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THVISTELMA

Rahkasammalet (Sphagnum spp.) ovat pohjoisten soiden valtalajeja, joiden rakenne ja
toiminta vaikuttavat suoekosysteemin sukkessioon. Turpeenmuodostuksen ansiosta
pohjoisten  seutujen rahkasammalvaltaisten soiden merkitys on suuri  myos
maailmanlaajuisessa hiilen kierrossa. Sammalten yllapitdmien kosteiden olojen ansiosta
soilla elad monimuotoinen aineiden kiertoon osallistuva mikrobiyhteisd. Rahkasammalissa
elavat metanotrofit tarjoavat rahkasammalille hiilen l&hteen metaaninhapetuksessa (CHg)
syntyvasta hiilidioksidista. Metaaninhapetuksen lisaksi metanotrofit voivat sitoa typpea.
Soilla eldd my6s muita bakteereja, joilla on edellytykset typensidontaan. Rahkasammalet
voivat tarjota myos ndille typensitojille mikrohabitaatin. Sukkession edetessé turpeeseen
kertyy hiilen lisaksi kasvien kasvuun tarvitsemaa typped. Turvekerros eristdd sukkession
aikana suon pinnan mineraalimaasta, eivatka kasvit saa typped kuin laskeumana.
Tutkimuksemme tavoitteena olikin selvittdd rahkasammalten merkitystd biologisessa
ilmakehén typensidonnassa (N2). Tutkimme myds typensidonnan ja siihen osallistuvan
mikrobiyhteisdn muutosta sukkession edetessd sek& metaaninhapetuksen ja typensidonnan
valistd yhteyttd. Tutkimus tehtiin Pohjanlahden maankohoamisrannikolla kehittyneelld
luonnontilaisella suoekosysteemien aikasarjalla. Typensidonnan ja metaaninhapetuksen
selvittdmisessa kaytettiin  vakaisiin  isotooppeihin  perustuvaa menetelmad, jossa
rahkasammalia inkuboitiin leimattuja *°N; - ja **CH, -kaasuja siséltavissa lasipulloissa 2
vrk in situ. Typensidontaan mahdollisesti osallistuvien mikrobiryhmien selvittdmiseksi
kasittelyt toistettiin valossa ja pimedssd. Tulosten perusteella sukkessiovaiheet eivat
eronneet toisistaan typensidonnassa. Typensidonta oli kuitenkin suurinta mesotrofisella
sarasuolla S. platyphyllum -naytteissa, 2,7 pumol N g’ sammalbiomassaa d™.
Typensidontaan osallistuivat mahdollisesti sinibakteerit, metanotrofit ja muut heterotrofiset
bakteerit. Metaaninhapetuksen ja typensidonnan valill4 havaittiin yhteys, mik& vahvistaa
metanotrofien sitovan myo6s typped. Ympadristotekijoistd vedenpinnan taso vaikutti
typensidontaan ja metaaninhapetukseen. Metaaninhapetukseen vaikutti lisaksi suoveden
pH ja metaanipitoisuus. Lisda tutkimusta tarvitaan, jotta voidaan selittdd tarkemmin
typensitojien  aktiivisuuden  vaihtelua  sukkessiojatkumolla.  Typensidonnan ja
metaaninhapetuksen valisen yhteyden merkitys maailmanlaajuisessa hiilenkierrossa vaatii
myos liséé perehtymisté.
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ABSTRACT

Sphagnum mosses are abundant in northern mire ecosystems. Peat accumulation leads to
successional changes in the ecosystem and has an effect on the global carbon cycle.
Sphagnum mosses also sustain high water table which provides moist conditions to diverse
micro-organisms mediating element cycles. Methanotrophic microbes inhabiting
Sphagnum provide the moss with carbon dioxide which is a by-product of their methane
(CH4) oxidizing activity. Methanotrophs are also capable of biological nitrogen (N>)
fixation. Sphagnum could be a microhabitat to other nitrogen fixing microbes, diazotrophs,
as well. During mire succession peat layer thickens and isolates plants from the mineral
groundwater. Besides carbon, also nitrogen that is essential for the plants growth
accumulates in peat. Our aim was to study the importance of Sphagnum in biological
fixation of the atmospheric nitrogen (N.). In addition we studied the change of nitrogen
fixation and diazotrophs during mire succession. We were also interested to know if there
was a correlation between methanotrophy and nitrogen fixation. Nitrogen fixation was
measured along a pristine mire chronosequence on the land uplift coast of the Bay of
Bothnia in the western coast of Finland. Stable isotope technique was used to study
nitrogen fixation and methane consumption in Sphagnum mosses. Moss samples were
incubated in glass bottles with labeled °N,- and **CH, -gases for 2 days in situ. To reveal
the microbes responsible for the nitrogen fixation bottles were incubated both light and
dark conditions. Our results showed no statistical differences between the successional
stages. However, the highest nitrogen fixation rate was measured in mesotrophic fen, 2,7
umol N g™* dry weight d* in S. platyphyllum. Based on our results, the main nitrogen fixing
groups were possibly cyanobacteria, methanotrophs and other heterotrophic bacteria. The
correlation between nitrogen fixation and methane oxidation showed that methanotrophs
contributed to nitrogen fixation. Water level was the key environmental factor regulating
nitrogen fixation and methanotrophy in Sphagnum. Methanotrophy was also affected by
the acidity and methane concentration of pore water. More research is still needed to
understand variation in the activity of the nitrogen fixing organisms along succession
gradient. It is also important to study further the importance of the nitrogen fixation and
methane oxidation connection in global carbon cycle.
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1. JOHDANTO

Suot ovat planeettamme tarkeimpid hiilivarastoja (Rydin & Jeglum 2006, Limpens ym.
2008). Soilla biomassan tuotanto on suurempaa kuin hajotustoiminta, ja soihin kertyy hiilta
turpeen muodossa. Soihin onkin sitoutuneena kolmasosa maailman hiilestd, vaikka ne
peittavat vain 3 % maapallon pinta-alasta. Globaalissa hiilen kierrossa etenkin pohjoisten
seutujen rahkasammalvaltaisten suoekosysteemien ekologinen merkitys on suuri (Gorham
1991).

