
valoasemassa puu on, siti enemmin sen run-
gon kokonaiskasvusta kuluu paksuuden ja
oksien kasvattamiseen ja vastaavasti vihem-
min pituuden lisiykseen. Nimi oletukset on
formuloitu seuraavaksi malliksi.

sk) h

Wik+1) = Wk + (1— @ ,A k) :
@, + 9k

max

(5.12)
missd A(k) on puun asemaluku (vrt. yhtilé
8.6), @i ja @, empiirisid parametrejd sekd
$(k) =a,(Ptk) — RI)/RK).

Pituuskasvu  hp,y(k)  johtuu  puun
elinikiisesta kasvurytmisti ja riippuu puun
idstd i(k) seuraavasti

hinax(k) = h° oy — hei(k),

missd h°;) . ja h® ovat puun pituuskasvuun
liittyvid parametreja.

Puun karsiutumisrajan on oletettu madrdy-
tyvin pelkdstian puun pituuden perusteella
(Flower-Ellis ym. 1976):

lj(k):ﬂ,hj(k) +By; hitk=P, (5.18)

W<,

k) = B,b) (k);

Neulasten biomassan korkeusjakaumaa
kuvataan yhtilolla (Kellomiki ym. 1980):

rly, k)2 (y,k) = dyP(1-y)d (5.14)
missd p ja q ovat paramelre&éi ja y on suhteel-
linen etdisyys latvuksen karsiutumisrajasta
o<y
]
y=2=tk (5.15)
Wk — Pk)

Parametri ¢ on normitustekijd, joka maari-
tetadn siten, ettd jakauman integraali vilin
(U(k), hJ(k)) yli antaa neulasten kokonaisbio-
massan:

, J
d= L . (5.16)
hlk) p
; —vid
Ill(k) y (1-y)'dy

Korkeusjakauma oletetaan siis aina saman
muotoiseksi, ja pituus ja karsiutumisraja
madraavat olennaisesti latvuksen suhteen
muiden puiden latvuksiin.

Puun pituus oletetaan merkittivimmaksi
kokonaistotosynteesiin vaikuttavaksi sisdiseksi
tekijiksi. Oletus perustuu siihen, etti puun
aineenvaihduntaprosessit tarvitsevat toimiak-
seen tietyn maéran vettd, jonka kuljetus maas-
ta juuriston kautta latvukseen vaikeutuu pi-
tuuden lisdédntyessa. Tama pienentii fotosyn-
teesituotantoa. Vihenemisen oletetaan olevan
suoraan verrannollinen puun pituuteen:

s(x,k) =s(k) = b (k) (5.17)

Kun esitetty puun rakenteen kuvaus liite-
tddn mallin perusyhtiléihin, saadaan puun
kehitystd kuvaava laskennallinen malli.
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5.4.2. Kasvun jakautuminen

Kasvun jakautuminen puun eri osien valilld
esitetddn mallissa parametrien a, (i= 1, .. .,4)
avulla (ks. yhtilo (5.5)). Malli on varsin herk-
ki niille parametreille, koska ne vaikuttavat
tuottavan ja kuluttavan osan keskindisiin suh-
teisiin. Mitd enemmén neulasia, sitid suurempi
on seuraavan vuoden potentiaalinen fotosyn-
teesituotos. Tutkimuksessa on oletettu, etti
jakosuhteet muuttuvat sen perusteella, min-
kilainen puun ympirist6 ja kehitysvaihe ovat.

Luvussa 4.8.2. esitettyjen tulosten perus-
teella puun valoasema vaikuttaa eri tavalla eri
osien kasvuun. Erityisesti oksien kasvuosuu-
den todettiin vaihtelevan valoaseman mu-
kaan: hyvissi valo-olosuhteissa oksat kasvavat
suhteellisesti enemmin kuin huonoissa, kun
taas rungon ja etenkin neulasten kasvu kiyt-
tdytyy pdinvastoin. Timan perusteella jakau-
tumiskertoimet a, (neulaset), a, (oksat) ja a,
(runko) oletetaan seuraaviksi asemaluvun
funktioiksi:

a,=a, + p,(A—-A°)
a, = a, — py(A—A°) (5.18)
ag = a; — py(A—A°)

missd p; + E, = p; ja A° on se asemaluvun ar-

vo, jolla jakautumiskertoimet saavat arvot a;,
» = ’

2 Ja a,.

5.5. Kahden puulajin metsikkd

Eri puulajien toiminnan voidaan olettaa
olevan perusrakenteeltaan niin samankaltais-
ta etti sitd voidaan kuvata samalla mallikons-
truktiolla. Puulajien viliset erot tulevat esiin
parametrien arvoissa, jotka mitataan kullekin
lajille erikseen.

Kaksi tai useampia puulajeja voidaan yh-
distda sekametsikon malliksi periaatteessa sa-
malla tavalla kuin eri puuluokat yhden puula-
jin mallissa. Lisdksi on otettava huomioon,
ettid kahden eri puulajin vilinen vuorovaiku-
tus ei ole samanlaista kuin kunkin puulajin
yksildiden keskindinen vuorovaikutus: esi-
merkiksi valokilpailussa saman puulajin
edustaja on eriarvoinen kilpailija kun toisen

uulajin yksilo. Esitetyssd mallissa puiden
Eeskiniiset suhteet maariytyvit niiden valo-
aseman mukaan. My6s eri puulajien valinen
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kytkentd perustuu niiden varjostus- ja
varjonsieto-ominaisuuksiin.

Kunkin puulajin varjostusominaisuudet
riippuvat puun latvuston ja lehtien tai neulas-
ten rakenteesta. Eri puulajeja voidaan verrata
keskendin mairittelemailli biomassojen var-
jostusekvivalenssi: biomassojen sanotaan ole-
van varjostusekvivalentit silloin, kun ne var-
jostavat yhtd paljon valoa. Olkoot B, ja B,
kahden eri Fuulajin varjostavat biomassat eli
neulasten (lehtien) miarit kasvustossa heh-
taaria kohti. Jos biomassat ovat varjostusekvi-
valentit, merkitiin

B, ~ B, (5.19)

Ekvivalenttisuus maéiritetiin kokeellisesti
kasvustoista. Oletetaan yksinkertaisuuden
vuoksi, etti on olemassa kerroin E siten etti

jos EB, = B,, niin B, ~ B, (5.20)

eli puulajin 1 biomassalla on yhtd suuri var-
jostava vaikutus kuin E-kertaisella miirilli
puulajin 2 biomassaa.

Toiseksi on tarkasteltava puulajin varjon-
sieto-ominaisuuksia eli sitd, milld tavalla tiet-
ty varjostava biomassa (varjostusekvivalenttei-
na ilmaistuna) muuttaa puun toimintaa.
Muutos nikyy vilittémasti fotosynteesin vi-
henemisend ja vilillisesti puun rakenteen
muuttumisena. Mannyn osalta esitettiin lu-
vussa 3 mittaustuloksia fotosynteesin vihene-
misestd ja luvussa 4 rakenteen muuntumises-
ta. Muutos ei ole vélttimitti samanlainen eri
puulajeilla, silli se riippuu suuresti siitd, mi-
ten puulajin fotosynteesi reagoi valon vaihte-
luihin (ks. luku 8).

5.6. Parametrien estimointi

Parametrien estimoinnilla ymmirretiin
mallin empiiristen vakioiden arvojen maarit-
timistd koetulosten avulla. Dynaamisen mal-
lin parametrien estimointi edellyttid yleisesti,
etta reaalisysteemin tiloista mitataan riittivin
ritkii aikasarjoja. Niihin sovelletaan tilastol-

isia estimointimenetelmii, jotka ovat kuiten-
kin matemaattisesti ja laskennallisesti varsin
raskaita verrattuna staattisen mallin paramet-
rien estimointiin. Timi johtuu siiti, ettd kes-
kenidin verrataan pistejoukkojen sijasta funk-
tiojoukkoja.

Parametrien estimointi tulee olennaisesti
helpommaksi, jos parametreista tiedetiin jo-
takin etukdteen. Nain on asianlaita kehitetyn
metsikkomallin tapauksessa. Koska malli on
muodostettu  metsikon  kehitystd  koskevan
teoreettisen tiedon perusteella, useimmilla
sen parametreilla on biologinen merkitys.
Tillaiset parametrit voidaan estimoida niiti
varten suunniteltujen kokeiden avulla. Tillai-
nen estimointimenetelmia voi antaa tietoa
my6s mallin rakenteesta. Jos kokonaismallin
ra{enne on puuteellinen, biologisesti mielek-
kit osamallit eivit riiti takaamaan mallin ja
reaalisysteemin vasteiden yhteensopivuutta,
jolloin my6s mallin rakennetta on tarkistetta-
va. Parametrien estimointi onkin tyon kulues-
sa ollut my6s keino mallin rakenteen tismen-
tamiseen.

