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NAKOKOHTIA PUUSTON TIHEYDEN JA PUIDEN KOON
VALISESTA SUHTEESTA

SEPPO KELLOMAKI ja TIMO NEVALAINEN

Summary

ON RELATIONSHIP BETWEEN STAND DENSITY AND TREE SIZE

Saapunut toimitukselle 20. 11. 1983

Tutkimuksessa on tarkasteltu kahta Japanissa kehitettyd kasvuston sisiisen kehityksen mallia: Competition-
Density- ja 3/2-potenssimalleja. Jalkimmaistd mallia sovellettiin ménnyn, kuusen ja koivujen kasvu- ja tuotossarjoi-
hin. Tama osoitti puuston tiheyden ja puiden keskitilavuuden vililla vallitsevan puuston kehitysvaiheesta riippumat-
toman yksinkertaisen suhteen, jossa puiden keskitilavuus muuttui verrannollisesti puuston tiheyden potenssiin —1,7
——2,2 puulajista ja kasvupaikasta riippuen. Riippuvuus oli periaatteessa samanlainen kuin em. potenssimallissa, joka
kuvaa Competition-Density-mallin sulkeutunutta puustoa edustavaa erikoistapausta.

1. JOHDANTO

Kasviekologian tarkeita peruskysymyksia
on kasviyksiloiden vilinen kilpailu ja siithen
vaikuttavat tekijat. Erds tarkeimpid kilpai-
luun vaikuttavia tekij6ita on kasvuston tiheys
eli kasviyksiloiden kaytettdvissa olevan tilan
suuruus, silld se vaikuttaa kasviyksiléiden
kaytettavissa olevan valon, veden ja ravintei-
den maaraan. Tiedetadn, etta kasvutekijoi-
den saatavuus yleensa heikkenee kasvuston
tiheyden suurentuessa. Taman vuoksi myos
kasviyksiloiden kasvu ja biomassan kertyma
vahenevat kasvuston tihentyessa.

Kasvuston tiheyden vaikutusta kasviyksi-
16iden viliseen kilpailuun on kuvattu erilaisil-
la empiirisilld ja matemaattisilla malleilla.
Tunnetuimpia taman alan matemaattisia
malleja ovat Japanissa kehitetyt ’Competi-
tion-Density”’-malli sekd sen johdannainen
”’Yield-Density”’-malli. (Kira ym. 1953, Shi-
nozaki ym. 1956). Samaan tarkoitukseen kay-
tetian myos kasvuston luontaista harventu-
mista kuvaavaa 3/2-potenssimallia (Yoda
ym. 1963). Potenssimalli on empiirinen, jos-
kin se tulkinnallisesti muistuttaa teoreettises-
ti johdettavia Competition-Density-” ja
’Yield-Density”’-malleja. Itse asiassa 3/2-po-
tenssimalli on ”Competition-Density”’-mallin

erikoistapaus,
kasvustoja.

Kaikki em. mallit kuvaavat kasvuston ti-
heyden vaikutusta kasviyksiléiden kokoon,
jota kaytetaan kasvuston sisdisen kilpailun
mittana. Samaan tarkoitukseen voidaan kayt-
taa myos kasvien eri osien mittoja, esimerkik-
si puiden rungon tilavuutta tai oksien mas-
saa. Erilaisten mittalukujen kaytto antaa var-
sin samanlaisia tuloksia, jotka osoittavat kas-
vin rakenteen ja rakenteen allometristen suh-
teiden olevan kiintedssd yhteydessd kasvus-
ton tiheyteen. Mallit ndyttavat soveltuvan
sekd puuvartisten ettd muiden kasvien popu-
laatiotiheyden sekd kasvien koon tai tuotok-
sen valisten suhteiden kuvaukseen (Mohler
ym. 1978).

Taman tyon tarkoituksena on kuvata
’Competition-Density” ja 3/2-potenssimalle-
ja seka niiden ominaisuuksia. Mallien sovel-
tuvuutta metsdpuiden populaatiorakenteen
kuvauksessa tutkitaan kirjallisuudesta saa-
dun aineiston perusteella. Tarkastelussa
?Competition-Density”” -mallia kutsutaan
kertyméamalliksi siind kdytetyn mittaluvun
mukaan. Vastaavasti 3/2-potenssimallia kut-
sutaan lyhyyden vuoksi potenssimalliksi.

joka edustaa sulkeutuneita
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2. KASVUSTON TIHEYDEN VAIKUTUS BIOMASSAN
KERTYMAAN

2.1. Kertymamalli

Kasvuston sisdisen kilpailun vaikutuksia
kuvataan tavallisesti kasvin koon tai tuotok-
sen seka kasvuston tiheyden suhteella. Tama
on tavallisesti hyperbolinen, ja siti voidaan
kuvata seuraavalla yhtalélld (Kira ym. 1953)

(1)  we*=K,

missa w tarkoittaa kasvin kokoa, esimerkiksi
massaa, Q kasvuston tiheyttd sekd a ja K
vakiota, joiden suuruus riippuu mm. kasvun
kestosta. Tamén lisdksi K on suuruudeltaan
lajikohtainen.

Mallin (1) ominaisuuksia on havainnollis-
tettu kuvassa 1. Siitd voidaan tehda seuraa-
vat paatelmit (Shinozaki ja Kira 1956):

— Kasvien kasvaessa regressiosuoran jyrkkyys kasvaa
samalla, kun riippuvuus kattaa entisti suuremman
tiheysvaihtelun lukuunottamatta kaikkein alhaisempia
kasvuston tiheysarvoja.