Rahkasammalet (Sphagnum spp.) ovat pohjoisten soiden valtalajeja, joiden ekologia
vaikuttaa suoekosysteemien sukkessioon (Clymo & Hayward 1982, Rydin & Jeglum
2006). Sukkession aikana kasvava turvekerros eristdd suon pintakasvillisuuden
mineraalimaasta (Laine & Vasander 1996a). Suo Kkehittyy pohjavesiravinteisesta
minerotrofisesta suosta kohti niukkaravinteista ombrotrofista suota. Rahkasammalet
yllapitavat liséksi suolla korkeaa vedenpinnan tasoa, minka ansiosta suolla vallitsevat
monimuotoiselle mikrobiyhteisolle suotuisat kosteat olosuhteet (Golovchenko ym. 2007).
Rahkasammalten rahkasolukoissa, pinnalla ja vélittomassa lahiymparistossa onkin havaittu
eldavan erilaisia mikrobeja (Granhall & Hofsten 1976, Opelt ym. 2007). Viime aikoina on
osoitettu, ettd rahkasammalet ovat myds metaaninhapetuksesta vastaavien heterotrofisten
bakteerien, metanotrofien mikrohabitaatti (Basiliko ym. 2004, Raghoebarsing ym. 2005).

Metanotrofien metaaninhapetustoiminta vaikuttaa maailmanlaajuiseen hiilenkiertoon
(Raghoebarsing ym. 2005, Kip ym. 2010). Metanogeenit, arkit tuottavat metaania suon
hapettomissa olosuhteissa tapahtuvan hajotuksen yhteydessd (Rydin & Jeglum 2006).
Metanotrofit vahentdvat tata suosta vapautuvaa metaanikaasua kayttamalla sité energian ja
hiilen lahteenddn. Metanotrofien avulla osa metaanin hiilestd sitoutuu takaisin
rahkasammalten biomassaan (Raghoebarsing ym. 2005, Kip ym. 2010, Larmola ym. 2010).
Metanotrofien aktiivisuus kuitenkin vaihtelee ymparistdolojen mukaan.

Typen saatavuus on yksi metaaninhapetukseen vaikuttavista tekijoista (Bodelier &
Laanbroek 2004). Riisipelloilla ammonium-typen lisdn on havaittu lisdavan
metaaninhapettajien maéraa ja aktiivisuutta vahentden siten mahdollisesti metaanipéaastoja
(Bodelier ym. 2000). Biologinen typensidonta voi olla merkittava typen lahde silloin, kun
typped on muuten vahdn saatavilla (Gerdol ym. 2006). Rahkasammalten pinnalla,
solukoissa ja vélittdméssa lahiymparistossd eldd myos mikrobeja, joista osalla on
fysiologiset edellytykset typensidontaan (Granhall & Hofsten 1976, Opelt ym. 2007).
Omavaraiset sinibakteerit ja toisenvaraiset eli heterotrofiset bakteerit voivat sitoa
ilmakehan typped (N;) kasveille kayttokelpoiseen muotoon, ammonium-ioneiksi ja
nitraateiksi. Rahkasammalten ja typensitojien symbioosista on saatu viitteitd jo
vuosikymmenid sitten (Granhall & Selander 1973, Basilier & Granhall 1978, Basilier
1980). Myo6s metanotrofien tiedetdan sitovan typped (Davis ym. 1964). Metanotrofien ja
muiden typensitojien aktiivisuus voi vaikuttaa metaaninhapetuksen kautta ekosysteemin
hiilen kiertoon.

Sukkessiojatkumot tarjoavat mahdollisuuden tutkia, miten sukkession aikana
muuttuvat tekijat vaikuttavat aineiden kiertoon liittyviin mikrobivélitteisiin prosesseihin
ekosysteemissd. Typensidonnasta ja siihen osallistuvista mikrobeista ei ole kuitenkaan
vield tutkimustietoa soiden sukkessiojatkumolta. Ekosysteemin hiilen ja typenkiertoon
liittyvéat prosessit, metaaninhapetus ja typensidonta voivat liittyd mahdollisesti yhteen
rahkasammalissa elédvien mikrobien valitykselld. Typensidonnasta seka typensidonnan ja
metaaninhapetuksen yhteydesta tarvitaan kuitenkin lis&é tutkimustietoa.
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Suurin osa Suomen suoalasta on syntynyt metsdmaan soistuessa, mutta soita on
muodostunut myds mannerjaan ja vesistdjen alta paljastuneille alueille. Pohjanlahden
rannikolla jadkauden jalkeinen maankohoaminen on synnyttdnyt havumetsavyohykkeen
suoekosysteemien aikasarjan (Leppédla ym. 2008). Primééarisukkessiojatkumolla on
nahtavisséd kehityskulku nuorista minerotrofisista sarasoista kohti ombrotrofisia
rahkasammalvaltaisia soita rannikolta sisémaahan siirryttdessd. Tdma luonnontilainen
sukkessiojatkumo  tarjoaa tilaisuuden tutkia suoekosysteemin rahkasammalten
typensidonnassa ja metaaninhapetuksessa tapahtuvia muutoksia sukkession edetessa.