Minnyn parametrien estimoinnissa kéiytet-
tiin hy6dyksi projektin eri osissa saatuja ko-
keellisia tuloksia. Osa parametreista on sel-
laisia, ettd ne on pystytty arvioimaan kirjal-
lisuuden perusteella tai yhdistimalla kirjal-
lisuudesta saatuja tietoja kiytettivissd oleviin
aineistoihin.

Kadytetty menetelma pystyy antamaan liki-
madraisid, suuruusluokaltaan oikeita esti-
maatteja, joita soveltamalla pystytddn esittd-
main keskiméariisen, mallin oletukset tiytti-
van mannikon kehitys. Jos malli halutaan so-
vittaa johonkin tiettyyn minnikké6n, on
kaikki kokeet suoritettava kyseisessi metsi-
kossd. Tallainen estimointi edellyttaa varsin
pitkdn ajan seurantaa. Tissd suoritettu para-
metrien suuruusluokan ja herkkyyden arvi-
ointi sekd mallin rakenteen tismennys antavat
kuitenkin hyvan pohjan myés parametrien
tarkemmalle sovittamiselle. Miannikon mallis-
sa kidytetyt parametrien arvot ja niiden esti-
moinnissa iéiéiasiallisesti kéytetyt lihteet nih-
ddan taulukossa 5.1.

Koivun parametrien estimointiin kaytet-
tivissdi oleva aineisto oli suppeampi kuin
ménnyn. Kirjallisuuden perusteella pystyttiin
arvioimaan  eraita parametreja, kuten
jakautumis- ja kuolemiskertoimia, mutta
vuotuisen fotosynteesin sekd varjostus- ja
varjonsieto-ominaisuuksien osalta jouduttiin
osittain turvautumaan arvaukseen. Tulokset
on esitetty taulukossa 5.2. Sekametsik6n malli
on kuitenkin erityisen herkkd juuri niille
ominaisuuksille. Se on muutenkin herkempi

arametreille kuin yhden puulajin malli, kos-
Ea sen kdyttiytyminen riippuu paitsi eri puu-

Taulukko 5.1. Mdnnyn parametrit.
Table 5.1. Parameters for pine.
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Parametri Merkitys Lahteet Arvo
Parameter Meaning Sources Value
q(k—1,k,r,) vuotuinen fotosynteesi- projektin tutkimukset 3,0 g[CO,)/
tuotos latvuston studies in the project g [biom.] a
yldpuolella (8.1), (5.1)
Annual photosynthetic
production above
canopy (3.1), (5.1)
Ay jakautumiskerroin (5.5) Milkonen 1974 0,27
a,’ allocation factor (5.5) - 0,15
a,’ =M e 0,85
a, ="t . 0,28
P jakautumisen valoriip- projektin tutkimukset 0,15
puvuus (5.18) studies in the
dependence of allo- project
cation on light (5.18)
P2 " - 0,15
Ps =5 S 0,00
A, e e 0,40
d, kuolemiskerroin (5.7) Axelsson ja Agren 0,25
mortality factor 1976
(5.7)
d, . e 0,10
d, —r_ =M 0,00
d, — b 0,10
e kulutuksen osuus arvio 0,10
fotosynteesissa (5.6) estimate
the share of photo-
synthesis to respira-
ation (5.6)
a, pituuskasvun parametri arvio, projektin 0,40
(5.12) tutkimukset
height growth parameter estimate,
(5.12) studies in the
project
a, == —— 200 g
“max == == 50 cm
he == == 0,3 cm/a
i karsiutumisrajojen para- Flower-Ellis ym. 0,875
metri (5.13) 1976
parameter for
self-pruning (5.13)
A, i SR —865 cm
B, - M 0,145
A, e - 5m
b pituuden aiheuttama arvio 0,018 m-'a-!
kulutus (5.17) estimate
decrease of production
due to height (5.17)
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Parametri Merkitys Lihteet Arvo
Parameter Meaning Sources Value
b, valon varjostuminen projektin tutkimuk- 2,75
(kuva 8.4) set
shading (figure 3.4) studies in the
project
b, - = -1,5
r, neulasmassan ja pinta- projektin tutkimuk- 2,00
alan suhde (5.11) set
ratio of needle biomass studies in the
to needle area (5.11) project
I, =M =" 1,00
Ty == = 2,9 g/dm?
Taulukko 5.2. Koivun parametrit.
Table 5.2. Parameters for birch.
Parametri Merkitys Lihteet Arvo
Parameter Meaning Sources Value
q(k—1,k,ry) Vuotuinen fotosynteesi- Arvio 6,6 q[Co,)
tuotos latvuston /glbiom].a
ylapuolella (8.1), (5.1)
annual photosynthetic
production above
canopy (3.1), (5.1)
a,’ jakautumiskerroin (5.5) Milkénen 1977 0,33
allocation factor (5.5)
a,’ =, =P 0,11
a,’ - N 0,35
a, - =L 0,21
P jakautumisen valoriip- arvio 0,00
puvuus (5.18) estimate
dependence of allo-
cation on light (5.18)
P M = 0,00
Ps - P 0,00
A° e =B 0,00
d, kuolemiskerroin (5.7) selvi 1,00
mortality factor (5.7) a priori
d, =M arvio 0,10
estimate
dy =" selvio 0,00
a priori
d, e arvio 0,10
Estimate
e kulutuksen osuus arvio 0,10
fotosynteesisti (5.6) estimate

the share of photo-
synthesis to respiration (5.6)

shading
equivalence, (5.20)

tutkimukset
estimate, studies
in the project
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Parametri Merkitys Lihteet Arvo
Parameter Meaning Sources Value
d, pituuskasvun parametri arvio 0,10
(5.12) estmate
height growth
parameter (5.12)
d? L ML 180 g
h®max - =" 60 cm
he == = 0,6 cma-!
b, karsiutumisrajojen para- == 0,57
metri (5.13)
parameter for
self-pruning (5.13)
b* == "= 188 cm
b, == = 0,8
b pituuden aiheuttama = 0,044 m—!
kulutus (5.17)
decrease of production
due to height (5.17)
b, valon varjostuminen —"— kuten 2,75
(kuva 3.4) mannylla
shading (figure 3.4) as for pine
B, =P oo o -1,5
r, neulasmassan ja pinta- N e 1,00
alan suhde (5.11)
ratio of needle biomass
to needle area (5.11)
I =N T 0,00
E varjostusekvivalenssi, (5.20) arvio, projektin 1,8

lajien parametrien arvoista sininsd myos nai-
den suhteista toisiinsa. Pienikin virhe voi
kidntdd puulajien vilisen kilpailuaseman
piinvastaiseksi kuin se todellisuudessa on.

Tamin takia sekametsikOstd toistaiseksi saa-
tuja tuloksia on pidettiva viitteellisind, ja
padhuomio on kohdistettava kehitetyn mene-
telmdn ominaisuuksiin.



6. METSIKON KASVUN JA KEHITYKSEN DYNAMIIKKA

6.1. Metsikkémallin perusajot

Metsikén kasvun ja kehityksen malli sisal-
tad useita parametreja, jotka voivat saada eri-
laisia arvoja. Lisiksi metsikén alkutilanne voi
vaihdella voimakkaasti. Seuraavassa tarkastel-
laan joitakin erikoistapauksia yksityiskoh-
taisemmin. Niitd tuloksia verrataan ns. pe-
rusajoon, jossa esitelliin metsikén kasvu ja
kehitys, kun parametreillid on taulukossa 5.1.
esitetyt arvot ja kun lihtémetsikké on hyvi
nuori méannyntaimikko. Tama menettely on
sama kuin mitid esim. Forrester (1970) seki
Seppild ym. (1980) ovat kiyttineet.

Metsikkémallia on sovellettu rinnan kah-
teen alkutilanteeseen, joista toinen vastaa
tdystihedd luonnontaimikkoa ja toinen istu-
tustaimikkoa. Kumpikin ajo vastaa lihinni
etelisuomalaista tuoreella kankaalla kasvavaa
metsdd (MT). Luonnontaimikon tapauksessa
taimikon vanhimmat puut ovat alkutilassa yli
4- mutta alle 10-vuotiaita. Alkutiheydeksi va-
littiin 25 000 tainta hehtaarilla. Taimet ovat
jakautuneet siten, etti suurimmat ovat 160 cm
ja pienimmit 40 cm pitkid. Tatd pienempii
taimia ei ole otettu huomioon. Muut kokoa
kuvaavat tunnukset jakautuvat vastaavalla ta-
valla. Puut on jaettu 50 kokoluokkaan, joiden
vilit ovat tasaiset ja joissa kussakin on aluksi
yhtd monta tainta. Alkutila on kuvattu yksi-
tyiskohtaisesti taulukossa 6.1. Metsikén neu-
lasmassan, juurimassan ja oksamassan kehitys
100 vuoden ajalta on esitetty kuvassa 6.1. Ku-
vassa 6.2. nihdéin eri biologisten puuluok-
kien neulasmassojen kehitys metsikén kehi-

tyksen varhaisvaiheessa. Biologiset puuluokat
on saatu yhdistimilli kokoluokkia keske-
naan.

