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Lajien ominaisuudet tarjoavat vaihtoehtoisen nakokulman sammalyhteisojen tarkasteluun, silla
ne ovat usein vahvasti yhteydessa vallitseviin ymparistdoloihin ja vaikuttavat lajien sietoaluei-
siin. Myos toiminnallinen monimuotoisuus, eli yhteisdisséa esiintyvat ominaisuusarvot ja niiden
jakautuminen, voi vaihdella eri ymparistoissa. Sammalvaltaisissa ymparistdissa sammalten
ominaisuuksien tarkastelu on tarkeaa, vaikka nykyinen ominaisuustutkimus painottuukin vah-
vasti putkilokasveihin. Suomen tunturialueilla etenkin lumenviipymat, eli muuta ymparistoa
myohemmin sulavat paikat, ovat usein sammalvaltaisia. Siksi tutkin Pro gradu -tydsséani, onko
tunturipaljakan sammalyhteisdjen lajistossa, ominaisuuksissa ja toiminnallisessa monimuotoi-
suudessa eroavaisuuksia tunturikankaista lumenviipymiin sijoitetulla lumenviipymagradientilla.
Lisaksi tarkastelin, vaikuttaako paikan korkeus, lumensulamisajankohta tai putkilokasvien suh-
teellinen osuus yhteisdjen ominaisuuksiin tai toiminnalliseen monimuotoisuuteen. Tavoit-
teenani oli tuottaa tietoa tunturialueiden sammalyhteisdjen ekologiasta ja ominaisuuksista
seka selvittdad ympariston yhteytta ominaisuuksiin. Kaytin Suomen Lapista kerattya valmista 42
tutkimuslinjasta koostuvaa kasvillisuusaineistoa, johon kuului yhteensa 334 tutkimusruutua.
Kokosin ominaisuustiedot Euroopan sammallajiston ominaisuustietoja sisaltadvasta BET-
tietokannasta ja kirjallisuudesta. Valitsin aineistooni pohjoisen sammallajiston ekologian kan-
nalta olennaisilta vaikuttavia rakenteellisia, elinkiertoon ja lisddntymiseen liittyvia ominaisuuk-
sia. Tarkastelin sammalyhteisdjen lajistollista ja toiminnallista rakennetta monimuuttujamene-
telmilla, ja kaytin neljannen kulman malleja tutkiakseni yksittaisten ominaisuksien yhteytta ym-
paristoon. Tarkastelin yleistettyjen lineaaristen sekamallien ja toiminnallisen monimuotoisuu-
den indeksien avulla toiminnallisen monimuotoisuuden yhteytta ymparistotekijéihin. Lumenvii-
pymagradientilla sammalyhteisdjen lajistossa ja ominaisuuksissa oli rakenteellisia eroja. Myds
paikan korkeus ja putkilokasvien osuus olivat yhteydessa yhteisdjen rakenteeseen. Lumenviipy-
maisilla ruuduilla tyynymaisesti kasvavat sammalet olivat yleisia, mika saattoi liittya lampota-
loudellisiin etuihin. Korkealla sijainneilla ruuduilla tyynymainen kasvutapa, papillikkaat lehdet,
kaksikotisuus ja kolonisoijalajeihin verrattuna lyhytikainen satelliittistrategia olivat yleisia. Myo-
haan sulaneilla paikoilla lehtien papillikkuus ja jakoisuus tai liuskaisuus oli harvinaisempaa,
mika oletettavasti liittyi eroihin kosteusoloissa. Yhteisdjen ominaisuudet tayttivat toiminnallisen
tilan lumenviipymissa tasaisimmin korkealla ja tunturikankailla matalalla. Putkilokasvien vaiku-
tus kyseiseen indeksiin oli enimmakseen positiivinen, ja kasvoi korkeuden mya6ta. Tarkastele-
millani ymparistdtekijoilla ei ollut vaikutusta lajiston ominaisuuksien keskinaiseen erilaisuu-
teen, joka oli suhteellisen korkeaa kaikissa paljakan yhteisdissa. Tulosteni perusteella samma-
lyhteisdissa oli havaittavissa trendeja ymparistotekijoihin, kuten lumenviipymaisyyteen ja sula-
misajankohtaan, liittyen. Ilmastonmuutos voi muuttaa paljakan kasvuolosuhteita, jolloin myos
sammalyhteisoisséa ja niiden ominaisuuksissa saattaa tapahtua muutoksia.

Avainsanat: sammalet, lumenviipymat, ominaisuudet, toiminnallinen monimuotoisuus
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1 Johdanto

1.1 Ominaisuustutkimus sammalilla

Ekologisessa tutkimuksessa on yha yleisempaa pyrkia tarkastelemaan luonnon moni-
muotoisuutta, ekosysteemien toimintaa seka ihmisen mahdollisia vaikutuksia niihin
useista eri nakokulmista. Lajiston ja lajimonimuotoisuuden lisaksi elidyhteisoja voidaan
lAhestya myds yhteisdissa esiintyvien lajien ominaisuuksien ja niiden monimuotoisuu-
den kautta. Ominaisuudet voivatkin tarjota vaihtoehtoisen ndkokulman kasviyhteisojen
rakenteen ja toiminnan tarkasteluun (McGill ym. 2006), ja esimerkiksi sammalyhteiso-
jen muodostumiseen liittyvid prosesseja voidaan tarkastella ominaisuuksien kautta
(Monteiro ym. 2023). Ominaisuuksien avulla voidaan myds muun muassa pyrkia ennus-
tamaan ilmastonmuutoksen mahdollisia vaikutuksia kasviyhteisoihin ja lajienvalisiin

vuorovaikutuksiin (esim. Pellissier ym. 2018).

Ominaisuudelle (engl. trait) on olemassa useita maaritelmia, jotka eroavat toisistaan
laajuutensa ja painotuksensa puolesta. Monissa maaritelmissa toiminnallinen ominai-
suus (engl. functional trait) erotetaan omaksi kasitteekseen. Esimerkiksi McGillin ja
kumppaneiden (2006) maaritelman mukaan ominaisuus on hyvin maaritelty, mitatta-
vissa oleva elion piirre, joka on yleensa mitattavissa yksilotasolla ja jota voidaan kayttaa
lajienvalisiin vertailuihin. Toiminnallinen ominaisuus puolestaan on ominaisuus, jolla on
voimakas vaikutus organismin toimintaan ja kelpoisuuteen (engl. fitness) (McGill ym.
2006). Toiminnallisuutta ja ominaisuuksien merkitysta kelpoisuudelle voi kuitenkin olla

haastavaa mitata (Shipley ym. 2016).

Ominaisuudelle on esitetty myos vaihtoehtoisia laajempia maaritelmia, jotka eivat erot-
tele toiminnallisia ominaisuuksia muista elion ominaisuuksista. Ominaisuuden voidaan
esimerkiksi maaritella olevan mika tahansa yksittaisen organismin mitattavissa oleva
morfologinen, fenologinen, fysiologinen, kulttuurinen tai kayttaytymiseen liittyva piirre,
joka voidaan mitata joko yksilotasolla tai muulla soveltuvalla tasolla (Dawson ym.
2021). Sammalilla ominaisuus voi siis esimerkiksi olla kolonian kasvutapa tai jokin elin-

kiertoon liittyva piirre.



Sammalten kannalta olennaista on, etta kaytetty maaritelma ei rajaa ominaisuuksia tiu-
kasti yksilotasolle. Sammalilla yksilon maaritteleminen on ylipaataan haastavaa. Yhte-
naiselta nayttava kasvusto voi koostua kokonaan samaa geneettista alkuperaa olevista
klonaalisista versoista, mutta yhta hyvin kasvustossa voi olla mukana useita geneetti-
sesti erillisia yksildita ja niiden klonaalisia versoja. Vastaavasti erillisiltd nayttavat versot
voivat olla samaa geneettista alkuperaa olevia klooneja, joiden valiltd kasvullinen yhteys
on ajan myota havinnyt. Haasteeksi muodostuu siis se, mika ylipaataan voidaan maari-
tella yksittaiseksi yksildoksi, ja onko maaritelman taso esimerkiksi verso vai kasvusto. Li-
saksi sammalilla toiminnallinen yksikko voi olla jokin muu kuin yksittdinen verso, joten
ominaisuudesta kaytetyn maaritelman on katettava myds muut kuin yksittaisten verso-
jen tasolla mitattavat ominaisuudet. Sammalet esimerkiksi muodostavat usein koloni-
oita, joissa veden varastointi ja kuljettaminen on tehokkaampaa yksittaisiin versoihin
verrattuna (Bates 1998; Elumeeva ym. 2011). Siksi sammalilla kolonian kayttaminen toi-
minnallisena yksikkona voi olla joissakin tapauksissa perustellumpaa kuin yhden ver-
son tarkastelu (Bates 1998). Kolonioiden tasolla ominaisuutena voidaan kayttaa esimer-

kiksi kolonian kasvutapaa.

Kasveilla ominaisuuksiin liittyva tutkimus on vahvasti painottunut putkilokasveihin, ja
sammalet ovat jadneet vahemmalle huomiolle (St. Martin & Mallik 2017). Osa putkilo-
kasveilla tehdysta tutkimuksesta voi olla sovellettavissa myds sammalilla, jolloin tutki-
muksen putkilokasvipainotteisuudella ei ole merkittavaa vaikutusta. Esimerkiksi putki-
lokasveille kehitetyn Leaf Economics Spectrum -mallin (Wright ym. 2004) kuvaamat
keskeisimmat valintatilanteet (engl. trade-off) hiilen ja ravinteiden varastointiin ja kayt-
toon liittyvien strategioiden valilla vaikuttavat patevan myos sammalilla (Grau-Andrés

ym. 2022).

Sammalet kuitenkin eroavat putkilokasveista huomattavasti rakenteensa ja fysiologi-
ansa perusteella, joten kaikki putkilokasveilla tehty ominaisuustutkimus ei valttamatta
ole suoraan sovellettavissa sammalilla (Stanton & Coe 2021; Coe ym. 2024). Putkilo-
kasveista poiketen esimerkiksi poikilohydrisyys on sammalille tyypillinen piirre: useim-
mat sammalet eivat juurikaan pysty aktiivisesti sddtelemaan veden haihtumista ver-

sosta, eivatka siksi saatele vesitasapainoa samoin kuin putkilokasvit (katsauksia mm.



Proctor & Tuba 2002; Charron & Quatrano 2009). Kasvuston kosteus siis padosin vaihte-
lee ymparistdssa olevan kosteuden mukaan. Toinen poikilohydrisyyteen liittyva piirre on
sammalten kyky sietda kuivumista ja palautua fysiologisesti aktiiviseen tilaan, kun vetta
on taas saatavilla (Proctor & Tuba 2002; Charron & Quatrano 2009; Pointing ym. 2015).
Poikilohydrisyyteen ja kuivumisen kestoon liittyvat ominaisuuksien valiset valintatilan-
teet ovat sammalilla lahtokohtaisesti erilaisia verrattuna putkilokasveihin (Stanton &

Coe 2021), joten ominaisuustutkimusta tarvitaan myos sammalilla.

Sammalten ja putkilokasvien valilld voi myds olla eroja niiden vasteissa ympariston
vaihteluun ja muutoksiin. Lajiston muutosten (Becker-Scarpitta ym. 2017) lisaksi myos
ominaisuuksien ymparistovasteissa voi olla eroja. Esimerkiksi paikan korkeuden vaih-
telu voi vaikuttaa eri tavalla sammal- ja putkilokasviyhteisdjen ominaisuuksiin. Norjassa
tehdyssa tutkimuksessa putkilokasveilla lehtien paksuutta kuvaavassa muuttujassa
(engl. specific leaf area, SLA) ei tapahtunut huomattavia muutoksia korkeuden kasva-
essa, vaikka korkeammalla lehdet vaikuttivatkin olevan paksumpia (Roos ym. 2019).
Sammalilla tulos oli painvastainen (Roos ym. 2019). Putkilokasveilla saadut tulokset ei-

vat siis valttdmatta ole sovellettavissa sammalyhteisdihin.

Sammalilla ominaisuustutkimus on selvasti painottunut tiettyihin ymparistoihin ja
ekosysteemeihin (Coe ym. 2024). Pohjoiselta pallonpuoliskolta on huomattavasti
enemman julkaistuja ominaisuusmittauksia etelaiseen pallonpuoliskoon verrattuna
(Coe ym. 2024). Boreaaliset seka temperaattiset ilmastovydhykkeet ovat paremmin
edustettuja esimerkiksi alpiinisiin ja merellisiin vydhykkeisiin verrattuna (Coe ym. 2024).
Kasvillisuustyyppien osalta tutkimus on painottunut etenkin temperaattisiin metsiin ja

turvetta tuottaviin soihin (engl. peatlands) (Coe ym. 2024).

Fennoskandiassa sammalyhteisdjen ominaisuuksia ja niiden yhteyttd ympariston vaih-
teluun on tutkittu jonkin verran Norjan ja Ruotsin vuoristoalueilla, mutta Suomen tuntu-
rialueilla ominaisuustutkimus on vahaista (mutta kts. le Roux ym. 2012, jossa tarkas-
teltu myds joitakin ominaisuuksia). Toisaalta Suomen tuntureiden puuttomilla paljakka-
alueilla kasviyhteisot voivat paikoin olla hyvin sammalvaltaisia (Kuusisto ym. 2025), ja

siten sammalten ekologinen merkitys tarkea (Eldridge ym. 2023). Tutkimusta tulisikin



suunnata myos sammalten ja muiden perustuottajien ominaisuuksiin, jotta mahdollisia

tulevia muutoksia voidaan ymmartaa (Roos ym. 2019; Asplund ym. 2022).
1.2 Sammalten ominaisuuksien yhteys kasvuymparistéon

Sammalilla ominaisuudet ovat usein vahvasti yhteydessa kasvupaikalla vallitseviin ym-
paristéoloihin, kuten kosteuteen, lampdtilaan, korkeuteen, kasvupaikan avoimuuteen ja
valon maaraan (mm. Bates 1998; Vittoz ym. 2010; Lobel ym. 2018; Spitale ym. 2020).
Ominaisuudet on yhdistetty myds lajien sietoalueisiin ja siihen, millaisissa ymparis-
toissa niita tavataan (kts. esim. Sirka ym. 2019; Piatkowski ym. 2021). Ominaisuuksien
jaympariston yhteytta tarkastellaan usein erilaisten ymparistogradienttien avulla. Tutki-
musta loytyy etenkin korkeuden yhteydesta sammallajiston ominaisuuksiin (mm. Vittoz

ym. 2010; Henriques ym. 2017; Roos ym. 2019; Asplund ym. 2022).

Sammalten poikilohydrisyyden vuoksi etenkin veden saatavuus on paikalla tavattavan
lajiston ja niiden ominaisuuksien kannalta keskeinen kasvuympariston piirre. Sammal-
kasvuston kuivuminen vahentaa kasvustossa tapahtuvan fotosynteesin maaraa, ja kui-
vumisen jatkuessa fotosynteesi loppuu taysin (Proctor ym. 2007). Fotosynteettinen ak-
tiivisuus kuitenkin yleensa palautuu, kun vetta on jalleen saatavilla (Proctor ym. 2007).
Kasvuston pitaminen kosteana mahdollisimman pitkdan auttaa pidentdmaan fotosyn-
teettisesti aktiivista aikaa, ja sammalilla onkin useita vesitalouteen ja veden haihtumi-
sen estoon liittyvia rakenteellisia ominaisuuksia. Esimerkiksi sammalkolonioiden ta-
solla elinmuoto (engl. life-form tai life form), eli se, miten kolonian muodostavat versot
ovat jarjestaytyneet, vaikuttaa kolonian vesitalouteen (Bates 1998). Elinmuodon on ha-
vaittu vaikuttavan veden haihtumisen nopeuteen (Gimingham & Smith 1971; Elumeeva
ym. 2011; Cruz de Carvalho ym. 2019), ja tiiviimmat koloniat kuivuvat yleensa loyhempia

muotoja hitaammin (Elumeeva ym. 2011; Cruz de Carvalho ym. 2019).

Poikilohydrisyyden takia sammalten vesitalouteen liittyvien ominaisuuksien merkitys
oletettavasti korostuu etenkin karummissa ja kuivemmissa ymparistoissa. Avoimilla ja
kuivemmilla paikoilla pienikokoisista versoista muodostuvien tiiviiden kolonioiden on
ehdotettu olevan eduksi, silla veden haihtuminen on niista hitaampaa ja siten kolonian

fysiologisesti aktiivinen aika pidempi (Elumeeva ym. 2011). Tutkimusten perusteella esi-



merkiksi pystykasvuiset ja tiiviit tyynymaiset ja mattomaiset muodot (engl. mm. cushi-
ons, turfs) ovat usein yleisia kuivilla, avoimilla ja valoisilla paikoilla (esim. Ah-Peng ym.
2014; Sirka ym. 2019; Spitale ym. 2020). Toisaalta harvemmat vyyhtimaiset muodot
(engl. dendroids, wefts) on yhdistetty varjoisiin ja siten kosteampiin ymparistoihin (esim.

Ah-Peng ym. 2014; Sirka ym. 2019).

Sammalilla my0s yksittaisten versojen tasolla on vesitalouteen liittyvia ominaisuuksia,
ja esimerkiksi lehtien rakenteelliset ominaisuudet voivat vaikuttaa lajin vesitalouteen.
Lehtisammalilla lehtien karvakarjet (engl. hyaline hair points, kuva 1a) voivat lisata ve-
denpidatyskykya ja ehkaista veden haihtumista kuivina aikoina (Tao & Zhang 2012).
Maksasammalilla jakoisten tai liuskaisten lehdenkarkien (kuva 1c) on ehdotettu toimi-
van samaan tapaan karvakarkien kanssa (Ah-Peng ym. 2014). Lehtien pintojen soluissa
olevat papillit, eli pienet nystymaiset ulokkeet (kuva 1d), voivat edesauttaa vedenottoa
javeden kulkeutumista luomalla kapillaarikanavia lehtien pinnoille (Dilks & Proctor
1979; Proctor 1979 s. 485-489, Proctor 1982 s. 338-341). Lehden pintojen lamellien
(kuva 1b), eli ohuiden levymaisten ulokkeiden, puolestaan on ehdotettu fotosynteesin
tehostamisen (Proctor 2005) ohella auttavan vahentdmaan veden haihtumista (Ah-Peng
ym. 2014). Lisaksi niiden ajatellaan voivan osallistua kasvuston ulkopinnoilla tapahtu-

vaan veden kuljetukseen (Huttunen ym. 2018).
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Kuva 1. Sammalten lehtien rakenteellisia ominaisuuksia: a. karvakarjet, b. lamellit, c. jakoiset tai liuskai-
set lehdet ja d. papillit. Kuvassa a. on ketopartasammalen (Syntrichia ruralis (Hedw.) F. Weber & D. Mohr)
vaaleita karvakarkisia lehtia. Kuva b. esittaa poikkileikkauksen hiekkasammaliin (Pogonatum-suku) kuu-
luvan lajin lehdesta. Lamellit erottuvat soluriveina. Kuvassa c. on Lophozia-suvun lajin lehti, jonka karki
haarautuu. Kuvassa d. nakyy Cryptopapillaria fuscescens (Hook.) M. Menzel -lajin papillikasta lehden pin-
taa. Papillit erottuvat nystyina pitkdnomaisten lehden solujen pinnoilla. Kuvat a ja d: Sanna Huttunen,
kuva b: Nguyen Thanh Luc ja kuva c: Inka Kuusisto. Kuvia on kéytetty niiden omistajien luvalla.

Vesitalouteen liittyvat ominaisuudet voivat vaihdella myds jonkin muun ymparistogra-
dientin sisalla, jos samalla kosteusoloissa tapahtuu muutoksia. Vesitalouteen liittyvissa
ominaisuuksissa on havaittu eroja esimerkiksi eri korkeudella sijaitsevien sammalyhtei-
sOjen valilla. Alpeilla tehdyssa tutkimuksessa korkeuden kasvaessa tyynymaisten elin-
muotojen havaittiin korvanneen haarautuvasti kasvavista sammalista muodostuneet
mattomaiset muodot (engl. mat) (Vittoz ym. 2010). Muutos yhdistettiin kolonioiden vesi-
talouteen ja kuivuuden lisddntymiseen korkeammalla (Vittoz ym. 2010). Norjassa teh-
dysséa tutkimuksessa puolestaan sammalten vedenpidatyskyvyn havaittiin laskevan kor-
keuden kasvaessa (Asplund ym. 2022). Myds Azoreilla tehdyssa tutkimuksessa havait-
tiin veden saastamiseen ja haihtumisen estoon liittyvien rakenteellisten ominaisuuksien
vahentyneen korkeammalla (Henriques ym. 2017). Jalkimmaisessa tutkimuksessa tulos
liittyi oletettavasti ilmaston vaihettumiseen kosteammaksi korkeammalle mentaessa

(Henriques ym. 2017).
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Kosteusolojen lisaksi myos valon maara on sammalten kannalta olennainen ymparisto-
tekija, johon esimerkiksi verson pituuden on todettu olevan yhteydessa. Varjoisam-
missa ymparistoissa, kuten metsissa, loyhista kolonioista ja suurikokoisista versoista
on ehdotettu olevan etua valosta kilpailtaessa (Elumeeva ym. 2011). Tutkimuksissa pi-
demmat versot on metsaisissa ymparistoissa yhdistetty paikkoihin, joissa ruohovarti-
nen kasvillisuus oli korkeampaa ja siten valoa vahemman (Kutnar ym. 2023). Valon
ohella verson pituus voi kuitenkin olla yhteydessa myds esimerkiksi ymparistéolojen
suotuisuuteen, ja verson pituuden on havaittu kasvavan yhdessa syksyisen lampdtilan

ja sademaéaran kanssa (Lobel ym. 2018).

Valon ohella verson myos kilpailun maara voi olla yhteydessa lajiston ominaisuuksiin.
Verson pituuden on ehdotettu kuvaavan lajin kilpailukykya (Virtanen, 2014), ja suuresta
koosta on oletettavasti etua valosta ja kasvutilasta kilpailtaessa. Etenkin kilpailu putki-
lokasvien kanssa voi olla keskeinen paikan sammallajistoa (mm. Hanusch 2025; Lin ym.
2025; Mugnai ym. 2026), ja siten ominaisuuksia, maarittava bioottinen ymparistotekija.
Sammalten ajatellaan olevan putkilokasveja heikompia kilpailijoita, ja esimerkiksi alpii-
nisilla niittymaisilla kasvupaikoilla putkilokasvien ja sammalten valisen kilpailun on ha-
vaittu pienentavan sammallajiston monimuotoisuutta (Hanusch 2025; Lin ym. 2025).
Kilpailu putkilokasvien kanssa voi liittya etenkin valoon ja kasvutilaan. Putkilokasvien
peittavyyden, kasvillisuuden korkeuden seka valo-olosuhteisiin vaikuttavan kasvillisuu-
den rakenteellisen monimuotoisuuden on todettu olevan negatiivisesti yhteydessa
sammalten lajirunsauteen (Hanusch 2025; Lin ym. 2025; Mugnai ym. 2026). Putkilokas-

veilla voi kuitenkin olla myos positiivisia vaikutuksia (esim. Ingerpuu ym. 2005).

Sammalilla myos kasvuympariston vakaus ja ympariston vaihtelun maara voivat olla yh-
teydessa etenkin elinkiertoon liittyviin ominaisuuksiin, kuten elinkierron pituuteen. Pit-
kaikaiset lajit esiintyvat usein vakaammissa ymparistoissa, ja lyhytikaisyys on tyypilli-
sempaa hairidalttiimmissa ymparistoissa (During 1979). Sammalilla sukupolven pituu-
den on havaittu myds olevan yhteydesta esimerkiksi sukkessioon (Odor ym. 2013). Suk-
kession edetessa joidenkin pitkaikaisten lajien on todettu yleistyvan ja lyhytikaisten sa-

malla harvinaistuvan (Odor ym. 2013).
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Myds lajien elinkiertostrategioiden oletetaan olevan vahvasti kytkoksisséa elinymparisto-
jen pitkaikaisyyteen, vaihteluun seka vaihtelun ennustettavuuteen (During 1979). Elin-
kiertostrategia yhdistda useita elinkiertoon liittyvia ominaisuuksia, kuten elinian pituu-
den, lisddntymisstrategian ja levidaimien, esimerkiksi itididen tai itujyvasten (engl. gem-
mae), koon (During 1979). Yhteen osa-alueeseen kaytetyt resurssit ovat pois jostain toi-
sesta osa-alueesta, ja esimerkiksi elinian ja lisdantymispanoksen valilla on vastakkain-
asettelu (During 1979). Myas itididen kokoon liittyy sammalilla useita kompromisseja.
Suurempien itididen on todettu sietdvan kuivuutta pienia itidita paremmin, mutta toi-
saalta suuret itiot itavat pienia heikommin (Lobel & Rydin 2010). Pienikokoisista itidista
voi olla etua myds levittaytymisessa uusille alueille, silld ition suuren koon on havaittu
olevan negatiivisesti yhteydessa lajin esiintymiseen ldhialueilla (Virtanen 2014). Edulli-
sin yhdistelma ominaisuuksia ja siten edullisin elinkiertostrategia riippuu vallitsevista

ymparistdoloista.