Tutkimuksen tavoitteena on vastata typen leimaamiseen perustuvan menetelmén avulla
seuraaviin kysymyksiin:

1) Onko rahkasammalten typensidonnassa eroja sukkessiovaiheiden vélilla?

2) Millainen on typensidontaan mahdollisesti osallistuva mikrobiyhteiso eri
sukkessiovaiheissa?

3) Onko typensidonnalla ja metaaninhapetuksella yhteys?

4) Mitka ovat typensidontaan ja metaaninhapetukseen keskeisesti vaikuttavat
ymparistotekijat?

2. TYPENSIDONTA SUKKESSIOJATKUMOLLA

2.1. Boreaalisten soiden sukkessio

Sukkessio on yksi vanhimmista kasviekologian kasitteistd (Rydin & Jeglum 2006). Tirrin
ym. (2001) mukaan sukkessio kuvaa populaation, elidyhteison tai ekosysteemin ajallista
muutosta tietyssd paikassa. Sukkessio jaetaan syntytavan mukaan primaari- ja
sekundéaarisukkessioon. Priméaarisukkessio kaynnistyy alueilla, joilla ei ole aikaisemmin
ollut kasvillisuutta. Suomessa priméarisukkessioon johtaa yleisesti jadkauden jélkeinen
maankohoaminen eli orgaanisesta aineesta vapaan mineraalimaan paljastuminen (Rydin &
Jeglum 2006, Salonen 2006). Voimakkainta maankohoaminen on lantisilla Pohjanlahden
rannikkoalueilla (Ekman 1996). Paljastuneen alueen fyysiset ominaisuudet kuten tasaisuus,
loiva kaltevuus ja painanteet yhdessd kokonaishaihdunnan vylittdvan sadannan kanssa
luovat suokasvillisuuden ja suon kehittymiselle otolliset olot (Eurola ym. 1995, Rydin &
Jeglum 2006, Salonen 2006). Ensimmaiset makroskooppiset yhteyttavat kasvit ovat usein
jakalia ja sammalia, jotka levidvét paljastuneelle alueelle itidind tuulen mukana (Campbell
& Reece 2005). Suokasvillisuus valtaa pian veden alta paljastuneen maan (Joensuu 2004).
Sekundé&arisukkessiota puolestaan esiintyy alueilla, joilta aikaisempi kasvillisuus on
havinnyt tai tuhoutunut.

Sukkession kehityskulut ovat liséksi autogeenisia ja allogeenisia. Autogeenista
sukkessiota ohjaavat alueen omien ymparistotekijoiden muutokset, kun taas allogeenisessa
sukkessiossa alueen ominaisuuksia muovaavat ulkopuoliset tekijat (Rydin & Jeglum
2006). Soilla merkittavin autogeeninen prosessi on turpeen kertyminen. Allogeeniset
kehityskulut liittyvat usein ilmastoon ja suon hydrologiaan (Bunting & Warner 1998).
Autogeenisten ja allogeenisten tekijoiden osuus voi liséksi vaihdella sukkession edetessa.

Soiden sukkessiolle tyypillistd on vaiheittainen siirtymd minerotrofiasta
ombrotrofiaan (Laine & Vasander 1996a, Rydin & Jeglum 2006). Minerotrofisille soille
kulkeutuu vettd ja ravinteita pohjaveden mukana. Minerotrofiset suot jaotellaan vield
ravinteisuuden perusteella kolmeen alaluokkaan, eu- meso- ja oligotrofisiin soihin, joista
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eutrofinen suo on ravinteisin. Ombrotrofinen suo saa kaikki ravinteensa, myos typen lahes
yksinomaan sadeveden mukana. Muutos nakyy myos suon kasvillisuudessa (Klinger &
Short 1996). Nuorille soille tyypilliset ruohot ja sarat korvautuvat vahitellen
rahkasammalvaltaisten soiden varvuilla. Sukkession edetessd rahkasammalmaton
peittdvyys kasvaa, lajistollinen monimuotoisuus laskee, matds-painannepintavaihtelu
lisdadntyy ja suo happamoituu (Rydin & Jeglum 2006, Leppala ym. 2008).