Metsikon neulasmassa kasvaa aluksi ekspo-
nentiaalisesti, kunnes metsin varjostus alkaa
vaikuttaa fotosynteesiin noin 10~15 vuoden
kuluttua eli kun metsikké on n. 15—20-
vuotias. Noin 25 vuoden ikidisessi metsissi
neulasmassa on saavuttanut maksimiarvonsa
ja kaintyy laskuun, joka jatkuu hidastuen ko-
ko metsikén tarkasteluajan. Timi neulasmas-
san vaheneminen johtuu siitd, etti mallissa
oletettiin puun pituuden lisédntymisen ai-
heuttavan fotosynteesin viahenemisti (yhtilot
(5.2.), (5.18)). Juurimassan kehitys on hyvin
samantapainen kuin neulasmassan, joskin
huippu saavutetaan hieman myShemmin. Ti-
mé johtuu juurten pienemmastd kuolleisuu-
desta.

Metsikon tiheys ja eri kokoluokissa olevien
puiden lukuméirit on esitetty ajan funktiona
kuvassa 6.3. Pienimpien puiden luokassa on
aluksi kuolleisuutta, joka johtuu siitd, ettd
puiden fotosynteesi ei riiti kehitysvaiheen
edellyttimain kasvunopeuteen. Metsikon sul-
keutumisen jilkeen lisddntyvd varjostus ai-
heuttaa pienimpien puiden luokassa kuol-
leisuutta. Tamai varjostukseen liittyvd kuol-
leisuus alkaa vihin my6hemmin my&s muissa
kokoluokissa siten, etté vain suurimpien pui-
den luokat siilyvit alkuperdisen suuruisina.
Lisddntyvd varjostus aiheuttaa useiden luok-
kien kuolemisen kokonaan.

Metsikon pituuden ja tilavuuden (m?) kehi-
tys on esitetty kuvassa 6.4. Pituuden kasvun

Taulukko 6.1. Luonnonmetsikén simuloinnin alkutila.

Table 6.1. Initial state for simulation of natural stand.

Arvot X,(0) X,(0) X,4(0) X,(0) 1(0) h(0)
Values

Pienin 10g 10g 10g 10g 12 cm 40 cm
Smallest

Suurin 260 g 260g 260 g 260 g 32cm 160 cm
Biggest

Kokoluokkia 50
Size classes

Alkutiheys 25 000
Initial density
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Kuva 6.1. Simu-
loitu neulasmas-
san, oksamassan
ja  juurimassan
kehitys tiystihe-

S
h

Juuret
Roots

Oksat

assa  luonnon-
mannikossa. .
Fig. 6.1. Simulated
development of
needle biomass, 4
branch biomass
and root biomass in

BIOMASSA - BIOMASS, 10° kg/ha
o
1

Neulaset

Needles |

a natural  pine T r
stand.

T
10 20 30

Kuva 6.2. Simu-
loitu neljin bio-

T T T
40 50 60 70 80 90 100
METSIKON IKA, vuotta —STAND AGE, years

logisen puuluo-
kan neulasmas-
sojen  kehitys

8000

a

metsikon  kehi-
tyksen  varhais-
vaiheessa. Puu- :
luokat on nume-
roitu  alenevan

6000

asemaluvun mu-

>(>( 1

kaisesti. 4000
Fig. 6.2. Simulated
development  of
needle biomass in
four tree classes.
Number of the tree

class indicates the

BIOMASSA—-BIOMASS, kg/h

2000 /

3

T
decreasing value of 10
position coefficient.

viheneminen metsikon myohaiselld ialld on
otettu malliin deterministisend oletuksena,
mutta siihen vaikuttaa lisaksi puun pituuder}
aiheuttama fotosynteesin kustannus yhtéi.liiss.a
(5.18). Kuutiomairi kasvaa aluksi tasaisesti,
mutta noin 40 vuoden idssi kasvu hidastuu.
Tamié johtuu puiden kuolemises.t.;}, joka no-
peutuu metsikon sulkeutumisqn Jalkeen, .51!‘1a
kuolleiden puiden massa ei sisally metsikon

4
T T
20 30 40 50 60 70
METSIKON IKA,vuotta—STAND AGE,years

kuutiomaidraan.

Istutusmetsikk6d vastaava alkutilanne on
esitetty yksityiskohta.i.ses_ti taulukossa 6.2.
Suurin ero luonnontaimistoon verrattuna on
alhainen alkutiheys, 2 000 tainta hc_:htaarxllg.
Toiseksi puiden valiset erot ovat pienemmat
kuin luonnontaimikossa: pituuserot ovat
suurimmillaan 50 cm, kun pisimmat taimet
ovat 1,25 metrin pituisia.
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Taulukko 6.2. Istutusmetsikén simuloinnin alkutila.
Table 6.2. Initial state for simulation of planted stand.

T
40 50 60 70 80
METSIKON IKA, vuotta — STAND AGE, years

Arvot — Values X,(0) X,(0) X,(0) X,(0) 1(0) h(0)
Pienin — Smallest 80g 80g 80g 80g 17 cm 75 cm
Suurin — Biggest 180 g 180 g 180 g 180 g 30 cm 125 cm
Alkutiheys 2 000 Kokoluokkia 50
Initial density Size classes
g 28000+
“w
£
2 26000
"
X
= 24000
[}
z
& 22000
2 20000
&
| 18000-
&
3 160001
s
€ 14000
£
9 12000
w
=
~ 10000
z
‘2 8000+
E so00 ] Kuva 63 Simuloitu
g metsikon tiheys
4000 ajan funktiona.
5004 Fig. 63. Simulated
dependence of
10 20 30 © 50 60 70 80 90 100  Stand density on
METSIKON IKA,vuotta — STAND DENSITY, years stand age.
350 28
26
gaoo- 24
:; Tilavuus [22
" Volume /7
3 20 &
<] Lis &
] w
§zoo-< B L1 T
S Keskipituus g
; Mean height F16 2
2 =
150 / 12 ¢
10
il » Kuva 6.4. Simuloitu
metsikon pituus-
ik ja tilavuuskehitys.
50 = Fig. 6.4. Simulated
L, development  of
! ’ : height and volume
10 20 30 y 0 100 of a stand.

Metsikon kehitys on hyvin samantapainen
kuin luonnontaimistonkin (kuvat 6.5 ja 6.6.).
Koska puita ja siten alkutilan neulasmassaa
on vihemman, metsikké sulkeutuu 10—15
vuotta mychemmin kuin luonnontaimisto.
Yksittdisten puiden kasvu on kuitenkin nope-
ampaa kuin tdystihedssi metsikossd, koska

Kuva 6.5. Simuloitu

neulasmassan,
oksa- ja juuri-
massan kehitys is-
tutusmannikos-
Fig. 6.5. Development
of needle biomass,
branch biomass
and root biomass in
a planted stand.

Kuva 6.6. Simuloitu
runkopuun tila-
vuuden ja pituu-
den kehitys vilje-
lymetsikossa.

Fig. 6.6. Simulated
development of vo-
lume and height in
a  planted  pine
stand.
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kullekin puulle on enemmin kasvutilaa. Toi-
nen istutusmetsikk66n liittyvd ominaisuus on,
etti luontainen poistuma alkaa vasta n. 40-
vuotiaassa metsassi. Tdtd ennen metsikossi
on riittavisti tilaa kaikille sinne istutetuille
puille.
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6.2. Istutus- ja luonnonminnikdn vertailua

Luvussa 4 saatujen tulosten perusteella hy-
vassa valoasemassa, siis juuri harvassa istutus-
metsikossa fotosynteesituotoksesta kuluu suh-
teellisen suuri osuus oksien kasvuun, kun taas
neulasten kasvuosuus vihenee. Toisaalta hyva
valoasema lisdi fotosynteesitehoa. Niin valon
lisddntyminen saa aikaan kaksi vastakkaista il-
miotd, joista edellinen on omiaan vihenti-
mdén ja jalkimmdinen lisdidmain kokonais-
tuotosta. Erilaisten oletusten pohjalta tarkas-
teltiin ndiden yhteisvaikutusta metsikon simu-
loituun kokonaistuotokseen.

Yldraja istutusmetsikén tuotokselle saatiin
olettamalla, etti jakautumiskertoimet eivit
riipu valoasemasta. Molempien ajojen anta-
mat vuotuiset fotosynteesituotokset nihdiin
kuvassa 6.7. Kiyrien alle jadvat pinta-alat ovat
verrannollisia kokonaistuotoksen kertymiin,
johon sisiltyy my6s poistuma. Tissi tapauk-
sessa luonnonmetsikén kokonaistuotos on
suurempi alkuvaiheen suuremman tuotoksen
takia. Koska luonnonmetsikéssi poistuma on
suurempi, on lorputilanteessa (100 a) istutus-
metsikssd jaljella suurempi biomassakerty-
mad. Tdssd tapauksessa saatiin istutusmetsikos-
sd 10 % suurempi eldvien puiden runkoaineen
tilavuus seki 7 % pienempi neulasmassa ja 9 %
pienempi oksamassa kuin luonnonmetsikés-
sd.