Duringin (1979) elinkiertostrategioiden luokittelu kattaa kuusi strategiaa. Luokittelu on
vanha, mutta edelleen kdytossd sammaltutkimuksessa (kts. esim. Kutnarym. 2023; van
Zuijlen ym. 2024). Hyvin lyhytikaiset lajit (engl. fugitives) ovat esiintyvat yleensa lyhytikai-
sissa elinymparistdissa, joiden esiintymista on erittdin haastavaa ennustaa (During
1979). Ne esiintyvat tyypillisesti sukkession alkuvaiheessa. Myds kolonisoijalajit (engl.
colonists) ovat suhteellisen lyhytikaisia, ja esiintyvat usein sukkession alkuvaiheessa
(During 1979). Kolonisoijalajit panostavat tehokkaaseen lisddntymiseen. Lyhytikaiset
satelliittilajit (engl. annual shuttle species) puolestaan esiintyvat yleensa lyhytikaisissa
1-2 vuotta kestavissa elinymparistoissa, jotka silti ennustettavasti ilmaantuvat uudel-
leen lahialueelle (During 1979). Lyhytikaiset satelliittilajit esiintyvat usein myos voimak-
kaasti vuodenaikojen mukaan vaihtelevissa ymparistoissa, joissa ne viettavat epasuo-

tuisan kauden pelkkina itidina (During 1979).

Pitkaikaiset satelliittilajit (engl. perennial shuttle species) ovat nimensa mukaisesti pit-
kaikaisempia. Ne esiintyvat usein melko vakaissa ymparistoissa, jotka kuitenkin ennus-
tettavasti haviavat tietyn ajan jalkeen (During 1979). Tyypillisia kasvupaikkoja ovat esi-

merkiksi puiden rungot ja oksat. Duringin (1979) strategioista monivuotiset lajit (engl.
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perennials) ovat pitkaikaisimpia, ja esiintyvat yleensa hyvin vakaissa ymparistdissa. Mo-
nivuotiset lajit sietavat kuitenkin saannoéllista ja ennustettavaa ympariston vaihtelua

(During 1979).

Rakenteellisten ja elinkierto-ominaisuuksien tavoin myos jotkin lisdantymiseen liittyvat
ominaisuudet, kuten suvullisen ja suvuttoman lisdantymisen yleisyys, voivat olla yhtey-
desséa kasvuymparistoon. Suvullinen lisdantyminen on keskimaarin vahaisempaa poh-
joisimmilla alueilla, ja esimerkiksi monet polaarialueiden sammalpopulaatiot lisdanty-
vat lahinna kasvullisesti (Longton 1988). Suvullisen lisadntymisen ajatellaan olevan su-
vutonta lisdantymista herkempaa matalille lampotiloille (mm. Lobel ym. 2018), mika voi
vaikuttaa sen yleisyyteen kylmemmilla alueilla. Esimerkiksi Norjassa suvullisen lisdan-
tymisen havaittiin olleen yleisempaa lauhkeilla mereisilla alueilla verrattuna manterei-
siin alpiinisiin alueisiin (Austrheim ym. 2005). Suvullinen lisdantyminen yllapitaa geneet-
tistd monimuotoisuutta, mutta adrevammissa ymparistdissa kasvullisen lisdantymisen
yleisyys voi olla tarkea ominaisuus populaatioiden sailymisen kannalta. Osa lajeista
myoOs tuottaa erillisia kasvullisen lisdantymisen rakenteita, kuten itujyvasia (engl. gem-

mae), joista voi olla etua korkean itdmispotentiaalin vuoksi (L6bel & Rydin 2010).

1.3 Toiminnallinen monimuotoisuus ja sen vaihtelu eri ymparistoissa

YhteisOssa esiintyvien ominaisuuksien lisaksi voidaan tarkastella myos yhteison toimin-
nallista monimuotoisuutta (engl. functional diversity). Se kuvaa, millaisia toiminnallisia
ominaisuuksia ja ominaisuusarvoja yhteisdssa esiintyy, ja kuinka paljon arvoissa on
vaihtelua (Diaz & Cabido 2001). Toiminnallinen monimuotoisuus voi vaikuttaa ekosys-
teemien prosesseihin ja yhteisdjen toimintaan. Putkilokasveilla korkeampi monimuotoi-
suus on yhdistetty esimerkiksi nopeampaan karikkeen hajoamiseen (Yang ym. 2026),

milla puolestaan voi olla vaikutusta hiilen kiertoon.

Toiminnallista monimuotoisuutta voidaan tarkastella joko yhtena kokonaisuutena tai se
voidaan jakaa erillisiin komponentteihin, jotka kuvaavat monimuotoisuutta eri nakokul-
mista. Eras usein kdytetty jako on Masonin ja kumppaneiden (2005) esittdma koko-
naisuus, jossa toiminnallinen monimuotoisuus jaetaan kolmeen eri komponenttiin.
Komponentit yhdessé kuvaavat yhteisdjen sisdistd monimuotoisuutta ja sita, miten lajit

ovat toiminnallisten ominaisuuksiensa nakokulmasta jakautuneet tayttamaan kaytossa
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olevan ekolokerotilan (Mason ym. 2005). Laskennallisesti komponentteja voidaan mi-

tata indeksien avulla (Villéger ym. 2008; Laliberté & Legendre 2010).

Masonin ja kumppaneiden (2005) komponenteista ensimmainen kuvaa sita, kuinka
suuri osa toiminnallisesta ekolokerotilasta on yhteison lajien kdytdssa (functional
richness), ja vertautuu lajimonimuotoisuuden lajimaaria mittaavaan komponenttiin
(engl. species richness). Toinen komponentti (functional evenness) puolestaan kuvaa,
kuinka tasaisesti yhteisdn lajien kdytossa oleva ekolokerotila on taytetty. Se muistuttaa
lajimonimuotoisuuden komponenttia, joka kuvaa kuinka tasaisesti yhteison lajien run-
saussuhteet ovat jakautuneet yhteisdssa (Mason ym. 2005). Tulkinnallisesti kompo-
nentti liittyy siihen, kuinka tehokkaasti ekolokerotila on lajien kdytdssa (Mason ym.
2005). Kolmas Masonin ja kumppaneiden (2005) komponenteista mittaa lajien ominai-
suusarvojen poikkeavuutta toisistaan (functional divergence). Se siis liittyy siihen,

kuinka erilaisia yhteison lajien ekolokerot ovat keskendan (Mason ym. 2005).

Yksittaisten ominaisuuksien tavoin myos toiminnallinen monimuotoisuus voi vaihdella
eri ymparistoissa. Sammalilla toiminnallista monimuotoisuutta on tutkittu etenkin suh-
teessa kasvupaikan korkeuteen. Esimerkiksi Norjassa tehdyssa tutkimuksessa sammal-
lajiston keskindinen toiminnallinen erilaisuus kasvoi korkeuden mukana (Asplund ym.
2022). Korkeammalla sijainneet sammalyhteisot olivat siis toiminnallisilta ominaisuuk-
siltaan monimuotoisempia kuin matalammalla sijainneilla kasvupaikoilla. Azoreilla teh-
dyssa tutkimuksessa functional evenness -komponenttia mittaavan indeksin arvot puo-
lestaan laskivat korkeuden kasvaessa, samoin lehtisammalten functional divergence -
indeksin arvot (Henriques ym. 2017). Korkeammalla kasvavien yksittaisten sammalyh-
teisdjen lajisto oli siis yhteisdjen sisalla ominaisuuksiltaan samankaltaisempaa ja ja-
kautunut tayttdmaan toiminnallisen ekolokerotilan epatasaisemmin verrattuna mata-

lammalla kasvaviin yhteisoihin.

1.4 Tutkimusymparistona lumenviipymat

Sammalten ominaisuuksien ja toiminnallisen monimuotoisuuden kannalta lumenviipy-
mat ovat Suomessa kiinnostava tutkimuskohde, silld niissd sammalten osuus voi pai-
koitellen olla suuri (Padkko ym. 2018; Kuusisto ym. 2025). Lumenviipymilla tarkoitetaan

paikkoja, jotka vapautuvat lumesta huomattavasti muuta ymparistod myéohemmin



15

(Paakko ym. 2018). Niissa lumi sulaa aikaisintaan kesakuun loppupuolella ja viimeis-
taan elokuun aikana (Paakko ym. 2018). Lumenviipymien paikoittaisen sammalvaltai-
suuden vuoksi sammalten ekologinen merkitys voi olla niissd huomattava. Sammalten
vaikutus voi heijastua esimerkiksi ekosysteemin toimintoihin. Pohjoisilla ja vuoristoisilla
alueilla sammalten tiedetdan vaikuttavan muun muassa ekosysteemien hiilen ja veden
kiertoon seka lampotiloihin (Douma ym. 2007; Blok ym. 2011; Street ym. 2013; Jaros-
zynska ym. 2023; Nakatsubo ym. 2023).

Suomessa lumenviipymia tavataan Lapin tunturialueilla (Paakko ym. 2018), mutta vas-
taavanlaisia kasvuymparistoja (engl. snowbeds) esiintyy myos vuoristoisilla alueilla. Lu-
menviipymia syntyy tavallisesti paikkoihin, joihin lunta kertyy talven aikana (Paakko ym.
2018). Suomalaisessa kasviyhteisojen luokittelussa lumenviipymat muodostavat oman
luontotyyppiryhmansa, joka voidaan edelleen jakaa useampaan alatyyppiin (Paakko ym.
2018). Suomen tunturialueilla lumenviipymia esiintyy puurajan ylapuolella kaikilla palja-
kan, eli tunturien lakien puuttomien alueiden, vydhykkeilla (Padkko ym. 2018). Lumen-
viipymat ovat yleisimpia keski- ja ylapaljakalla, mutta joitakin tyyppeja esiintyy paikalli-
sesti myos hemioroarktisella vyohykkeella (Paakko ym. 2018). Se sijaitsee tunturipalja-
kan alapuolella mutta boreaalisen metsavyohykkeen ylapuolella. Suomessa lumenvii-
pymat ovat laajimmillaan ja monimuotoisimmillaan Kasivarren suurtunturialueella
(Paakko ym. 2018). Muualla niita esiintyy Utsjoen, Lemmenjoen ja Pallas-Yllastunturin
alueella, Inarin pohjoisosissa sekd Urho Kekkosen kansallispuistoissa (Paakko ym.

2018).

Lumenviipymat ovat tyypillisesti ymparistodan kosteampia kasvupaikkoja. Osa lumen-
viipymatyypeista sailyy kosteina koko kasvukauden ajan, osa puolestaan kuivuu kasvu-
kauden edetessa (Paakko ym. 2018). Vuoristoalueiden lumenviipymissa etenkin aikai-
semmin sulavilla paikoilla kasvillisuuden kokeman kuivuusstressin ajatellaan mahdolli-
sesti lisaantyvan kasvukauden edetessa ja sulamisvesien ehtyessa (Bjork & Molau
2007). Kosteuden lisaksi lumenviipymille on tyypillistd ymparoivia alueita lyhyempi kas-

vukausi, silla lumi sailyy maassa kauemmin (Paakko ym. 2018).
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Lumenviipymien lajisto poikkeaa ymparoivien kasvupaikkojen lajistosta, ja kasvillisuus
voi olla paikoitellen hyvin sammalvaltaista (Paakko ym. 2018; Kuusisto ym. 2025). Lu-
mensulamisajankohta ja maaperan keskimaarainen maksimildampotila maarittavat kas-
villisuuden pienipiirteista jakautumista ja peittavyytta lumenviipymaisilla kasvupaikoilla
(Heegaard 2002; Schob ym. 2009; Domeénech ym. 2016). Lumensulamisajankohdan vai-
kutus kasvillisuuteen voi myds olla riippuvainen paikan korkeudesta (Heegaard 2002;
Heegaard & Vandvik 2004). Lumenviipymiin erikoistuneet putkilokasvi- ja sammallajit
voisivat usein kasvaa myds aikaisemmin lumesta vapautuvilla paikoilla (Heegaard
2002). Kilpailu paljakan muiden lajien kanssa voi kuitenkin estaa niita esiintymasta ai-
kaisemmin sulavissa paikoissa (Heegaard 2002; Heegaard & Vandvik 2004). Sammalten
kannalta etenkin kilpailu putkilokasvien kanssa on oletettavasti keskeinen paljakan la-
jistoa maarittava tekija, silld sammalia pidetaan putkilokasveja heikompina kilpailijoina

(Hanusch 2025; Lin ym. 2025; Mugnai ym. 2026).

Suomessa lumenviipymat on maaritetty adrimmaisen uhanalaiseksi luontotyyppiryh-
maksi, ja yksittaiset lumenviipymatyypit on arvioitu joko ddrimmaisen uhanalaisiksi tai
uhanalaisiksi (Paakko ym. 2018). Ilmastonmuutos on tarkein syy uhanalaistumisen
taustalla seka suurin uhkatekija lumenviipymien sailymiselle (Paakko ym. 2018). Jos
Kansainvalisen ilmastopaneelin (IPCC) ilmastoskenaario RCP4.5 toteutuu, lumenviipy-
mien esiintymisalueen ennustetaan pienenevan 76 prosenttia ja levinneisyysalueen
jopa 84-95 prosenttia (Paakko ym. 2018). Tulevaisuudessa etenkin kevaisin vesisatei-
den runsastuminen lumisateisiin nahden saattaa nopeuttaa lumen sulamista (Kivinen
ym. 2012), mika puolestaan voi olla uhka lumenviipymien ja niille tunnusomaisen kasvil-
lisuuden sailymiselle. Ilmastonmuutoksen muodostamasta uhasta huolimatta ilmas-
tonmuutostutkimus lumenviipymiin liittyen on maailmanlaajuisesti vahaista (Verrall &

Pickering 2020).
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1.5 Tutkimuskysymykset, hypoteesit ja tyon tavoite

Pro gradu -tydssani tarkastelen, kuinka Suomen Lapin tunturipaljakan sammalyhteiso-
jen ominaisuudet ja toiminnallinen monimuotoisuus vaihtelevat lumenviipymasta tun-
turikankaalle sijoittuvalla lumenviipymagradientilla, ja onko mahdollinen vaihtelu yhtey-
dessa kasvupaikan lumenviipymaisyyteen, korkeuteen merenpinnasta, lumensulamis-

ajankohtaan tai putkilokasvien peittavyyteen. Tutkimuskysymykseni ovat:

1. Esiintyykd tunturien sammalyhteisojen lajistossa ja lajiston ominaisuuksissa

eroja lumenviipymagradientilla?

2. Mitkd ymparistotekijat selittdvat mahdollisia eroja sammalyhteisdjen ominai-

suuksissa lumenviipymagradientilla?

3. Eroaako sammalyhteisdjen toiminnallinen monimuotoisuus paljakan sammalyh-

teisojen valilla, ja mitka ymparistotekijat ovat yhteydessa mahdollisiin eroihin?

Oletan, etta tunturipaljakan sammalyhteisodjen lajisto ja tdten ominaisuudet vaihtelevat
lumenviipymagradientilla lumenviipymien ja tunturikankaiden poikkeavien ymparisto-
olojen vuoksi. Lumenviipymissa kasvukausi on tyypillisesti ymparoivia tunturikankaita
lyhyempi, ja ne ovat verrattain kosteita (Paakkod ym. 2018). Lajien ominaisuudet ovat tar-
keitd sopeutumisessa kasvuymparistéon (esim. Bates 1998) ja siksi niiden voi olettaa
vaihtelevan lumenviipymagradientilla. Vaikutus saattaa nakya esimerkiksi vesitalouteen
liittyvissd ominaisuuksissa, kuten elinmuodoissa tai lehtien rakenteellisissa ominai-
suuksissa. Esimerkiksi tiiviimmat tyynymaiset ja mattomaiset muodot vaikuttavat ole-
van yleisia kuivemmissa ja loyhemmat vyyhtimaiset muodot kosteammissa ymparis-

toissa (Ah-Peng ym. 2014; Sirka ym. 2019).

Oletan myos, etta lumenviipymaisyyden ohella etenkin lumenviipyman lumensulamis-
ajankohdalla voi olla vaikutusta sammalyhteis6jen ominaisuuksiin. Lumensulamisajan-
kohta vaikuttaa keskeisesti kasvukauden pituuteen ja siten paikan kasvuoloihin, mika
oletettavasti heijastuu lajiston ominaisuuksiin. Lisdksi aikaisempien tutkimusten (mm.
Asplund ym. 2022) perusteella oletan, ettd kasvupaikan korkeudella on vaikutusta omi-

naisuusarvoihin. Myds putkilokasvien on havaittu vaikuttavan paikalliseen sammallajis-
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toon (Hanusch 2025; Lin ym. 2025; Mugnai ym. 2026), ja siksi oletan, ettd myo6s putkilo-
kasvien peittavyydella saattaa olla vaikutusta sammalten ominaisuuksiin. Vaikutus
saattaa nakya etenkin kilpailuun liittyvissad ominaisuuksissa, silld sammalia pidetdan

putkilokasveja heikompina kilpailijoina (Hanusch 2025; Lin ym. 2025; Mugnai ym. 2026).

Myds toiminnallisessa monimuotoisuudessa oletettavasti esiintyy eroja lumenviipy-
magradientilla. Lumenviipymat ovat kasvuoloiltaan darevia, joten mahdollisesti ominai-
suuksiltaan vain tietynlaiset lajit selviytyvat niissa. Aikaisempien tutkimusten perus-
teella toiminnallisessa monimuotoisuudessa voi olla eroja myos eri korkeuksilla sijait-
sevilla tutkimuspaikoilla (Henriques ym. 2017; Asplund ym. 2022). Mahdollisen eron

suunnasta kuitenkin on ristiriitaisia tuloksia, joten sen ennustaminen on haastavaa.

Pro Gradu -tyoni tavoitteena on tuottaa lisaa tietoa tunturialueiden sammalyhteisojen
ekologiasta ja ominaisuuksista seka selvittaa miten paikan lumenviipymaisyys, lumen-
sulamisajankohta ja korkeus merenpinnasta vaikuttavat paljakan sammalyhteisdjen
ominaisuuksiin. Lajien ominaisuuksilla on merkitysta sen kannalta, kuinka ne sopeutu-
vat ymparistdonsa seka reagoivat mahdollisiin muutoksiin ympéaristdssaan (esim. Bates
1998; Roos ym. 2019). Lisdksi yhteisdissa esiintyvien lajien ominaisuuksilla voi olla vai-
kutusta myos ekosysteemien toiminnan kannalta esimerkiksi veden (Gall ym. 2026), ra-
vinteiden seka hiilen kiertoon liittyen joko suoraan (Eldridge ym. 2023) tai mahdollisesti
epasuorasti (Piatkowski ym. 2021). Ominaisuuksia tarkastelemalla voidaan saada viit-
teita siita, miten lajit mahdollisesti vastaavat esimerkiksi ilmastonmuutoksen vaikutuk-

siin elinymparistossaan.
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2 Aineisto ja menetelmat
2.1 Aineisto
2.1.1 Kasvillisuusaineisto

Pro gradu -tyossa kayttamani kasvillisuusaineisto kerattiin Lumenviipymien kasvilli-
suusyhteiséjen ja lajiston seurannat uhanalaisuusarvioinnin tukena -hankkeen yhtey-
dessa vuosina 2021-2022 (Puutteellisesti tunnettujen luontotyyppien ja lajien tutkimus-
ohjelma; Huttunen ym. 2023). Sain aineiston kayttooni suhteellisen kokonaisena, mutta
taydensin siihen joitakin tietoja. Aineisto kerattiin Pallas-Ounastunturien, Urho Kekko-
sen kansallispuiston ja Utsjoen alueelta sekd Enontekion suurtunturialueelta (kuva 2).
Aineistoa kerattiin satelliittikuvien perusteella myéhaan lumesta vapautuvilta paikoilta,

joissa havaittiin maastossa lumenviipymien kasvillisuustyyppeja.
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Kuva 2. Kartta aineiston tutkimuslinjoista (n=42). Tutkimuslinjat on merkitty oransseilla ympyroéilla. Kuvan
luettavuuden parantamiseksi kaikkien tutkimuslinjojen nimet eivat ole nakyvissa, mutta linjan merkkina
olevat ympyrat ovat. Avointen kartta-aineistojen ldhteet: Taustakartta © Natural Earth, Admin 0 - Count-
ries 2009 (versio 5.1.1). Suomen valtion rajat © Maanmittauslaitos 2024, Hallinnolliset aluejaot 1:10 000.
Vesistoaineistot © SYKE 2024, Ranta10 — Jarvet ja Ranta10 — Meret ja merisaaret.
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Kasvillisuusaineistoon kuului 42 tutkimuslinjaa, joiden varrelle sijoitettiin tasaisin valein
kahdeksan 0,8 x 0,8 metrin kokoista kasvillisuusruutua. Tutkimuslinjat aseteltiin maas-
tossa siten, etta linjan toinen paa oli tunturikankaan tai -niityn puolella ja toinen paa var-
sinaisen lumenviipyman keskiosassa. Aineiston tutkimuslinjat olivat siis vaihettumalin-
joja, joiden kasvillisuus muuttui linjan varrella tunturikankaasta tai -niitysta lumenviipy-
makasvillisuudeksi. Suurikokoisimmilla lumenviipymilla tutkimuslinja kulki lumenviipy-
man keskiosasta vain sen laidalle saakka. Osa linjoista puolestaan ulottui lumenviipy-

masta niukkalumiselle tunturikankaalle tai -niitylle saakka.

Tutkimuslinjojen pituus vaihteli 15 ja 50 metrin valilla, ja kahden vierekkaisen ruudun va-
linen etaisyys oli vahintaan 1,2 metria. Lyhimpia tutkimuslinjoja oli aineistossa vahan,
joten suurimmalta osin ruutujen valinen etaisyys oli suurempi. Tunturikasvillisuudelle
on tyypillista pienipiirteisyys, ja paikallisella topografialla on havaittu olevan vaikutusta
eri putkilokasvi- ja sammalryhmien lajirikkauteen (mm. Bruun ym. 2006). Aineistossani
ruutujen kasvillisuus voi siis oletettavasti erota myds kahden suhteellisen ldhekkain ole-
van ruudun valilla. Myos Bruun ja kumppanit (2006) kayttivat vastaavanlaisia kahdek-
sasta ruudusta koostuvia tutkimuslinjoja. Heidan linjansa olivat aina 15 metria pitkia,

mika vastasi kayttdmani aineiston lyhimpia tutkimuslinjoja.

Maastotoiden aikana aineiston keraajat maarittivat kultakin kasvillisuusruudulta sam-
mal-, putkilokasvi- ja jakalalajiston seka kunkin lajin suhteellisen peittdvyyden ruudun
pinta-alasta. Sammalista ja jakalista kerattiin maastotoiden aikana naytteet, jotka maa-
ritettiin myohemmin mikroskoopin avulla. Suurin osa aineiston lajihavainnoista maari-
tettiin lajitasolle saakka, mutta joidenkin haastavien lajien kohdalla jaatiin sukutasolle.
Kaytin tydssani ruutukohtaisia laji- tai sukutason havaintoja sammalista. Kayttamaani
sammalaineistoon kuului yhteensa 180 taksonia, joista 155 oli tarkkoja lajimaarityksia.
Aineiston tarkat lajimaaritykset kuuluivat 89 sukuun. Ruutujen lajimaara vaihteli kol-
mesta 25:een, ja lajimaaran ruutukohtainen keskiarvo oli 10,56 * 3,96 lajia (keskiarvo =
keskihajonta). Lisaksi kayttamaani kasvillisuusaineistoon kuului tieto putkilokasvien

suhteellisesta osuudesta kasvillisuuden kokonaispeittavyydesta.
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Kahdelta tutkimuslinjalta puuttui sammalnaytteita yksittaisilta ruuduilta, joten epavar-
moja maastomaarityksia oli mahdotonta tarkistaa jalkikateen. Kyseisten ruutujen ai-
neistoa ei voitu pitaa taysin luotettavana, joten poistin tutkimuslinjoilta Gistu8 ja Nuvv1
kummaltakin yhden ruudun. Lopulliseen aineistooni kuului siis yhteensa 334 tutkimus-
ruutua, joista 64 oli Pallas-Ounastuntureilta, 48 Saariselalta ja 62 Utsjoelta ja 160 Enon-

tekion suurtunturialueelta.

Kasvillisuustietojen lisaksi aineiston kerdajat maarittivat jokaiselta tutkimuslinjalta
maastotoiden aikana kyseista paikkaa kuvaavia ymparistomuuttujia. Ymparistotietojen
kerddminen on esitetty tarkemmin Huttunen ym. (2023) raportissa. Kaytdssani olevaan
aineistoon kuului tieto paikan luontotyypista, korkeudesta metreind merenpinnan yla-
puolella, lumenviipyman keskimaaraisesta lumensulamisajankohdasta seka tunturi-
vyohykkeesta, jolla kyseinen tutkimuslinja sijaitsi. Lisaksi kullekin tutkimuslinjalle maa-
ritettiin kompassin avulla rinteen suunta asteina. Aineistoon kuului myds ruudun paik-
kaa tutkimuslinjalla kuvaava topoluokka-niminen muuttuja. Se sai jarjestyksesséa arvot
1-8 siten, etta linjan tunturikankaan tai -niityn paadyn ensimmainen ruutu sai arvon 1 ja
linjan toisessa paassa lumenviipyman keskiosaan sijoitettu ruutu sai arvon 8. Kaytin lo-
pullisissa analyyseissa ymparistomuuttujista topoluokkaa, paikan korkeutta, keskimaa-

raista lumensulamisajankohtaa ja tutkimusruutujen luontotyyppia.