2.2. Rahkasammalet soiden valtalajeina

Rahkasammalet ovat tarkeimpid turpeenmuodostajia ja siten vastaavat suurimmasta osasta
sukkession aikana tapahtuvista autogeenisistd muutoksista (Rydin & Jeglum 2006).
Fysiologiansa ja ekologiansa ansiosta niilla on moniulotteisia vaikutuksia ympéristoonsa
(Clymo & Hayward 1982, van Breemen 1995, Laine & Vasander 1996a, Turetsky 2003,
Rydin & Jeglum 2006). Rahkasammalten menestys perustuu niiden biologisiin
ominaisuuksiin. Ne ovat sopeutuneet niukkaravinteiseen ymparistoon ja sietavat hyvin
happamia ja mérkia olosuhteita. Rahkasammalet my0ds edistdvat kasvulleen otollisten
ympariston fyysisten ja kemiallisten ominaisuuksien syntyd. Yksi merkittdvimmista
ominaisuuksista on rahkasammalten kyky johtaa vettd kapillaarisen verkostonsa avulla.
Liséksi niilla on kyky pidattaa vetta kuolleissa rahkasolukoissa ja lehtien vélissa. Naiden
ominaisuuksiensa avulla rahkasammalet voivat pitdd ylla korkeaa vedenpinnan tasoa
suolla. Tama puolestaan johtaa hapettomien olojen syntymisen ja hajoamistoiminnan
hidastumisen kautta turpeen kertymiseen. Rahkasammalet tuottavat myds orgaanisia
happoja, mika johtaa ympériston luonnolliseen happamoitumiseen. Sukkession edetessé
tapahtuu muutoksia my6s rahkasammallajistossa (Glime 2007, Leppéld ym. 2008, Laine
ym. 2011).

Vaikka rahkasammalet voivat eldd niukkaravinteisessa ymparistossa, nekin
tarvitsevat ravinteita ja hivenaineita kasvuun (Rydin & Jeglum 2006). Typpi on yksi niiden
kasvua eniten rajoittavista tekijoistd. Sammalille onkin kehittynyt erilaisia tapoja hankkia
ravinteita. Ravinteiden hankkimiseen liittyvien sopeumien merkitys korostuu
niukkaravinteisella ombrotofisella suolla (Rydin & Jeglum 2006, Glime 2007). Osan
typestd sammalet saavat laskeumana. Rahkasammalet siirtdvat lisdksi orgaanisia
typpimolekyyleja kuolevista ja kuolleista solukoista kohti karkisilmua (Brown 1982).
Aminohappojen lisaksi hajoavan orgaanisen aineen muut typpipitoiset molekyylit kuten
nukleiinihapot ovat sammalten hyoddynnettévissa (Glime 2007). Rahkasammalten on
kuitenkin saatava tarpeeksi typped ammonium-ioneina (NH,"), jotta kasvu voi olla
tasapainoista (Glime 2006). Ombrotrofisissa suoekosysteemeissé biologinen typensidonta
saattaa toimia merkittdvana lisatypen lahteend (Granhall & Selander 1973, Gerdol ym.
2006). Typensidonnan lisdksi mikrobit vapauttavat typped sammalten kayttoon
hajottamalla orgaanista ainetta epéorgaanisiksi typpiyhdisteiksi (Gerdol ym. 2006, Rydin
& Jeglum 2006).

2.3. Biologinen typensidonta rahkasammalissa

Sammalten ylldpitdmien kosteiden olojen ansiosta soilla eldd monimuotoinen
mikrobiyhteis6 (Golovchenko ym. 2007). Naihin mikrobeihin kuuluu useita bakteereja,
joilla on nifH-geeni. Tdman geenin avulla bakteerit voivat tuottaa typensidonnassa
tarvittavaa nitrogenaasientsyymia (Opelt ym. 2007). Biologisessa typensidonnassa
mikrobit muuttavat ilmakehdn typped (N;) kasveille kayttokelpoisempaan muotoon,
orgaanisiksi ammonium-ioneiksi (NH;") ja nitraateiksi (NO3") (Glime 2007). Typensidonta
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tapahtuu hapettomissa oloissa nitrogenaasientsyymin avulla. Mikrobien sitoma typpi
vapautuu lopulta niiden lahiymparistoon muiden elididen kéaytettavaksi.

Merkittavimpid typensidontaan osallistuvia mikrobiryhmid ovat autotrofiset eli
omavaraiset sinibakteerit, mm. Nostoc ja Anabaena, joiden erikoistuneet solut,
heterokystit, tarjoavat nitrogenaasientsyymin toiminnalle sopivan hapettoman ympériston
(Glime 2006). Typensidontaan osallistuvat myds heterotrofit (Basilier 1980, Glime 2006).
Typensidonta on runsaasti energiaa vaativa prosessi. Energiaa tarvitaan kahden
typpiatomin valisen kolmoissidoksen hajottamiseen (Haaker & Klugkist 1987, Galloway
ym. 2004). Sinibakteerit saavat sidontaan tarvittavan energian yhteyttdmistaan
hiiliyhdisteistd, mutta heterotrofit tarvitsevat ulkopuolisen hiilen lahteen. Metanotrofit
voivat kayttdd typensidonnassa  energianldhteenddan  metanogeenien  tuottamaa
metaanikaasua (Auman ym. 2001, Rydin & Jeglum 2006). Osasta metanotrofeja on myods
I0ydetty nifH-geeni (Auman ym. 2001).