- Riittévin pitkin ajan kuluttua regressiosuoran kulma
saavuttaa arvon 45° eli suoran gradientti saa arvon —1,
kuten kertymamalli edellytta.

— Vakio a kasvaa suurin piirtein lineaarisesti ajan funk-
tiona tasaantuen kuitenkin ajan (t) saadessa riittivin
suuria arvoja. Taten

2 t=0 a=0

t—® a—]

- Kun vakion a arvo on suuruudeltaan suurin piirtein
yksi, ei regressiosuoran gradientti endi muutu, vaan

suora kohoaa ylospiin gradientiltaan muuttumatto-
mana.

Edelld kuvatun kertymimallin mukaan
kasvuston suuri tiheys merkitsee pienempaia
keskimdaraisti yksilokokoa kuin pieni kas-
vuston tiheys, kuten empiiristen kokeiden pe-
rusteella tiedetdin.

Vakio a:n yhtiléssi (1) voidaan tulkita
ilmaisevan kasviyksilon kiyttimin tilan suu-
ruutta ja titen kasviyksiléiden vilisen kilpai-
lun voimakkuutta. Tllsin parametrin itseis-
arvon kasvaminen kasvuston kehittyessi il-
maisee kasvutekijdiden hybdynnysasteen kas-
vua ja lisiantyvai kilpailua kasvutekijoista.
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Kiran ym. (1953) mukaan vakion a:n itseisar-
von lisddntymistd voidaan estimoida seuraa-
vasti.

(3) a=mlogt+ n,

missad t tarkoittaa kylvostd tai istutuksesta
kuluneen ajan pituutta seki m ja n ovat
parametreja. Kasvuston sulkeutuessa a:n it-
seisarvo ldhestyy yhta ja kasviyksilsiden vili-
nen kilpailu saavuttaa maksiminsa. T#llin
a:n arvo on riippumaton kasvuston iisti, ja
kilpailusuhteet kasvuston jasenten vililli ta-
sapainoisia (vrt. myos West ja Borough).
Kiran ym. (1953) esittima kertymimalli
on esitetty eri muodoissa. Tunnetuimpia niis-
ta on Shinozakin ja Kiran (1956) esittima
tiheysvaikutusten logistinen teoria, jossa
edelld esitetty potenssiyhtidlé on korvattu
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Kuva 1. Soijapapuyksildiden keskipainon kehitys kyl-
véstd kuluneen ajan ja kasvuston tiheyden funktiona
(Kira ym. 1953).

Fig. 1. Relationship between mean plant weight and stand density
at each stage of growth of soybean (Kira et al. 1953).

yleisesta logistisesta kasvumallista johdetuilla
kaanteisyhtalolla

1 _
— = Apo+B

(4)

missa A ja B ovat ajan suhteen muuttuvia
vakioita. Naiden arvot muuttuvat ajan suh-
teen seuraavasti

A=0 — vakio

(5) t=0 —oo { B L ki
wo=w,=0

Yhtalossa (4) vakio A tarkoittaa kertyma-
funktion gradienttia seka vakio B kasvin ko-

koa vastaavana ajankohtana. Kun mallissa

(4) tiheys 0 = 0, niin\lv saa arvon B (&I = B),

joka ilmaisee suurinta mahdollista kasvin ko-
koa, kun kasvuston tiheys on olematon. Kun
tiheys toisaalta kasvaa elip — ®, niinvlv = Ay,
mika ilmaisee kasviyksilon koon suurella kas-
vuston tiheydella.

Yhtalot (1) ja (4) kuvaavat kasvuston ti-
heyden vaikutusta kasviyksilon kokoon. Niis-
sa esitettya periaatetta voidaan soveltaa myos
koko kasvuston tuotoksen ja kasvuston tihey-
den vilisen suhteen kuvaamiseksi. Yhtiloa
(1) vastaavasti voidaan kirjoittaa

(6) Ye*'=K,

missa Y tarkoittaa kasvuston kokonaistuotos-
ta, esimerkiksi massan kertymaa, pinta-ala-
yksikk6a kohti. Sama asia voidaan ilmaista
my0s kaanteisfunktiona

1
(7) = B/p + A,
missa A ja B ovat ajan suhteen muuttuvia
parametreja.

Yhtaloiden (6) ja (7) kuvaaman ’’Yield-
Density”’-lain mukaan kasvuston tuotos on
sitd suurempi kuta tiheimmasta kasvustosta
on kysymys (kuva 2). Niin on erityisesti kas-
vun alkuvaiheessa. Kasvuston varttuessa erot
eri tiheyksien vililla pienenevit, ja esimerkki-
tapauksessa tiheyden vaikutus lopulta ka-
toaa. Télla perusteella "’ Yield-Density’’-lakia
usein kutsutaan vakioisen tuotoksen laiksi. Se
ilmaisee taysin kehittyneen kasvuston tuotok-
sen olevan riippumattoman kasvuston tihey-
desta, silla kasvuston harveneminen korvau-
tuu suuremmalla yksilotuotoksella.
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Kuva 2. Soijapavun sato kasvuston tiheyden ja ajan
funktiona (Kira ym. 1953).
Fig. 2. Yield-density effect in soybean stands (Kira et al. 1953).

2.2. Potenssimalli

Kertyméamalli sopii parhaiten tilanteeseen,
missa kasvustot ovat samanikdisia ja ainoas-
taan kasvuston tiheys vaihtelee. Taten kerty-
mimalli osoittaa, miten tiheys vaikuttaa joko
tuotokseen tai kasvin kokoon ajan funktiona.
Mallit soveltuvat erityisen hyvin tarkoin saa-
dellyissa koeolosuhteissa tuotetun aineiston
analysoimiseksi.