Kunkin tutkimuslinjan korkeus metreind merenpinnasta oli maaritetty kayttooni saa-
maani aineistoon Maanmittauslaitoksen tuottaman rasterimuotoisen kahden metrin
korkeusmallin (korkeusmalli 2 m) avulla. Lopulliseen aineistoon korkeustiedot méaaritet-
tiin metrin tarkkuudella tutkimuslinjan lumenviipymaisen paan koordinaattien mukaan.
Tarkistin myds itse joitakin korkeustietoja. Korkeus oli tutkimuslinjakohtainen, silla tut-
kimuslinjan sisaiset korkeuserot olivat useimmiten pienia. Tutkimuslinjojen korkeus
metreind merenpinnasta vaihteli 274-1140 metrin valilla (keskiarvo 655,3 m ja keskiha-
jonta 223,05 m). Keskimaarin korkeimmalla sijainneet tutkimuslinjat olivat Enontekion

suurtunturialueella ja matalimmalla sijainneet linjat Utsjoella (liite 1).

Lumensulamisajankohta oli maaritetty kayttéoni saamaani aineistoon Suomen Ympa-
ristokeskuksen (SYKE) tuottaman keskimaaraista lumensulamisajankohtaa kuvaavan

paikkatietoaineiston perusteella. SYKE:n paikkatietoaineisto on tuotettu vuosien 2018-
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2021 Google Earth Engine Sentinel 2 -satelliittikuva-arkiston pohjalta. Alkuperaisessa
aineistossa lumenviipymat oli jaettu lumensulamisajankohdan perusteella kahdeksaan
luokkaan, jotka oli muutettu numeerisiksi (Huttunen ym. 2023). Kayttamani aineiston
tutkimuslinjat kuuluivat sulaluokkiin 1-5, ja yleisin sulaluokka oli luokka 3 (taulukko 1).
Aineiston yksittaisten lumenviipymien sulaluokat oli maaritetty silmamaaraisesti tutki-
muslinjan kohdalla yleisimman luokan mukaan. Linjan sulaluokka siis kerro kyseisen
paikan absoluuttista sulamisajankohtaa, ja aikaisin sulavien paikkojen l&histolla saattoi
olla myo6s myohaan sulavia paikkoja (Huttunen ym. 2023). Kayttdmassani aineistossa
sulaluokka oli tutkimuslinjakohtainen, silld SYKE:n aineiston spatiaalinen resoluutio on
20 metria, eika yksittaisten ruutujen sulaluokkia ollut mahdollista maarittaa luotetta-

vasti.

Taulukko 1. Aineiston sulaluokat, niitd vastaavat lumensulamisajankohdat, eri sulaluokkiin kuuluvien tut-
kimuslinjojen lukumaarat seka sulaluokkiin kuuluvien tutkimusruutujen jakautuminen alueittain. Sula-
luokkien maarittely perustuu Suomen Ymparistokeskuksen paikkatietoaineistoon. Lyhenne ”Pallas” tar-
koittaa Pallas-Ounastunturien aluetta, ”UKK” Urho Kekkosen kansallispuistoa ja ”Enontekié” Enontekion
suurtunturialuetta, toisin sanoen Kasivarren Lappia.

Sula- Sulamis- Tutkimus- Utsjoki Pallas UKK Enontekid
luokka ajankohta linjoja (ruutuja) (ruutuja) (ruutuja) (ruutuja)

1 1.6.-15.6. 3 14 0 0 0

2 8.6.-22.6. 10 24 16 8 32

3 15.6.-29.6. 16 24 24 24 56

4 22.6.-6.7. 7 0 24 8 24

5 29.6.-13.7. 6 0 0 0 48

Aineiston keraajat maarittivat tutkimuspaikkojen luontotyypit maastossa Suomen Luon-
totyyppien Punaisen kirjan toisen osan (Pdakkd ym. 2018) mukaan tutkimuslinjan lu-
menviipymaisen paan kasvillisuuden perusteella. Aineiston luontotyypit vastasivat paa-
osin Suomen luontotyyppien uhanalaisuusarvioinneissa kaytettavaa luontotyyppijakoa.
Mukana oli kuitenkin myds kolme lumenviipymatyyppia (kiviset lumenviipymat, varpui-
set lumenviipymat ja tunturivihvild-maksasammallumenviipymat), jotka eivat vastan-
neet Suomen Luontotyyppien punaisen kirjan toisen osan (Paakko ym. 2018) kuvauksia.
Alkuperaisessa aineistossa ne oli siksi erotettu omiksi lumenviipymatyypeikseen (Hut-
tunen ym. 2023). Omassa aineistossani yhdistin joitakin luontotyyppeja toisiinsa niiden

vahaisen maaran takia helpottaakseni analyyseja. Yhdistin varpuiset lumenviipymat (1
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tutkimuslinja) ja tunturivihvild-maksasammallumenviipymat (3 tutkimuslinjaa) mata-
lasaraisiin ja -heinaisiin lumenviipymiin. Lisaksi yhdistin kiviset lumenviipymat (3 tutki-
muslinjaa) ja jaaleinikkilumenviipymat (3 tutkimuslinjaa) karuihin sammallumenviipy-
miin. Yhdistin myos ravinteiset pienruoholumenviipymat (5 tutkimuslinjaa) ja ravinteiset
kangasmaiset lumenviipymat (1 tutkimuslinja) yhdeksi luokaksi, jota kutsuin nimella ra-

vinteiset lumenviipymat. Aineistoni luontotyypit on esitetty taulukossa 2.

Taulukko 2. Tutkimuslinjojen luontotyypit ja niihin kuuluvien tutkimuslinjojen ja -ruutujen lukumaara.

Luontotyyppi Tutkimuslinjoja Tutkimusruutuja
Karut sammallumenviipymat 17 134
Matalasaraiset ja -heinaiset lumenviipymat 1 88

Ravinteiset lumenviipymat 6 48
Vaivaispajulumenviipymat 8 64

2.1.2 Ominaisuusaineisto

Kasvillisuusaineiston lisdksi kaytin tydssani aineistoa sammallajien ominaisuuksista.
Kayttdmani aineisto on suurimmaksi osaksi peraisin BET-tietokannasta (Bryophytes of
Europe Traits), johon on koottu Euroopan sammallajien ominaisuusarvoja (van Zuijlen

ym. 2023). Lisaksi tdydensin ohjaajieni avustuksella tietokantaa kirjallisuuden pohjalta.

Valitsin tydhdni pohjoisen sammallajiston ekologian kannalta olennaiselta vaikuttavia
ominaisuuksia kirjallisuuden seka ohjaajieni asiantuntemuksen perusteella. Pyrin valit-
semaan ominaisuuksia, joilla todennéakoisesti on jokin yhteys vallitseviin ymparistdoloi-
hin. Aineistooni kuului 1) yleisia morfologisia ominaisuuksia (verson tai gametofyytin
koko ja toiminnallinen ryhma), 2) vesitalouteen yhdistettyja lehden rakenteellisia omi-
naisuuksia (papillit, karvakarjet, lamellit ja jakoisuus/liuskaisuus), 3) elinkiertoon liitty-
vid ominaisuuksia (sukupolven pituus, elinkiertostrategia ja r/K-strategia), 4) lisdantymi-
seen liittyvia ominaisuuksia (lisdantymisstrategia, sporofyyttien yleisyys ja ition koko,
kasvullisen lisdantymisen rakenteet), 5) indikaattoriarvoja (Ellenberg-indikaattoriarvot
valolle, lampdtilalle, kosteudelle, maaperan pH-arvolle ja ravinteisuudelle) ja 6) tieto la-
jin mahdollisesti tuottamista sekundaaripigmenteista. Ominaisuudet seka niiden luo-

kat, mittayksikot ja aineiston lAhde on esitetty taulukossa 3.
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Lopulliseen aineistooni kuului 19 ominaisuutta. Myos aikaisemmissa kasveilla teh-
dyissa tutkimuksissa on kaytetty noin 15-20 ominaisuutta (kts. esim. Kutnar ym. 20283;
Mastrogianni ym. 2021), ja jopa yli 20 ominaisuutta on tarkasteltu (Aguiar ym. 2013).
BET-tietokannan ominaisuusaineistossa ei ole kaikkia ominaisuustietoja jokaiselle tie-
tokannassa esiintyvalle lajille. 17,3 % ominaisuustiedoista puuttuu, eivatka puuttuvat
arvot ole jakautuneet tasaisesti ominaisuuksien valille (van Zuijlen ym. 2023). Samma-
laineiston yleisimmille lajeille ominaisuusarvoja loytyi kuitenkin suhteellisen kattavasti.
Valitsin aineistooni vain ominaisuuksia, joissa puutteita oli analyysien kannalta siedet-

tava maara. Lopullisessa aineistossani 6 prosenttia lajien ominaisuustiedoista jai puut-

tumaan. Puuttuvien ominaisuustietojen osuudet on esitetty tarkemmin liitteessa 2.

Taulukko 3. Tyohoni valitut ominaisuudet seka niiden mitta-asteikko, mahdolliset luokat ja aineiston
ldhde. Aineiston ldhteista on kdytetty seuraavia lyhenteita: 1 = BET-tietokanta, van Zuijlen ym. 2023; 2 =
Lettym. 2022; 3 = Damsholt 2002; Hallingbadck ym. 2006; Hallingback ym. 2008; Hedenas ym. 2014; L6n-

nellym. 2019.

Ominaisuus

Kategoria

Lisatieto

Lahde

Koko

Toiminnallinen
ryhma

Papillit
Karvakarjet
Lamellit
Jakoisuus/
liuskaisuus
Sukupolven

pituus

Elinkierto-
strategia

r- vai K-
strategia

Morfologinen,
verso

Morfologinen,
kolonia

Morfologinen,
lehti

Morfologinen,
lehti

Morfologinen,
lehti

Morfologinen,
lehti

Elinkierto

Elinkierto

Elinkierto

Verson tai gametofyytin keskimaarainen koko
millimetreina (mm).

Kuusi luokkaa: LW (maksasammalet), Sp (rah-
kasammalet), Po (Polytrichaceae-heimo), CU
(tyynymaiset), TR (mattomaiset) ja BR (haaroit-
tuneet).

Onko lehden soluissa papilleja. 0=¢eija 1=
kylla.

Onko lehden lavan paassa karvakarki. 0 = ei ja 1
= kylla. Lehtisammalten ominaisuus.

Onko lehdissa lamelleja. 0 = eija 1 = kylla.

Onko lajin lehti jakoinen tai liuskainen. 0 = eija 1
= kylla. Maksasammalten ominaisuus.

Kolmiluokkainen muuttuja, jonka luokat ovat 1
(3,3 vuotta), 2 (6,7 vuotta) ja 3 (16,7 vuotta).

Lajin elinkiertostrategia: f (hyvin lyhytikdinen), a
(yksivuotinen), c (kolonisoijalaji), | (pitkaikainen
satelliittilaji), s (lyhytikdinen satelliittilaji), p (mo-
nivuotinen).

Maaritetty elinkiertostrategian perusteella: r
(elinkiertostrat. = a/c/f/s), K (elinkiertostrat. =
l/p). Analyyseissd muutettu numeeriseksi niin,
ettaO=rja1=K.

1

2, mutta luok-
kia yhdistetty
toisiinsa.

1, jossa Berga-
miniym. (2019)
mukaan.

1, jossa maari-
tetty Duringin
(1979) mu-
kaan.

1, jossajoh-
dettu julkai-
susta Dierssen
2001.
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Ominaisuus Kategoria Lisatieto Lahde
Lisaantymis- Lisdantymi- Tuottaako lajin yksittainen gametofyytti vain koi- 1
strategia nen, suvulli- ras- tai naarassukusoluja (kaksikotinen, D), mo-

nen lempia (yksikotinen, M) vai voiko strategia vaih-

della (M/D).

Sporofyyttien Lisaantymi- Nelja luokkaa: O (sporofyytteja ei tavattu Euroo- 1
yleisyys nen, suvulli- passa), 1 (harvinaisia), 2 (toisinaan) ja 3 (yleisia).
nen
Ition koko Lisdantymi- Ition keskimaarainen halkaisija mikrometreina 1
nen, suvulli- (Mm).
nen
Kasvullinen Lisdantymi- Tuottaako laji kasvullisen lisaantymisen raken- 1
lisdantyminen nen, suvuton teita, kuten itusilmuja. 0 = ei ja 1 = kylla.
Ellenberg- Indikaattori Ellenberg-indikaattoriarvo valolle (L), ldAmpdti- 1
indikaattoriarvot lalle (T), kosteudelle (F), maaperan pH-arvolle

(R) ja ravinteisuudelle (N).

valo (L) Asteikko 1-9, hyvin varjoisasta tayteen valoon.

lampotila (T) Asteikko 1-9, kylmasta aarimmaiseen kuumuu-
teen.

kosteus (F) Asteikko 1-9, darimmaisesta kuivuudesta kos-

teiden kasvupaikkojen indikaattorilajeihin.

maaperan pH (R) Asteikko 1-9, happamasta eméaksiseen.
ravinteisuus (N) Asteikko 1-9, ravinnekdyhista runsasravintei-

siin.
Pigmentti Tuottaako laji punaista tai mustaa sekundaari- 3

pigmenttia. 0 =eija 1 = kylla.

1) Morfologiset ominaisuudet. Valitsin morfologisista ominaisuuksista tydhdni verson
tai gametofyytin pituuden ja lajin elinmuodon (engl. life-form tai life form), silla niilla voi
olla yhteytta esimerkiksi kasvupaikan kosteuteen ja valon maaraan. Koko on sammalilla
yleisesti kaytetty ominaisuus eri aihepiireihin liittyvissa ominaisuustutkimuksissa (esim.
Lébel ym. 2018; Sirka ym. 2019; van Zuijlen ym. 2024). Samoin elinmuotoa (toiminnalli-
nen ryhma) on kaytetty useissa aikaisemmissa tutkimuksissa (kts. esim. Ah-Peng ym.

2014; Lébelym. 2018; Spitale ym. 2020), mutta kaytetty luokitus vaihtelee.

Poikkesin tyossani BET-tietokannasta loytyvasta elinmuotoluokittelusta, silld sen mu-
kaan maksasammalia ei eroteta lehtisammalista. Oman aineistoni kannalta oli luonte-
vampaa kayttaa Lett ym. (2022) esittdmaa jakoa, jossa maksa- ja lehtisammalet luoki-
tellaan eri ryhmiin, silla ne eroavat toisistaan monilta toiminnallisilta ominaisuuksiltaan.

Aineistoni runsaimpien lajien joukossa esiintyi mydés maksasammalia, joten maksa- ja
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lehtisammalten erottaminen toisistaan varmisti, ettei joidenkin ruutujen selkea maksa-
sammalvaltaisuus jaanyt huomaamatta analyyseissa. Kayttamani luokittelun etuna on
myO0s se, ettd elinmuodon ohella se kertoo myds sammalkasvuston vedenpidatysky-
vysta (Lett ym. 2022). Lett ja kumppanit (2022) kayttavat kyseisesta luokittelustaan ni-
mea toiminnallinen ryhma (engl. functional group), ja vastaisuudessa noudatan omassa

tydsséni samaa terminologiaa.

Yhdistin analyyseja varten Lett ym. (2022) luokkia toisiinsa, silld aineistossani useam-
massa luokassa oli vain muutamia havaintoja. Pyrin mukailemaan yhdistelmisséa Lett
ym. (2022) vaiheittaista luokittelua niin, etten yhdistanyt toisiinsa selvasti erillisia luok-
kia. Yhdistin maksasammalten luokat LL (lehdelliset maksasammalet) ja Th (sekovarrel-
liset) toisiinsa, silla luokkaan Th kuului aineistossani hyvin vahan havaintoja. Samoin yh-
distin alkuperaisen luokittelun suuret (LC) ja pienet (SC) tyynymaiset muodot samaan
ryhmaan. Yhdistin toisiinsa myos haarautumattomat korkeat (TU) ja matalat (SU) matto-
maiset muodot. Viimeisen yhdistelmaluokan muodostivat haarautuneet muodot, joihin
kuuluivat haarautuneet mattomaiset muodot (BT), maata pitkin kasvavat mattomaiset
muodot (Ma), palmumaiset pystykasvuiset muodot (De) ja vyyhtimaiset muodot (We).
Jatin rahkasammalet (Sphagnum-suku, Sp) ja Polytrichaceae-heimon (Po) omiksi luo-
kikseen alkuperaisen luokittelun mukaisesti, silld kumpikaan niista ei yhdistynyt luonte-

vasti muihin luokkiin.

2) Lehden rakenteelliset ominaisuudet. Kasvumuodon lisaksi kaytin tydssani myos
neljaa vesitalouteen liitettya lehden rakennetta: papilleja, lehden karvakarkia, lamelleja
ja lehden jakoisuutta tai liuskaisuutta. Mukailin ndiden osalta Ah-Peng ym. (2014) omi-
naisuusvalintoja. Kosteusolot todennéakoisesti vaihtelevat lumenviipymien ja tunturi-
kankaiden valilla, mika voi heijastua vesitalouteen liittyviin lehden rakenteellisiin omi-

naisuuksiin.

3) Elinkierto-ominaisuudet. Valitsin aineistooni lajin elinkiertoon liittyvistd ominai-
suuksista sukupolven pituuden, r- tai K-strategian ja elinkiertostrategian. Elinkiertostra-
tegioiden ja sukupolven pituuden (During 1979) tavoin myds lajin status r- tai K-strate-
gina voi olla yhteydessa ympariston vaihteluun. R-strategit menestyvat usein run-

sashairidisemmissa ymparistoissa, silla niiden nopea ja tehokas lisadntyminen ja lyhyt
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elinkierto voivat mahdollistaa vapaiden kasvupaikkojen tehokkaan valtaamisen (Gadgil
& Solbrig 1972). Hitaampi ja omaan selviytymiseen panostava K-strategia puolestaan
voi olla eduksi etenkin suhteellisen vakaissa ymparistdissa, joissa kilpailu on voima-
kasta (Gadgil & Solbrig 1972). Kaytin tydssani elinkiertostrategioista Duringin (1979)
kuusiluokkaista jakoa, jonka perustana on vastakkainasettelu pitkaikaisyyden ja lisaan-
tymispanoksen valilla seka lisadntymisyksikdiden maaran ja koon valilla (During 1979).
Etenkin elinkiertostrategia on sammalilla yleisesti tarkasteltu ominaisuus (Austrheim
ym. 2005; Lobel ym. 2018; Kutnar ym. 2023; MiSikova & MiSik 2024), mutta kaytetyt luo-
kitukset vaihtelevat. Myos r- ja K-strategioita on kaytetty sammalilla aikaisemmissa tut-

kimuksissa (esim. Herzschuh ym. 2025).

4) Lisdantymiseen liittyvat ominaisuudet. Valitsin aineistooni suvullisen lisdantymi-
sen yleisyytta kuvaavan sporofyyttien, eli sammalilla iti6ita tuottavan elinkierron vai-
heen, yleisyyden ja tiedon siita, tuottaako laji jotakin kasvullisen lisdantymisen raken-
teita, kuten itujyvasia (engl. gemmae). Lisaksi valitsin aineistooni tiedon lajin yksi- tai
kaksikotisuudesta (tuottaako molempia vai vain toisia sukusoluja) ja itididen keskimaa-
raisesta koosta. Lisaantymiseen liittyvat ominaisuudet, kuten suvullisen ja suvuttoman
lisdantymisen yleisyys, voivat olla yhteydessa ympariston vakauteen ja ymparistoolojen
suotuisuuteen. Suvullisen lisddntymisen on havaittu myds olevan yleisempaa yksikoti-
silla lajeilla kaksikotisiin verrattuna (esim. Austrheim ym. 2005; Maciel-Silva ym. 2012).
[tion koon puolestaan on ehdotettu olevan keskeinen ominaisuus, jos suvullinen lisaan-

tyminen on paikallisesti merkittava lisddntymisstrategia (Austrheim ym. 2005).

5) Indikaattoriarvot. Edella mainittujen ominaisuuksien ohella hyodynsin tydssani
my0s lajien Ellenberg-indikaattoriarvoja (Ellenberg ym. 1991), jotka kuvaavat lajin affini-
teettia jollekin tietylle ymparistotekijalle. Yksittaisten indikaattoriarvojen asteikko vaih-
telee, mutta useimmat niista saavat arvoja valilta 1-9. Asteikon aaripaiden arvot kuvas-
tavat indikoitavan ymparistotekijan gradientin aaripaita, ja esimerkiksi maaperan kos-
teuden indikaattoriarvo 1 tarkoittaa lajin suosivan adrimmaisen kuivia ymparistoja ja

arvo 9 viittaa lajin olevan kosteimpien paikkojen suosija.

Valitsin tyohoni indikaattoriarvot valolle, pH-arvolle, lampdtilalle, kosteudelle ja ravin-

teisuudelle, silla niiden voi olettaa olevan olennaisia aineistonkeruupaikkojen ja niiden
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lajiston kannalta. Valon indikaattoriarvo voi kuvastaa putkilokasvien varjostusta ruu-
dulla. Maaperan pH:n indikaattoriarvo puolestaan voi auttaa erottelemaan Kasivarren
Lapin kalkkipitoisia ja maaperaltddn emaksisempia alueita muista tutkimusalueista.
Lampdtilan, kosteuden ja ravinteisuuden indikaattoriarvot taas saattavat heijastaa lu-
menviipymien ja ympardivien alueiden erilaisia kasvuolosuhteita. Indikaattoriarvoja on
kaytetty sammalilla erilaisissa ymparistoissa tehdyissd ominaisuustutkimuksissa (Kut-

narym. 2023; Mayo de la Iglesia ym. 2024; MiSikova & Misik, 2024).

6) Sekundaaripigmentit. Valitsin aineistooni myds tiedon siita, tuottaako laji tummia
tai punaoransseja sekundaaripigmentteja Ah-Peng ym. (2014) ominaisuusvalintoja mu-
kaillen. Punaoranssia varia tuottavien karotenoidien ja UVB-sateilyad suodattavien se-
kundaaripigmenttien maaran on havaittu olevan yhteydesséa kasvupaikan saaman UVB-
sateilyn maaraan (Newshamym. 2002; Newsham 2003). Sammalsukujen ja -lajien va-
lilld on myo0s eroja erilaisten UV-sateilya absorboivien yhdisteiden maarissa ja vasteissa
UV-sateilyyn (Arréniz-Crespo ym. 2011; Hespanholym. 2014). UV-sateilyn yhteys se-
kundaaripigmentteihin ei kuitenkaan aina ole suoraviivainen, ja myos muut ymparistote-
kijat, kuten kosteus, voivat vaikuttaa niihin (Arréniz-Crespo ym. 2011). UV-sateilylta suo-
jaavista sekundaaripigmenteista voisi olla hydtya etenkin tunturipaljakan avoimemmilla

kasvupaikoilla.

2.1.3 Kasvillisuusaineiston ja ominaisuustietokannan yhteensovittaminen

BET-tietokannassa (van Zuijlen ym. 2023) kaytettava nimisto ei taysin vastaa eurooppa-
laista sammalten lajilistaa (Hodgetts ym. 2020), jonka nimistéa myos Suomen lajilista
(Pihlajaym. 2025) noudattaa. Joidenkin lajien nimistda ja taksonomiaa on péivitetty, ja
tietokanta sisaltaa osin vanhaa nimistda. Lisaksi joistakin lajeista kaytetadn BET-
tietokannassa niiden synonyyminimea, joka ei ole yleisesti kdytossa suomalaisella laji-
listalla. Analyysien mahdollistamiseksi muutin kasvillisuusaineiston nimistda vastaa-
maan BET-tietokannan nimist64, jotta aineistojen yhdistdminen oli mahdollista. Kaytta-

mani nimisto ei siis taysin vastaa Suomessa kaytdssa olevaa uusinta lajilistaa.

Joitakin kasvillisuusaineistossa esiintyvia lajeja taytyi yhdistaa toisiinsa, silla aikaisem-

min yhtena lajina nahty kokonaisuus on sittemmin jaettu useammaksi lajiksi tai lajien
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erillisyydesta on epaselvyytta. Lophozia debiliformis R. M. Schust. & Damsh. ja Barbi-

lophozia sudetica (Nees ex Huebener) L. Séderstr., De Roo & Hedd. yhdistettiin, silla ky-
seisten lajien taksonomiassa on epaselvyyksia. Yhdistin samaan kokonaisuuteen myos
kasvillisuusaineistossa olleen synonyymilajin Protolophozia debiliformis (Nees ex Hue-

bener) L. Soderstr., De Roo & Hedd. Kaytin yhdistelmasta nimea B. sudetica.

Meesia minutissima Hedenas, Meesia minor Brid. seka Meesia uliginosa Hedw. yhdis-
tettiin yhdeksi lajiksi Meesia uliginosa, koska kyseinen laji on sittemmin jaettu edella
mainituiksi kolmeksi lajiksi. Yhdistin samaan kokonaisuuteen myds sukutasolle maari-
tetyn Meesia-lajin, silla haasteet maarityksessa liittyivat edelld mainittuun tihkunuija-

sammalen (M. uliginosa) jakamiseen useammaksi lajiksi.