Typensidontaan kykenevat bakteerit voivat eld4 suossa vapaina tai rahkasammaliin
Kiinnittyneind (Granhall & Selander 1973, Granhall & Hofsten 1976, Basilier 1980).
Typensitojista mm. sinibakteereita ja metanotrofeja on 16ydetty rahkasammalten pinnan
lisaksi sammalten rahkasoluista (Granhall & Hofsten 1976, Basilier 1980, Raghoebarsing
ym. 2005, Opelt ym. 2007). Metanotrofien on havaittu tarjoavan rahkasammalille hiilen
ldhteen metaaninhapetuksen sivutuotteena syntyvasta hiilidioksidista. On kuitenkin vield
epaselvaa onko sammalen ja metanotrofin suhde symbioottinen (Chen & Murrel 2010).
Typped sitovien sinibakteerien ja rahkasammalten symbioottisesta suhteesta on saatu
viitteitd jo aiemmin (Granhall & Selander 1973). Myds Basilier (1980) havaitsi, ettd
sammalten epifyyttisten sinibakteerien typensidonta oli suurempaa kuin samassa
ymparistossa vapaana elavilla sinibakteereilla. Rahkasammalten eldvissa osissa sidonnan
on lisaksi havaittu olevan aktiivisempaa kuin kuolleissa osissa (Basilier & Granhall 1978).
Symbioosista on saatu nayttéd myos sinibakteerien ja seindsammalen (Pleurozium
schreberi) vélilla. Zackrisson ym. (2004) havaitsivat, ettei maljoilla kasvatettujen
sinibakteerien typensidonta yltanyt samalle tasolle kuin seindsammalten epifyyttisten
sinibakteerien.

Typensidontaprosessiin ~ voi liittydA my6s mikrobien vélisia ~monimuotoisia
vuorovaikutussuhteita. ~ Sinibakteerien ja  heterotrofien  valisestd  symbioosista
rahkasammalten rahkasolukoissa on saatu viitteitd jo 1970-luvulla (Granhall & Selander
1973, Granhall & Hosfsten 1976). Tdssd symbioottisessa prosessissa sinibakteerien
sitomaa typpeéd kayttdvat heterotrofiset bakteerit stimuloivat hengityksessd tuottamansa
hiilidioksidin avulla vastavuoroisesti sinibakteerien typensidontaa. Sinibakteerien ja
heterotrofien symbioosista on havaintoja myds muista elinymparistoista. Vesiympéristossa
Anabaena-sinilevien heterokystien pinnalla eldvien heterotrofien havaittiin lisd&vén
nitrogenaasientsyymin aktiivisuutta (Paerl 1987).

Soilla typensidontaan osallistuvan mikrobiyhteison koostumuksesta tiedetddn vasta
vahan (Kravchenko & Doroshenko 2003, Opelt ym. 2007, Zadorina ym. 2009). Opelt ym.
(2007) osoittivat rahkasammalten pinnalla ja solukoissa eldvan bakteeriyhteison
lajistoltaan ja toiminnaltaan monimuotoiseksi. He havaitsivat eroja mikrobiyhteisossa ja
sen koostumuksessa sammalen pinnalla ja soluissa tutkimuksen mallilajien (Sphagnum
magellanicum, S. fallax) vélilla. Erot johtuivat joko lajien erilaisista elinympéristoista tai
lajien fysiologisista ja kemiallisista eroista. Erityisesti typensidontaan kykenevét bakteerit
olivat monimuotoisempia kummankin lajin sisélla kuin pinnalla.

Myos ympariston olosuhteet ja niiden vaihtelu vaikuttavat mikrobiyhteisdon ja
typensitojien aktiivisuuteen (Granhall & Selander 1973, Rastetter ym. 2001, Rydin &
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Jeglum 2006, Golovchenko ym. 2007). Mikrobien esiintymiseen vaikuttavat kemiallisten
olosuhteiden liséksi happitilanne ja lampdtila (Rydin & Jeglum 2006) seka valo ja kosteus
(Smith 1984, Zackrisson ym. 2004). Suon sukkession aikana monet mikrobeille tarkeéat
ymparistotekijat muuttuvat. Happamoituminen, ravinteisuuden, esim. typpipitoisuuden
muutokset, ja matas-rimpi-vaihtelun lisddntyminen yhdysvaikutuksineen voivat vaikuttaa
lajistomuutosten liséksi myos suoraan tai valillisesti typensitojien aktiivisuuteen (Granhall
& Selander 1973, Taiz & Zeiger 2002, Rydin & Jeglum 2006). Basilierin (1979)
tutkimuksessa ymparistén ravinteisuudella oli vaikutus mikrobien nitrogenaasientsyymin
aktiivisuuteen. Mikrobiyhteison koostumus ja typensidonta vaihtelevat saman suon sisélla
(Granhall & Selander 1973) ja minerotrofisten ja ombrotrofisten soiden valilla
(Golovchenko ym. 2007).

2.4. Typenkierto suoekosysteemissa

Havumetsdvyohykkeen soiden suokasvillisuus saa tarvitsemansa typen padasiassa
pohjaveden mukana, laskeumana tai typensidonnan valityksella (Limpens ym. 2006).
Suotyyppi vaikuttaa siihen, mik& typen lahde on merkittdvin typenhankinnassa.
Minerotrofiset sarasuot saavat ravinteensa pohjaveden mukana, mutta ombrotrofiset
rahkasuot saavat typped lahes yksinomaan kuiva- ja mérkédlaskeumana. Rahkasammalet
ottavat kayttoonsa tehokkaasti laskeumana saatavaa typped ennen kuin se ehtii tavoittaa
syvempia suon kerroksia (Woodin & Lee 1987). Rahkasammalten typenpidatyskyky
vaihtelee kuitenkin ympdristdolojen mukaan (Aldous 2002). Rahkasammalten hitaampi
hajoaminen  verrattuna muuhun  suokasvillisuuteen  korostaa myds kuolleen
rahkasammalaineksen merkitystd typen varastona (Limpens ym. 2006). Noin puolet
typestd padtyy suon syvempiin, anaerobisiin osiin, katotelmiin, jossa se sdilyy lahes
pysyvasti varastoituneena rahkasammalturpeeseen (Nordbakken ym. 2003). Hitaan
hajoamisnopeuden vuoksi juuri ombrotrofisten soiden turve on typen suurin varasto
(Limpens ym. 2006). Varastoituminen johtaa myds typen hitaaseen Kkiertoon
ekosysteemissd. Typped on turpeen lisdksi sitoutuneena myos eldvaan suokasvillisuuteen
kuten sammaliin seka mikrobeihin ja huokosveteen. Huokosveden typen pitoisuutta on
kuitenkin vaikea arvioida, silla se on vain hetkellinen typen varasto. Lisaksi typpea
vapautuu kasvien kayttdon mineralisaation tuloksena. Typped poistuu soilta valunnan
mukana ja anaerobisessa mikrobien denitrifikaatioprosessissa, jossa mikrobit pelkistavéat
nitraatin takaisin N2-muotoon typpikaasuksi.