Toiseksi pyrittiin arvioimaan istutusmetsi-
kén tuotoksen alaraja. Timi saatiin oletta-
malla, etti jakautumiskertoimet riippuvat va-
loasemasta yhtilén (5.18) mukaisesti, kun ja-
kautumiskertoimien vaihteluvilit asetettiin
mahdollisimman suuriksi. Asettamalla para-
metreille arvot pi =0,15 p, = 0,15, p, = 0,0
ja A° = 0,40 saadaan neulasten ja oksien ja-
kautumiskertoimille vaihteluvilit 0,18 - a,
= 0,33 ja 0,09 = a, = 0,26. Oletuksen perus-
teella lasketut vuotuiset kokonaistuotokset eri
tapauksissa nihdiin kuvassa 6.8. Nyt istutus-
metsikon kokonaistuotos kiertoajan kuluessa
jad selvisti pienemmiksi kuin luonnonmetsi-
kon. Lopputilanteessa (100 a) runkoaineen ti-
lavuus istutusmetsikkéajossa on jopa 40 %
pienempi kuin vastaavassa luonnonmetsikké-
ajossa. Tuotos on kuitenkin edellisessi ta-
pauksessa keskittynyt vain pieneen mairidin
isoja puita, kun taas jalkimmadisessi se on ja-
kautunut melko tasaisesti isompaan puujouk-
koon.

Vertailusta on vaikea tehdi suoraviivaisia
madrallisia johtopiitoksid. Luvussa 4 esitet-
tyjen tulosten perusteella on kuitenkin selvii,
ettd hyvd valoasema hidastaa rungon ja neu-
lasten kasvua, ja simulointiajojen perusteella
ndyttda siltd, ettd vaikutuksen kasautuminen
metsikon kiertoaikana on merkittivi koko-
naistuotoksen kannalta. Tarkasta optimiti-
heydesti ei kuitenkaan voida puhua ennen

o

Luohnonmetsikko
 Natbral stand

AN

=3

Kuva 6.7. Simuloitu

A

Istutusmetsikko
Planted stand

n

luontaisesti uu-
| distuneen ja vil-
jellyn  metsikon
tuotos  kiinteita
jakosuhteita so-
veltaen.

NET PHOTOSYNTHETIC PRODUCTION,10% kg/a/ha

NETTOFOTOSYNTEESITUOTOS, 103 kg/v/ha

y
—

Fig. 6.7. Simulated
photosynthetic pro-
duction in a natu-
ral and in a plan-
ted stand when fi-
xed  alloction  of
photosynthates  for

20 40 60

METSIKON IKA,vuotta — STAND AGE,years

dry matter produc-

80 100 . . "
tion is applied.

kuin mallia on tarkennettu edelleen. Péitel-
mi ei liioin koske lopputuotoksen laatua,
vaan ainoastaan maaraa.

6.3. Alkutilan vaikutus metsikdn kehitykseen

Mallin ominaisuuksien tarkastelu aloite-
taan tutkimalla puuston tasalaatuisuuden vai-
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kutusta metsikén kehitykseen. Tarkastellaan
perusajon istutusmetsikkod vastaavaa tilan-
netta, jolloin metsikén alkutiheys on 2 000
puuta hehtaarilla. Nimi jakautuvat tasaisesti
50 kokoluokkaan, f'oiden pituudet vaihtelevat
tietylla valilli. Vili muuntelee 0 cm:std 50
cm:iin.

3 kg/a/ha

Kuva 6.8. Kuten ku-
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Luonnonmetsikko
Natural stand I

3

vassa 6.7. mutta
puun  aseman
mukaan muut-
tuvia jakosuhte-
ta soveltaen.
Fig. 6.8. As in Fig.

Istutusmetsikko
Planted stan |

|

6.7. but allocation
of  photosynthates /
changes according

to tree position.
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Kuva 6.9. Simuloitu
puuston tasalaa-
tuisuuden  vai-
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Fig. 6.9. Simulated
effect of homoge-
neity of tree stand
on the development
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of stand density in
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Initial height dif-
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Heterogeeninen metsikko
Heterogeneous stand
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/ Kuva 6.10. Simuloi-
tu  yksittdisten
puiden tilavuu-
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den kasvu hete-
rogeenisessa  ja
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Metsikon kehitystd eri tilanteissa kuvaavat
parhaiten metsikon tiheyksien kehitykset (ku-
va 6.9). Erilaiset alkupituuserot vaikuttavat
vain vahin pienimpien puiden kuolemiseen,
jos véhiisidkin eroja on. Jos taas metsikké on
hyvin homogeeninen, se ajautuu patologiseen
tilanteeseen, jossa mikiin puu ei joudu niin
huonoon asemaan etti se kuolisi, mutta kaik-
ki Euut kehittyvit hyvin hitaasti. Kuvassa 6.10
nihddin yksittdisten puiden kuutiomiirien
kasvut heterogeenisessi ja homogeenisessi
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metsikossd. Toisaalta havaitaan, etti jos met-
sikko tehddin kovin heterogeeniseksi alussa,
on suurimmilla puilla mahdollisuus vallata
kasvutilaa nopeasti niin paljon, ettd pienim-
mdt joutuvat nopeasti voimakkaaseen varjos-
tukseen. Tdméd nopeuttaa jonkin verran pie-
nimpien puiden kuolemista ja aiheuttaa sen,
ettd lopputilanteessa runkofuku jdd hiukan
pienemmiksi kuin tasaisemmasta alkutilan-
teesta ldhtien. Mallin on kuitenkin melko
epiherkki alkutilanteen pituuseroille, kun-
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Kuva 6.12. Kasvupaikan hyvyyden vaikutus metsikon neulaston kehitykseen.
Fig. 6.12. Effect of site quality on the development of needle biomass.
a. q(k-1,k, ro) = 2,7 kg [CO,l/kg [biomass]-a

b. == 2,4 ==

c. v 2,1 v

han vain metsikkd ei ole tiysin homogeeni-
nen.

Toiseksi tarkastellaan tiheyden vaikutusta
metsikén  kehitykseen. Tiheyttd varioidaan
2000:sta 25 000:een runkoon hehtaarilla.
Niiden ajojen tulos on ennakoitavissa edella
kisitellyn tasaisuuden vaikutuksen perusteel-
la, silla jos metsikk6 on varsin tihed, niin
luontainen poistuma tasapainottaa tilanteen
nopeasti, ja alkutiheydelld on vain viahin vai-
kutusta kokonaiskehitykseen. Kuitenkin hyvin

ieni alkutiheys aiheuttaa sen, ettd metsikon
{zasvukapasiteettia ei voida hy6dyntid koko-
naan, joten lopputulos jii niukaksi. Lisaksi
puiden alkukehitys hidastuu, koska suurempi
osa fotosynteesituotteista jakautuu puun
tuottamattomiin osiin (kuva 6.11).

6.4. Kasvupaikan vaikutus metsikdn kehityk-
seen

Minty kasvaa monenlaisilla kasvupaikoilla
aina karuista kankaista lehtoihin saakka. Ti-
mi nikyy voimakkaasti my6s metsikon kehi-
tyksessi (Koivisto 1959). Kasvupaikan ravin-
teisuus vaikuttaa fotosynteesiin siten, etti vil-

javalla maalla fotosynteesi lehtipinta-
alayksikkoa kohti on suurempaa kuin karuis-
sa olosuhteissa kasvavan puun (Kellomaki
1978). Fotosynteesitehon muutosta on helppo
varioida mallissa. Kuvassa 6.12 on esitetty eri-
laisten fotosynteesitasojen vaikutus metsikén
kehitykseen. Fotosynteesin pieneneminen ai-
heuttaa mallissa vain neulasmairin ja kasvun

ienenemisen. Sen sijaan yleisesti havaittua
Easvun maksimin siirtymisti myohemmalle
idlle malli ei pysty ennustamaan pelkin foto-
synteesin alenemisen perusteella. Ilmeisesti
ravinteisuuden muuttumisella on my6s muita
vaikutuksia kuin pelkki suora kytkenti foto-
synteesiin. KarulEx kasvupaikalla on puilla
juuria enemmin lehtipinta-alayksikkéa kohti
kuin viljavalla maalla. Oletetaan, ettd juuristo
kehittyy karulla maalla samalla tavafla kuin
latvusto: juuret kasvavat eksponentiaalisesti
kunnes maahan on kehittynyt niin runsas juu-
risto, ettd juurten kasvusta on endi vihiinen
hy6ty kasvin toiminnalle. Timin jilkeen
juurten kehitys hidastuu. Tima ilmi6 voidaan
ottaa malliin suurentamalla metsikon kehi-
tyksen alussa juurten kasvuosuutta ja anta-
malla sen pienentyd metsikon myShemmalla
ialla.