Yhdistin myds Tortella-suvun lajeja toisiinsa BET-tietokannan kdytén mahdollista-
miseksi. Tietokannan kayttama Tortella tortuosa (sensu lato) on myohemmin jaettu use-
ammaksi lajiksi, joten yhdistin lajiaineistossani esiintyneet havainnot Tortella robusta
(Pfeff.) Kockinger & Hedenas ja T. tortuosa toisiinsa ja kaytin yhdistelmalajista nimea
Tortella tortuosa. Samoin Polytrichastrum-suvun lajeista Polytrichastrum altaicum Igna-
tov & G.L. Merr., Polytrichastrum septentrionale (Sw. ex Brid.) E.I. Ivanova, N.E. Bell &
Ignatov ja Polytrichastrum sexangulare (Brid.) G.L. Sm. yhdistettiin vastaavin perustein.

Kaytin yhdistelmasta nimea Polytrichastrum sexangulare.

Ominaisuustietokannan kayttda varten poistin lajiaineistosta sukutasolle maaritetyt ha-
vainnot, joita ei voitu edelld kuvatun mukaisesti yhdistaa muihin lajikokonaisuuksiin.
Poikkeuksena oli kuiteinkin Lophozia spp., joka esiintyi runsaana lajiaineistossa.
Lophozia-suvun lajien tarkka maaritys on vaikeaa, mutta suvun lajien yleisyyden vuoksi
niiden jattdminen pois ominaisuuksia tarkastelevista analyyseista olisi voinut vaaristaa

tuloksia.

Kaytin Lophozia spp. -havainnon ominaisuusarvojen laskemiseen kahden Lophozia-lajin
(Lophozia savicziae Schljakov ja Lophozia wenzelii (Nees) Steph.) ominaisuustietoja,
silla kyseiset lajit ovat oletettavasti yleisia tutkimusalueellani. Niitd on kuitenkin mahdo-
tonta erottaa toisistaan ilman oljykappaleita, jotka tuhoutuvat naytteista nopeasti. Maa-
ritin numeeristen ominaisuuksien arvot Lophozia spp. -havainnolle laskemalla keskiar-

von kahden edelld mainitun lajin ominaisuusarvoista silloin, jos kummallakin lajilla oli
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jokin arvo kyseiselle ominaisuudelle. Kayttdmieni Lophozia-lajien ominaisuustiedot ovat
suhteellisen samanlaisia, joten oletettavasti keskiarvoihin perustuva menettelytapani
oli tassa tapauksessa toimiva. Toiselta lajeista (L. savicziae) puuttui tieto gametofyytin
koosta, ition keskimaaraisesta halkaisijasta seka indikaattoriarvoista. Annoin néille
ominaisuuksille arvot perustuen L. wenzelii -lajin ominaisuusarvoihin, jotta valttyisin
puuttuvien arvojen aiheuttamilta ongelmilta tilastoanalyyseissa. Lophozia-suvun lajit
(eli maaritys Lophozia spp.) olivat aineistoni runsain ryhma, joten huomattava maara
puuttuvia ominaisuusarvoja olisi voinut vaaristaa ominaisuuksien ruutukohtaisia paino-

tettuja keskiarvoja.

Luokkamuotoisten ominaisuuksien kohdalla kayttamillani verrokkilajeilla oli paadsaan-
toisesti sama ominaisuusarvo, jonka annoin myds Lophozia spp. -havainnolle. Poik-
keuksena tahan oli lisdantymisstrategia, joka puuttui toiselta lajeista (L. savicziae). An-
noin edelld mainitusta syysta lisdantymisstrategialle silti arvon (D) toisen verrokkilajin
(L. wenzelii) mukaan. Lisddntymisstrategia oli sama kaikilla BET-tietokannassa esiinty-
villd Lophozia-lajeilla, joilta kyseinen ominaisuustieto lOytyi, joten pidin perusteltuna

taydentda sen myds Lophozia spp. -havainnolle.

2.1.4 Tutkimusruutujen ldmpotilaa kuvaava aineisto

Aineistoni kuudella tutkimuslinjalla oli kolme TOMST:in valmistamaa TMS-STD-
tiedonkeruulaitetta. TMS-laitteet (Temperature-Moisture-Sensor) keraavat tietoa lampo-
tilasta ja maaperan kosteudesta kasvillisuuden kannalta oleellisessa mittakaavassa
(Wild ym. 2019). Laite mittaa lampotilaa kolmesta pisteesta: 15 cm maanpinnan yla-
puolelta, maanpinnalta 2 cm korkeudelta seka 8 cm maanpinnan alapuolelta (Wild ym.
2019). Lisaksi laite mittaa maaperéan kosteutta noin 14 senttimetrin syvyydelta (Wild ym.
2019). Aineistoni tutkimuslinjoilla TMS-laitteet oli sdadetty tekemaan mittauksia 15 mi-

nuutin valein.

Tiedonkeruulaitteita oli maastossa tutkimuslinjoilla Gistu8, Njalla12, Malla2, Kjeah-
kas3, Pyhakuru2 ja Niila1. Linjat Malla2 ja Kjeahkas2 sijaitsivat Kasivarren Lapissa,
Gistu8 ja Njalla12 Utsjoella, Pyhakuru2 Pallaksella ja Niila1 Saariselalla. Laitteet oli si-

joitettu kunkin tutkimuslinjan ensimmaiselle, neljdnnelle ja kahdeksannelle eli viimei-
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selle ruudulle. Tiedonkeruulaitteet vietiin maastoon heinakuussa 2023 ja niiden ke-
radma aineisto luettiin vuoden 2024 heina-elokuun aikana. Pitkien valimatkojen ja mui-
den kaytannon jarjestelyiden vuoksi laitteet vietiin maastoon ja niiden aineisto luettiin
hieman eri aikoihin. Rajasin kuitenkin mittauskauden kaikille samaksi (1.7.2023-
1.8.2024). Sulaluokkieni perusteella aineistooni kuuluvat tutkimuspaikat vapautuvat lu-
mesta viimeistaan heindkuun aikana, joten pyrin ottamaan mukaan myds heindkuun
2024 mittaukset. Tutkimuslinjojen Niila1 ja Kjeahkas2 seka linjan Njalla12 keskimmai-
sen ruudun TMS-laitteiden aineisto oli luettu jo ennen elokuun 2024 alkua (19.7.2024,
29.7.2024 ja 1.7.2024), joten kyseisilta paikoilta ei ole lampdtila- ja kosteusaineistoa ai-
van elokuulle saakka. Linjan Pyhakuru2 keskimmainen tiedonkeruulaite oli vahingoittu-

nut mittauskauden aikana, eika sen aineistoa saatu luettua.

Kaytin TMS-laitteiden keraamaa aineistoa havainnollistamaan eroja tutkimuslinjojen
paatyjen valilla ja varmistamaan, ettd lumenviipymien ja tunturikankaiden- ja niittyjen
valilla todellisuudessa on eroja lampdtilassa ja lumensulamisajankohdassa. Kaytin
TMS-laitteiden keraaman aineiston kasittelemiseen niille tarkoitettua R-ohjelmiston my-

Clim-pakettia (Man ym. 2023).

2.2 Tilastomenetelmat

Tein kaikki tilastoanalyysit kayttaen R-ohjelmistoa (versio 4.4.2) (R Core Team, 2024).
Kaytin kuvaajien tuottamiseen paaasiassa ggplot2-pakettia (Wickham 2016). Lineaaris-
ten sekamallien kuvaajien tuottamiseen kaytin ggplot2-paketin lisaksi sjPlot-pakettia

(Liidecke 2024).

2.2.1 Ordinaatiomenetelmat (NMDS)

Kaytin moniulotteista skaalausta (engl. non-metric multidimensional scaling, NMDS)
havainnollistamaan eroja tutkimusruutujen lajistossa ja lajiston ominaisuuksissa. Tuo-
tin ordinaatiokuvaajat erikseen laji- ja ominaisuusaineistoille. Kaytin molemmille aineis-
toille NMDS:n pohjana kvantitatiivista Bray-Curtisin indeksia. Tuotin NMDS-ordinaatiot

vegan-paketin metaMDS-funktiolla (Oksanen ym. 2025).
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NMDS on iteraatioon perustuva menetelma, joka ei ole kovin herkkd mahdollisten ym-
paristégradienttien tuottamalle hevosenkenk&efektille. Taman vuoksi se sopii hyvin ai-
neistolleni, jonka taustalla on gradientti lumensulamisajankohdassa. Kayttamani Bray-
Curtisin indeksi mittaa otosyksikoiden véalista erilaisuutta lajien runsaussuhteiden pe-
rusteella, ja painottaa aineistossa yleisia lajeja harvinaisia lajeja enemman (Ricotta &
Podani 2017). Oletettavasti runsaammilla lajeilla on suurempi ekologinen merkitys yh-
teisOn kannalta, joten yleisempia lajeja painottava indeksi sopii kayttdtarkoitukseeni ja
on linjassa ominaisuusanalyyseissa kayttamieni menetelmien kanssa. Bray-Curtis on
ekologisessa tutkimuksessa yleisesti kaytetty indeksi, jota on kaytetty myds sammalilla

(mm. Roos ym. 2019; Kutnarym. 2023; Mayo de la Iglesia ym. 2024).

Kaytin lajiaineistolle kolmea NMDS-ulottuvuutta, jotta ordinaation stressiarvo (0,17) oli
alle suositellun 0,2 raja-arvon (Clarke 1993). Kayttamassani aineistossa oli tarkkojen la-
jimaaritysten ohella mukana myos sukutasolle maaritetyt lajit, jotta tutkimusruutujen

koko lajisto tulisi huomioitua.

Kaytin ominaisuusaineistolle kahta ulottuvuutta (stressiarvo 0,14). Sisallytin analyysiin
yhta poikkeusta lukuun ottamatta vain tarkat lajimaaritykset, jolloin aineistosta jai pois
24 sukutasolle maaritettya havaintoa. Niille olisi ollut haastavaa saada yksiselitteista
ominaisuusarvoa etenkin tapauksissa, joissa suvun lajien ominaisuusarvoissa on eroja
suvun sisalla. Poikkeuksen muodostivat sukutasolle maaritetyt Lophozia-lajit (Lophozia
spp.), jotka sisallytin ordinaatioon niiden yleisyyden vuoksi. Lophozia spp. -havainnon

ominaisuusarvojen maaritys on kuvattu osiossa 2.1.3.

Ominaisuusaineistoon perustuvaa NMDS-ordinaatiota varten laskin ensin kullekin omi-
naisuudelle tutkimusruutukohtaisen lajien suhteellisella runsaudella painotetun kes-
kiarvon, jotta lajien keskinaiset runsaussuhteet ruuduilla tulivat huomioiduksi. Yleisten
tai hallitsevien lajien ominaisuuksilla ajatellaan olevan harvinaisia lajeja suurempi vai-
kutus yhteison toimintaan (Grime 1998). Siksi ominaisuuksista kaytetaan usein koko yh-
teisolle laskettuja painotettuja keskiarvoja, joissa ominaisuuden lajikohtaisen arvon li-

saksi huomioidaan kunkin lajin suhteellinen runsaus (Garnier ym. 2004). Lajien runsau-
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della painotetut keskiarvot eivat ole erityisen herkkia lajien runsauden arvioimiseen kay-
tetylle menetelmalle, mutta peittavyyksien kayttadminen vaikuttaa tuottavan kayttokel-

poisen karkean arvion painotetuista keskiarvoista (Lavorel ym. 2008).

Aineistoni sisalsi myos luokka-asteikolla mitattuja ominaisuuksia, joiden painotetuksi
keskiarvoksi maaritettiin kyseisen ominaisuuden kunkin luokan ruutukohtainen suhteel-
linen osuus. Luokittelevien ominaisuuksien painotetut keskiarvot olivat siis valilla 0-1.
Vastaavaa tapaa on kaytetty aikaisemminkin kasviyhteiséjen ominaisuuksia tarkastelta-
essa (esim. Mastrogianni ym. 2021). Muunsin myds jatkuvien ominaisuuksien painotetut
keskiarvot valille 0-1 vegan-paketin decostand-funktiolla (Oksanen ym. 2025), jotta val-
tyin eri mitta-asteikkojen ja vaihteluvalien aiheuttamilta mahdollisilta ongelmilta. Kaytin
painotettujen keskiarvojen laskemiseen FD-paketin functcomp-funktiota ja valintaa

CWM.type = "all” (Laliberté & Legendre 2010; Laliberté ym. 2014).

Kaytin permutaatioon perustuvaa vegan-paketin envfit-funktiota (Oksanen ym. 2025)
tarkastellakseni topoluokan, paikan korkeuden, sulaluokan ja putkilokasvien ruutukoh-
taisen suhteellisen osuuden yhteytta ordinaatioihin. Testasin permutaatiotestilla (999
permutaatiota) ymparistomuuttujien merkitsevyyden yhteisdjen rakenteen kannalta ja
havainnollistin kuviin vain tilastollisesti merkitsevat ymparistotekijat. Tein analyysit erik-
seen lajiaineistolle ja ominaisuusaineistolle. Lisdksi vertasin lajiordinaation kahta en-
simmaista ulottuvuutta ja ominaisuuksiin perustuvaa ordinaatiota toisiinsa permutaati-
oon perustuvan vegan-paketin procrustes- ja protest-funktioiden (Oksanen ym. 2025)

avulla nahdakseni, korreloivatko ordinaatiot keskenaan. Kaytin 999 permutaatiota.

2.2.2 Neljannen kulman mallit

Tarkastelin lajien ominaisuuksien yhteytta ymparistomuuttujiin ja yksittaisten lajien
esiintymiseen tutkimusruuduilla neljannen kulman mallien (engl. fourth-corner models)
avulla. Mallien avulla voidaan yhdistaa tutkimuspaikalta keratty lajiaineisto lajien omi-
naisuuksien ja ymparistomuuttujien kanssa seka tarkastella ominaisuuksien ja ymparis-
t6n yhdysvaikutuksia. Kaytin mallien sovittamiseen R-ohjelmiston glimv-pakettia (Niku
ym. 2019, 2021; Niku ym. 2025). Paketin gllvm-funktion avulla voidaan sovittaa aineis-

tolle yleistettyja lineaarisia sekamalleja muistuttavia neljdnnen kulman malleja.
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Kaytin malleissa kasvillisuusaineistoa, joka sisalsi ainoastaan tarkat lajimaaritykset ja
sukutasolle maaritetyt Lophozia-lajit, jotta ominaisuusaineiston ja kasvillisuusaineiston
kaytto yhdessa oli mahdollista. Poistin kuitenkin aineistosta joitakin harvinaisina esiin-
tyneita lajeja, joiden poikkeavat ja harvinaiset ominaisuusarvot ylikorostuivat analyy-
seissa. Poistin lajiaineistosta ainoastaan yhdella ruudulla harvinaisena esiintyneen kal-
liokaviosammalen (Buxbaumia aphylla Hedw.), silla se oli aineiston ainoa laji, jolla oli
elinkiertostrategiana f (hyvin lyhytikaiset lajit). Samoin poistin aineistosta kolme Sphag-
num-suvun lajia, joista oli aineistossa yhteensa vain nelja havaintoa, ja jotka olivat niin
ikaan peittavyyksien perusteella harvinaisia. Nain valtyin toiminnallisen ryhman Sp (rah-

kasammalet) huomattavalta korostumiselta tuloksissa.

Kaikissa tekemissani malleissa vastemuuttujana oli lasnaolo-poissaolo-muotoinen kas-
villisuusaineisto. Tuotin sen peittavyyksien perusteella suurimmasta peittavyydesta pie-
nimpaan jarjestetysta kasvillisuusaineistosta, silla lajien jarjestys saattaa vaikuttaa tu-
loksiin. Kaytin malleissa lasndolo-poissaolo-muotoista aineistoa peittavyysaineiston si-
jaan, koska silla mallien residuaalit olivat silmamaaraisen tarkastelun perusteella hy-
vaksyttavat. Peittavyysaineistolla tuotetuissa malleissa oli residuaaleissa poikkeamia.

Kaytin binomijakaumaa ja probit-linkkifunktiota.

Pyrin valitsemaan malleihini kiinteiksi selittaviksi tekijoiksi mahdollisimman rajatun
maaran ominaisuuksia ja ymparistotekijoita, jotta valtyin suurelta maaralta yhdysvaiku-
tuksia. Kaytin kaikissa malleissa kiinteina selittavind ymparistotekijoina topoluokkaa,
paikan korkeutta ja sulaluokkaa. Olin paaasiallisesti kiinnostunut kyseisista kolmesta
ymparistdmuuttujasta, silla niilla voi olettaa olevan ekologista merkitysta lajiston ja
ominaisuuksien kannalta. Normitin kayttamani ymparistdomuuttujat scale-funktiolla en-
nen mallien sovittamista, jotta kaytetyt mitta-asteikot eivat vaikuttaneet tuloksiin. Tar-
kistin myds ymparistomuuttujien korreloimisen keskendaan Spearmanin jarjestyskorre-
laatioiden avulla ennen niiden sisallyttamista malleihin. Kaytin Spearmanin jarjestyskor-
relaatiota, silla se soveltuu myds ordinaalisella asteikolla mitatuille muuttujille, kuten
aineistoni topoluokalle. En havainnut korrelaatiokertoimia, jotka olisivat ylittaneet ylei-

sesti kaytetyn raja-arvon |r| > 0,7 (Dormann ym. 2013).
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Sisallytin analyyseihin vain ominaisuudet, joissa ei ollut puuttuvia arvoja, koska kaytta-
mani gllvm-funktio ei osaa kasitella niita. Valitsin alustavasti malleihin kiinteiksi selitta-
viksi tekijoiksi lajin toiminnallisen ryhman, elinkiertostrategian, r/K-strategian, lisdanty-
misstrategian, verson tai gametofyytin koon seka viisi lehden ominaisuutta (karvakarjet,
lamellit, papillit, lehden jakoisuus tai liuskaisuus ja sekundaaripigmenttien tuottami-
nen). Lobelin ja kumppaneiden (2018) tapaan jaoin kayttamani ominaisuudet kahteen
ryhmaan, joille tein aluksi erilliset mallit. Nain yhdysvaikutusten maara pysyi maltilli-
sena. Ensimmainen malli sisalsi lehden rakenteelliset ominaisuudet ja toinen malli lajin
elinkiertoon ja kasvutapaan liittyvat ominaisuudet. Molemmissa malleissa oli mukana
myos ominaisuuksien yhdysvaikutukset ymparistdtekijoiden kanssa. Kasittelin r/K-stra-
tegiaa ja lehden ominaisuuksia kaksiluokkaisina muuttujina, joiden mahdolliset luokka-
tasotolivat 0 ja 1. Verson koko oli ainoa jatkuva numeerinen muuttuja, ja normitin sen
scale-funktiolla. Tarkistin jatkuvien ja ordinaalisten numeeristen muuttujien korreloimi-

sen Spearmanin jarjestyskorrelaatioiden avulla.

Kaikissa malleissa oli lisaksi mukana rivikohtaisina satunnaisvaikutuksina alue, tutki-
muslinja, tutkimusruutu ja luontotyyppi. Kasittelin tutkimusaluetta satunnaistekijana,
koska en ollut ensisijaisesti kiinnostunut alueen vaikutuksesta ominaisuuksiin ja lajis-
toon, vaikka ominaisuuksissa ja lajistossa voikin esiintya alueellista vaihtelua. Pyrin
huomioimaan aineiston kerdystavan mahdolliset vaikutukset kdyttamalla tutkimuslin-
jaa ja -ruutua satunnaistekijoina. Aineiston tutkimuslinjat kuuluivat eri luontotyyppeihin,
joiden valilla voi olla huomattavia eroja kasvuolosuhteissa. Siksi kdytin myos luonto-
tyyppia satunnaistekijana taman vaihtelun huomioimiseksi. Lisdksi kaikissa malleissa
oli mukana randomX-lauseke, jonka tarkoitus oli huomioida valittujen ominaisuuksien
ulkopuolelle jaava lajikohtainen vaihtelu vasteissa topoluokkaan, korkeuteen ja sula-

misajankohtaan.

Lobelin ja kumppaneiden (2018) tapaan valitsin lopulliseen malliin ominaisuudet, jotka
omissa malleissaan parhaiten selittavat havaittua vaihtelua lajien ymparistovasteissa.
Tein valinnat perustuen mallin neljdnnen kulman termeihin, jotka kertovat kunkin omi-
naisuuden ja ymparistomuuttujan yhteyden voimakkuudesta. Laskin ensin yhteen kun-
kin ominaisuuden itseisarvot eri ymparistomuuttujien suhteen, jotta nain kyseisen omi-

naisuuden vaikutuksen voimakkuuden koko mallissa. Jos ominaisuudella oli useita
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luokkia, valitsin niista suurimman itseisarvon. Sisallytin kaikkien itseisarvojen suuruu-
den perusteella lopulliseen malliin vain ominaisuudet, joiden itseisarvo oli suurempi

kuin 0,2.

Lopullisessa mallissa vastemuuttujana oli ldsn&olo-poissaolotietoja sisaltava lajiai-
neisto. Selittavina tekijoina mallissa oli topoluokka, paikan korkeus, sulamisajankohta,
toiminnallinen ryhma, elinkiertostrategia, lisddntymisstrategia, lehden jakoisuus ja pa-

pillit. Lisdksi malli sisalsi edelld kuvatut rivi- ja lajikohtaiset satunnaisvaikutukset.

2.2.3 Toiminnallinen monimuotoisuus

Tarkastelin ominaisuuksien toiminnallista monimuotoisuutta tunturikankaiden ja lu-
menviipymien valisilla vaihettumalinjoilla Masonin ja kumppaneiden (2005) komponent-
tien avulla. Komponentteja voidaan mitata kolmella komplementaarisella keskendan
korreloimattomalla indeksilla (Villéger ym. 2008; Laliberté & Legendre 2010). Functional
divergence -indeksi (FDiv) ja functional evenness -indeksi (FEve) eivat korreloi lajirun-
sauden kanssa, mutta functional richness -indeksi (FRic) on vahvasti yhteydessa laji-

runsauteen (Villéger ym. 2008).

Kaytin tydssani FDiv- ja FEve-indekseja, silla ne mahdollistavat lajimaaraltaan erilaisten
yhteisdjen vertailemisen (Villéger ym. 2008). Aineistossani etenkin joidenkin lumenviipy-
maruutujen lajimdara on alhainen muuhun aineistoon verrattuna. Vaihteleva lajimaara
eri topoluokkien ruuduilla luultavasti vaikuttaisi huomattavasti FRic-indeksin tuloksiin,
eika ruutujen tai topoluokkien vertaileminen sen avulla olisi ollut mielekasta. FDiv ja
FEve-indeksien arvot ovat valilld 0-1. Indeksien arvo on sitd suurempi, mita suurempi

sen mittaaman komponentin arvo on yhteisdssa.

Indeksien laskemista varten kullekin tarkasteltavalle yhteisdlle taytyy tuottaa toiminnal-
linen tila (engl. functional space). Toiminnallinen tila kuvaa yhteisdssa esiintyvien omi-
naisuuksien jakautumista suhteessa yhteison muihin ominaisuuksiin (Maire ym. 2015).
Moniulotteinen toiminnallinen tila tuotetaan monimuuttujamenetelmien avulla: aineis-
tosta lasketaan etaisyysmatriisi, jonka perusteella tehddaan PCoA-analyysi (principal
coordinate analysis) (Maire ym. 2015). PCoA:n lopputuloksena on otosyksikoiden laji-

maarasta riippuvainen maara akseleita (ts. ulottuvuuksia), jotka selittavat havaittua
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vaihtelua. Valittujen ominaisuuksien maara ei vaikuta huomattavasti toiminnallisen ti-
lan laatuun, mutta kaytettyjen ulottuvuuksien maaralla on vaikutusta (Maire ym. 2015).
Seitseman ulottuvuuden, eli seitseman PCoA-akselin, toiminnallinen tila oli laadulli-
sesti paras 23 testissa 32:sta, ja seuraavaksi paras tulos saavutettiin neljalla ulottuvuu-

della (Maire ym. 2015).

Kaytin indeksien tuottamiseen neljaa ulottuvuutta, silla se sopi aineistolleni parhaiten.
Koska ulottuvuuksien, eli PCoA-akseleiden, maara on riippuvainen lajimaarasta (n - 1),
karsin aineistosta ruudut, joiden lajimaara oli alle viisi (yht. 8 ruutua). Seitsemaa ulottu-
vuutta varten aineistosta olisi taytynyt karsia huomattavasti enemman ruutuja, jotka ei-
vat olisi jakautuneet tasaisesti eri topoluokkien kesken. Kaytin indeksien tuottamiseen
FD-paketin DbFD-funktiota (Laliberté & Legendre 2010; Laliberté ym. 2014), joka normit-
taa numeeriset muuttujat ja tuottaa toiminnallisen tilan PCoA:n avulla ennen indeksien
laskemista. Kaytin indeksien laskemiseen ominaisuuksien lajirunsaudella painotettuja
keskiarvoja osiossa 2.2.1 kuvatulla tavalla. Koska DbFD-funktion tuottama etaisyysmat-
riisi ei ollut euklidinen, kaytin sille Cailliezin korjausta, joka lisaa pienen luvun erilai-

suusmatriisin arvoihin.

Kaytin yleistettyja lineaarisia sekamalleja (GLMM) tarkastellakseni kuinka FDiv- ja FEve-
indeksien arvot muuttuvat tutkimuslinjojen gradientilla lumenviipymista tunturikankaille
tai -niityille. Sovitin mallit glmmTMB-paketin avulla (Brooks ym. 2017). Tein erilliset mal-
lit FDiv- ja FEve-indeksien ruutukohtaisille arvoille, joita kdytin malleissa vastemuuttu-
jana. FDiv-indeksin mallissa kaytin beta-jakaumaa ja logit-linkkifunktiota, ja FEve-mal-

lissa normaalijakaumaa seka identity-linkkifunktiota.