Biologisen typensidonnan merkitykseen ekosysteemin typen lahteend on kiinnitetty
yhd enemmén huomiota (Vitousek ym. 2002a). Typensitojamikrobien merkitys
typenkierrossa voi olla huomattava, silla ne sitovat typped suoraan ilmakehdstd,
suurimmasta typen varastosta (Glime 2007). Typensidonnan avulla on mahdollista saada
kasveille kayttokelpoista typped myds sellaisiin ympéristoihin, joissa typped on niukasti
saatavilla tai typenkierto on muuten hidasta (Vitousek ym. 2002a, b). Sukkession aikana
muuttuvat ympadristotekijat voivat vaikuttaa myds typenkiertoon liittyviin prosesseihin.
Eroja typensidonnassa on havaittu metsan sekunddarisukkessiojatkumolla sek& sarasoiden
ja rahkasoiden valilld (Waughman & Bellamy 1980, Zackrisson ym. 2004, DeLuca ym.
2007). Soiden sukkessiojatkumoilla vastaavaa tutkimusta ei ole kuitenkaan aikaisemmin
tehty. Liséksi typensidontaan liittyvasta ekologisesta séatelystd on vasta vahén
tutkimustietoa. Keskeisimmét typensidontaan vaikuttavat tekijat liittynevéat typensitojien ja
muiden elididen seka typensitojien ja ympadriston valisiin vuorovaikutussuhteisiin
(Vitousek ym. 2002a). Typensidontaa sdatelevat prosessit vaihtelevat monella tasolla
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typensitojien geenien saatelysta ja biokemiallisesta séételystd ekosysteemitason saatelyyn.
Typensidontaan vaikuttavien tekijoiden selvittdmisessa haasteena ovat myos typensitojien
lajistollinen ja toiminnallinen monimuotoisuus (Opelt ym. 2007) seka typensidonnan
tarkka mittaaminen (Vitousek ym. 2002a, Galloway ym. 2004).

2.5. Typen merkitys suoekosysteemin hiilitaseessa

Vaikka turvesuot peittavat vain 3 % maapallon maapinta-alasta, havumetsavydhykkeen ja
subarktisten alueiden soihin on varastoitunut 15-30 % maapallon hiilesta turpeen
muodossa (Limpens ym. 2008). Liséksi soiden paikallinen mikrobivélitteinen
metaaninkierto vaikuttaa koko maapallon hiilen kiertoon (Raghoebarsing ym. 2005, Kip
ym. 2010). Soiden hiilenkierrossa keskeisid prosesseja ovat myds hiilen sitoutuminen
suokasvillisuuden biomassaan ja sen vapautuminen hajotustoiminnan avulla (Rydin &
Jeglum 2006). Suokasvillisuuden koostumus vaikuttaa yhteyttdmiseen, ilmaan vapautuviin
hiilidioksidi- ja metaanikaasuihin seka turpeen laatuun ja siten suon hiilitaseeseen. Hiilen
kiertoon liittyviin prosesseihin vaikuttavat myos vallitsevat ymparistolosuhteet kuten
vedenpinnan taso, happamuus ja ravinteiden saatavuus (Limpens ym. 2008). Pohjoisten
alueiden luonnontilaiset turvesuot toimivat hiilinieluina, eli hiilen pitkdaikaisena varastona,
koska hajoaminen on hidasta (Limpens ym. 2008). Soiden valjastaminen turvetuotantoon
tal raivaaminen maa- ja metsatalouden kayttéon on kuitenkin vaikuttanut soiden kykyyn
toimia hiilen varastoina (Asplund 1996).

Myds ravinteiden, esimerkiksi typen on havaittu vaikuttavan soiden hiilitaseeseen
mm. kasvillisuudessa tapahtuvien muutosten vélityksell& (Aerts ym. 1992, Aerts ym. 2001,
Markham 2009, Wiedermann ym. 2009). Tutkimus typen ja hiilenkierron prosessien
vélisiin yhteyksiin liittyen onkin tarpeen, silld ihmisperdisten typen yhdisteiden mé&aré on
lisadntynyt ilmakehdssd runsaasti teollistumisen ja ruokatuotannon kasvamisen
seurauksena (Galloway ym. 2004). Suot saavat siten enenevisséd maarin typpeé laskeuman
mukana. Lisaksi kosteikkojen véheneminen on vahentanyt denitrifikaatiota. Tama on
johtanut typen yhdisteiden lisdantymiseen myos vesistoissa.