7. SEKAMETSIKON DYNAMIIKKA

7.1. Sekametsikdn erityispiirteitd

Minty-koivusekametsikossa  puulajien vi-
lille syntyy aina latvustokilpailua, jota sditelee
valon varjostuminen latvustossa. Varjostus-
suhteiden lisiksi kilpailun tirkeimmit piirteet
riippuvat puulajien erilaisesta pituuskasvun
rytmistd: koivu kasvaa mintyd nopeammin
tdyteen mittaansa, vaikka puulajien loppupi-
tuudet eivit olennaisesti poikkea toisistaan.
Témén takia koivu jttid usein mantytaimi-
kon varjoonsa ja hidastaa sen kehitystd
(Lappi-Seppald 1930).

Yksi tirkeimpia sekametsikk66n liittyvid
metsinhoidollisia ongelmia on, miten pieni
mantyjen ja koivujen ikdero méntytaimikossa
voidaan sallia, jotta koivu ei pédsisi manni-
kon latvuston ylipuolelle hidastamaan min-
nikon kehitysta. Sallittuun ikideroon vaikuttaa
ilmeisesti myos koivujen osuus koko metsi-
kon runkoluvusta (tai tilavuudesta).

Yliraja tarvittavalle ikierolle saadaan ver-
taamalla puhtaan minnikén ja koivikon
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Kuva 7.1. Ménnyn ja koivun pituuden kehitys tuo-
reen kankaan kasvupaikalla (OMT) Koiviston
(1959) mukaan. Varjostettu alue ilmaisee sen
vihimmiisikéeron, jolloin koivun pituus ei yli-
td midnnyn pituutta.

Fig. 7.1. Height development of pine and birch on a site of
the Oxalis-Myrtillus-type (Koivisto 1959). Shaded
area indicates the minimum age difference at which
birch height does not exceed that of pine.

luontaista pituuskasvua. Kuvassa 7.1. nih-
ddan valtapituuksien kehitys eteldsuoma-
laisella kéenkaali-mustikkatyypin kasvupai-
kalla (OMT) idn funktiona toistuvin harven-
nuksin kisitellyssd rauduskoivikossa ja mén-
nikossd (Koivisto 1959). Suurin mahdollinen
ikdero samanpituisilla koivuilla ja ménnyilla
on kuvan mukaan 13 vuotta, kun puut ovat
17—19 metrin pituisia. Jos siis koivikko on 18
vuotta mannikk6d nuorempi, sen pituus ei
koskaan ohita minnikén pituutta. Kuvassa on
kiytetty rinnankorkeusikii, jotka vastaavat
koivulla pienempii biologista ik kuin min-
nylld, joten tarvittava biologinen ikiero kas-
vaa edelleen timin erotuksen verran. Min
on 13 vuoden iissi OMT:n kasvupaikalla n.
1,5—2 metrin pituinen.

Sekametsikkotutkimuksissa on havaittu, et-
td OMT:n kasvupaikalla mannylle riittdd n. 1
metrin (7—8 vuoden) etumatka rauduskoi-
vuun (Mielikdinen 1980). Till6in rauduskoivu
saavuttaa mannyn, mutta ei padse siitid hairit-
sevisti edelle. Kun kuvassa 7.1. koivun pi-
tuuskasvukiyrin nollakohta siirretiin 8 vuot-
ta myohemmiiksi, niin suurin pituusero min-
g'yn saavutetaan koivun ollessa $0—85 vuo-

en ikdinen. Ero on lihes 2 m. Mielikiisen
saaman tuloksen perusteella voidaan péatella,
ettd varjostus vihentii koivun kasvua n. 2 m
80-385 vuodessa eli jopa 5 cm vuodessa.

Edella kasitellyt tulokset koskevat OMT-
kasvupaikalla kasvavia sekametsii. Ilvessalon
(1920) tutkimusten perusteella koivun kasvu
vihenee huomattavasti nopeammin  kuin
mdnnyn kasvu, kun kasvupaikan laatu huo-
nonee. Tamdn vuoksi mustikkatyypin (MT)
kasvupaikalla minty tarvitsee selvasti pienem-
man kasvuetumatkan voidakseen kasvaa yh-
dessi koivun kanssa.

Kvantitatiivisten tulosten saaminen ja eri-
tyisesti tulokseen vaikuttavien  tekijoiden
kvantitatiivinen vertailu on kuitenkin varsin
hankalaa, jos kiytetiin pelkistian kokeellista
menetelmai. Mallitus ja simulointi voivat sil-
loin antaa arvokasta lisitietoa. Herkkyysana-
lyysin avulla voidaan lisiksi tutkia, mitki teki-
jat vaikuttavat saatuihin tuloksiin eniten ja
mihin siten tulisi kohdistaa eniten hoitotoi-
mia.

7.2. Minty-koivusekametsikdn kehitys simu-
lointien perusteella

Simulointien avulla pyrittiin - maaritti-
miin, miten suuri minimi-ikdero on tarpeen
koivulle ja ménnylle, jottfi koivun valtapltuvl‘m
ei ylittdisi mannyn valtapl_tuutta. Tarkgste]tnn
myos puulajisuhtciden valk.utusta tarvittavaan
ikieroon. Ongelman ratkaisussa tarvitaan tie-
toa koivun ja mannyn pituuskasvun dynamii-
kasta. Luvussa 5 esitetyn mallin perusteella
pituuskasvu riippuu .paitsi “lia‘s‘vq.rxtmlsta
myos fotosynteesituouelden. médrdstd ja ase-
maluvusta: fotosynteesin lisddntyessd myOs
pituuskasvu lisidntyy, kun taas asemzllluw'x.n
kasvaessa pituuskasvu hidastuu.'_]os koivu siis
joutuu riittdvasti varjoon, sen pxtuﬁuskasvu'hl-
dastuu fotosymeesituotteiden vahencmxsfn
takia niin, etta se ei saavuta méintyéi.jotta_mt—
tdvin varjon maard ja sen riippuvuus pu1den
ikiderosta voitaisiin arvioida, on tunnettava
kvantitatiivisesti myos kummaqkin dpuulajm
varjostus- ja varjonsieto-ominaisuudet. l$os:
ka nimi sisdltyvit mallin rakenteeseen, tama

35

soveltuu varsin hyvin juuri esitetyn ongelman
tutkimiseen kvantitatiivisesti.

Tulosten arvioinnissa on kuitenkin otettava
huomioon, kuten luvussa 5.6. painotettiin, et-
td on kiytetty vain likimaardisid ar.voja para-
metreille, joille malli on erittiin herklsa_:
Olisikin kiinnitettivdi huomiota siihen, mitd
ja milld tavalla mallin avulla voidz}an tuthfl,
kun parametreja tismennetiin uusien kentta-
kokeiden avulla. )

Simulointiajoissa manty oli 2—8 vuotta koi-
vua vanhempi, ja kussakin ikderoluokassa
koivun osuus runkoluvusta oli alkutilassa 20,
40, 50 ja 60 %. Runkoluku oli 2 000 ménni-
kon ol[lessa 5-vuotias. Puiden alkutilat valit-
tiin alkuikdd vastaaviksi, ja arvioinnis;a kay-
tettiin kirjallisuutta ja puhtaan méinmk.t_')n si-
mulointiajoja. Kumpikin puulaji jaettiin 20
kokoluokkaan. Alkutilat on esitetty taulukos-
sa 7.1. )

Taulukossa 7.2. esitetidn simulointien tu-
lokset. Kasvun vihenemisti ei ole esitetty
tarkkoina miirini, koska tulos ei edelld sano-
tun perusteella ole riittdvin luotettava. Tau-

Taulukko 7.1. Minty-koivumetsikon simuloinnin alkutila.

Table 7.1. Initial state for simulation of pine-birch stand.

Puulaji Ikdi  Lehdet Oksat Runko Juuret Pituus
!, Height
Species Age Foliage Branches Stem Roots (ng
(a) (g) (g) (g) (g m)

Koivu 3 40 40 160 40 1,10
Birch

Minty 5 130 130 130 130 1,00
pine

Koivu 1 10 10 80 20 0,40
Birch

Minty 5 130 180 130 180 1,00
Pine

Koivu 1 10 10 80 20 0,40
Birch

Mainty 7 270 250 600 330 1,50
Pine

Koivu 1 10 10 80 20 0,40
Birch

Minty 9 420 420 970 530 2,00
Pine
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Taulukko 7.2. Minnyn ja koivun keskiniiset vaiku-
tussuhteet!),
Table 7.2. Interactions between pine and birch! )

TIkdero Koivuja — Birches
800 1600 2000 2400

Age Mintyji — Pines

difference 3200 2400 2000 1600
2 K K K K
4 KM K K K
6 M KM KM KM
8 M M M M

K = Koivikko estii té}'sin minnikén kehityksen.
Birches reduce totally the growth of pines.