Kaytin molemmissa malleissa kiinteina selittavina tekijoina tutkimusruudun topoluok-
kaa, sulaluokkaa, paikan korkeutta ja putkilokasvien suhteellista peittavyytta tutkimus-
ruuduilla. Lisaksi sisallytin malleihin aluksi kiinteina selittavina tekijoina topoluokan ja
korkeuden toisen asteen termit sekd seuraavat yhdysvaikutukset: topoluokka*sula-
luokka, topoluokka*korkeus, korkeus*sulaluokka, topoluokka*putkilokasvien peitta-
vyys ja korkeus*putkilokasvien peittavyys. Sievensin malleja Akaiken informaatiokritee-

rien (engl. Akaike Information criterion, AIC) perusteella pyrkien yksinkertaisimpaan riit-



38

tavan kuvaavaan malliin (engl. minimal adequate model). Kaytin pienille otoksille korjat-
tua AlCc-arvoa. Pidin malleissa mukana topoluokan, sulaluokan, korkeuden ja putkilo-
kasvien peittavyyden, koska olin kiinnostunut etenkin niiden vaikutuksesta. Jatin muita
ei-merkitsevia termeja pois malleista, jos mallin AICc-arvo parani vahintaan kahdella tai
jos termin poistaminen ei merkittavasti huonontanut mallia. Lopullisten mallien muut

kiinteat selittavat tekijat ja yhdysvaikutukset on esitetty taulukossa 4.

Kaytin molemmissa malleissa satunnaistekijoina aluetta, tutkimuslinjaa ja luontotyyp-
pia. Normitin ymparistomuuttujat scale-funktiolla ennen mallien sovittamista, jotta eri
mitta-asteikot eivat vaikuttaneet tuloksiin. Varmistin silmamaaraisesti residuaalien nor-
maalisuuden sekd homoskedastisuuden DHARMa-paketin avulla tuottamistani kuvaa-
jista (Hartig 2024). Lisaksi tarkistin VIF-arvojen (engl. variation inflation factor) avulla,

ettei mallissa esiintynyt kollineaarisuutta (performance-paketti; Lidecke ym. 2021).

Taulukko 4. Lopullisten FDiv- ja FEve-mallien sisaltdmat muuttujat. Mallissa mukana olleet termit on
merkitty taulukkoon x-kirjaimella. Malleissa oli taulukossa esitettyjen muuttujien ohella aina kiinteina se-
littdvina tekijoind myos topoluokka (topo), sulaluokka (sula), paikan korkeus (korkeus) ja putkilokasvien
ruutukohtainen suhteellinen peittavyys (putk.).

topo? korkeus? topo* topo* sula* topo* korkeus*
sula korkeus korkeus putk. putk.
FDiv X X

FEve X X X
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3 Tulokset

3.1 Tutkimusruutukohtaiset ominaisuuksien painotetut keskiarvot vaihettumalin-

joilla

Silmamaaraisesti tarkasteltuna ruutukohtaisissa lajien suhteellisella runsaudella pai-
notetuissa keskiarvoissa oli jonkin verran vaihtelua eri topoluokissa (kuvat 3-6). Toimin-
nallisista ryhmistd maksasammalet (LW) olivat kohtalaisen yleisia kaikissa topoluokissa
(kuva 3a). Kaksikotiset lajit olivat yleisimpia kaikissa topoluokissa, mutta yksikotisten
lajien osuus kasvoi lumenviipymaisilla ruuduilla (kuva 3b). Monivuotiset lajit (p) olivat
yleisia tutkimuslinjojen tunturikankaan tai -niityn paassa, mutta lumenviipyman paassa
yleisin painotettu keskiarvo oli ¢, eli kolonisoijalajit (kuva 3c). R-strategit vaikuttivat ole-
van yleisempia tunturikankaiden- ja niittyjen ruuduilla, ja K-strategit lumenviipymien
ruuduilla (kuva 3d). Lajin keskimaarainen elinikd vaikutti kasvavan lumenviipymiin pain

(kuva 3e). Sporofyyttien tuottamisessa ei ollut suuria eroja topoluokkien valilla (kuva 3f).

Lehden ominaisuuksista karvakarkien, papillien ja lamellien puuttuminen oli painotettu-
jen keskiarvojen perusteella yleista kaikissa topoluokissa (kuvat 4a—-4c). Tutkimuslinjan
tunturikankaan paan ensimmaisilla ruuduilla lamellien esiintyminen oli kuitenkin hie-
man yleisempaa kuin muissa topoluokissa (kuva 4c). Lehden jakoisuus tai liuskaisuus
vaikutti olevan yleisempaa linjan keskiosan ja lumenviipymien ruuduilla (kuva 4d). Myos
sekundaaripigmentit yleistyivat painotettujen keskiarvojen perusteella lumenviipymien
ruuduilla, vaikka niiden puuttuminen olikin yleisinta kaikissa topoluokissa (kuva 4e).
Ominaisuuksien painotettujen keskiarvojen jakauma koko aineiston tasolla on esitetty

liitteessa 3.
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Kuva 3. Luokittelevien ominaisuuksien eri luokkien suhteellinen osuus topoluokittain. Suhteelliset osuu-
det on laskettu ruutukohtaisten painotettujen keskiarvojen perusteella, ja painotetut keskiarvot on maari-
tetty niin, etta yksittaisen ruudun arvo on sen yleisin ominaisuusluokka. X-akselilla on ruudun paikkaa vai-
hettumalinjalla kuvaava topoluokka (1 = tutkimuslinjan tunturikankinen paaty ja 8 = lumenviipyman keski-
osa). Y-akselilla on tietyn painotetun keskiarvon saaneiden ruutujen suhteellinen osuus kaikista tutki-
musruuduista (156 kpl). Kuvassa a. toiminnallisia ryhmia on kuvattu seuraavin lyhentein: BR = haaroittu-
neet, CU = tyynymaiset, LW = maksasammalet, Po = Polytrichaceae-heimo ja TR = mattomaiset. Kuvan b.
lyhenteet ovat D = kaksikotiset, M = yksikotiset ja M/D = vaihteleva strategia. Kuvassa c. elinkiertostrategi-
oiden lyhenteet ovat seuraavat: ¢ = kolonisoijalajit, | = pitkaikaiset satelliittilajit ja p = monivuotiset.
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Kuva 4. Lehden ominaisuuksien painotettujen keskiarvojen jakautuminen topoluokissa a. karvakarkien,
b. lehden solujen papillien, ¢. lamellien, d. lehden jakoisuuden tai liuskaisuuden ja e. sekundaaripig-
menttien osalta. Y-akselilla on tietyn painotetun keskiarvon saaneiden ruutujen suhteellinen osuus kai-
kista tutkimusruuduista (156 kpl) ja x-akselilla topoluokka. Topoluokka 1 tarkoittaa tutkimuslinjan tunturi-
kankaista ruutua ja luokka 8 lumenviipyman keskiosan ruutua.

Jatkuvista ominaisuuksista verson tai gametofyytin pituus vaikutti olevan painotettujen
keskiarvojen perusteella hieman suurempi tunturikankaan paassa tutkimuslinjaa (kuva
5a). Ition keskimaaraisen halkaisijassa ei kuvaajien perusteella ollut selkeaa eroa topo-
luokkien valilla (kuva 5b). Ellenberg-indikaattoriarvojen ruutukohtaiset painotetut kes-
kiarvot olivat valon (L), maaperan pH:n (R) ja ravinteisuuden (N) osalta suhteellisen sa-
manlaiset kaikissa topoluokissa (kuva 6). Lampatilan indikaattoriarvojen (T) painotettu

keskiarvo vaikutti olevan hieman alhaisempi lumenviipymien ruuduilla (kuva 6b). Kos-

teuden indikaattoriarvojen (F) ruutukohtainen painotettu keskiarvo naytti olevan hieman
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alhaisempi linjan tunturikankankaisessa paassa (topoluokat 1 ja 2), ja kasvavan kohti

lumenviipymien ruutuja (kuva 6c¢).
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Kuva 5. Verson tai gametofyytin keskimaarainen pituus millimetreina (a.) ja itididen keskim&éarainen hal-
kaisija mikrometreina (b.) kussakin topoluokassa. Huomaa y-akseleiden toisistaan poikkeavat asteikot.
Molemmissa kuvissa x-akselilla on topoluokka (luokka 1 = tutkimuslinjan tunturikankainen ruutu ja luokka

= lumenviipyman keskiosan ruutu). Sinisen suorakulmion sisalld on 50 % havainnoista, ja musta viiva
kuvaa mediaaniarvoa. Vaihteluvali pienimman ja suurimman arvon valilld on kuvattu katkoviivoilla ja ym-
pyrat osoittavat poikkeavat arvot.
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Kuva 6. Ellenberg-indikaattoriarvot topoluokittain a. valolle (Ellenberg L), b. lampatilalle (EllenbergT), ¢
kosteudelle (Ellenberg F), d. maaperan pH-arvolle (Ellenberg R) ja e. ravinteisuudelle (Ellenberg N). X-ak-
selilla on topoluokka (8 = lumenviipyman keskiosan ruutu ja 1 = tutkimuslinjan tunturikankainen ruutu). Y-
akselilla on indikaattoriarvo kyseiselle ymparistotekijalle. Huomaa y-akselin vaihteleva asteikko. Sinisen
suorakulmion sisalla on 50 % havainnoista ja musta viiva kertoo mediaanin. Hajontatikku esittaa vaihtelu-
valin ja ympyrat osoittavat poikkeavat arvot.
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3.2 Sammalyhteisdjen lajistollinen ja toiminnallinen rakenne vaihettumalinjoilla

NMDS-ordinaatiokuvaajien perusteella tutkimusruutujen lajistossa ja ominaisuuksissa
oli eroja vaihettumalinjoilla tunturikankaista lumenviipymiin (kuva 7). Kuvaajien perus-
teella ruutujen lajisto ja ominaisuudet olivat keskenaan samankaltaisempaa lumenvii-
pymaisilla ruuduilla kuin tunturikankaiden ja -niittyjen ruuduilla (kuva 7). Lumenviipy-
maisemmat tutkimusruudut (topoluokat 4-8) erottuivat myos luokkakeskustensa perus-
teella muista topoluokista. Luokkakeskukset kuvaavat topoluokkien ruutujen keskimaa-
raista sijaintia ordinaatiossa. Lumenviipymienkaan ruudut eivat kuitenkaan olleet kes-
kenaan taysin samanlaisia etenkdan ominaisuuksien perusteella (kuva 7). Myds tutki-
muslinjan tunturikankaan ja -niityn paadyn ruudut (topoluokka 1) erottuivat luokkakes-
kuksiltaan muista topoluokista molemmissa ordinaatiossa (kuva 7). Topoluokkien 2 ja 3
luokkakeskukset muodostivat kummassakin ordinaatioissa kolmannen erillisen ryhman
(kuva 7), mika viittaa niiden eronneen lajistoltaan ja ominaisuuksiltaan seka tunturikan-

kaiden ettd lumenviipymien ruuduista.

Silmamaaraisen tarkastelun perusteella havaituista eroista huolimatta lajistoon ja omi-
naisuuksiin perustuvat ordinaatiot korreloivat keskendan permutaatiotestin mukaan (r =
0,5; Procrustes neliosumma m2 =0,75ja p =0,001). Korkean neliosumman perusteella
yhteisdjen rakenteet olivat kuitenkin vain léyhasti yhtenevia, ja ominaisuuksiin perus-
tuva NMDS tavoittaa siis vain osan lajiyhteisdjen rakenteesta. Lajiston ordinaatiossa oli
havaittavissa myos selkedmpia eroja tutkimusalueiden valilla, mutta ominaisuuksissa

vastaavaa trendia ei erottunut (liite 4).
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Kuva 7. Topoluokkien luokkakeskukset eli topoluokkaan kuuluvien tutkimusruutujen keskimaarainen si-
jainti a. lajistoon perustuvassa NMDS-ordinaatiossa ja b. ominaisuuksiin perustuvassa ordinaatiossa.
Luokkakeskukset on kuvattu oransseilla ympyroilld, joiden numero kertoo minka topoluokan luokkakes-
kusta kyseinen ympyra kuvaa. Sinivihreat pienemmat ympyrat esittavat yksittaiset tutkimusruudut. Ruu-
dun lumenviipymaisyytta kuvaava topoluokka on havainnollistettu sinivihreilla vareilla niin, etta tummin
sininen kuvaa lumenviipyman keskiosan ruutuja ja vaalein vihred tunturikankaan ruutuja. Kuvaan a. on
piirretty ensimmaiset kaksi NMDS-akselia, jotka selittdvat suurimman osan vaihtelusta. Kolmas ordinaa-
tioakseli on esitetty yhdessd NMDS1- ja NMDS2-akselien kanssa liitteessa 5.

Envfit-permutaatiotestin perusteella topoluokka, paikan korkeus ja putkilokasvien suh-
teellinen peittavyys olivat tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa lajistoon ja ominai-
suuksiin perustuviin ordinaatioihin (taulukko 5). Topoluokan vaikutus kasvoi samaan
suuntaan ruudun lumenviipymaisyyden kanssa (kuva 8). Paikan korkeuden vaikutus oli
molemmissa ordinaatioissa pienempi, ja kasvoi samaan suuntaan topoluokan kanssa
(kuva 8). Putkilokasvien ruutukohtainen peittavyys kasvoi tutkimuslinjan tunturikankaan
tai -niityn paan ruutuja kohti (kuva 8). Sulaluokka ei ollut tilastollisesti merkitsevasti yh-

teydessa lajistoon tai ominaisuuksiin perustuvaan ordinaatioon (taulukko 5).

Taulukko 5. Envfit-permutaatiotestin tulokset ympéaristomuuttujien yhteydesta laji- (lajisto) ja ominai-
suusaineistoihin (omin.) perustuviin ordinaatioihin. Taulukossa on esitetty NMDS1- ja NMDS2-akseleiden
arvot, selitysasteet (R?) seka p-arvot topoluokalle, paikan korkeudelle, putkilokasvien suhteelliselle osuu-
delle (putkilokasvit) ja sulaluokalle.

Ympaéristotekija NMDS1 NMDS2 R? p-arvo

Lajisto  Omin. Lajisto  Omin. Lajisto  Omin. Lajisto  Omin.
topoluokka -0,22 -0,70 0,98 0,51 0,32 0,14 0,001 0,001
korkeus 0,41 -0,86 0,91 0,51 0,14 0,03 0,001 0,005
putkilokasvit 0,55 0,95 -0,83 -0,31 0,36 0,26 0,001 0,001
sulaluokka -0,10 -0,26 0,99 0,97 0,02 0,009 0,08 0,22
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Kuva 8. Topoluokan, paikan korkeuden ja putkilokasvien ruutukohtaisen suhteellisen osuuden (putkilo-
kasvit) yhteys a. lajiordinaatioon ja b. ominaisuuksien ordinaatioon. Kuvissa on esitetty vain permutaatio-
testin perusteella ordinaatioihin merkitsevasti yhteydessa olleet ympéaristomuuttujat (taulukko 5). Nuolen
pituus kuvaa vaikutuksen voimakkuutta ja nuolen suunta sitd, mihin suuntaan kyseisen ympéaristotekijan
vaikutus kasvaa.

3.3 Ominaisuuksien yhteys topoluokan, sulaluokan ja korkeuden vaihteluun

Neljannen kulman mallin mukaan ympariston ja ominaisuuksien valilla oli yhdeksan ti-
lastollisesti merkitsevaa yhdysvaikutusta (kuva 9, taulukko 6). Havaitut ymparistovas-

teet olivat kuitenkin voimakkuudeltaan melko pienia (kuva 10).

Neljdnnen kulman mallin mukaan lehden jakoisuus ja papillit olivat tilastollisesti merkit-
sevasti yhteydessa paikan sulamisajankohtaan ja jakoisuus myds korkeuteen. Lajit,
joilla oli jakoiset tai liuskaiset lehdet, esiintyivat epatodennakdisemmin mydhemmin su-
lavilla kasvupaikoilla verrattuna lajeihin, joilla lehdet eivat olleet jakoiset tai liuskaiset
(kuva 10). Lisaksi ne esiintyivat todennakodisemmin korkeammalla sijainneilla paikoilla.
Vastaavasti lajit, joiden lehdilla oli papilleja, esiintyivat epatodennadkodisemmin myo-
hemmin sulavilla paikoilla verrattuna lajeihin, joilla papilleja ei ollut (kuva 10). Vaikutuk-

set eivat kuitenkaan olleet kovin voimakkaita.

Toiminnallisista ryhmista ainoastaan tyynymaisesti kasvavat lajit (CU) poikkesivat ym-
paristdvasteiltaan tilastollisesti merkittavasti verrokkiryhmasta, eli haaroittuneesta kas-
vutavasta (BR). Tyynymaisesti kasvavat lajit olivat haaroittuneita todennakodisempia kor-
keammalla sijainneilla tutkimusruuduilla seka tutkimuslinjan lumenviipymien paassa

sijainneilla tutkimusruuduilla (kuva 10).
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Kuva 9. Neljannen kulman mallin kertoimet ymparistotekijoiden ja ominaisuuksien vélisille yhdysvaiku-
tustermeille. X kuvaa estimaattia ja viivat 95 % luottamusvalia. Tilastollisesti merkitsevat yhdysvaikutuk-
set on kuvattu mustalla (luottamusvéli ei ylita nollaa) ja ei-merkitsevat vaaleanharmaalla (luottamusvali
ylittda nollan). X-akselilla on vaikutuksen voimakkuus ja suunta. Ominaisuuksia on kuvattu seuraavilla
lyhenteilla: toimryh = toiminnallinen ryhma (CU= tyynymaiset, Po = Polytrichaceae-heimo, LW = maksa-
sammalet, TR = mattomaiset), lis = lisdantymisstrategia (M = yksikotiset, D = kaksikotiset ja M/D = vaihte-
leva strategia), estrat = elinkiertostrategia (c = kolonisoijalaji, | = pitkdikainen satelliittilaji, s = lyhytikainen
satelliittilaji ja p = monivuotinen), jakoisuus = lehden jakoisuus tai liuskaisuus.

Yksikotiset lajit esiintyivat kaksikotisia todennakdisemmin korkeammalla sijainneilla
tutkimusruuduilla, mutta vaste oli suhteellisen heikko (kuva 10). Vaihtelevan strategian
lajeja esiintyi aineistossa vain viisi, ja ne esiintyivat kaksikotisiin verrattuna epatodenna-
kdéisemmin korkealla ja todennakdisemmin myohemmin sulavilla paikoilla (kuva 10).

Vaihtelevan lajien vahaisen maaran vuoksi tulos ei valttamatta ole kovin luotettava.

Elinkiertostrategioista lyhytikaiset satelliittilajit (strategia s) olivat epatodennakodisempia
korkealla sijainneilla tutkimusruuduilla verrattuna kolonisoijalajeihin (strategia c). Muita
tilastollisesti merkitsevia eroja elinkiertostrategioiden ja niiden ymparistévasteiden va-

lilla ei ollut (kuva 10).



47

jakoisuus_1 —
papillit_1 — 03
toimryh_TR —
0.2
toimryh_Po —
[=
9 Fo1
toimryh LW — E '
L]
0
toimryh_CU — g‘ ~ 0.0
>
@
lis_M/D — v
o [ -01
>
lis_M —
0.2
estrat s —
estrat p — -0.3

estrat_| —

Kuva 10. Lehden papillien, jakoisuuden tai liuskaisuuden, lajin toiminnallisen ryhméan (toimryh), lisdanty-
misstrategian (lis) ja elinkiertostrategian (estrat) yhteys paikan topoluokkaan (topo), sulaluokkaan ja kor-
keuteen. Ruudun vari kuvaa ympaéristévasteen suuntaa ja voimakkuutta. Punainen véari tarkoittaa positii-
vista ja sininen negatiivista vastetta ymparistotekijan arvojen kasvuun, ja tummempi vari tarkoittaa voi-
makkaampaa vastetta. Ominaisuuksien luokat on kuvattu seuraavilla lyhenteilla: CU= tyynymaiset, Po =
Polytrichaceae-heimo, LW = maksasammalet, TR = mattomaiset, M = yksikotiset, D = kaksikotiset, M/D =
vaihteleva strategia, | = pitkaikainen satelliittilaji, s = lyhytikdinen satelliittilaji ja p = monivuotinen, jakoi-
suus = lehden jakoisuus tai liuskaisuus ja papillit = lehden pinnan solujen papillit. Musta reunus osoittaa
tilastollisesti merkitsevat vasteet. Jokaista ominaisuuden luokkaa verrataan johonkin toiseen luokkaan.
Lehden jakoisuutta tai liuskaisuutta ja papilleja verrataan niiden puuttumiseen. Toiminnallista ryhmaa
verrataan haarautuneeseen muotoon (BR), lisddntymisstrategian verrokkiryhma on kaksikotiset lajit (D) ja
elinkiertostrategian vertailukohtana on strategia c (kolonisoijalajit).

Ruudun topoluokka selitti 37 prosenttia koko mallin selittamasta vaihtelusta, korkeus
26,2 prosenttia vaihtelusta ja sulaluokka 7,8 prosenttia vaihtelusta. Satunnaistekijoista

tutkimuslinja selitti 8,7 prosenttia mallin selittdmasta vaihtelusta ja luontotyyppi 20,4

prosenttia vaihtelusta. Alue ei selittdnyt havaittua vaihtelua.
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Taulukko 6. Neljannen kulman mallin tulokset. Taulukossa on esitetty topoluokan, sulaluokan ja paikan
korkeuden seka ympariston ja ominaisuuksien yhdysvaikutustermien estimaatit, keskivirheet, testisuu-
reet (z-arvo) ja p-arvot. Tilastollisesti merkitsevat termit (p < 0,05) on lihavoitu. Lyhenteet: estrat = elinkier-
tostrategia, lis = lisddntymisstrategia ja toimryh = toiminnallinen ryhma.

Muuttuja Estimaatti Keskivirhe z-arvo p-arvo
topoluokka -0,13 0,08 -1,63 0,1
sulaluokka 0,02 0,06 0,35 0,72
korkeus 0,07 0,06 1,19 0,23
topo*estrat_l -0,07 0,07 -1,03 0,3
topo*estrat_p 0,02 0,06 0,30 0,76
topo*estrat_s -0,07 0,09 -0,78 0,44
topo*lis_M -0,04 0,04 -0,94 0,35
topo*lis_M/D -0,1 0,11 -0,92 0,36
topo*toimryh_CU 0,22 0,09 2,52 0,012
topo*toimryh_LW 0,16 0,09 1,81 0,07
topo*toimryh_Po 0,06 0,11 0,59 0,56
topo*toimryh_TR 0,09 0,07 1,28 0,2
topo*papillit_1 0,007 0,06 0,13 0,9
topo*jakoisuus_1 0,04 0,07 0,64 0,52
sulaluokka*estrat_L -0,04 0,05 -0,86 0,39
sulaluokka*estrat_p -0,05 0,04 -1,20 0,23
sulaluokka*estrat_s -0,03 0,05 -0,54 0,59
sulaluokka*lis_M/D 0,13 0,06 2,07 0,039
sulaluokka*toimryh_CU -0,04 0,05 -0,79 0,43
sulaluokka*toimryh_LW 0,04 0,06 0,63 0,53
sulaluokka*toimryh_Po -0,12 0,09 -1,33 0,18
sulaluokka*toimryh_TR -0,05 0,04 -1,06 0,29
sulaluokka*papillit_1 -0,13 0,04 -3,31 0,0009
sulaluokka*jakoisuus_1 -0,11 0,04 -2,44 0,015
korkeus*estrat_L -0,0004 0,05 -0,01 0,99
korkeus*estrat_p 0,0003 0,04 0,01 0,99
korkeus*estrat_s -0,26 0,05 -4,86 <0,001
korkeus*lis_M -0,11 0,03 -3,48 <0,001
korkeus*lis_M/D -0,38 0,07 -5,77 <0,001
korkeus*toimryh_CU 0,20 0,05 3,65 <0,001
korkeus*toimryh_LW -0,10 0,06 -1,67 0,095
korkeus*toimryh_Po 0,17 0,10 1,74 0,082
korkeus*toimryh_TR 0,05 0,05 1,15 0,25

sulaluokka*lis_M 0,03 0,03 1,00 0,32
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Muuttuja Estimaatti Keskivirhe z-arvo p-arvo
korkeus*papillit_1 -0,07 0,04 -1,91 0,056
korkeus*jakoisuus_1 0,15 0,04 3,24 0,0012

3.4 Toiminnallinen monimuotoisuus

3.4.1 FEve-malli

Yleistettyjen lineaaristen sekamallien mukaan putkilokasvien suhteellinen osuus, kor-
keuden toisen asteen termi, topoluokan ja korkeuden valinen yhdysvaikutus seka kor-
keuden ja putkilokasvien osuuden valinen yhdysvaikutus olivat tilastollisesti merkitse-
vasti yhteydessa FEve-indeksin (engl. functional evenness) arvoihin (taulukko 7). Indek-
sin arvojen vaste edelld mainittuihin tekijoihin oli positiivinen (taulukko 7).