Jos aineiston ominaisuudet poikkeavat
edella kuvatusta, voidaan aineistoa pyrkia
kuvaamaan potenssimallin avulla. Potenssi-
mallia voidaan kuvata seuraavasti

®) w=ce"

missd ¢ on lajikohtainen vakio seka k lajista
riippumaton vakio, jonka arvo on likimain
-1,5 (tai —=3/2). Potenssimalli on puhdas em-
piirinen malli, joka kuvaa eri ikdisten kasvus-
tojen keskindisia suhteita. Malli soveltuu
paitsi samanlaisissa olosuhteissa kasvavien
my0s erilaisissa olosuhteissa kasvavien popu-
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laatioiden rakenteen kuvauksessa (Yoda ym.
1963).

Potenssilakia kutsutaan my6s luontaisen
harvenemisen malliksi. Titen potenssilaki
osoittaa kasvin mahdollisen maksimikoon
kullekin kasvuston tiheysarvolle tai maksimi-
tiheyden kussakin kasvuvaiheessa. Tami
edellyttdd seuraavien olettamusten toteutu-
mista (Yoda ym. 1963).

— Kasvuston kullakin jésenelld on samanlainen geomet-
rinen rakenne riippumatta kasvun vaiheesta tai kasvu-
paikan ominaisuuksista.

— Kasvuston itseharvenemista tapahtuu vain silloin, kun
kasvuston kokonaispeittivyys (kokonaistilan kaytto)
ylittdd 100 % seki itseharventumisessa 100 %:n peit-
tavyys sailyy.

Nama olettamukset voidaan esittda for-
maalisesti seuraavasti. Merkitiin s:114 kasvi-
yksilén keskimdarin peittimin pinta-alan
suuruutta. Talléin jilkimmiinen olettamus
voidaan kirjoittaa muotoon

(9) §= 1
Q
Merkitk66n L kasvin minki tahansa osan
mittaa. Koska pinta-ala on mitan nelién ja

tilavuus vastaavan mitan kuution funktio,
voidaan kirjoittaa

sx?
(10) {

wocL?
Téten
(l l) sch"’oc (143)2/30c (w)2/3

miki on yhdenmukainen ylli mainituista
olettamuksista edellisen kanssa.

Kun yhtilét (8), (9) ja (10) yhdistetiin
saadaan

(12) sx@™*? tai w=cp 2

Myés potenssilaki antaa logaritmisessa
koordinaatioissa tulokseksi suoran (kuva 3).
Sen gradientti on noin -1,5, jonka mukaan
mallia kutsutaan -3/2 potenssimalliksi. Ti-
md suora ilmaisee suurimman mahdollisen
kasvuston tiheysarvon ja kasviyksilén koon
vilisen suhteen riippumatta kasvuston iisti.
Taten kullakin kasvuvaiheella on maksimiti-
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heytensd, jota suuremmat tiheydet eivit ole
mahdollisia. Ylitiheys aiheuttaa kasvuston it-
seharvenemista, jonka seurauksena tiheys pa-
lautuu suoran mairiimiin arvoon.

Yodan ym. (1963) kehittimissi potenssi-
laissa suoran gradientiksi oletettiin empiiris-
ten tulosten perusteella —1,5. T#t4 arvoa on
kuitenkin pidettavi vain keskimaariiseni lu-
kuna, silla gradientin arvo vaihtelee —1,0—
—1,8 vililla kasvilajista ja kasvin muodosta
riippuen. Vaihtelu ilmaisee samalla eri kasvi-
lajien kilpailuominaisuuksia ja itseharvene-
misherkkyyttid sekd niiden vaikutusta kasvi-
yksildiden kokoon ja kasvuston kokonaistuo-
tokseen (Mohler ym. 1978).

Potenssilakia voidaan kertymilain tapaan
kayttaa myos koko kasvuston tuotoksen ku-
vaamiseen. Kasvuston kokonaistuotos voi-
daan kirjoittaa muotoon

(13)  Y=wp

Tama voidaan edelleen kirjoittaa muotoon

(14)  Y=co'?

kun w yhtaléssa (8) ratkaistaan @ suhteen ja
sijoitetaan yhtaléon (11).
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Kuva 3. Kertymiamallin ja potenssimallin keskiniinen
suhde hirssikasvustossa. Kertymimallin mukaista
keskipainon riippuvuutta kasvuston tiheydestd mer-
kitty yhtenaisilld viivoilla seki potenssimallin mu-
kaista riippuvuutta katkoviivalla.

Fig. 3. Density effect curves (solid line) and 3/2 th power line
(dotted line) in buckwheat showing the interrelation between
the two models.
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Kuva 4. Kasvuston tiheyden ja sadon vilinen suhde eri-
ikdisissa tatarkasvustoissa potenssilailla kuvattuna
(Yoda ym. 1963).

Fig. 4. 3/2 th power law in Plantago asiatica stands indicating
the relationship between stand density and plant yield per unit
area (Yoda et al. 1963).

Yhtalon (13) mukaan kasvuston kokonais-
tuotos lisdantyy kasvuston itseharvenemisen
edetessa. Taten pieneneva yksiléluku korvau-
tuu suurenevalla yksilokoolla. Yhtdlon (13)
mukaan kasvuston tiheyden puoliutuminen
merkitsee 41,4 % lisdysta kasvuston koko-
naistuotokseen. Malli tarjoaa siten mahdolli-
suuden teoreettisiin laskelmiin tuotoksen suu-
ruudesta, kun itseharvenemisen annetaan
vaikuttaa kasvuston kehitykseen (kuva 4).