KM = Koivikko kasvaa minnikén ohi, mutta ei esti ko-
konaan sen kehitysti.
Birches reduce partially the growth of pines.

M = Koivikko ei paise kunnolla kehittymaan.
Pines reduce partially the growth of birches.

lukosta kuitenkin nihdiin, etti jos taimikon
perkaus tehdiin n. 8—9 vuoden idssd, koivus-
ta ei endi sen jilkeen ole suurta haittaa. Miti
tihedmpi miintytaimikko on aluksi, siti pie-
nemmadt mahdollisuudet koivulla on tulla
merkittdviksi kil ailijaksi. Tiheys ei kuiten-
kaan vaikuta tulokseen ratkaisevasti, vaan tir-
kedmpi tekiji on ikiero.

7.3. Tulosten arvioint

Edelld on todettu, etti sekametsikkémallin
herkkyys parametreille on suurempi  kuin
Euhtaan metsikén mallin. Keskeinen herk-

yyttd aiheuttava tekiji on pituuskasvun yhti-
16 (yhtalo (5.12)). Samalla timin parametrien
estimointi mittausaineistosta on hyvin vaikea-
ta, joten tulokset ovat todennikoisesti epi-
tarkkoja. Nidmi seikat yhdessd tekevit eri
uulaf'ien pituuskasvuyhtiloisti sekametsik-
6mallin kriittisimmin kohdan kvantitatiivis-
ten mallien tulosten luotettavuuden kannalta.

Vaikeus estimoida pituuskasvumallin para-

metreja johtuu siiti, ettd eri selittivit tekijat

léhes aina korreloivat keskeniin mittausai-
neistossa. Pituuskasvu lisdéntyy yhtiilli ase-
maluvun vihetessi ja toisaalta otosynteesin
ka.svaessa. Normaalisti fotosynteesin vihene-
miseen liittyy asemaluvun vaheneminen, jo-
ten ne kumoavat ainakin osittain toisensa vai-
kutuksen pituuskasvuun. Jos molempia kyt-
kfent.tijéi joko yli- tai aliarvioidaan saman-
aikaisesti, se ei vaikuta mallin antamaan pi-
tuuskasvuun normaalitilanteessa. Sen sijaan
sekametsikOssi, jossa toinen puulajeista on
kokonaan epitavallisen paljon varjostettuna,
fotos_ynteesin ja asemaluvun keskiniiset suh-
teet ja parametrien mahdollinen epitarkkuus
vaikuttavat ratkaisevasti mallin osoittamaan
puula{'ien kilpailukykyyn.

B Mallin kiytt66n sekametsikén tapauksessa
l!lttyy erditd rajoituksia, jotka seuraavat mal-
lin yksinkertaistavista oletuksista. Sekametsi-
kossi puulajisuhteet voivat olla hyvin epita-
saiset. Talloin metsikén ominaisuudet voivat
poiketa suuresti oletetusta metsikén raken-
teesta, jonka mukaan latvusto jakautuu ta-
saisesti kasvupaikan ylle. Jos toista puulajia
on kuitenkin esimerkiksi vain alle 20 %, on
kyseenalaista voidaanko mainittua oletusta
te}.ldéi. Tatd vastaavan latvuston jakaminen ta-
siusesti kasvupaikan alueelle aiheuttaa sen, et-
td sen varjostava vaikutus tulee yliarvioiduksi,
koska varjostusfunktio on nopeasti laskeva
p{qm’lli biomassamiirilli. Todellisuudessa
niin .Ei“eni osuus ei varjosta liheskiin kaikkia
metsikén puita.

Toinen perusoletuksista johtuva tekiji, jo-
k'a rajoittaa soveltuvuutta erityisesti sekamet-
slké'?n kuvaamiseen on se, etti malli ei sisilli
muita puulajien vilisid vuorovaikutuksia kuin
varjostuksen. Erityisesti maan kautta tapahtu-
va vuorovaikutus on kuitenkin kahden puula-
Jjin tapauksessa eriluonteinen kuin puhtaassa
metsikdssd, joten sen yksityiskohtainen ku-
vaus yoi tulla tarpeelliseksi. Esimerkiksi min-
nyn ja koivun juuret jakautuvat eri tavalla
maakerroksiin, joten ne eivit kayti pelkas-
taan. samoja resursseja. Tamin takia on mah-
dollista, etti tulokset yliarvioivat ménnylle
koituvia haittoja. Toisaalta koivun mekaani-

nen vaikutus mintyyn voi aiheuttaa vastak-
kaisen ilmion.

8. LOPPUPAATELMIA

Tamin tutkimushankkeen tavoitteena oli
tutkia metsikén varhaiskehityksen dynamiik-
kaa sekd kehittii menetelmid metsikon kas-
vun ja kehityksen — puuston sukkession — jél-
jittimiseksi. Tavoitteen saavuttamiseksi teh-
tiin useita erillistutkimuksia, jotka kasittelevat
metsikén valaistuksen ja rakenteen vilisid
suhteita sekd metsipuiden fotosynteesid ja
kasvua. Ty6t tuottavat mallituksen tarvitse-
maa empiiristid aineistoa koostettaessa metsi-
kon kasvun ja kehityksen mallia.

Metsikon kasvun ja kehityksen olennainen

iirre on puiden lisidntyva tilantarve metsi-
Eén kasvaessa: aluksi tilaa on riittavasti kym-
menille tuhansille taimille kun taas varttunee-
seen metsikkd6n mahtuu vain muutama sata

uuta hehtaarille. Timin muutoksen kausaa-
inen mallittaminen vaatii puiden valisid vuo-
rovaikutuksia kisittelevii teoreettista viiteke-
hystd. Mallitus perustuu seuraaviin kolmeen
lahtékohtaan: (1) ymparistotekijit vaikuttavat
puiden aineenvaihduntaprosessien nopeuk-
siin; (2) puut muuttavat toistensa ymparisto-
tekijoitd; ja (8) puiden valiset vuorovaikutuk-
set tapahtuvat ympiristotekijéiden muuttu-
misen kautta (Hari ym. 1981b).

Esitettyja lihtokohtia sovellettiin siten, ettd
metsikkod tarkasteltiin puuyksiléiden muo-
dostamana kokonaisuutena, jossa puiden va-
liset vuorovaikutukset vilittyivit valoilmaston
kautta. Timi vaikuttaa fotosynteesiin. Puiden
kasvaminen johtaa niiden aseman muuttu-
miseen metsikdssd siten, ettd puiden asema
on dynaamisessa yhteydessd metsikon raken-
teeseen. Tilldin  puiden latvusten valo-
olosuhteiden ja neulasten kasvun vilinen ta-
kaisinkytkenti johtaa puiden erilaistumiseen
eri latvuskerroksiin. Puuyksiléiden vilinen
kilpailu on titen tulkittu samojen valoresurs-
sien yhtaaikaiseksi kdytoksi. Periaatteessa sa-
ma ldhestymistapa soveltuu myos tilanteisiin,
missd puut kilpailevat my6s muista ympiris-
totekijoistd. Esimerkiksi puiden vuorovaiku-
tus juuristokilpailussa on palautettavissa sa-
man rajallisen tilan vesi- ja ravinneresurssien
yhtdaikaiseksi kaytoksi.

Puiden energiatalous ja uuden solukon
muodostuminen perustuu fotosynteesissa si-
dottuun energiaan, joten on luonnollista, ettd

lahtokohdaksi valitaan puun fotosynteesissi
muodostamien hiilihydraattien maird. Pui-
den vilisti vuorovaikutusta mallitettaessa
midritettiin: (1) fotosynteesin valoriippuvuus,
(2) madiritettiin metsin rakenteen vaikutus
puun valaistussuhteisiin sekd (8) integroitiin
tulokset koskemaan koko puuta pitkind ajan-
jaksoina.

Fotosynteesituotteiden muodostamisno-
peus vaihtelee suuresti sekd paikallisesti ettd
ajallisesti. Tarkeimmit vaihtelua aiheuttavat
tekijit ovat valon intensiteetin vaihtelu ja
vuotuiseen rytmiin liittyva fotosynteesin esty-
minen (Pelkonen 1980). Mallittamalla foto-
synteesinopeuden riippuvuus valon intensi-
teetistd ja vuotuisen rytmin kehitysvaiheesta
voidaan fotosynteesituotteiden kertymisno-
peutta arvioida melko tarkasti vain ymparis-
totekijoiden avulla. Toisaalta varjostus va-
hentdi nopeasti valon intensiteettid latvuston
sisdlld. Integroimalla hiilihydraattien kerty-
misnopeus ajan ja paikan yli saadaan muo-
dostuneiden hiilihydraattien estimaatti, joka
sisiltid metsikon muiden puiden vaikutuksen
puun kasvuolosuhteisiin.