Taulukko 7. FEve-mallin tulokset. FEve-indeksin arvoihin tilastollisesti merkitsevasti (p < 0,05) yhtey-

dessa olevat muuttujat on lihavoitu. Putkilokasvien suhteellisesta osuudesta kaytetaan lyhennetta putk.
Malli perustui identity-linkkifunktioon, joka kayttda normaalijakaumaa.

Muuttuja Estimaatti Keskivirhe z-arvo p-arvo
vakiotermi 0,48 0,03 19,24 <0,001
topoluokka 0,001 0,01 0,06 0,95
sulaluokka -0,001 0,01 -0,10 0,92
korkeus 0,01 0,02 0,80 0,55
putkilokasvit 0,06 0,01 5,17 <0,001
korkeus? 0,03 0,01 2,23 0,026
korkeus*topoluokka 0,02 0,001 2,39 0,017
korkeus*putk. 0,05 0,01 3,59 <0,001

FEve-indeksin arvojen vaste korkeuteen ei ollut lineaarinen, minka lisdksi se vaihteli to-
poluokan ja putkilokasvien suhteellisen peittavyyden mukaan (kuva 11). Indeksin arvo
kasvoi korkeuden mukana tutkimuslinjojen lumenviipymaisilla ruuduilla (topoluokka 8),
kun taas tutkimuslinjojen kankaisessa paassa (topoluokka 1) indeksi sai pienimmat ar-
vonsa hieman yli 800 metrin korkeudella sijainneilla paikoilla (kuva 11). Lumenviipymai-
silla tutkimusruuduilla indeksin arvo, eli ominaisuuksien jakautumisen tasaisuus, oli
pienimmilladn matalalla sijainneissa lumenviipymissa ja suurimmillaan korkealla sijain-

neissa lumenviipymissa. Tunturikankaisilla ruuduilla indeksin arvot puolestaan olivat
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suurimpia matalalla sijainneilla kankailla, ja pienenivat korkeuden kasvaessa aina hie-
man yli 800 metriin saakka. Tunturikankailla indeksin arvot kasvoivat pienimman arvon
saavutettuaan, mutta korkeammalla sijainneilla kankailla indeksien arvot olivat silti ma-

talalla sijainneita paikkoja alhaisemmat (kuva 11).

Myds korkeuden ja putkilokasvien ruutukohtaisen suhteellisen osuuden valilla oli tilas-
tollisesti merkitseva yhdysvaikutus (taulukko 7). Matalalla sijainneilla tutkimusruuduilla
erot FEve-indeksin arvoissa eri putkilokasvien osuuksilla olivat pienid, mutta erot kas-
voivat korkeuden merenpinnasta kasvaessa (kuva 11). Yleisesti ottaen putkilokasvien
osuudella oli positiivinen vaikutus indeksin arvoihin paikan korkeuden kasvaessa mata-
limmalla sijainneita paikkoja lukuun ottamatta. Indeksi sai pienimmat arvonsa noin 900
metrin korkeudella merenpinnasta sijainneilla tutkimusruuduilla, joilla putkilokasveja
oli vahan. Vastaavasti korkeimmat arvonsa FEve-indeksi saavutti korkealla sijainneilla
tutkimusruuduilla, joilla putkilokasvien suhteellinen osuus oli suuri (kuva 11). Putkilo-
kasvien osuudella oli kuitenkin positiivinen vaikutus indeksin arvoihin myos ilman yh-

dysvaikutusta paikan korkeuden kanssa (taulukko 7).
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Kuva 11. FEve-mallin yhdysvaikutukset a. korkeuden ja topoluokan ja b. korkeuden ja putkilokasvien suh-
teellisen osuuden valilld. Molemmissa kuvissa y-akselilla on FEve-indeksin ennustettu arvo tutkimusruu-
dulla ja x-akselilla tutkimuspaikan korkeus metreind merenpinnan ylapuolella. Kuvassa a. indeksin arvo-
jen vaste korkeuteen on havainnollistettu topoluokittain 95 % luottamusvélien kanssa. Topoluokka 1 (sini-
selld) tarkoittaa tunturikankaan tai -niityn paan ensimmaisia ruutuja ja luokka 8 (oranssilla) tutkimuslinjan
lumenviipyman paan ruutuja. Kuva b. esittda indeksin arvojen vastetta korkeuteen keskiméaaraisilla putki-
lokasvien peittavyyksilla (siniselld) seka yhden keskihajonnan (0,27) paassa keskiarvon yla- ja alapuolella
(oranssilla ja punaisella). Kuvaan on piirretty 95 % luottamusvalit indeksin ennustetuille arvoille.
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3.4.2 FDiv-malli

Yleistettyjen lineaaristen sekamallien mukaan mikaan tarkastelluista ymparistomuuttu-
jista ei ollut tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa tutkimusruutujen ominaisuuksien
keskinaista erilaisuutta kuvaavan FDiv-indeksin (engl. functional divergence) arvoihin
(taulukko 8). Toisin sanoen tutkimusruudun topoluokka, sulaluokka, paikan korkeus,
putkilokasvien osuus tai niiden yhdysvaikutukset eivat vaikuttaneet tutkimusruutujen
lajiston ominaisuuksien keskindiseen erilaisuuteen. Indeksin arvojen keskiarvo kaikilla
tutkimusruuduilla oli 0,86 ja keskihajonta 0,12 (arvojen vaihteluvali 0,33-0,997). Koko
aineiston tasolla lajien ominaisuudet olivat siis keskimaarin suhteellisen erilaisia keske-
naan tutkimusruudun sisalla.

Taulukko 8. FDiv-mallin tulokset. Esitetyt luvut ovat mallin logit-linkkifunktion mukaisesti logaritmisella

nollan ja yhden véliin sidotulla asteikolla. Putkilokasvien suhteellisesta osuudesta on kaytetty lyhennetta
putk.

Muuttuja Estimaatti Keskivirhe z-arvo p-arvo
vakiotermi 1,75 0,10 17,33 <0,001
topoluokka 0,02 0,06 0,32 0,75
sulaluokka -0,02 0,06 -0,38 0,71
korkeus 0,11 0,08 1,42 0,16
putkilokasvit -0,05 0,07 -0,72 0,47
korkeus? 0,11 0,06 1,88 0,06
sulaluokka*korkeus -0,13 0,07 -1,87 0,061

3.5 Lampdotilan vaihtelu ja lumipeitteen kesto tutkimusruuduilla

Tutkimusruutujen ldAmpdtilaa kuvaavan aineiston perusteella tutkimuslinjojen tunturi-
kankaisten ja lumenviipymaisten paiden lumensulamisajankohdat ja talvilampotilat
erosivat toisistaan. Talven aikainen lampoétila pysyi tasaisena noin nollassa Celsius-as-
teessa lumenviipymien tutkimusruuduilla, mutta tunturikankaiden ruuduilla lampdti-

lassa esiintyi selkeaa vaihtelua osalla kuudesta tutkimuslinjasta (kuvat 12a, 12c ja 12e).

Tutkimuslinjojen paatyjen valilla oli myos eroa siina, milloin lampdtila alkoi kohoamaan

kevatkaudella ja siten lumipeite sulamaan tutkimusruuduilta. Lumenviipymien ruuduilla
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lAmpotila pysyi tasaisena lahella nollaa astetta kauemmin kuin tunturikankaiden ruu-
duilla (kuva 12). Lampotilan nousun ajankohta vaihteli eri tutkimuslinjoilla, ja samoin
my0s tutkimuslinjojen paatyjen valinen ero siind, milloin lampotila kdantyi nousuun,

vaihteli eri linjojen valilla.
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Kuva 12. Viikoittainen keskilampatila kuudella tutkimuslinjalla lumenviipyman (kuvaparin ylempi kuva,
topoluokka 8, eli tutkimuslinjan ruutu numero 1) ja tunturikankaan (kuvaparin alempi kuva, topoluokka 1
eli ruutu numero 8) paadyissa tutkimuslinjaa. Jokaisessa kuvassa on esitetty x-akselilla mittauskuukausi
jay-akselilla lampdtila (°C). Sininen kayra kuvaa viikoittaista keskilampotilaa ldhelld maanpintaa 2 sentti-
metrin korkeudella ja punainen kayra 15 senttimetrin korkeudella maanpinnasta. Huomaa y-akselin vaih-
televa asteikko.
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4 Tulosten tarkastelu

4.1 Sammalyhteisdjen lajistollinen ja toiminnallinen rakenne vaihettumalinjoilla

NMDS-ordinaation mukaan tutkimusruutujen lajistossa ja ominaisuuksissa oli havaitta-
vissa eroja vaihettumalinjoilla tunturikankaista lumenviipymiin, mika vastasi odotuk-
siani. Laji- ja ominaisuusaineiston ordinaatiot korreloivat keskenaan, eli yhteisdjen lajis-
toissa ja ominaisuuksissa oli joitakin rakenteellisia samankaltaisuuksia vaihettumalin-
joilla. Visuaalisen tarkastelun perusteella lumenviipymien lajisto ja ominaisuudet olivat
keskendan samankaltaisempia kuin tunturikankaiden ruutujen lajisto ja ominaisuudet.
Odotusteni mukaisesti tutkimusruudun lumenviipymaisyytta kuvaava topoluokka ja pai-
kan korkeus olivat yhteydessa molempiin ordinaatioihin. Myos putkilokasvien suhteelli-
nen osuus tutkimusruudulla oli yhteydesséa ordinaatioihin. Vastoin odotuksiani sula-

luokka ei ollut yhteydessa yhteisdjen lajistolliseen tai toiminnalliseen rakenteeseen.

Ordinaatioiden perusteella putkilokasveja oli enemman tunturikankaisilla tutkimusruu-
duilla, mika vastasi aikaisempaa kasitysta tunturikankaiden putkilokasvivaltaisuudesta
(mm. Oksanen & Virtanen 1995; Paakko ym. 2018) ja lumenviipymien sammalvaltaisuu-
desta (Kuusisto ym. 2025). Topoluokkien gradientti ei kuitenkaan taysin korreloinut put-
kilokasvien maaran kanssa, mika viittaa putkilokasvien vaikuttaneen ordinaatioihin

my0s itsenaisesti.

Tutkimusruuduilta keratyn ldampotila-aineiston perusteella tutkimuslinjojen tunturikan-
kaiden ja lumenviipymien paatyjen valilla oli eroa talvenaikaisissa lampétiloissa ja lu-
mensulamisajankohdissa. Lumenviipymien ruuduilla lampétila pysyi talvella suhteelli-
sen tasaisena lahella nollaa (kuva 12) lumipeitteen suojaavan vaikutuksen ansiosta.
Osalla tunturikankaiden ruuduista lampotilassa oli lumenviipymia enemman vaihtelua.
Tulos vastasi aikaisempia mittauksia vastaavanlaisista ymparistoista (mm. Bjork & Mo-
lau 2007; Kudo ym. 2010; Crepaz ym. 2024). Lumenviipymien ruuduilla ldmpotila myos
pysyi kauemmin lahella nollaa kasvukauden alkupuolella, mika viittaa mydhaisempaan
lumensulamisajankohtaan. Osalla tunturikankaiden ruuduista 15 senttimetrin korkeu-
delta mitattu lampdtila oli valilla selvasti alhaisempi kuin maanpinnasta mitattu lampo-

tila. Lumipeite oli siis joillakin tunturikankaiden ruuduista ohuempi kuin saman linjan
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lumenviipymien ruudulla. Erot topoluokissa olivat siis lampotila-aineiston perusteella

yhteydessa oikeisiin eroihin ymparistossa.

Paikan korkeuden vaikutus ordinaatioihin oli putkilokasveja heikompi, ja kasvoi samaan
suuntaan topoluokan kanssa. Korkealla olleet tunturikankaiset paikat siis olivat aineis-
tossa suhteellisen samankaltaisia lumenviipymien kanssa, ja gradientti topoluokkien
valilla oli korkealla vahemman selkea. Tulos voi selittya silla, etta ylaoroarktisella vyo-
hykkeelld on usein vahan putkilokasveja, ja myds lumenviipymien ulkopuolella voi esiin-

tya lunta suosivia lajeja (Oksanen & Virtanen 1995).

4.2 Ominaisuuksien yhteys topoluokan, sulaluokan ja korkeuden vaihteluun

Neljannen kulman mallin mukaan lajit, joilla ei ollut lehtien soluissa papilleja, olivat ylei-
sempia myohemmin sulavilla kasvupaikoilla papillilehtisiin lajeihin (kuva 10). Papillit
voivat tehostaa vedenottoa ja kulkeutumista muodostamalla lehden pinnalle kanavia,
joita pitkin vesi voi kulkeutua kapillaarisesti (Dilks & Proctor 1979; Proctor 1979 s. 485-
489, 1982 s. 338-341). Tulos saattaa siis liittya eroihin kasvupaikan kosteusoloissa.
Myohemmin sulavat lumenviipymatyypit sailyvat useimmiten kosteina koko kasvukau-
den, mutta aikaisemmin sulavista osa kuivuu kasvukauden edetessa (Paakko ym.
2018). Papillikkaat lehden solut saattavat olla eduksi aikaisemmin sulavilla ja kasvukau-
den edetessa mahdollisesti kuivuvilla kasvupaikoilla. Kosteimmilla kasvupaikoilla papil-
likkaista soluista voi jopa olla haittaa, silld kosteissa oloissa ne voivat vaikuttaa negatii-
visesti fotosynteesiin (Waite & Sack 2010). Lehden pinnalle muodostuva vesikalvo voi
hidastaa hiilidioksidin diffuusiota ja siten alentaa fotosynteesin tehokkuutta (Rice & Gi-
les 1996; Waite & Sack 2010). Mita paksumpi vesikalvo on, sitd enemman se vaikuttaa

nettofotosynteesiin (Rice & Giles 1996).

Topoluokalla itselldan ei ollut vaikutusta papillikkaiden lehtien yleisyyteen, vaikka myos
tunturikankaiden ja lumenviipymien valilla oletettavasti voi olla eroja kosteusoloissa.
Topoluokkien muodostama gradientti saattoi olla sulaluokkaa heterogeenisempi kos-
teusolojen suhteen, silld tutkimuslinjojen sijoittelussa lumenviipymagradientille esiintyi
vaihtelua. Samaan aikaan sulaneilla paikoilla gradientit kosteusoloissa saattoivat olla

yhtenevdmmat, ja sulaluokan vaikutus ehka korostui topoluokkaa enemman.
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Aikaisemmassa Azoreilla tehdyssa tutkimuksessa lajit, joilla oli lehtien soluissa papil-
leja, harvinaistuivat korkeuden kasvaessa (Henriques ym. 2017). Tulos yhdistettiin muu-
tokseen kosteusoloissa, silla tutkimusalueella ilmasto vaihettuu korkeuden kasvaessa
kosteammaksi ja villeammaksi (Henriqgues ym. 2017). Omassa tyossani en havainnut
vastaavaa yhteytta paikan korkeuden ja papillilehtisten lajien valilla. Henriquesin ja
kumppaneiden (2017) tulos kuitenkin viittaa siihen, etta papillit ovat yhteydessa juuri
kosteusoloihin. Omassa aineistossani kosteusgradientti oli korkeuden sijaan eri aikoi-

hin sulavien paikkojen valilla.

Mallin mukaan my®s lajit, joilla oli jakoiset tai liuskaiset lehdet, olivat harvinaisempia
mydhemmin sulavilla kasvupaikoilla ehytlehtisiin lajeihin verrattuna. Lehden jakoisuu-
den tai liuskaisuuden on ehdotettu vahentavan veden haihtumista ja lisdavan vedenpi-
datyskykya (Ah-Peng ym. 2014). Yhteys sulaluokkaan saattaa siis selittya kosteusoloilla.
Myohemmin sulavilla ja kosteammilla paikoilla veden haihtumisen estamisella ei ehka

ole yhta suurta merkitysta kuin aikaisemmin sulavilla ja monesti kuivemmilla paikoilla.

Mallin mukaan myds korkeuden kasvaessa lajit, joilla oli jakoiset tai liuskaiset lehdet,
yleistyivat. Jakoiset tai liuskaiset lehdet ovat maksasammalten ominaisuuksia, ja aikai-
semmissa tutkimuksissa maksasammalten on havaittu yleistyvan korkeuden kasvaessa
(Bruun ym. 2006). Tama voisi selittad niiden lehden ominaisuuksien yleistymista korke-
ammalla, mutta omassa aineistossani yhteys maksasammalten ja korkeuden valilla ei
ollut kovin selkea. Myos jakoisten tai liuskaisten lehtien yhteys paikan kosteusolojen
vaihteluun korkeusgradientilla oli epaselva. Jos jakoisten tai liuskaisten lehtien yleisty-
minen korkealla olisi johtunut kuivuuden lisdantymisesta, myds papillikkaiden lehden
solujen olisi voinut olettaa yleistyvan korkealla. Nain ei kuitenkaan ollut. Vedenottoa te-
hostavat rakenteet eivat siis yleistyneet korkeuden kasvaessa, vaikka vedenpidatysky-

kyyn liitetty lehden jakoisuus yleistyi.

Mallin mukaan tyynymaisesti kasvavat lajit esiintyivat haarautuneita muotoja todenna-
kdéisemmin lumenviipymien tutkimusruuduilla. Tulos vastasi odotuksiani siita, etta toi-
minnallisissa ryhmissa voi olla eroja lumenviipymagradientilla. Tyynymaisten muotojen

yleisyys lumenviipymissa saattaa liittya lampdtalouteen, silla sulava lumi voi kostutta-
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misen (Paakko ym. 2018) ohella viilentdaa ymparistdod kasvukauden alkupuolella. Putki-
lokasveilla vastaavien tyynymaisten mattaiden sisalla keskilampotilat voivat olla muuta
ymparistda korkeampia etenkin viileissa oloissa (Kjaer ym. 2018). Lisaksi matasmaiset
muodot voivat tasata maksimi- ja minimilampatiloja (mm. Cavieres ym. 2007; Kjeer ym.
2018). Myds sammalilla tyynymaisestd muodosta ajatellaan olevan hyotya viileissa
oloissa, jossa sammaltyynyjen sisalla lampotila voi sailyd ymparistoad kauemmin nollan
ylapuolella (Glime 2017, s. 18). Tiiviiden kasvustojen pintalampotila voi myds paivasai-
kaan nousta ilman lampétilaa korkeammaksi jopa hyvin viileissé oloissa (Perera-Castro
ym. 2020). Parempi ldmmonpidatyskyky ja korkeampi lampotila voivat tehostaa yhteyt-
tamistd. Sammalet kykenevat yhteyttamaan melko alhaisissa ldampdtiloissa, mutta jopa
Etelamantereella kasvavilla lajeilla on havaittu suhteellisen korkeita optimilampatiloja
fotosynteesille (Perera-Castro ym. 2020). Parempi lammonpidatyskyky saattaa siis te-
hostaa yhteyttamista pitdmalla kasvuston lampdtilan lAhempana kyseisen lajin optimia,

tai ainakin nollan ylapuolella.

Havaittu ero juuri tyynymaisten ja haarautuneiden muotojen valilla saattaa liittya kilpai-
luun. Sammalilla pleurokarppisten haarautuneesti kasvavien lajien ajatellaan olevan te-
hokkaita kilpailijoita (Peters ym. 2018), ja myds pystykasvuisilla harvakseltaan haaro-
villa lajeilla suurempi haarojen maara on yhdistetty mahdollisiin kilpailuetuihin (Bu ym.
2011; Hugonnot 2017). Tunturikankaat ovat yleensa suhteellisen putkilokasvivaltaisia
(Oksanen & Virtanen 1995; Paakko ym. 2018), ja putkilokasveja pidetaan sammalia pa-
rempina kilpailijoina (mm. Hanusch 2025; Lin ym. 2025; Mugnai ym. 2026). Haarautu-
neesta kasvutavasta saattaa siis olla hyotya tunturikankailla, koska kilpailu putkilokas-
vien kanssa on luultavasti voimakkaampaa. Lumenviipymat taas voivat usein olla melko
sammalvaltaisia (Kuusisto ym. 2025), joten kilpailua putkilokasvien kanssa on todenna-
kdisesti vdhemman. Sammalten ei siis ehka tarvitse panostaa kilpailuun yhta voimak-
kaasti, ja myds muut muodot voivat olla yleisia. Myds sammaltenvalinen kilpailu on ole-
tettavasti voimakkaampaa tunturikankailla lumenviipymien darevien ymparistoolojen
vuoksi. Adrevimmissa ymparistoissa kilpailun maaran ja merkityksen ajatellaan usein

olevan suhteellisen vahainen (esim. Monteiro ym. 2023).
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Lisaksi monet aineiston haarautuneesti kasvavista lajeista olivat metsien pohjakerrok-
sessa yleisia boreaalisia lajeja, mika voi myos selittaa niiden vahaisyytta lumenviipy-
missa tyynymaisiin muotoihin verrattuna. Aineiston boreaalisia lajeja olivat esimerkiksi
seindsammal (Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt.) ja metsakerrossammal (Hylo-
comium splendens (Hedw.) Schimp.). Ne eivat valttamatta sieda lumenviipymien aare-
vampia ymparistooloja, eivatka siksi ole yleisia niissa. Monet boreaaliset lajit saattavat

my0s olla sopeutuneita lumenviipymia varjoisampiin ymparistdihin.

Neljannen kulman mallin mukaan tyynymaisesti kasvavat lajit esiintyivat haaroittuneesti
kasvavia yleisemmin myos korkeammalla sijainneilla tutkimusruuduilla. Vastaava tyy-
nymaisten muotojen yleistyminen korkeuden kasvaessa havaittiin myos Sveitsin Alpeilla
tehdyssa tutkimuksessa, vaikka kyseisella alueella mattomainen muoto (engl. turf) oli-
kin kaikista yleisin kasvumuoto (Vittoz ym. 2010). Myos La Réunionin saarella vuoristoi-
sessa ymparistossa tehdyssa tutkimuksessa tyynymaisten ja mattomaisten muotojen

havaittiin yleistyvan korkeuden kasvaessa (Ah-Peng ym. 2014).

Vittoz ja kumppanit (2010) yhdistivat tyynymaisten muotojen yleistymisen niiden tuu-
lelta suojaavaan vaikutukseen ja putkilokasvien vihenemiseen korkeammalla. Putkilo-
kasvien vdhentyessa myods niiden tarjoama tuulensuoja vahenee, jolloin tyynymaisesta
muodosta voi olla etua (Vittoz ym. 2010). Sama mekanismi saattaa selittda saamiani tu-
loksia. Suhteellisen sileapintaiset ja tiiviit tyynymaiset muodot saattavat suojata tuu-
lelta ja sen aiheuttamalta veden haihtumiselta ldyhempia muotoja paremmin, mista voi
olla etua korkeuden, ja taten tuulenvoimakkuuden, kasvaessa. Sammalkasvustojen pin-
nalla on vaihtelevan paksuinen tyynen tai suhteellisen tyynen ilman kerros (engl. boun-
dary layer), jonka paksuus vaikuttaa haihtuvan veden maaraan (Rice ym. 2001; Rice &
Schneider 2004). Kasvuston pinnan sileyden tai karkeuden on havaittu vaikuttavan sii-
hen, miten ilma virtaa pinnan yli ja vuorovaikuttaa tyynen ilmakerroksen kanssa (Rice
ym. 2001; Rice & Schneider 2004). Karkeampi pinta voi lisata turbulenttisia virtauksia
kasvuston pinnan tuntumassa ja siten nopeuttavan veden haihtumista (Rice ym. 2001).
Sileammat tyynymaiset muodot taas saattavat vaikuttaa suhteellisen vahan kasvuston
yli kulkeviin ilmavirtoihin, mika voi hidastaa veden haihtumista (Rice ym. 2001). Talléin
vetta on mahdollisesti kauemmin saatavilla fotosynteesiin verrattuna lajeihin, joiden

kasvutapa ei suojaa tuulen kuivattavalta vaikutukselta yhta tehokkaasti.
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Lyhytikaiset satelliittilajit olivat neljannen kulman mallin mukaan harvinaisempia korke-
alla sijainneilla kasvupaikoilla verrattuna kolonisoijalajeihin. Havaitut erot saattavat liit-
tya ymparistdolojen darevyyteen etenkin korkealla. Lyhytikaisia satelliittilajeja oli kui-
tenkin aineistossavain 11, joten tulosta ja seuraavaa pohdintaa ei ole mielekasta yleis-
taa. Kolonisoijalajit ovat usein sukkession alkuvaiheen suhteellisen lyhytikaisia lajeja,
jotka panostavat tehokkaaseen lisdantymiseen ja kasvutilan valtaamiseen (During
1979). Lyhytikaiset satelliittilajit puolestaan esiintyvat usein paikoissa, joissa esiintyy
huomattavaa vuodenaikaista vaihtelua kasvuolosuhteiden suotuisuudessa. Ne valtta-
vat stressia ja viettavat epasuotuisan ajan itidina (During 1979). Kolonisoijalajeista poi-
keten lyhytikaiset satelliittilajit havidvat ymparistdsta sdannollisesti, mutta ilmaantuvat
takaisin samalle paikalle tai ldhialueelle (During 1979). Voikin olla, etta korkeammalla
sijainneiden tutkimuspaikkojen ymparistoolosuhteet olivat liian aarevia, eika lyhytikai-
nen satelliittistrategia menestynyt, koska suotuisan kauden pituus oli liian lyhyt tai se

puuttui kokonaan.