2.3. Kertymamallin ja potenssimallin
suhde

Kertymamalli ja potenssimalli on kehitetty
erilaisiin tarkoituksiin, kuten edella todettiin.
Edellinen soveltuu kasvustoihin, jotka ovat
samanikaisid ja kasvavat samanlaisissa olo-
suhteissa. Jalkimmainen malli puolestaan so-
veltuu eri-ikdisten ja erilaisissa olosuhteissa
kasvavien kasvustojen analyysiin. Erona on
my0s logaritmisessa asteikossa esitetyn reg-
ressiosuoran jyrkkyys, joka kertymamallissa
on korkeintaan —1,0. Potenssimallissa vastaa-
va gradientti on —1,0—-1,8. Tésta aiheutuvia
vaikutuksia on havainnollistettu kuvassa 5.

Havaitaan, ettd potenssimallin mukainen
suora rajoittaa kertymamallin mukaisten suo-
rien oikeanpuoleisia osia osoittaen, ettd nama
kertymamallin mukaiset arvot eivat kaytan-
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Kuva 5. Kertymimallin ja potenssimallin keskiniinen
suhde. Katkoviivat ilmaisevat tietyssi kehitysvai-
heessa olevan kasvuston pisteitid kertymamallin mu-
kaisesti ryhmittyneena. Yhteniinen viiva ilmaisee
potenssimallin mukaista riippuvuutta.

Fig. 5. Relation between density effect lines and 3/2 th power
law. Dotted lines each having —1 gradient represent presumed
density effect lines. Each group of stands along a dotted line
should be interpreted as being in the same stage of growth.
Solid line indicate the 3/2 th power line.

nossa toteudu kasvuston itseharventumisen
vuoksi. Yoda ym. (1963) osoittavatkin, ettd
potenssimallin mukainen suora itse asiassa
koostuu pisteistd, jotka kuuluvat paatepistei-
na vastaaviin kertymamallien suoriin. Taten
potenssimalli rajaa alueen, missa kertyma-
malli on realistinen. Rajaus tapahtuu, kun
kasvuston yksiléiden koko on saavuttanut ko.
tiheyttd vastaavan maksimiarvon, ja itsehar-
veneminen kaynnistyy. Taman vuoksi po-
tenssilain kuvaajan kukin piste edustaa iil-
tain erilaista kasvustoa: kuta harvempi sita
vanhemmasta kasvustosta on kysymys. Po-
tenssilaki edustaa siis yleisemman kertymi-
lain erasta erikoistapausta, jossa itseharvene-
minen saitaa kasvuston rakennetta.
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3. POTENSSIMALLIN SOVELLUTUS PUIDEN KESKIKOON
JA METSIKON TIHEYDEN VALISEN SUHTEEN
KUVAUKSESSA

3.1. Aineisto

Yodan ym. (1963) kehittimaa potenssi-
mallia sovellettiin puuston tiheyden ja puiden
koon vilisen riippuvuuden kuvaukseen. Ai-
neistona kaytettiin Koiviston (1959) koosta-
mista kasvu- ja tuottotaulukoista saatuja
mannyn, kuusen ja koivun kehityssarjoja, jot-
ka ilmaisevat puuston keskildpimitan riippu-
vuuden puuston idstd. Keskilapimitan avulla
laskettiin edelleen puuston keskitilavuus Laa-
sasenahon (1982) esittaimien yhtiloiden avul-
la. Niin koostettu aineisto vastaa hyvin po-
tenssimallille asetettuja edellytyksid; saman
kehityssarjan sisdlld vertailtavat metsikot
ovat eri-ikdisid ja vertailtavat populaatiot
taustaltaan periaatteessa samanlaisia sekd
kehityssarjojen kesken kasvuolosuhteet vaih-
televat (Yoda ym. 1963). Aineistona kaytet-
tiin sekd luonnonnormaaleja ettd saannolli-
sesti hoidettuja metsikoita edustavia kehitys-
sarjoja.

3.2. Laskenta ja tulokset

Puuston keskitilavuuden ja tiheyden vili-
nen suhde eri tapauksissa on esitetty kuvissa
6-8. Logaritmisessa asteikossa riippuvuus on
likimédarin suora lukuun ottamatta toistuvin
harvennuksin kasiteltyja puustoja. Niiden
puustojen suurimmilla tiheysarvoilla puuston
keskitilavuus jaa selvasti pienemmiksi kuin
potenssimallin mukainen riippuvuus edellyt-
tdisi. Tama luonnonnormaalien ja toistuvin
hakkuin kasiteltyjen metsikdiden ero johtuu
siitd, etta tiettya tiheyttd edustava luonnon-
normaali puusto on huomattavasti vanhem-
Ppaa kuin vastaavan tiheyksinen toistuvin har-
vennuksin kisitelty puusto. Tamin vuoksi
kasitelty puusto ei keskitilavuudeltaan voi
vastata vastaavan tiheyksista luonnonnor-
maalia puustoa, vaikka kisittelyn tiedetiin
nopeuttavan puuston jareytymista. Puuston
ikddntyessa ja harventuessa erot kuitenkin
haviavit, joten alhaisilla tiheysarvoilla seki
luonnonnormaalit puustot ettd toistuvasti
harvennetut puustot ovat rakenteeltaan po-
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tenssimallin mukaisia. Potenssimalli nayttaa
kuitenkin sopivan huonosti toistuvasti har-
vennettujen puuston tiheyden ja puiden kes-
kitilavuuden vilisen suhteen kuvaukseen.
Taman jilkeen sovitettiin potenssimallin
mukainen riippuvuus kuvissa 6-8 esitettyihin
luonnonnormaaleja puustoja edustaviin ai-
neistoihin pienimmén nelidsumman periaa-
tetta kayttden. Téten kullekin kehityssarjalle
laskettiin riippuvuuden gradientti ja tilavuu-
sakselin leikkauspistettd vastaava vakio. Ta-
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Kuva 6. Luonnonnormaaleja ja toistuvin harvennuksin
kisiteltyja hies- ja rauduskoivikoita edustavat ha-
vaintopisteet  kaksoislogaritmisessa  koordinaatis-
tossa.