Fotosynteesituotteiden jako puiden latvus-
ten, runkojen ja juurten kasvuun perustui
empiirisesti maaritettyihin kertoimiin. Vuo-
tuisin aika-askelin edeten voitiin titen kuvata
metsik6n kasvua ja kehitystd annetusta lihto-
tilanteesta. Jakautumiskertoimien maaritti-
minen osoittautui mallin laadinnassa ongel-
maksi, silli malli on herkki jakautumiskertoi-
mien muutoksille. Ndiden vaikutus kasaantuu
nopeasti ja aiheuttaa huomattavia muutoksia
mallin tilasuureisiin. Varsinkin kasvun jakau-
tumissuhteiden muuttuminen puun ikianty-
essi on huonosti tunnettu. Saadut tulokset
viittaavat myos siihen, ettd nimad riippuvat
puun asemasta metsikOssd. Kasvun jakautu-
mista tulisikin tutkia lihemmin dynaamisena
sddtoprosessina, vaikka kiintedtkin jakautu-
miskertoimet voivat useissa tapauksissa antaa
tyydyttavian tuloksen. EsimerEiksi puun lat-
vuksen muodon ja latvuksen neulaspinta-alan
mairittimisessi tillainen tieto on tirkeda.
Tirked osa tillaista tutkimusty6ta olisi kasvun
jakautumiskertoimien empiirinen mairitta-
minen niin, etti ne olisivat myds pitkina aika-
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sarjoina luotettavia.

Malli on herkki myo6s sille, miten valo var-
jostuu latvuksessa sekd miten kasvuun kiytet-
tivissi olevien fotosynteesituotteiden miiri
muuttuu puun kasvaessa. Varjostuksen ku-
vausta arvioitaessa on huomattava, etti se pe-
rustuu varsin lyhytaikaiseen seurantaan jaon
siten altis vallinneiden sidiolosuhteiden vaiku-
tuksille. Se on my6s herkkd parametreilleen.
Puun kokonaisfotosynteesi riippuu esimer-
kiksi siitd, millaisia arvoja maksimaaliselle fo-
tosynteesiteholle annetaan.

Puiden vilisten vuorovaikutusten ja foto-
synteesin jakosuhteiden lisiksi on metsikon
kehityksessi myds toinen vaikeasti ratkaistava
ongelma, nimittiin puun kasvun, erityisesti

ituuskasvun ehtyminen metsikén kehityksen
oppuvaiheessa. Timi ilmi6 voi aiheutua ai-
nakin kahdesta eri syysti: joko puun raken-
teen aiheuttamasta fotosynteesin ja siten kas-
vun alenemisesta tai ikdéntyvin puun yleisesta
aineenvaihdunnan hidastumisesta. Mallin yh-
tdléssd (5.17) esitetty fotosynteesin vihenemi-
nen on yhteydessi rakenteen aiheuttamaan
kasvun hidastumiseen, ja yhtilossa (5.12) esi-
tetty pituuskasvun elinikiinen kasvurytmi on
yhteydessi aineenvaihdunnan yleiseen hidas-
tumiseen. Tehty mallitusratkaisu on kompro-
missi kahden erilaisen vaihtoehdon vifilléi.
Kasvun viheneminen voi kytkeytyd myds
puun yllipitohengityksen kasvuun, silld yh-
teyttdvien ja kuluttavien solukkojen miira-
suhteet muuttuvat puun koon kasvaessa (yh-
tdlo 4.1.). Tima ongelmakokonaisuus ede]{yt-
tad lisatutkimuksia, jotta pituuskasvun ehty-
miseen saataisiin tarkempi kokeellinen tulos.

Tutkittaessa mallin ominaisuuksia ilmeni,
ettd se on melko stabiili. Tima johtuu neulas-
massan aiheuttamasta takaisinkytkennisti fo-
tosynteesiin varjostuksen kautta. Mallin stabi-
lius tulee selvisti my6s ilmi esimerkkiajoista,
silli metsikon alkutiheydelld eiki homogee-
nisuudella ollut paljonkaan vaikutusta lasket-
tuun metsikén kehitykseen. Mallin hyvyyden
arviointia vaikeuttaa pitkiaikaisten seuranta-
mittausten niukkuus. Malliajot antavat joka
tapauksessa kokemusperdisen tiedon kanssa
yhteensopivia tuloksia.

Mallin kehittimisen kannalta tirkein seikka
on fotosynteesituotteiden jakautumiskertoi-
mien perusteiden tutkiminen, silli malli on
kaikkein herkin niiden muutoksille. Ne ai-
heuttavat mallissa tutun korkoa korolle -
prosessin, joka nopeasti kumuloi huomatta-

via muutoksia mallin tilasuureisiin. Jakautu-
miskertoimien kokeellinen mairittiminen on
kuitenkin erittiin tyoldsti ja niiden seuranta-
mittaus varsinkin juurten osalta miltei mah-
doton.

Mallin laadinnassa on monessa tapauksessa
turvauduttu kokeellisiin tuloksiin ja jopa ar-
vioihin ilman, etti ko. ilmion biologista taus-
taa tunnettaisiin tarkasti. Niilld teknisilli rat-
kaisuilla ei kuitenkaan ole ratkaisevaa merki-
tystd mallin toiminnan kannalta. Mallin ke-
hittiminen biologisesti perustellummaksi on
valttimitonti. Tilldin on keskeisti sisallyttaa
malliin sopeuttavia eli aklimatiivisia piirteitd
esimerkiksi eri latvuskerroksiin kuuluvien
puiden vilisten erojen ymmartimiseksi. Olisi
tutkittava esimerkiksi pituuskasvun ja neulas-
ten ominaispinta-alan ympiristériippuvuu-
den mukautumista ympiristén tilan muutok-
siin.

Nyt laadittu malli perustuu pelkdstain
metsikon valoilmastoon, eiki muiden ympi-
ristotekijoiden vaikutusta metsikén kehitys-
dynamiikkaan ole arvioitu lukuun ottamatta
maan ravinteisuutta. Eri kasvupaikkojen va-
lisid tuotoseroja voidaan arvioida sisillytti-
milld malliin ravinteisuuden vaikutus f}(,)to-
synteesiin. Mallilaskelmat osoittavat kuiten-
kin, ettei pelkin fotosynteesitehon variointi
kasvupaikan ravinteisuuden mukaan seliti
erdita olennaisia metsikon kehitysdynamii-
kassa eri kasvupaikkojen vililli havaittavia
eroja, kuten kasvun kufminoitumisen ajoittu-
mista. Esimerkiksi juurten kasvuosuus huo-
noilla kasvupaikoilla saattaa muodostua niin
suureksi, etti pelkistian se on omiaan muut-
tamaan my6s puiden latvusten ja runkojen
kasvua ja kehitysti. Varsinkin pitkind ajanjak-
soina veden ja ravinteiden saatavuudesta ai-
heutuvat kasvun jakautumissuhteiden muu-
tokset voivat johtaa olennaisiin muutoksiin
my6s metsikon rakenteessa. Sovellettua malli-
tusperiaatetta voidaan kiyttdid myos niiden
tekijoiden merkityksen arvioimiseen.

Metsikon kasvua ja kehitystd taimikko- ja
riukuvaiheessa ohjataan harvennuksin ja per-
kauksin. Molemmissa tapauksissa puiden
poistaminen vihentii varjostavan biomassan
sijoittumista latvustossa tai metsikon eri osis-
sa. Yhdessi vertikaalinen ja horisontaalinen
rakennemuutos mairiivit, millaisissa valais-
tusolosuhteissa  kasvatettavaksi valikoidut
puut eldvit vilittomisti kisittelyn jalkeen. Ti-
mdn muutoksen tarkoituksenmukainen oh-

jaaminen luo my6s pohjan metsikér} kasvun
ja kehityksen ohjaamiseksi varsinaisissa kas-
vatushakkuissa.

Malliajojen mukaan harvennuksen jélkei-
nen kasvureaktio riippuu jiljelle jaavien pui-
den keskindisista koEoeroista. Jos puiden ko-
koerot ovat pienid, kasvavat kaikki puut hyvin
samalla tavalla pitkihk6n ajan. Mallilaskel-
mien mukaan nykyisin suositeltavia viljelyti-
heyksia noudattaen voitaisiin homogeenista
metsikkod kasvattaa lihes 40 vuotta ennen
kuin sanottavaa luonnonpoistumaa taflah-
tuisi. Homogeenisen metsikon alkukehitys
luonnonpoistuman perusteella arvioiden on
my6s ldhes riippumaton metsikon alkutihey-
destid. Ainoastaan puiden kuoleminen alkaa
siti aikaisemmin, kuta tihedmpi metsikko
alunperin on. Kuta homogeenisemmasta
metsikostd on kysymys sitd pidemman aikaa
kestaa ennen kuin luonnonpoistumaa sanot-
tavasti tapahtuu. .