Aarevdmmissa ymparistodissa kasvilajiston kuitenkin ajatellaan usein olevan pitkaikai-
sempaa (esim. Nobis & Schweingruber 2013). Mallin mukaan kolonisoijalajien ja niita
pitkaikaisempien lajien (pitkaikaiset satelliittilajit, monivuotiset lajit) valilla ei kuiten-
kaan ollut vastaavaa eroa eri korkeudella sijainneiden kasvupaikkojen suhteen. Voi siis
olla, ettd korkeuden kasvaessa ymparistdolot eivat muuttuneet niin aareviksi, etta ne

olisivat karsineet pois myos muita lyhytikaisempia lajeja.

Aineistoni lyhytikaisista satelliittilajeista etenkin kiilto-omenasammal (Bartramia
ithyphylla Brid.) todennakoisesti vaikutti tuloksiin, silla se oli aineistossa suhteellisen
yleinen. Laji esiintyy yleensa alapaljakalla, mika voi selittda satelliittilajien harvinaistu-
mista korkealla. Lyhytikaisiin satelliittilajeihin kuului myos kosteiden paikkojen lajeja,
kuten naista 11 lajista seuraavaksi yleisin lettonauhasammal (Aneura pinguis (L.) Du-
mort.). Korkeammalla ei ehka esiintynyt tarpeeksi kosteita elinymparistdja, mika mah-

dollisesti korostui tuloksissa lyhytikdisten satelliittilajien pienen lukumaaran vuoksi.

Mallin mukaan myds yksikotiset lajit esiintyivat kaksikotisia epatodennakdisemmin kor-
keammalla sijainneilla paikoilla. Sammalilla kaksikotisuus on yksikotisuutta yleisempaa

(Vanderpoorten & Goffinet 2009), ja myos kayttdmassani aineistossa kaksikotisia lajeja
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oli noin kaksinkertainen maara yksikotisiin verrattuna. Lisddntymisen ollessa epavar-
maa yksikotisuus saattaa olla suvullisen lisdantymisen kannalta hyddyllinen strategia.
Yksikotisilla lajeilla hedelmditymisen todennakdisyys on luultavasti suurempi, koska
koiras- ja naarassukusolut ovat samassa kasvissa. Kaksikotisilla lajeilla suvullinen li-
sadantyminen voi olla rajoittunutta lisdantymiskumppanien puutteen tai etaisyyden
vuoksi (Bisang ym. 2004). Yksikotisuuden olisi siis voinut olettaa olevan yleisempaa kor-
keammalla, missa ymparistdolot usein ovat aarevammat. Saamani tulos oli kuitenkin

painvastainen.

Korkeammalla sijainneilla kasvupaikoilla saattoi esiintya enemman kaksikotisia lajeja,
jotka lahtékohtaisesti lisdantyivat suvuttomasti esimerkiksi lyhyen kasvukauden rajoit-
teiden vuoksi. Suvullinen lisdantyminen on ylipaataan harvinaisempaa kaksikotisilla la-
jeilla (Austrheim ym. 2005; Maciel-Silva ym. 2012). Tulos voi kuitenkin selittya myos la-
jien fylogeneettisella asemalla, jonka merkitys voi korostua pienemmissa aineistoissa.
Joissakin sammalryhmissa lisdantymisstrategia on voimakkaasti kytkdksissa lajin tak-
sonomiseen asemaan, minka seurauksena yksi- tai kaksikotisuus voi olla yleisempaa
tietyissa suvuissa. Nain on esimerkiksi monissa Brachytheciaceae-heimon suvuissa (lg-
natov & Huttunen 2002). Jos korkeammalla esiintyneet kaksikotiset lajit sattuivat kuulu-

maan yleisesti kaksikotiseen sukuun, se on voinut vaikuttaa saamaani tulokseen.

Myos vaihtelevan strategian lajeilla oli tilastollisesti merkitsevia yhdysvaikutuksia nel-
jannen kulman mallissa. Ne esiintyivat todennakdisemmin myohaan sulavilla paikoilla
ja epatodennakoisemmin korkealla sijainneilla kasvupaikoilla verrattuna kaksikotisiin
lajeihin. Kyseisia lajeja oli kuitenkin aineistossa vain 5, joten niiden perusteella ei voi ve-

taa luotettavia johtopaatoksia.

Neljannen kulman mallin tuloksia tulkittaessa on hyva huomioida, ettd malli perustui
lasnaolo-poissaolo-muotoiseen aineistoon, eli se ei kerro, millaiset lajit ovat peittavyyk-
sien perusteella runsaita tarkastelluilla paikoilla. Sen sijaan malli kuvaa sita, millaisista
lajeista on paljon havaintoja tietynlaisilla tutkimuspaikoilla. Lukumaaraltaan yleisten la-
jien peittavyydet voivat kuitenkin olla pienia. Lisaksi ymparistovasteet olivat ylipdataan

melko pienia.
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4.3 Toiminnallinen monimuotoisuus

4.3.1 FEve-indeksi

Tutkimusruutujen lajiston ominaisuuksien jakautumisen tasaisuutta toiminnallisessa
tilassa kuvaavan FEve-indeksin (engl. functional evenness) arvot olivat yhteydessa pai-
kan korkeuteen ei-lineaarisesti. Tulos vastasi odotuksiani siita, etta korkeus voi vaikut-
taa toiminnalliseen monimuotoisuuteen. Yleiselld tasolla indeksin arvot aluksi laskivat
korkeuden kasvaessa, mutta kaantyivat nousuun pienimman arvon saavutettuaan.
FEve-indeksin vaste korkeuteen muuttui paikan topoluokan mukana. Lumenviipymien
lajisto taytti toiminnallisen ekolokerotilan tasaisimmin korkealla, mika indeksin tulkin-
nan mukaan viittaa siihen, etta korkealla sijainneissa lumenviipymissa resurssit olivat
mahdollisesti tehokkaammin lajien kaytossa kuin matalammalla sijainneissa lumenvii-
pymissa. Tunturikankaisilla ruuduilla lajisto taytti toiminnallisen tilan tasaisemmin ma-
talalla sijainneissa paikoissa. Tunturikankailla lajit siis mahdollisesti hyodynsivat re-
sursseja tehokkaammin matalalla sijainneilla paikoilla. On kuitenkin tarked huomioida,
ettd kyseinen tulkinta patee vain, jos resurssien saatavuudessa ei ole eroja ekolokeroti-
lan sisalla. Tarkastellut tutkimusruudut olivat suhteellisen pienia, joten niissa ei toden-

nakdisesti ollut ainakaan suuria systemaattisia eroja.

Lumenviipymien FEve-indeksin arvon kasvaminen korkeuden mukana voi ehka viitata
siihen, etta korkealla lumenviipymatyyppien sisalla esiintyy enemman vaihtelua, jolloin
myos lajisto on mahdollisesti ominaisuuksiltaan monimuotoisempaa. Erilaiset lajit voi-
vat mahdollisesti hyddyntaa hieman eri osia toiminnallisesta ekolokerotilasta ja siten
tayttaa sen tasaisemmin. Matalalla lumenviipymien kasvuoloissa taas on vihemman
vaihtelua ja yhteis0ja hallitsevat samankaltaiset lajit. Tunturikankaissa tilanne vaikuttaa
olevan painvastainen: korkeuden kasvaessa ymparistoolosuhteet muuttuvat darevam-
miksi esimerkiksi lampotilan suhteen (kts. esim. Roos ym. 2019), mika saattaa rajoittaa
toiminnallisen tilan tayttymista siten, etta vain tietyntyyppiset lajit menestyvat korkealla
sijaitsevilla kankailla. FEve-indeksi ei kuitenkaan kerro minka kokoinen toiminnallinen
tila on, joten havaittu tulos saattoi johtua myds ympariston suodattavista vaikutuksista
(engl. environmental filtering), kuten Komac ym. (2015) esittivat. Talléin ymparistdolot

karsivat lajistoa niin, ettd vain tietynlaiset lajit parjaavat, mutta niilden ominaisuudet
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tayttavat toiminnallisen tilan tasaisesti. Vastoin hypoteesiani, topoluokka ei yksinaan

vaikuttanut FEve-indeksin arvoihin.

FEve-indeksin arvojen vaste korkeuteen vaihteli myos putkilokasvien osuuden mukaan.
Korkeuden kasvaessa indeksin arvot laskivat ruuduilla, joilla putkilokasveja oli vahan ja
nousivat ruuduilla, joilla putkilokasveja oli paljon. Havaittu yhdysvaikutus saattaa liittya
fasilitaatioon, eli ilmidoon, jossa muut paikalla esiintyvat lajit mahdollistavat jonkin toi-
sen lajin kasvun paikoilla, joissa se ei yksindan menestyisi. Mahdolliseen fasilitaatioon
viittaa se, ettd hieman yleistaen yhteisojen toiminnallinen tasaisuus oli melkein aina
korkeampaa, jos putkilokasveja oli enemman. Putkilokasveista saattoi siis olla jotakin

hydtya sammalille, mikd mahdollisesti heijastui FEve-indeksin arvoihin.

Putkilokasvit saattoivat suojata pohjakerroksessa kasvavia sammalia darevilta ymparis-
toolosuhteilta. Tyynymaisten putkilokasvimattaiden on havaittu tasaavan seka alhaisia
etta korkeita ldmpdtiloja (esim. Cavieres ym. 2007; Kjeer ym. 2018), mika saattaa patea
myds muiden kuin tyynymaisten kasvustojen kohdalla. Putkilokasvien latvuksen alla on
myos mitattu paljasta maata alhaisempia lampétiloja, mika voi parantaa kosteusoloja
latvuksen alla (Ingerpuu ym. 2005). Sammalet todennakoisesti hyotyvat lisdantyneesta
kosteudesta (Ingerpuu ym. 2005). Lisaksi putkilokasvien fasilitatiivisen vaikutuksen on

ehdotettu liittyvdn parantuneeseen ravinnetilanteeseen (Ingerpuu ym. 2005).

Putkilokasvien aareviltd ymparistooloilta suojaava vaikutus saattaa heijastua sammal-
ten toiminnallisten ominaisuuksien tasaisempaan jakautumiseen. Putkilokasvien suo-
jaamissa yhteisoissad mahdollisesti esiintyi myds lajeja, joita ei muuten olisi tavattu ky-
seisella paikalla. Tdma saattoi vaikuttaa toiminnalliseen tasaisuuteen ja ekolokerotilan
hyddyntamiseen, silla fasilitaatiosta hydtyneet lajit mahdollisesti kayttivat hieman eri
osaa ekolokerotilasta kuin paikalla joka tapauksessa parjaavat lajit. Tahan viittaa aina-
kin osin se, etta putkilokasvien puuttuessa tasaisuus aleni korkeuden kasvaessa ja ym-
paristdn darevyyden lisdantyessa. Adrevimmissa oloissa lajit olivat siis FEve-indeksin
mukaan kasaantuneet tiettyihin osiin ekolokerotilaa, kun taas matalammalla suotui-
sammissa oloissa ja korkeammalla putkilokasvivaltaisemmilla ruuduilla jakauma oli ta-
saisempi. Matalalla sijainneilla tutkimuspaikoilla putkilokasvien puuttumisesta saattoi

toisaalta olla hyotya, silla kilpailua saattoi olla vahemman.
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Havaitsemani korkeuden vaikutus vastasi osittain aikaisempia tutkimuksia. Henrigues
ja kumppanit (2017) tarkastelivat sammalten toiminnallista monimuotoisuutta korkeus-
gradientilla Azoreilla, ja havaitsivat FEve-indeksin arvojen laskevan korkeuden kasva-
essa. Yhteys korkeuden ja FEve-indeksin arvojen valilla oli kuitenkin lineaarinen, toisin

kuin omassa tydssani. Omassa tydssani korkeudella oli myds positiivisia vaikutuksia.

Functional evenness -indeksia kohtaan on esitetty kritiikkia siita, etta joissakin tapauk-
sissa indeksin arvojen kasvaminen ei oikeasti tarkoita kasvanutta tasaisuutta toiminnal-
lisen tilan tayttamisessa (Legras & Gaertner 2018; Kosman ym. 2020). Myds indeksin
teoreettista taustaa on kyseenalaistettu (Kosman ym. 2020). FEve-indeksi perustuu pie-
nimpien etaisyyksien puuhun (engl. minimum spanning tree), joka yhdistaa lajit toisiinsa
mahdollisimman lyhyilla janoilla (engl. branches) moniulotteisessa toiminnallisessa ti-
lassa (Villéger ym. 2008). Indeksi mittaa todellisuudessa kahta eri asiaa: janojen pituuk-
sien sdannollisyytta ja lajirunsauden jakautumisen saannollisyytta puun sisalla. Tama
voi toisinaan aiheuttaa ongelmia indeksin tuottamissa arvoissa (Legras & Gaertner
2018). Indeksi voi tietyissa tilanteissa saada arvon 1 (taydellinen tasaisuus), vaikka la-
jienvalisessa toiminnallisessa etdisyydessa tai lajien runsaussuhteissa olisi todellisuu-
dessa epatasaisuutta. Indeksi voi myos joskus tuottaa saman arvon kahdelle yhteisdlle,
joissa toiminnalliset etaisyydet ovat jakautuneet samalla tavalla, mutta joissa lajien
runsaussuhteissa on eroja (Legras & Gaertner 2018). Indeksin arvo voi myos tietyissa ta-
pauksissa kasvaa samalla, kun yhteison lajien runsaussuhteet muuttuvat epatasaisem-

miksi (Legras & Gaertner 2018).

Kritiikista huolimatta FEve-indeksia kaytetaan edelleen laajasti ekologisessa tutkimuk-
sessa (kts. esim. Barmann ym. 2025; Balestra ym. 2026; Diaz ym. 2026; Kenedy-Siqueira
ym. 2026). Legras ja Gaertner (2018) kuitenkin kehottavat varovaisuuteen ja huolellisuu-
teen indeksin kaytdssa ja tulkitsemisessa. Kaytin FEve-indeksia tydssani sen yleisyyden
vuoksi, mutta pyrin huomioimaan sen heikkoudet tuloksia tarkastellessani. Ongelmat
korostuvat etenkin, jos tehdaan johtopaatdksia FEve-indeksin muodostavista kom-
ponenteista yhteisdssa. Pyrin siksi kdsittelemaan indeksia kokonaisuutena, enka otta-
nut kantaa siihen, johtuvatko erot indeksin arvoissa toiminnallisesta etaisyydesta vai la-
jien runsaussuhteista. Vastaisuudessa harkitsisin kuitenkin tarkkaan FEve-indeksin

kayttoa. Todennakaoisesti en enda kayttaisi kyseista indeksia, tai vahintaankin ottaisin
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sen rinnalle vaihtoehtoisia toiminnallisen monimuotoisuuden indekseja. Nyt saamiini
tuloksiin on tarkea suhtautua kriittisesti ja muistaa indeksin mahdolliset ongelmat tu-

loksia tulkittaessa.
4.3.2 FDiv-indeksi

Vastoin odotuksiani aineistossani ei esiintynyt vaihtelua FDiv-indeksin (engl. functional
divergence) arvoissa tutkittujen ymparistomuuttujien suhteen. Korkeuden toisen asteen
termin seka korkeuden ja sulaluokan valisen yhdysvaikutuksen tulos oli kuitenkin mallin
mukaan lahell4 tilastollisesti merkitsevaa. Korkeuden toisen asteen termin vaikutus in-

deksin arvoihin oli positiivinen ja yhdysvaikutuksen negatiivinen.

FDiv-indeksi kdytannossa kertoo, miten erilaisia tutkimusruutujen yleisten lajien omi-
naisuudet ovat keskenaan. Indeksin arvot olivat yleisesti korkeat aineiston tutkimusruu-
duilla (keskiarvo 0,86 + keskihajonta 0,12), mika viittaa tutkimusruutujen yleisimpien la-
jien olleen ominaisuusarvoiltaan melko erilaisia (Mason ym. 2005; Villéger ym. 2008).
Indeksin tulkinnan perusteella tulos voi viitata ekolokeroiden huomattavaan erilaistumi-
seen (Mason ym. 2005) seka tunturikankaiden ja -niittyjen etta lumenviipymien samma-
lyhteisOissa. Vastoin oletuksiani tunturikankaisten ja lumenviipymaisten ruutujen valilla
ei kuitenkaan nayttanyt olevan eroa siina, miten samanlaisia tai erilaisia yhteison lajien

ominaisuusarvot olivat keskenaan.

Tunturipaljakan suhteellisen aarevat ymparistoolosuhteet ja niiden yhteys bioottisiin te-
kijoihin saattavat selittda korkeita FDiv-indeksin arvoja. Adrevat olosuhteet eivat yksin
riita selittdmaan tulosta, silla sammalilla ymparistoolosuhteista johtuva lajiston karsiu-
tuminen (engl. environmental filtering) on yhdistetty keskenddn samankaltaisempiin
ominaisuuksiin (Monteiro ym. 2023). Ymparistdn suodattavien vaikutusten on havaittu
korostuvan etenkin darevissa ymparistoissa (Monteiro ym. 2023). Aineistoni perusteella

tunturipaljakan lajisto oli kuitenkin ominaisuuksiltaan suhteellisen erilaista.

Kilpailu voi joissain tilanteissa johtaa ominaisuuksien ja siten ekolokeroiden suurem-
paan keskinaiseen erilaisuuteen (Kraft ym. 2015; Chalmandrier ym. 2017). Keskenaan
erilaisemmat lajit eivat kilpaile samoista resursseista ja voivat siten esiintya yhdessa.

Aarevammissa ymparistoissa kilpailun maaran ja merkityksen kuitenkin usein ajatellaan



64

olevan vahaisempi ominaisuuksien ja yhteisdjen rakenteen kannalta (mm. Chalman-
drierym. 2017; Monteiro ym. 2023). Poikkeavia tuloksia kilpailun merkityksesta lajistolle
on kuitenkin esitetty (Lyu & Alexander 2022). Lisaksi jotkin kilpailun muodot, kuten yh-
den lajin dominoimiseen johtava kilpailu, voivat erilaistumisen sijaan johtaa ominai-
suuksien konvergoitumiseen (Butterfield & Callaway 2013). Voimakas kilpailu ei siis
ehka ainakaan yksinaan riita selittamaan paljakan lajiston keskendan melko erilaisia
ominaisuuksia. Etenkin lumenviipymissa kilpailu on oletettavasti vahdisempaa aare-

vampien ymparistoolojen vuoksi.

Ekolokeroiden keskimaarainen erilaisuus saattaa kilpailun sijaan liittya fasilitaatioon.
Putkilokasveilla fasilitaation on havaittu voivan vaikuttaa positiivisesti yhteison ominai-
suuksien jakaumiin ja keskinaiseen erilaisuuteen (Schéb ym. 2012; Butterfield & Calla-
way 2013). Adrevissa ymparistdissa fasilitaatio voi johtaa kilpailun vaikutuksia tai va-
hemman aarevia ymparistooloja vastaavaan lopputulokseen (Schob ym. 2012; Chal-
mandrier ym. 2017). Talloin fasilitaation seurauksena yhteisdn lajien ominaisuudet voi-
vat olla keskenaan erilaisemmat kuin ymparistdolosuhteiden perusteella voisi olettaa.
Sama mahdollisesti patee sammalten kohdalla ja voisi selittaa, miksi aineistoni ruutu-
jen lajiston ominaisuudet olivat selkedsti keskenaan erilaisia, vaikka paljakan kasvuolo-

suhteet ovat usein melko aarevia ja ymparistdon suodattava vaikutus oletettavasi suuri.

My6s Henriques ja kumppanit (2017) havaitsivat Azoreilla tehdyssa tutkimuksessa FDiv-
indeksin arvojen olleen ylipaataan melko korkeita. Kyseisessa tutkimuksessa FDiv-in-
deksin arvot laskivat korkeuden kasvaessa merkitsevasti vain lehtisammalilla, mutta jos
maksa- ja lehtisammalia tarkasteltiin yhdessa kuten omassa tydssani, indeksin arvojen
ja korkeuden valilla ei havaittu yhteytta (Henriques ym. 2017). Saamani tulos siis vastaa

osittain aikaisempia tutkimuksia, jos tarkastellaan lehti- ja maksasammalia yhdessa.

4.4 Mahdollisia syita lumensulamisajankohdan vahaiselle ja topoluokan vaihtele-

valle merkitykselle

Hypoteesistani poiketen lumensulamisajankohdalla ei ollut kovin suurta vaikutusta tun-
turipaljakan sammalyhteisojen lajistoon, ominaisuuksiin tai toiminnalliseen monimuo-
toisuuteen. Lumensulamisajankohta ei ollut tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa

kumpaankaan toiminnallisen monimuotoisuuden indeksiin, ja myds neljannen kulman
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mallissa vasteet sulamisajankohtaan olivat heikkoja. Sulamisajankohdan olisi kuitenkin
voinut olettaa olevan yhteydessa lajiston ominaisuuksiin lajiston itsensa kautta. Lumen-
sulamisajankohdan ja siihen yhteydesséa olevan maaperan lampatilan on havaittu vai-

kuttavan kasvillisuuden pienipiirteiseen jakautumiseen vuoristoalueiden lumenviipymia

vastaavissa kasvuymparistoissa (Shchob ym. 2009).

Lumensulamisajankohdan maaritystapa aineistossa voi selittaa sita, miksi sen vaikutus
oli odottamaani vahaisempi. Sulamisajankohta oli topoluokasta ja putkilokasvien osuu-
desta poiketen tutkimuslinjakohtainen, ei tutkimusruutukohtainen. Sulamisajankohdan
vaikutus kasvillisuuteen on usein pienipiirteista (Schob ym. 2009), joten siita olisi ehka
tarvittu ruutukohtaista aineistoa. Lisdksi lumensulamisajankohta oli maaritetty aineis-
toon tutkimuslinjan alueella yleisimman sulamisajankohdan mukaan, mika on voinut
haivyttaa pienipiirteista vaihtelua. Sulamisajankohdan maarittamiseen kaytetty SYKE:n
aineisto ei kuitenkaan mahdollistanut suurempaa resoluutiota, silla siind yhden pikselin
spatiaalinen resoluutio oli 20 metrid. Lumensulamisajankohdan tarkempi arvioiminen

kyseisen aineiston perusteella olisi voinut lisata virheellisten tulkintojen riskia.

Tutkimuslinjoille asetettujen tiedonkeruulaitteiden mukaan lampdtilassa, ja lampotila-
kayrien perusteella myods lumensulamisajankohdassa, oli eroja tutkimuslinjan lumenvii-
pyman ja tunturikankaan tai -niityn paan valilla. Laitteita ei ollut aineiston jokaisella lin-
jalla, joten niiden keraaman aineiston kayttaminen analyyseissa ei ollut mahdollista.
Laitteilla keratty paikallinen lampdtila- ja lumiaineisto olisi kuitenkin voinut tuoda esiin
tutkimuslinjojen sisaisia ymparistoeroja ja antaa kayttamaani lumensulamisajankohta-
luokitusta tarkempaa tietoa sulamisajankohdan vaikutuksista sammalien ominaisuuk-

siin ja toiminnalliseen monimuotoisuuteen.

Sulamisajankohdan tavoin lumenviipymaisyyden (topoluokka-muuttuja) vaikutus tutki-
muslinjojen lajiston ominaisuuksiin ja toiminnalliseen monimuotoisuuteen ei ollut ana-
lyyseissa yhta selkea kuin oletin. Neljadnnen kulman malleissa topoluokan ja tarkasteltu-
jen ominaisuuksien valilla oli vain yksi tilastollisesti merkitseva yhdysvaikutus. FEve-
mallissa topoluokka yksinaan ei ollut tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa indeksin
arvoihin, vaikka se oli mukana merkitsevassa yhdysvaikutuksessa. FDiv-mallissa topo-

luokka ei vaikuttanut indeksin arvoihin ollenkaan.
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Neljannen kulman malleissa tarkasteltujen ominaisuuksien maara oli tarkoituksella ra-
jattu pieneksi, joten topoluokka olisi saattanut vaikuttaa joihinkin muihin kuin malliin si-
sallytettyihin ominaisuuksiin. Se ei kuitenkaan selita topoluokan suhteellisen vahaista
vaikutusta toiminnalliseen monimuotoisuuteen, silla kaytin kaikkia aineiston ominai-
suuksia indeksien tuottamiseen. Sen sijaan tutkimuslinjojen pituus on saattanut vaikut-
taa topoluokan vaikutuksen selkeyteen. Kayttamassani aineistossa osa linjoista ulottui
todellisuudessa vain lumenviipyman keskiosasta sen reunalle lumenviipyman suuren
koon vuoksi. Osa linjoista ei siis kuvannut koko vaihettumaa lumenviipymasta tunturi-
kankaalle. Jos tallaisia linjoja oli aineistossa paljon, se on saattanut vaikuttaa topoluo-
kan merkitykseen ymparistomuuttujana. Toisaalta topoluokka oli evfit-permutaatiotes-
tin mukaan tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa ordinaatioihin ja FEve-mallissa osal-
lisena merkitsevassa yhdysvaikutuksessa. Edella kuvattu linjojen vajavainen gradientti

ei siis luultavasti ollut huomattavan suuri ongelma aineistossa ja analyyseissa.

On myds mahdollista, etta korkeus on topoluokkaa merkittavampi sammallajiston omi-
naisuuksiin vaikuttava ymparistotekija. Fennoskandiassa tehdyssa lajirunsautta tarkas-
telleessa tutkimuksessa korkeuden havaittiin olleen paaasiassa topoluokkaa parempi

ennustaja tutkimuspaikan lajirunsaudelle (Bruun ym. 2006). Kaytetty topoluokka vastasi
oman aineistoni muuttujaa. Voi siis olla, etta korkeudella on topoluokkaa suurempi vai-

kutus myds lajiston ominaisuuksiin ainakin tarkastelemassani mittakaavassa.