Fig. 6. Observations representing natural and repeatedly thinned
birch stands in log-log coordinates.
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Kuva 7. Luonnonnormaaleja (a) ja toistuvasti harvennettuja (b) kuusikoita edustavat havainnot kaksoislogaritmi-

sessa koordinaatistossa.

Fig. 7. Observations representing natural (a) and repeatedly thinned (b) Norway spruce stands in log-log coordinates.

man jalkeen laskettiin vield potenssimallin
mukaisen suoran ja tiheysakselin teoreettinen
leikkauspiste. Laskelmien tulokset on esitetty
taulukossa 1.

Potenssimallin kulmakerroin (k) vaihtelee
valilla -1,66—-2,10. Itseisarvoltaan pienin
arvo saatiin mustikkatyypin ja suurin oravan-
marja-mustikkatyypin kuusikoita edustavista
aineistoista. Eri puulajeja edustavista aineis-
toista havaitaan, ettd kulmakerroin ei vaihte-
le systemaattisesti puulajin mukaan. Taulu-
kosta | havaitaan myds, etta mannikossa kul-
makerroin on itseisarvoltaan sitd suurempi
mitd paremmasta kasvupaikasta on kysymys.
My6s koivikoissa ja kuusikoissa kasvupaikan
mukainen kulmakertoimen vaihtelu nayttaa

samanlaiselta. Taten puuston itseharvenemi-
nen on nopeampaa hyvilla kasvupaikalla
kuin huonolla, kuten yleisesti tiedetidin.

Kun tarkastellaan puuston teoreettisen
keskikoon maksimia ja puuston teoreettista
maksimitiheyttd, havaitaan, etta teoreettinen
maksimikoko on jokaista puulajia koskien siti
suurempi kuta paremmasta kasvupaikasta on
kysymys, kuten voidaan odottaa. Puuston
teoreettinen maksimitiheys sen sijaan vaihte-
lee sidnno6ttdmasti ilman selvaa riippuvuutta
puulajista tai kasvupaikasta. Sekd puuston
teoreettinen maksimitilavuus ja teoreettinen
maksimitiheys perustuvat kuitenkin aineiston
ulkopuolelle ulotettuihin laskelmiin, joten tu-
loksiin on syyta suhtautua varovasti.
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Kuva 8. Luonnonnormaaleja (a) ja toistuvasti harvennettuja (b) méannikéiti edustavat havainnot kaksoislogaritmi-

sessa koordinaatistossa.

Fig. 8. Observations representing natural (a) and repeatedly thinned (b) Scots pine stands in log-log coordinates.

4. TARKASTELU

Kasvuston tiheyden vaikutusta populaatio-
rakenteeseen ja kasvuston tuotokseen on py-
ritty kuvaamaan eri tavoin. Japanissa on ti-
man ongelman ymparille syntynyt kokonai-
nen koulukunta, joka 1950- ja 1960-luvuilla
kehitti tdssd artikkelissa kuvatut kertymi- ja
potenssimallit. Tama tutkimusperinne el
Japanissa edelleen voimakkaana, ja se on mo-
nella tavalla vaikuttanut erityisesti kasvien
populaatioekologian ja ja kilpailusuhteiden
tutkimukseen. Aiemmin mainitun kirjallisuu-
den lisdksi aihepiirid on kisitelty mm. Hozu-
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mikin ym. (1956), Kiran ym. (1956), Koya-
man ja Kiran (1956), Iwakin (1958), Monsin
(1959), Kuroiwan (1960), Shinozakin ja Ki-
ran (1961), Oikawan ja Monsin (1969) ja
Kinersonin ym. (1974) julkaisuissa.

Kiran ym. (1953) kehittama kertymalaki
perustui soijapavuilla tehtyihin kokeisiin. Ke-
hitetty malli soveltuu kuitenkin myos monien
muiden kasvien populaatiorakenteen ja kas-
vuston tiheyden valisen suhteen kuvaukseen
edellyttden, ettd vaihtelevaa tiheytti edusta-
vat kasvut ovat samanikaisia (Kira ym. 1956,

Taulukko 1. Metsikon tiheyden ja puun keskimiiriisen tilavuuden suhteet Eteli-Suomen luonnonnormaaleille

puustoille potenssimallilla kuvattuna (w = cg ¥).

Table 1. Relationship between stand density and tree size for natural stands in southern Finland based on %: power law (w = o *).