Metsikon kasvatustavoitteista riippuu, mil-
lainen kasvatustiheys, piruushajomg ja .kéisit-
telyojelma valitaan kasvatuksen pohlak§|. Pel-
kin kuiva-ainetuotoksen maksimointi edel-
lyttaa mahdollisimman homogeenisen ja ti-
hedn puuston suosimista metsikén perusta-
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misen ja kasvatuksen eri vaiheissa. Tama ta-
pahtuu kuitenkin rungon jareytymisen kus-
tannuksella. On kuitenkin selvid, ettei kaikkia
runkoja harvoillakaan viljelytiheyksilld voida
kasvattaa tukkipuun mittoihin. Taméin vuoksi
tietynasteisen epitasaisuuden suosiminen jo
taimikko- ja riukuvaiheessa jouduttaa tukki-
puiksi kasvatettavien puiden valikoimmist_a
perusjoukosta. Riittavin suuri perustamisti-
heys nopeuttaa titi tapahtumaa.

Laadittua mallia voidaan jo nyt soveltaa
tutkittaessa metsikon kehitystd, kun annettu
lahtotilanne tunnetaan. Tassid vaiheessa ei
mallia voida kuitenkaan vield suositella laa-
jemmin taimikonhoidon ja kasvatushakkui-
den suunnittelun vilineeksi, vaikka sen avulla
on mahdollista ymmairtid entistd tiasmal-
lisemmin metsikon kasvua ja kehitysta. Edelld
kuvatut parannukset huomioon ottaen on
kuitenkin péistivissi sellaiseen tarkkuuteen,
joka on riittdvid metsikbiden kasvun ja kehi-
tyksen kuvaamiseksi, jotta sitd voitaisiin so-
veltaa kasvatuksen ohjaukseen. Tilléin on
mahdollista entisti laajemmin arvioida eri-
laisten puiden fysiologiaa koskevan tiedon
ekologista ja metsinhoidollista merkitysta.



LAHDEKIRJALLISUUS

AXELSSON, J. & AGREN, J. 1976. Tree growth model
(PT-1) — A development paper. Swedish Conife-
rous Forest Project. Intern. Rep. 41.

FLOWER-ELLIS, J.» ALBREKTSSON, A. & OLSSON,
L. 1970. Structure and growth of some young
Scots pine stands: (1) dimensional and numerical
relationships.  Swedish  Coniferous Project.
Techn. Rep. 8:1-98.

FORRESTER, |. W. 1971. World dynamics. Cambridge.

HARI, P., HALLMAN, E., SALMINEN, R. & VAPAA-
VUORLI, E. 1981a. Evaluation of factors control-
ling net photosynthetic rate in Scots pine seed-
lings uncE:r ﬁclg conditions without water stress.
Oecologia 48:186—189.

—" = , LEIKOLA, M. & RASANEN, P. K. 1970. A dy-
namic model for the daily height increment of
plants. Ann. Bot. Fenn. 7: 875-878.

—"— ,MAKELA, A. & SIEVANEN, R. 1981b. Systems
concepts in theoretical plant ecology. Helsinki
University of Technology, Systems Theory Labo-
ratory. Report B 60.

ILVESSALO, Y. 1920. Kasvu- ja tuottotaulut Suomen
eteldpuoliskon minty-, kuusi- ja koivumetsille.
Acta For. Fenn. 15 (4): 1-105.

KELLOMAKI, S. 1978. Typpilannoituksen vaikutus ha-
vuffuiden fotosynteesika;;asiteettiin. Summary:
Effects of some nitrogen fertilizers on hotosyn-
thetic capacity of coniferous trees. Silva Fenn.
12(8): 281—-289.

— 7 — , HARI, P., KANNINEN, M. & ILONEN, P.
1980. Eco-ph{siological studies on young Scots
pine stands: II. Distribution of needle biomass
and its apglicau'on in approximating light condi-
tions inside the canopy. Seloste: Neulasmassan
jakautuminen nuoren minnikén latvuksessa ja
tdmin kiytté metsikon sisiisten valaistusolojen
arvioinnissa. Silva Fenn. 14(3): 2438—257.

KOIVISTO, P. 1959. Kasvu- ja tuottotaulukoita. Com-
mun. Inst. For. Fenn. 51(8): 1—49.

LAPPI-SEPPALA, M. 1930. Untersuchungen iiber die
Entwicklung gleichaltiger Mischbestinde aus Kie-
fer und Birie. Commun. Inst. For. Fenn. 15(4):
1-243.

LOGAN, K. T. 1965. Growth of tree seedlings as affected
by light intensity. Can.Dep.For., For. Res.Publ.
1121.

— "~ 1973. Growth of tree seedlings as affected by light
intensity. V. White ash, beech, eastern hemlock
and general conclusions. Dep.Environ.Can:For-
.Serv.Publ. 1828.

Metsitilastollinen vuosikirja 1979. Suomen virallinen ti-
lasto XVIIA:88. Folia For. 480: 1—195.
MIELIKAINEN, K. 1980. Minty- ja koivusekametsikéi-
den rakenne ja kehitys. Summary: Structure and
development” of mixed pine and birch stands.

Commun. Inst. For. Fenn. 99.8:1—-82.

MAKELA, A. 1979. Simulointimalli valon sadtelyn vaiku-
tuksesta  mannikon dynaamiseen kehitykseen.
Diplomityé. Teknillinen korkeakoulu. Teknil-
lisen fysitkan osasto. Moniste.

MALKONEN, E. 1974. Annual primary production and
nutrient cycle of some Scots pine stands. Seloste:
Vuotuinen primairituotos ja ravinteiden kierto-
kulku minnikéssi. Commun. Inst. For. Fenn.
84(5): 1-87.

— "= 1977. Annual primary production and nutrient
cycle in a birc?) stand. Seloste: Vuotuinen pri-
mddrituotos ja ravinteiden kiertokulku erdassi
koivikossa. Commun. Inst. For. Fenn. 95.1: 1—
35

PELKONEN, P. 1980. The up[ake of carbon dioxide in
Scots pine during spring. Flora 169: 386—397.

SEPPALA, H., KUULUVAINEN, J & SEPPALA, R.
1980. Suomen metsasektori tienhaarassa. Tutki-
mus Suomen metsasektorin kehityksestd ja tule-
vaisuuden vaihtoehdoista. Summary: The Fin-

nish forest sector at a cross road. Folia For. 484:
1-122.

SUMMARY

DYNAMICS OF EARLY DEVELOPMENT OF TREE STAND

The report concludes a series of studies on
the early development of young Scots pine
(Pinus sylvestris, L.) stands. The basic assumpti-
on made in the study series is that the within-
stand light regime is the main driving force
for total tree growth and its allocation of
photosynthates for crown, stem and root
growth, as argued in Chapters 1 and 2. Pho-
tosynthesis and subsequent dry matter pro-
duction therefore form the basis of the dyna-
mic model for stand development presented
in the report.

An individual tree growing in a stand un-
der a varying light regime which is controlled
by the stand structure, is the basic unit l..xs.ed in
the study. The photosynthesis of an individual
tree is determined by the light regime. The
photosynthetic response to light intensity is
introduced into the measuring procedure. In
addition, the effect of internal factors, descri-
bed through the annual cycle of photosynthe-
tic activity, is taken into account in the esti-
mation of the photosynthesis of individual
trees. The annual total photosynthesis of indi-
vidual trees includes the contribution made
by the needle biomass and the respective pho-
tosynthetic response as described in Chapter
3

The amount of crown, stem and root
growth was assumed to be dependent on pho-
tosynthetic production and tree position in
the stand as indicated by the light conditions
affecting the tree crown. Experiments hf'xve
supported this hypothesis. A clear correlation

was found between approximated amounts of
photosynthesis and growth. In each case pho-
tosynthesis largely determined the total
growth. In shaded conditions, growth tended
to be greater than expected on the basis of
photosynthetic production. Needle growth
appeared to be favoured when light resources
were scarce, as described in Chapter 4.

Stand development modelling is based on
the following assumptions: (1) variation in
the light regime is responsible for the major
differences in the growing environment bet-
ween trees growing in a stand; (2) the photo-
synthetic production of an individual tree is
dependent on the light conditions affecting
the tree and on the annual cycle of photosyn-
thetic activity; and (8) photosynthetic produc-
tion is used in the growth and maintanance of
tree organs. A tree model based on these as-
sumptions includes state variables represen-
ting needle biomass, branch biomass, stem
biomass, root biomass, vertical distribution
of needle area, tree height and self-pruning.
The same variables are also utilized at the
stand level as described in Chapter 5.

The model is applied in simulation of the
growth and development of tree stands. Seve-
ral computer runs representing various densi-
ties, height distributions and tree species mix-
tures were carried out as presented in Chap-
ters 6 and 7. Potential application areas, ¥ro-
perties of the model and future needs of in-
vestigations are discussed and proposed in
Chapter 8.
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