Typen vaikutusta suoekosysteemien hiilitaseeseen on jo tutkittu typen lisaédmiseen
perustuvien menetelmien avulla (Aerts ym. 1992, Aerts ym. 2001, Gerdol ym. 2006,
Wiedermann ym. 2009). Wiedermannin ym. (2009) tutkimuksessa typen lisays vahensi
rahkasammalten peittavyytta ja lisési putkilokasvien maaréd. Muutos johtui padosin typen
maarésta, joka ylitti rahkasammalten typenottokyvyn. Koska hiilen kertyminen on
suurempaa rahkasammal- kuin putkilokasvivaltaisilla soilla, kasvillisuudessa tapahtuneella
muutoksella oli suuri vaikutus suon kykyyn toimia ilmakehdn hiilen nieluna. Mygds
Markhamin (2009) tutkimus vahvisti soiden hiilitaseen ja typen vélisen on yhteyden.
Typensidonnan aktiivisuuden havaittiin vaikuttavan hiilitaseeseen, koska tuottavuus ja
hajoaminen ovat soilla riippuvaisia typestd. Liséksi lampdtilan merkitys korostui
typensidontaan vaikuttavana tekijana. llmaston lampeneminen voi johtaa tulevaisuudessa
typensidonnan lisdantymisen kautta merkittdviin muutoksiin suoekosysteemeissé. Liséksi
ilmastonmuutos voi lisdtd typen mineralisaatiota ja siten vaikuttaa epdasuorasti
typensidontaan. Boreaaliset suot saattavat silloin muuttua hiilinielusta hiilen l1&hteeksi.

Hiilen kiertoon on liitetty myds sukkession nakokulma. Sukkession aikana
muuttuvan Kkasvillisuuden on havaittu vaikuttavan primaarisukkessiojatkumon soiden
hiilidynamiikkaan (Leppéld ym. 2008, 2011a,b,c). My0s sukkession aikana kasvavalla
rahkasammalten peittdvyydelld (Laine ym. 2011) voi olla vaikutus eri aineiden Kierrossa
merkittdvien mikrobien toimintaan. Typenkierron hiilidynamiikkaan voivat kytked
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rahkasammalissa esimerkiksi metanotrofit, joilla on sekd kyky hapettaa metaania etté sitoa
typped (Davis 1964). Liséksi typen saatavuuden on havaittu vaikuttavan
metaaninhapetukseen (Bodelier & Laanbroek 2004). Tiedot metaaninhapetuksen ja
typensidonnan vélisestd yhteydestd ovat kuitenkin puutteellisia ja ristiriitaisia. Yleisesti
typen on ajateltu vahentdvdn metaaninhapetusta metsdmailla (Steudler ym. 1989).
Ammonium-pohjaisten lannoitteiden on kuitenkin havaittu olevan merkittdvassa roolissa
metaaninhapettajien aktiivisuutta ja kasvua saatelevana tekijana riisipelloilla (Bodelier ym.
2000). Ammoniumtypen lisdys kasvatti metaaninhapettajien mééraa ja aktiivisuutta, ja
vahensi siten mahdollisesti metaanipdéstoja. Typensidonnan avulla on mahdollisuus saada
typped myos niukkaravinteisissa oloissa. Siten my6s muiden typensitojien aktiivisuus voi
vaikuttaa metaaninhapetuksen kautta hiilen Kiertoon. Koska metaaninhapetus on keskeinen
osa maailmanlaajuista  hiilenkiertoa, typensidonta voi  osoittautua  yhdeksi
maailmanlaajuista hiilenkiertoa saatelevaksi tekijaksi. Typensidonnan merkitysta
suoekosysteemin  typenkierrossa ja eri  sukkessiovaiheissa ei vield tiedetd.
Rahkasammalissa ja niiden valittomassa laheisyydessa elavat mikrobit voivatkin liittda niin
hiilen kuin typenkiertoon liittyvét prosessit, typensidonnan ja metaaninhapetuksen yhteen.

3. AINEISTO JA MENETELMAT

3.1. Tutkimusalue

Tutkimuskohteena oli neljaan eri sukkessiovaiheeseen kuuluvien havumetsavydhykkeen
soiden aikasarja. Tutkimusalue sijaitsi Siikajoella Pohjanlahden rannalla (64°45" N,
24°42’E), missd maankohoaminen on suhteellisen voimakasta, 7,5 mm vuodessa (Ekman
1996). Suot sijaitsivat fossiilisten dyynien valisill& alueilla ja vaihtelivat kooltaan, 0,5-1,5
ha. Priméaarisukkessiojatkumon suot erosivat toisistaan ialtdan, kasvilajikoostumukseltaan,
vedenpinnan vaihtelultaan, turpeen paksuudeltaan ja ravinteikkuudeltaan sekd matas-rimpi-
vaihtelultaan. Typensidonnan ja metaaninhapetuksen seka niihin osallistuneiden
mikrobiyhteis6jen erojen selvittdmiseksi eri sukkessiovaiheiden soiden valtasammallajeja
keréttiin lasipulloihin, jotka altistettiin erilaisille valo- ja kaasukaésittelyille in situ. Aineisto
keréttiin soilta 31.5.- 4.6.2010 valisend aikana ja kasiteltiin Jyvéaskylan yliopiston Bio- ja
ymparistotieteiden laitoksen laboratoriossa 7.6- 27.7.2010.