4.5 Huomioita aineistosta

Kayttdmani aineiston alueellinen jakauma ei ollut tasainen, vaan tutkimuslinjat olivat
painottuneet etenkin Enontekion suurtunturialueelle Kasivarren Lappiin. Lumenviipy-
mien alueellinen jakauma Suomen Lapissa on kuitenkin luonnostaan epatasainen, ja
laajimmat ja runsaslukuisimmat lumenviipymat loytyvat Kasivarren suurtunturialueelta
(Paakko ym. 2018). Tasta syysta tutkimusalue vaikutti luultavasti jonkin verran saamiini
tuloksiin, vaikka alueelliset erot eivat olleet Pro gradu -tyoni padmielenkiinnonkohteena.
Eri puolilla Lappia ymparistoolosuhteet ovat voineet olla hieman erilaiset, minka seu-
rauksena alueelliset erot saattoivat korostua aineistossa. Pyrin kuitenkin huomioimaan
alueen vaikutuksen tekemissani analyyseissa, vaikka en kasitellytkaan alueen vaikutuk-

sia tydssani sen tarkemmin.
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Tarkastelemistani ymparistomuuttujista etenkin paikan korkeus oli yhteydessa tutki-
musalueeseen Suomen topografian vuoksi. Korkeimmat tunturialueet loytyvat Kasivar-
ren Lapista, mikd nakyi myos kayttamani aineiston korkeusjakaumassa (liite 1). Korkeu-
den osalta voikin pohtia, kuinka paljon aineiston aluejakauma vaikutti saatuihin tulok-
siin, ja oliko osa korkeuden vaikutuksesta oikeasti kytkdksissa alueeseen. Pyrin kuiten-
kin huomioimaan alueen mahdollisen vaikutuksen kayttamalla sita tilastomalleissa sa-
tunnaistekijana. Lisadksi aikaisemmissa tutkimuksissa paikan korkeuden on havaittu vai-
kuttavan lajiston ominaisuuksiin (esim. Vittoz ym. 2010; Ah-Peng ym. 2014; Roos ym.
2019) ja toiminnalliseen monimuotoisuuteen (Henriques ym. 2017; Asplund ym. 2022).
Siksi pidan epatodennakoisena, etta havaittu yhteys korkeuteen johtuisi pelkastaan alu-
eesta. Alueen ja korkeuden vaikutuksia on kuitenkin mahdotonta taysin erottaa toisis-

taan kayttamassani aineistossa.

Aineistossani myos sulaluokkien ja tutkimusalueen valilla oli yhteys. Myohimpaan sula-
vat lumenviipymat esiintyivat yksinomaan Kasivarren Lapissa, ja kaikista aikaisimmin
sulavat lumenviipymat olivat keskittyneet erityisesti Utsjoelle, vaikka joitakin niista
esiintyi myds Urho Kekkosen kansallispuiston alueella (taulukko 1). Kasivarren alueella
esiintyi kuitenkin myds suhteellisen varhain sulavia lumenviipymia. Lisdksi sulamisajan-
kohdaltaan aaripaita edustavia paikkoja oli aineistossa lukumaarallisesti vahiten. Sula-
luokkien alueellinen jakauma siis on voinut vaikuttaa saamiini tuloksiin jonkin verran,

mutta en usko vaikutuksen olleen kovin suuri.

Aineistoni topoluokissa ei esiintynyt merkittavaa lukumaarallista vaihtelua eri alueiden
valilla, silla jokainen tutkimuslinja kahta poikkeusta lukuun ottamatta siséalsi kaikki kah-
deksan topoluokkaa. Topoluokissa saattoi kuitenkin esiintyd satunnaista vaihtelua
siind, miten hyvin tutkimuslinjat ja siten topoluokat kattoivat koko kasvillisuuden vaihet-
tuman tunturikankailta lumenviipymiin. Tata vaihtelua oli vaikea huomioida analyy-
seissa, ja siksi se on saattanut vaikuttaa tuloksiin. Satunnainen vaihtelu topoluokissa
kuitenkin luultavasti lahinna lisasi aineistoon satunnaista vaihtelua, joka jai mallin selit-

taman vaihtelun ulkopuolelle.

Tyoni tuloksia tarkasteltaessa on myos hyva muistaa, ettd ominaisuuksissa voi esiintya

lajienvalisen vaihtelun ohella vaihtelua myds saman lajin yksildéiden valilla (esim. Roos
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ym. 2019). Lajinsisainen vaihtelu voi tuottaa epavarmuutta tietokantojen kayttéon lajien
ominaisuuksia maaritettaessa, sillda mahdollista vaihtelua ominaisuusarvoissa ei ha-
vaita. Lisaksi se, etta kayttamaani ominaisuusaineistoa ei ole keratty Suomen tunturi-
alueelta, voi lisata epavarmuutta tulosten tulkintaan. BET-tietokanta kattaa Euroopassa
esiintyvien sammallajien ominaisuuksia, ja aineistoa siihen on koottu useista eri lah-
teista (van Zuijlen ym. 2023). Jos ominaisuuksissa on huomattavaa vaihtelua esimer-
kiksi pohjoisten ja eteldisempien alueiden valilla, se voi lisata epdvarmuutta tietokanto-
jen kayttoon ja siten vaikuttaa saamiini tuloksiin. Kayttamistani ominaisuuksista lajin-
sisdisen vaihtelun kannalta ongelmallisia saattoivat olla etenkin gametofyytin tai verson

koko, Ellenberg-indikaattoriarvot ja sporofyyttien yleisyys.

Tietokantoja on kuitenkin kaytetty sammalilla myds aikaisemmissa ominaisuustutki-
muksissa (esim. Henriques ym. 2017; Lébel ym. 2018; Monteiro ym. 2023; van Zuijlen
ym. 2024) ja niiden kayttd myds esimerkiksi putkilokasveilla on melko yleista. Lisaksi
suuressa osassa kayttamistani ominaisuuksista ei oletettavasti esiinny merkittavaa
vaihtelua lajin sisalla. Monet kayttamistani ominaisuuksista olivat rakenteellisia tai py-
syvampia elinkiertoon liittyvid ominaisuuksia, joissa vaihtelun voi olettaa olevan va-
haista. Esimerkiksi lehden rakenteissa lajinsisainen vaihtelu on oletettavasti mittakaa-
valtaan niin pienta, ettei silla ole merkittavaa vaikutusta. Myds esimerkiksi elinkier-

tostrategiat ovat oletettavasti suhteellisen samanlaisia saman lajin yksiloilla.

Lisaksi aikaisemmissa tutkimuksissa sammalilla lajienvalisen vaihtelun on havaittu ole-
van lajinsisaista vaihtelua merkittavampaa. Esimerkiksi korkeuden kasvaessa muutos-
ten tarkastelluissa sammallajiston ominaisuuksissa havaittiin johtuneen lahinna lajis-
ton muutoksista (Roos ym. 2019). Vastaavasti ilmastonmuutoksen vaikutuksia simu-
loineessa lammityskokeessa sammalyhteisdjen ominaisuuksien muutokset johtuivat
paaosin lajiston korvautumisesta (van Zuijlen ym. 2022). Molemmissa tutkimuksissa
tarkasteltiin muutamia kemiallisia ominaisuuksia, lehden tai verson paksuutta seka ve-
denpidatyskykya. Ainakaan osa sammalten ominaisuuksista ei siis vaihtele huomatta-
vasti lajin sisalla eri ymparistdissa. Tietokantojen kayttd mahdollisti alustavan katsauk-

sen tunturipaljakan sammallajiston ominaisuuksiin, ja nyt kdyttamaani aineistoa vas-
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taavan ominaisuusaineiston keraaminen tutkimusalueelta ei olisi ollut mahdollista ta-
man tydn puitteissa. Tulevaisuudessa myos lajinsisaista vaihtelua tulisi kuitenkin tar-

kastella.

4.6 Yhteenveto jajohtopaatokset

Pro gradu -tydni perusteella ja odotusteni mukaisesti tunturipaljakan sammalyhteis6jen
lajistossa ja lajiston ominaisuuksissa esiintyi vaihtelua lumenviipymagradientilla tuntu-
rikankaista lumenviipymiin. Monimuuttujamenetelmien perusteella lumenviipymissa
lajisto ja ominaisuudet olivat keskendan samankaltaisempia kuin tunturikankaiden tut-
kimusruuduilla. Lajistoon ja ominaisuuksiin perustuvat ordinaatiot korreloivat vain osit-
tain keskenaan, eli ominaisuuksia tarkastelemalla paljakan sammalyhteisdjen toimin-
nallisesta rakenteesta voidaan saada tietoa, jota pelkka lajiston tarkasteleminen ei

tuota.

Neljdnnen kulman malleissa etenkin korkeuden vaikutus sammalten ominaisuuksiin ko-
rostui. Tyynymaisesti kasvavat lajit olivat yleisempia korkeammalla sijainneilla tutki-
musruuduilla haarautuneesti kasvaviin verrattuna, mika saattaa liittya parantuneeseen
tuulensuojaan (Rice ym. 2001; Rice & Schneider 2004). Lisaksi korkeammalla kaksikoti-
set lajit olivat yksikotisia yleisempia, ja lyhytikaiset satelliittilajit harvinaistuivat koloni-
soijalajeihin verrattuna. Myos lumensulamisajankohta vaikutti lajiston ominaisuuksiin.
Lehden papillikkaat solut ja maksasammalten jakoiset tai liuskaiset lehdet olivat harvi-
naisempia mydhaan sulavilla paikoilla esiintyneilla lajeilla, mika luultavasti liittyy eroi-
hin kosteusoloissa. Hieman yllattaen topoluokalla oli pienin vaikutus ominaisuuksiin:
vain tyynymaisesti kasvavat lajit yleistyivat lumenviipymaisemmilla tutkimusruuduilla
haarautuneisiin muotoihin verrattuna. Tyynymaisesta kasvutavasta saattaa olla etua

esimerkiksi lampdtalouden kannalta.

Korkeuden kasvaessa FEve-indeksin (engl. functional evenness) arvot kasvoivat lumen-
viipymissa ja laskivat tunturikankailla. Myds korkeuden ja putkilokasvien osuuden valilla
oli positiivinen yhdysvaikutus: tasaisuus kasvoi korkeuden mydéta eniten putkilokasvival-
taisemmilla ruuduilla. Korkeammalla putkilokasveilla on mahdollisesti fasilitatiivinen
vaikutus sammallajistoon, mika saattoi heijastua indeksin arvoihin. Vastoin odotuk-

siani, ominaisuuksien keskinaista erilaisuutta kuvaava FDiv-indeksi ei ollut yhteydessa
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tarkastelemiini ymparistomuuttujiin. Indeksin arvot olivat keskimaarin korkeita, eli ylei-
simpien lajien ominaisuudet olivat suhteellisen erilaisia keskendan ja siten ekolokeroil-
taan melko erilaistuneita. Adrevammissa ympaéristdissa etenkin fasilitaatio saattaa

tuottaa vastaavan tuloksen.

Kaiken kaikkiaan lumenviipymaisyyden (topoluokka-muuttuja) vaikutus tunturipaljakan
sammallajistoon, ominaisuuksiin ja toiminnalliseen monimuotoisuuteen oli vaihteleva.
Topoluokka vaikutti selkedmmin yhteisdtasolla: se oli yhteydessa lajistoon, koko yhtei-
sOjen ominaisuuksiin seka toiminnalliseen monimuotoisuuteen, mutta ei juurikaan yk-
sittaisiin ominaisuuksiin. Sen sijaan korkeuden vaikutus korostui seka yhteisdjen, toi-

minnallisen monimuotoisuuden etta yksittaisten ominaisuuksien kohdalla. Sulaluokan

vaikutus oli odottamaani pienempi ja kohdistui lAhinna yksittaisiin ominaisuuksiin.

Pro gradu -tyoni perusteella tunturipaljakan sammallajiston ominaisuuksissa ja osittain
myos toiminnallisessa monimuotoisuudessa oli havaittavissa trendeja ympariston suh-
teen. Paljakan sammalyhteisdjen ominaisuuksissa saattaa siis tulevaisuudessa tapah-
tua muutoksia ilmastonmuutoksen mydta. Monissa pohjoisissa ymparistoissa ennuste-
taan tapahtuvan muutoksia esimerkiksi lampdtilassa, kosteusoloissa ja lumensulamis-
ajankohdassa, milla voi olla huomattavia vaikutuksia kasvillisuuteen (mm. Kivinen ym.
2012; Maliniemi ym. 2018; Stewart ym. 2018). Pohjoisilla alueilla sammalilla ja niiden
ominaisuuksilla voi olla paikoin huomattava vaikutus ekosysteemitason prosesseihin,
kuten hiilen (Street ym. 2013; Eldridge ym. 2023; Nakatsubo ym. 2023) ja veden (Douma
ym. 2007; Blok ym. 2011; Gall ym. 2026) kiertoon. Jos ilmastonmuutos vaikuttaa ympa-
ristotekijoihin, joihin sammalyhteisojen lajisto ja ominaisuudet ovat yhteydessa, myos

yhteisdjen ominaisuuksissa ja toiminnassa saattaa tapahtua muutoksia.

Lumensulamisajankohta oli yhteydessa tyynymaiseen kasvumuotoon ja vesitalouteen
liittyviin lehtien rakenteellisiin ominaisuuksiin. Tunturialueilla kevaisen lumensulamis-
ajankohdan ennustetaan aikaistuvan (Kivinen ym. 2012), milla voi olla vaikutusta eten-
kin vesitalouteen liittyviin ominaisuuksiin. Aikaisempi lumensulamisajankohta saattaa
johtaa kuivempiin kasvuoloihin etenkin paikoissa, joissa sulava lumi normaalisti kostut-

taisi ymparistoa kasvukauden edetessa. Vuoristoalueiden vastaavissa ymparistdissa on
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putkilokasveilla saatu viitteita siita, etta lumenviipymat ovat kuivempia kuin aikaisem-
min (Liberati ym. 2019). Jos kuivumista tapahtuu myads tunturialueiden lumenviipy-
missa, se saattaa heijastua kosteuteen liitettyihin lajiston ominaisuuksiin ja niiden ylei-
syyteen. Kuivempien paikkojen lajisto saattaa yleistya ja kosteimpien harvinaistua, ja

niiden mukana yhteisdjen ominaisuuksissa voi tapahtua muutoksia.

Mahdollinen lumensulamisajankohdan aikaistuminen (Kivinen ym. 2012) voi johtaa
my0s tunturikankaisemman lajiston yleistymisen entisilld lumenviipymaisemmilla kas-
vupaikoilla. Vastaavanlaisista lajiston muutoksista on jo viitteita vuoristoalueiden lu-
menviipymaisilla paikoilla (Liberati ym. 2019). Tunturikankaiden lajiston mahdollinen
yleistyminen saattaa lisata kilpailun maaraa, mika voi vaikuttaa sammalyhteisdjen omi-
naisuuksiin. Analyysieni perusteella tyynymaiset muodot olivat haarautuneita muotoja
yleisempia lumenviipymissa, ja ero juuri haarautuneisiin muotoihin saattoi liittya kilpai-
luun. Jos tulevaisuudessa lumenviipymia muuttuu tunturikankaisemmiksi ja kilpailu
kasvaa, myds toiminnallisten ryhmien runsaussuhteissa saattaa tapahtua muutoksia.
Muutosten merkitys paljakan kasviyhteisdjen toiminnan kannalta riippuu siita, onko esi-

merkiksi eri toiminnallisten ryhmien valilla eroa siind, miten ne vaikuttavat ymparistdon.

Ilmastonmuutoksen vaikutukset saattavat heijastua myds toiminnalliseen monimuotoi-
suuteen. Putkilokasveilla tehdyn mallinnuksen mukaan lampdtilojen kohotessa ja lumi-
peitteen keston vahentyessa yhteisojen toiminnallisessa monimuotoisuudessa voi ta-
pahtua muutoksia (Niittynen ym. 2020). Keskimaaraisen toiminnallisen monimuotoi-
suuden ennustetaan kasvavan, mutta yhteisdjen valisten erojen ja toiminnallisen tasai-
suuden (engl. functional evenness) pienentyvan. Ero liitettiin etenkin lumenviipymaisten
ymparistojen haviamiseen (Niittynen ym. 2020). Omassa tyossani lumensulamisajan-
kohta ei ollut tilastollisesti merkitsevasti yhteydessa FEve-indeksiin, mutta topoluokka
oli osana merkitsevaa yhdysvaikutusta. FDiv-indeksin kohdalla sulaluokan ja korkeuden
valinen yhdysvaikutus oli lisaksi lahella merkitsevaa. Voi siis olla, etta myos sammalilla

toiminnallisessa monimuotoisuudessa saattaa tapahtua muutoksia tulevaisuudessa.

Ilmastonmuutoksen myota myos putkilokasviyhteisdissa ennustetaan tapahtuvan muu-

toksia pohjoisilla alueilla (Paakko ym. 2019; Stewart ym. 2018). Fennoskandian puutto-
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milla alueilla on jo nyt havaittu kasvillisuuden muuttuneen samankaltaisemmaksi (Mali-
niemi ym. 2018; Maliniemi ym. 2025). Analyysieni perusteella myds putkilokasvien maa-
ralla on vaikutusta paljakan sammalyhteisdjen toiminnalliseen rakenteeseen ja osittain
myds toiminnalliseen monimuotoisuuteen. Muutokset paljakan putkilokasviyhteisdissa
saattavat siis heijastua myds sammalyhteisdjen toiminnalliseen rakenteeseen ja moni-

muotoisuuteen.

Mahdolliset muutokset yhteisojen lajistossa ja ominaisuuksissa voivat heijastua myos
takaisin ymparistoon. Sammalet voivat vaikuttaa esimerkiksi kosteusoloihin (esim. Gall
ym. 2026) ja maanpinnan sekd maaperan lampotiloihin (esim. Blok ym. 2007; Jaros-
zynska ym. 2023). Eristavan vaikutuksensa kautta sammalet voivat mahdollisesti vaikut-
taa myds roudan sulamiseen. Esimerkiksi toiminnallisten ryhmien valilld saattaa olla
kasvuston tiiviydesta johtuvia eroja siind, miten ne vaikuttavat lampdtiloihin ja kosteu-
teen. Toiminnallisten ryhmien runsaussuhteiden mahdolliset muutokset siis saattavat
joissain tapauksissa heijastua laajemmin koko elinymparistéon, mutta aiheesta tarvi-

taan lisaa tutkimustietoa.

Pro gradu -tyoni tuotti alustavan katsauksen tunturipaljakan sammalyhteisdjen ominai-
suuksiin, toiminnalliseen monimuotoisuuteen seka niiden vaihteluun erilaisilla ymparis-
togradienteilla. Sammalten ominaisuuksista kuitenkin tiedetaan edelleen huomatta-
vasti vAhemman kuin esimerkiksi putkilokasvien ominaisuuksista. Lisda tutkimusta
sammalten ominaisuuksista siis tarvitaan etenkin pohjoisilla alueilla, jos halutaan en-
nustaa mahdollisia tulevia muutoksia paikoin hyvin sammalvaltaisissa tunturipaljakan

kasvuymparistdissa.
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Liite 1. Tutkimuslinjojen korkeusjakauma
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Tutkimuslinjojen korkeusjakauma metreind merenpinnan ylapuolella Enontekion suurtunturialueella (K&-
sivarsi), Pallas-Ounastunturien alueella (Pallas), Urho Kekkosen kansallispuiston alueella (UKK) ja Uts-
joen alueella. Vaaleansinisen laatikon sisalla on 50 % havainnoista, ja musta viiva esittda mediaaniarvon.
Hajontatikut esittavat vaihteluvalin. Enontekion alueella tutkimuslinjojen korkeuden keskiarvo ja keskiha-
jonta olivat 856 = 115 m, Pallaksella 564 + 67 m, Urho Kekkosen kansallispuiston alueella 481 + 45 m ja

Utsjoella 366 = 86 m.

Liite 2. Puuttuvat ominaisuustiedot

Ominaisuus maéra (kpl)

Puuttuvien tietojen

Osuus ominaisuuden
kaikista arvoista (%)

Koko

Toiminnallinen ryhma
Papillit

Karvakarjet

Lamellit
Jakoisuus/liuskaisuus
Sukupolven pituus
Elinkiertostrategia

r- vai K-strategia

o O O O O o o o o o

Lisaantymisstrategia

-
(o))

Sporofyyttien yleisyys

I

Ition koko

—

Kasvullinen lisdantyminen
Ellenberg-indikaattoriarvot

valo (L) 29
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o
w

>
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o o

18,6



Ominaisuus

Puuttuvien tietojen
maara (kpl)

Osuus ominaisuuden
kaikista arvoista (%)

lampotila (T)
kosteus (F)
maaperan pH (R)
ravinteisuus (N)

Pigmentti

43
27
21
42
0

27,6
17,3
13,5
26,9
0

Liite 3. Tutkimusruutujen painotettujen keskiarvojen jakauma aineistossa

Taulukko 1. Luokittelevien ominaisuuksien luokkatasojen yleisyys aineistossa ruutukohtaisten painotet-
tujen keskiarvojen perusteella. Painotetut keskiarvot on laskettu yleisimman lajin mukaan niin, etta ruu-
dun painotetuksi keskiarvoksi tulee kyseisella ruudulla yleisimman lajin ominaisuusarvo. Taulukossa on
esitetty prosentteina kuinka suuri osa aineiston kaikista tutkimusruuduista (yht. 156 kpl) sai painotetuksi
keskiarvokseen tietyn ominaisuusarvon. Selkeyden vuoksi taulukossa ei ole esitetty niitd ominaisuuksien

luokkatasoja, jotka eivat olleet minkdan ruudun painotettuja keskiarvoja.

Painotettu keskiarvo

Osuus tutkimusruuduista (%)

Elinkiertostrategia
kolonisoijalaji (c)

monivuotinen (p)

pitkaikainen satelliittilaji (1)

Elinkierron pituus
keskipitka
pitka
Lisdantymisstrategia
kaksikotinen (D)
yksikotinen (M)
vaihteleva (M/D)
Sporofyyttien yleisyys
tavataan toisinaan
yleisia
harvinaisia
r- tai K-strategia
r-strategia
K-strategia

Toiminnallinen ryhma

maksasammalet (LW)

mattomaiset (TR)

Polytrichaceae-heimo (Po)

67
32

67
33

81
18

<1

35
35
30

67
33

55
26
12



Painotettu keskiarvo Osuus tutkimusruuduista (%)

haaroittuneet (BR) 7

tyynymaiset (CU) <1
Karvakarjet

ei 96

kylla 4
Papillit

ei 96

kylla 4
Lamellit

ei 90

kylla 10

Jakoisuus tai liuskaisuus
ei jakoisia tai liuskaisia lehtia 52

jakoiset tai liuskaiset lehdet 48

Pigmentti
ei esiinny 72
esiintyy 28

Taulukko 2. Jatkuvien numeeristen ominaisuuksien painotettujen keskiarvojen tilastollisia tunnuslukuja.

Ominaisuus Keskiarvo Keskihajonta Vaihteluvali
Gametofyytin koko 46,6 mm 29,0 mm 6,8-152,2 mm
Ition koko 14,7 uym 2,6 ym 10,0-29,1 pm

Ellenberg-indikaattoriarvo

valo (L) 7,3 0,9 4,2-9,0
lampatila (T) 1,7 0,5 1,0-3,0
kosteus (F) 6,0 0,8 2,1-7,0
maaperan pH (R) 2,3 1,3 1,0-8,0

ravinteisuus (N) 2,7 0,6 1,0-4,2




Liite 4. Alueellinen jakauma lajiston ja ominaisuuksien NMDS-ordinaatioissa

NMDS2
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Tutkimusalueen yhteys a. lajiaineiston ja b. ominaisuusaineiston NMDS-kuvaajiin. Kuvassa a. on esitetty
ensimmaiset kaksi ordinaatioakselia, jotka selittavat suurimman osan vaihtelusta. Lajiordinaatiossa
(kuva a.) Urho Kekosen kansallispuiston tutkimusruudut (UKK, punainen), Pallas-Ounastunturien alueen
tutkimusruudut (Pallas, tummansininen) ja Utsjoen ruudut (oranssinkeltainen) ovat suhteellisen hajal-
laan. Enontekion suurtunturialueen ruuduissa (Kasivarsi, vaaleansininen) on myds paljon hajontaa, mutta
osa niistd muodostaa selkedAmman ryhmittyman. Osalla Kasivarren alueen ruuduista lajisto oli siis suh-
teellisen samankaltaista. Lajiston ominaisuuksissa (kuva b.) esiintyi paljon hajontaa alueiden sisalla.

Liite 5. Lajiaineistoon perustuvan NMDS-ordinaation muut ulottuvuudet
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Lajistoon perustuvan NMDS-ordinaation ordinaatioakselit 1 ja 3 (a.) sekd 2 ja 3 (b.). Ympyrat kuvaavat tut-
kimusruutuja ja sinivihrea vari topoluokkien muodostamaa gradienttia. Tummimman siniset ympyréat ovat
tutkimuslinjan lumenviipyman paan ruutuja (topoluokka 8) ja vaaleimman vihertavat tunturikankaan paan
ruutuja (topoluokka 1).