Metsikkélaji ja kasvupaikkatyyppi Kulmakerroin ckun >0 0, kunc->0

Stand type and site type Coefficient when when
k log ¢ log @

Taystihea luonnonkoivikko, OMT -1.97 8.486 4.31

Natural birch stand

Taystihea luonnonkoivikko, MT

Natural birch stand -1.93 8.271 4.28

Taystihea luonnonkuusikko, OMT

Natural Norway spruce -2.10 9.129 4.35

Téystihea luonnonkuusikko, MT

Natural Norway spruce -1.66 7.683 4.62

Téystihea luonnonménnikké, OMT

Natural Scots pine -1.98 8.481 4.28

Téystihed luonnonménnikko, MT

Natural Scots pine -1.86 8.181 4.40

Téystihea luonnonménnikks, VT

Natural Scots pine -1.81 7.956 4.39

Téystihea luonnonmannikks, CT

Natural Scots pine -1.79 7.812 4.36

OMT: Oxalis-Myrtillus site type VT : Vaccinium site type
MT : Myrtillus site type CT : Calluna site type

Hozumi ym. 1956, Yoda ym. 1963). Kerty-
malaki soveltuu tehtyjen olettamusten valli-
tessa myo6s metsapuiden populaatiorakenteen
kuvaukseen, kuten Kikuzawan (1982) tutki-
mukset vakuuttavasti osoittavat. Kertymala-
kia voidaan till6in soveltaa myos puuston
osapopulaatioihin, jolloin mm. harvennuksen
vaikutusta populaatiorakenteeseen voidaan
kuvata kertymalain avulla.

Kertymamallilla on kiintoisia liittymia
mm. puiden laatukasvatukseen. Tarkeda on
havainto, ettd puuston tiheys alkaa vaikuttaa
yksiloiden kehitykseen vasta, kun ndma ovat
saavuttaneet riittavan koon. On luultavaa,
ettd myos puiden oksat kasvavat pienikokoi-
sessa puustossa suurissakin tiheyksissa ilman
tiheyteen liittyvid rajoituksia. Niinpa on odo-
tettavissa, ettd taimikoissa puiden oksat aina
kasvavat suhteellisesti ottaen voimakkaam-
min kuin sulkeutuneissa metsissd. Taman
vuoksi latvuksen sulkeutumiseen tarvittavan
ajan pituus voi vaikuttaa ratkaisevasti puiden
kokonaisoksikkuuteen. Koska kasvatustiheys
saatelee latvuksen sulkeutumiseen kuluvan

ajan pituutta, on kasvatustiheydella ja oksik-
kuudella selvd keskindinen yhteys. Tama il-
menee havainnollisesti yhtalosta (3), jonka
mukaan kasviyksiléiden vilinen kilpailu on
logaritmisesti riippuvainen kasvuston kehi-
tykseen kuluneen ajan pituudesta.

Yodan ym. (1963) kehittama potenssilaki
on erikoistapaus kertymalaista ja se kuvaa
kertymalain soveltamisaluetta silloin, kun
tutkittavat kasvustot ovat eri-ikaisia. Samalla
potenssilaki tarjoaa periaatteellisen mahdolli-
suuden arvioida kasvupaikan potentiaalisen
tuotoksen suuruutta, koska kasvin suuruuden
ja kasvuston tiheyden vilisen regression kul-
makerroin on kuta kuinkin vakio. Talla pe-
rusteella mm. Drew ja Flewelling (1979)
koostivat Douglaskuusimetsikéille tiheysin-
deksin, joka voitiin sitoa kasvupaikan poten-
tiaalisen tuotoksen suuruuteen. Laadittu ti-
heysindeksi ilmaisee suoraan, kuinka suuri
metsikon tuotos on suhteessa potentiaaliseen
tuotokseen.

Potenssimalli soveltuu yhta lailla ruoho-
kuin puuvartisten kasvien populaatioraken-
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Kuva 9. Koivun, kuusen ja minnyn runkojen keskitilavuuden ja kasvutilan vilinen
suhde a: kdenkaali-mustikkatyypin kankaalla ja b: mustikkatyypin kankaalla (Aal-

tonen 1925).

Fig. 9. Relationships between mean stem volume and spacing in Betula pendula, Picea abies and
Pinus sylvestris stands on a: Oxalis-Mpyrtillus- and b: Mpyrtillus-sites.

teen kuvaamiseen. Malli soveltuu myos eri
ilmastovyohykkeita edustavien kasvien, mm.
puiden populaatiorakenteen kuvaukseen
(Yoda ym. 1963, Mohler ym. 1978, Kikuza-
wa 1982). Malli soveltuu myés puiden eri
osien, esimerkiksi oksien kokojakautumien ja
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puuston tiheyden vilisen suhteen kuvaami-
seen. Taten se tarjoaa kiintoisan tavan metsi-
kon ja puiden rakenteellisten ominaisuuksien
kuvaamiseksi saman mallin avulla, jolloin
puuston eri komponentteja voidaan luonte-
vasti verrata keskenaian (Mohler ym. 1978).

Tama tulee havainnolliseksi, kun sovelletaan
kertymamallia kasvuston tiheyden ja kasvin
osan massan vilisen suhteen kuvaamiseksi
seuraavasti (Kira ym. 1956).

Olkoon x kasvin osan keskikoko, jolloin

(15 x¢"=K, ja

Kun eliminoidaan @ molemmista yhtaloista,
saadaan

(17) x=w K - Kb,

Merkitaan b/a = h = vakio ja K, - K** = H
= vakio. Yhtdlé (15) voidaan nyt kirjoittaa
muotoon

(18) x = Hw".

Jos kasvin osan, esimerkiksi puun oksan,
kasvu on allometrisessa riippuvuudessa kas-
vin kokonaiskasvuun, osoittaa yhtalé (15),
ettd myos timan osan kasvu riippuu kasvus-
ton tiheydestd kertymalain ilmaisemalla ta-
valla. Vakio h, allokointitekija, ilmaisee tal-
16in tarkasteltavan osan saaman osuuden
kasvin fotosynteesituotteista.

Kasvu- ja tuottotaulukoista saatuun aineis-
toon tehty kokeilu osoitti, ettd potenssimalli
soveltuu myds Suomen tiarkeimpien puulajien
populaatiorakenteen kuvaukseen. Sopivuus
oli hyva luonnonnormaaleissa puustoissa.
Sen sijaan toistuvin harvennuksin kisitelty-
jen puustojen kuvaukseen malli nayttaa sopi-
mattomalta. Téllaiset puustot eivit ilmeisesti
taytakaan nuorella ialld 3/2-potenssimallin
keskeistd olettamusta kasvuston sulkeutunei-
suudesta.

Potenssimalli-mallin parametrit osoittivat
puulajien sukkessioekologisten seka kasvu-
paikkojen hyvyysvaihtelun mukaista saan-
nonmukaisuutta, silld puuston itseharvene-
minen nopeutui kasvupaikan parantuessa,
kuten tiedetidn olevan. Tdma merkitsee
my0s puuston nopeaa jareytymistd ja puus-
ton suurta kokonaistuotosta; potenssimallin
mukaan sitd suurempaa mita harvemmasta
puustosta on kysymys. Téssd suhteessa po-
tenssilakia ei tule sekoittaa kertymalakiin,
jonka mukaan kasvuston kokonaistuotos on
sitd suurempi kuta tiheimmasti kasvustosta
on kysymys. Onkin syyta tdhdentaa potenssi-
lain ja kertymalain erilaista suhdetta aikate-

kijaan, joka voi vaikeuttaa mallien keskinais-
ta vertailua ja tulkintaa.

Potenssimalli perustuu olettamukseen, etti
kasvutekijoiden saatavuus riippuu kasvuston
tiheydestd. Tama voidaan ilmaista myds si-
ten, ettd kasvutila on riippuvainen kasvuston
tiheydesta ja ettd kasvin keskimaariinen koko
on yhteydessa kasvutilaan. Aaltonen (1925)
tutkimukset osoittivat, ettd kasvutilan suh-
teen tehty tarkastelu antaa potenssimallin
mukaisen tuloksen (kuva 9). Aaltonen ei kui-
tenkaan laajemmin pohtinut havaintonsa
yleistettavyytta, kuten edella viitatussa japa-
nilaisessa kirjallisuudessa on tehty. Aaltonen
tosin toteaa, ettd hanen havaitsemansa siin-
noénmukaisuus kasvutilan ja puun keskitila-
vuuden vililld esiintyi myés Keski-Euroop-
paa edustavassa aineistossa.

Potenssimalli tarjoaa myds mahdollisuu-
den pohtia kasvupaikkojen keskiniisida hy-
vyyssuhteita siten, etta puuston tiheyden vai-
kutus tuotokseen eliminoituu. Kasvupaikan
hyvyyden mittalukuna voidaan kiyttii va-
kiota c, joka ilmaisee kasvin keskikoon, kun
tiheys on olematon tai ldhestyy nollaa. Tama
tarkoittaa yksittaiskasvin teoreettista kokoa,
kun kasviyksilon ika lahestyy aaretontia. Ka-
sitellyssd empiirisessa aineistossa tima tar-
koittaa seuraavia potentiaalisia runkopuu-
tuotosarvoja, joita on verrattu kasvu- ja tuo-
tostaulukoiden antamiin tuloksiin.

Puulaji ja vakio ¢ Tuotos 90 vuoden
kasvupaikka kiertoajalla kuorineen
108 dm*® % m? ha™! %
Koivu
OMT 3.06 100 397 100
MT 1.87 61 341 86
Kuusi
OMT 13.46 100 496 100
MT 0.42 3 479 97
Mainty
OMT 3.03 100 628 100
MT 1.52 50 564 90
vT 0.94 31 419 67
CT 0.65 21 217 35

Parametrin c kdyttaminen kasvupaikan hy-
vyyden indikaattorina korostaa metsatyyp-
pien tuotoseroja verrattuna 90 vuoden todel-
liseen tuotokseen. Ero on odotettavissa, silla
parametri ¢ ilmoittaa yksittdispuun teoreetti-
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sen kokonaistuotoksen &ddrettoman pitkdna
ajanjaksona. Tilléin pienetkin tuotoserot
kasvupaikkojen vililla korostuvat aivan toi-
sella tavalla kuin aarellisen ajanjakson ollessa
kysymyksessid. Molemmissa tapauksissa kas-
vupaikkojen viliset tuotoserot ovat suuruus-
luokalta samansuuruisia lukuunottamatta
kuusikoita, joissa parametri c:n antama ero
on yllattavan suuri. Esitetyt tulokset ovat
kuitenkin taysin laskennallisia ja kdytetysta
empiirisestd aineistosta riippuvia, eikd niilla
voi titen olla samaa kayttéarvoa kuin todelli-
seen tuotokseen perustuvilla luvuilla.

Kertymalaki ja potenssilaki ovat molem-
mat populaatiorakenteen kuvauksia ottamat-
ta kantaa havaittujen sadannénmukaisuuksien
syntymekanismeihin. Kasvien vilisen kilpai-
lun voidaan sanoa olevan kilpailun tilasta.
Tilaa puolestaan voidaan pitaa aggregoituna
muuttujana, joka ilmaisee yksittdisten kasvu-
tekijoiden — valon, hiilidioksiidin, veden ja
ravinteiden — saatavuutta. Kasvin keskikoon
riippuvuutta kasvutilasta voidaan kuvata
”Competition-Density’’-mallilla  seuraavasti
(Hozumi ym. 1956).

Merkitaan kasvin kaytettavaa tilaa s:la.
Tama tarkoittaa, etta s = 1/9. Yhtalo (1)
voidaan kirjoittaa muotoon

(1 w=Ks*

missa s tarkoittaa kasvin keskimaarin kaytet-
tavissd olevan tilan suuruutta. Jos kasvin
koon tilariippuvuutta vastaava riippuvuus
esiintyy myos yksittdisten kasvutekijéiden
suhteen, saadaan

(19) w=K®P,

missa f ilmaisee kasvutekijan f saatavuutta.
Hozumi ym. (1956) ovat havainneet yhtalon
(16) sopivan monien vihanneskasvien sadon
ja mm. kastelun ja lannoituksen maaran vali-
sen suhteen kuvaukseen. Samanlainen tar-
kastelu saattaisi selittdd my0os tiheyden kas-
vupaikkakohtaisia vaikutuksia puustoon.
Yhtalo (19) antaa vain karkean estimaatin
siitd, miten kasvutekijéiden saatavuus — kil-
pailu kasvutekij6ista — vaikuttaa kasviyksilon
kasvuun. Hozumin ym. (1956) esittimii na-
kokohtia yksityiskohtaisemmin on kasvuston
tiheyden ja tuotoksen vilista suhdetta tutki-
nut mm. Thornley (1983), joka esittdd mate-
maattisen formuloinnin kasvuston tiheyden
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vaikutuksesta hiilen ja typen saatavuuteen
sekd naiden vaikutuksesta kasviyksilon tuo-
tokseen ja kasvuston satoon.

Merkitaan c:lla kasviyksilon kaytettavissa
olevan hiilen maéraa ja n:1la vastaavaa typen
maaraa. Kasviyksilon massa riippuu ndista
seuraavasti

1

0 = Wn s
Lk . e 1 + k/c + ky/n + kg /cn

missa ke, k, ja ke, ovat vakiot sekd wy, tarkoit-
taa massan suuruutta, kun c:n ja n:n arvot
ovat saturoituneita.

Jokaisen kasvuston jasenen voidaan olettaa
tarvitsevan kasvaakseen tietyn pinta-alan si-
toakseen valoa fotosynteesissa, eli

@) s=1
0

ja tietyn tilavuuden maata typpiyhdisteiden
saamiseksi eli

@) v=(2)

missa v tarkoittaa tilavuutta. Hiilen ja typen
saatavuus voidaan ilmaista yhtédloiden (21) ja
(22) avulla seuraavasti

bc
(23) c=b.s=—
Q

(24) n=b,v= =

Y

missd b, on fotosynteesitehokkuuteen verran-
nollinen vakio seka b, typen saatavuudesta ja
typen otosta riippuva parametri. Yhtilo (20)
voidaan taman jalkeen kirjoittaa muotoon

1

25 = Wn 3
@) W= e T o T g F 80"

missd parametreilla g, g, ja g3 on arvot g =
kc/be, go = kn/bn, g3 = ken/b. b,,. Oletetaan
edelleen, etta parametri b, tarkoittaa kasvin
kaytettavissa olevaa siteilyenergiaa ja b, vas-
taavasti typpea. Talloin

(26) .= aJ jab, = BN

missa o ja B ovat parametreja. Parametrit
g, g2 ja g3 voidaan Kkirjoittaa nyt muotoon

g1 = k/aJ, g = k./BN ja g3 = kk,/aJBN.
Varioimalla J:n ja N:n arvoja voidaan yhtilén
(25) avulla tuottaa erilaisia kayrid, jotka ku-
vaavat sadon ja kasvuston tiheyden vilistid
riippuvuutta valon ja typen saatavuuden
kannalta vaihtelevissa olosuhteissa.

On péiteltavissi, etta kasvuston tiheys ja
kasvutekijéiden saatavuus ovat keskiniisessi
vuorovaikutuksessa suhteessa yksilon kokoon
ja sadon suuruuteen. Kilpailu kasvutekijoista
ja kasvuston tiheyden vaikutus yksilén ko-
koon ja kasvuston tuotokseen ovat Thornleyn
(1983) esittamien nakokohtien mukaan epali-
neaarisesti suhteellisia kasvutekijéiden saata-
vuuteen (katso my6s Hozumin 1956). Niiden
suhteiden kvantitatiivinen mairittiminen

edellyttaa tarkoitukséen sopivaa koetoimin-
taa, jonka suunnittelun Thornleyn esittivit
nakokohdat hyvin sopivat.

Tehty tarkastelu viittaa yksinkertaiseen
sdannénmukaisuuteen, joka niyttai vallitse-
van puuston tiheyden ja puiden koon vililla.
Tehdyt laskelmat ovat kuitenkin alustavia ja
perustuvat kirjallisuudesta saatuun keski-
mairaiseen aineistoon. Kertymamallin ja po-
tenssimallin ominaisuuksia tulisikin tutkia
konkreettisilla aineistoilla, joissa olisi mah-
dollista tutkia my6s mallien sopivuutta puus-
ton osajoukkojen kuvaukseen. Tarvitaan
my0s tutkimusta, jossa pyritidin selvittimain
havaitun siainnénmukaisuuden syntymeka-
nismeja ekologisena ilmiéna.
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SUMMARY

ON RELATIONSHIP BETWEEN STAND DENSITY ON TREE SIZE

Two Japanise models regarding the within-stand com-
petition have been reviewed on the basis of the relevant
literature. Competition-density and 3/2 th power models
seem to be applicaple also into tree stands. The latter
model has been applied into the material obtained from

402

literature. Computations showed consistancy with the
results obtained elsewhere in the world. It is concluded
that also in Finnish conditions the 3/2 th power law may
have great potentials in describing the effects of stand
density on tree size.