3.2. Tutkimusasetelma

3.2.1 Sukkessiojatkumo

Tutkimusalueen soiden luokittelussa noudatettiin Leppaldan ym. (2008) mallia. Mallin
sukkessiovaiheista tutkimukseeni valittiin mukaan SJ2-, SJ3-, SJ4- ja SJ5- vaiheen suot
(Kuva 1). Naistd SJ2-tyyppi edustaa nuorinta ja SJ5 vanhinta sukkessiovaihetta (SJ =
Siikajoki). SJO- ja SJ1- vaiheet jatettiin tutkimuksen ulkopuolelle niiltd puuttuvan
rahkasammallajiston  vuoksi. SJ5- ja SJ6-vaiheiden samankaltaisuuden vuoksi
tutkimukseen katsottiin tarpeelliseksi ottaa mukaan vain ndista toinen sukkessiovaihe, SJ5.
SJ6-vaiheesta ei ollut alueella myoskdan rinnakkaisia soita. Tutkimukseen valitun
aikasarjan suotyypit ovat luhtaniitty (SJ2), mesotrofinen sarasuo (SJ3), oligotrofinen
sarasuo (SJ4) ja sarasuo-rahkasuo-vaihettuma (SJ5). 1altd&n ne ovat 200 (SJ2), 700 (SJ3),
1070 = 70 (SJ4) ja 2520 + 50 (SJ5) vuotta vanhoja.
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Carex nigra Carex chordorrhiza Menyanthes trifoliata Rubus chamaemorus

Potentilla palustris Vaccinium oxycoccos Andremeda polifolia Vaccinium oxycoccos
masl Agraostic canina Carex canescens Carex chordorrhiza Eriophorum vaginatum mas.l
3 Warnstorfia spp. Sphagnum fimbriatum Sphagnum papillosum Sphagnum capilflifolium

- water 5 6
it
B e 2520 + 50 yr BP
~ 100 yr BP
1065 + 70 yr BP

T
| ﬁ
S = Sphagnum

Er = Eriophorum vaginatum
B = Bryidae

Ph = Phragmites

Eq = Equisetum fluviatile

Kuva 1. Poikkileikkaus Siikajoen priméarisukkessiojatkumosta. Tutkimuksessani mukana olivat
sukkessiovaiheet 2-5, joilla rahkasammalet ovat valtalajeja. Sukkessiovaiheille tyypilliset
kasvilajit (ylapuolella) sekd turpeen paksuus ja koostumus kerroksittain (alapuolella).
Sukkessiovaiheiden arvioidut iat (BP, before present) ja korkeus merenpinnasta (m.a.s.l.,
meters above sea level) (kuva: Merild ym. 2006).

3.2.2. Sukkessiovaiheiden erityispiirteet

SJ2-tyypin luhtaniitylle on ominaista véhdinen mikrotopografinen vaihtelu. Turpeen
paksuus on enintddn 10 cm ja niin turvekerros kuin kasvipeite ovat vield epayhtendiset.
Sarat ja heindt ovat luhtaniityn valtalajeja sammalkerroksen ja&dessa harvaksi.
Tyyppilajeja ovat Carex nigra ja Agrostis canina. Korkeus merenpinnasta on alueella alle
kaksi metrid. SJ3- ja SJ4-tyyppeja yhdistdd mikrotopografinen vaihtelu ja yhtendinen
sammalpeite. My0s tyyppilajit ovat Leppalan ym. (2008) mukaan samat: C. chordorrhiza,
C. rostrata ja C. canescens. Mesotrofisella sarasuolla (SJ3) kasvaa sarojen liséksi heinié.
Turvekerroksen paksuus on SJ3-tyypilld 50 cm ja SJ4-tyypillda 75 cm. SJ3-tyypin korkeus
merenpinnasta on 7 m kun se on SJ4-tyypilla 12 m. Sarasuo-rahkasuo -vaihettuman (SJ5)
matas-rimpi-vaihtelu on huomattavaa. Mattdiden yleisimpid lajeja ovat Rubus
chamaemorus, Empetrum nigrum ja Eriophorum vaginatum. Rimmissa tavallisia ovat
puolestaan Scheuchzeria palustris ja Carex limosa. SJ5-tyypin suon korkeus
merenpinnasta on 25 m ja turvekerroksen paksuus n. 1,8 m.

Kunkin ik&vaiheen soita on tutkimuksessa mukana kolme aitoa ekologista toistoa, eli
tutkimuksessa otettiin naytteitd kahdeltatoista suolta (1-12). Naytteenottopaikat valittiin
niin, ettd kustakin sukkessiovaiheesta (SJ2-SJ5) saatiin mahdollisimman edustava otos.
Apuna soiden erityispiirteiden maarittdmisesséd kaytettiin aiempaa tutkimustietoa
sukkessiovaiheille tyypillisestd kasvillisuudesta ja veden pinnan tasosta (Leppalda ym.
2008, Putkinen ym. 2011) Nuorimmalle ik&vaiheelle (SJ2) ominaista on véhdinen matés-
rimpi-vaihtelu, siksi kolmelta nuorimmalta suolta ndytteet kerattiin samasta tasosta.
Vanhemmilla soilla (SJ3-SJ5) puolestaan esiintyy maétas-rimpi-vaihtelua. Nailta
yhdekséltd suolta ndytteet kerdttiin kahdesta kohtaa, maéttaaltd ja rimmesta.
Néaytteenottopaikkoja tutkimukseen saatiin siten 21. Aiempaa tutkimustietoa kaytettiin
apuna myos suo-aloja ja niiden matas-rimpi -vaihtelua tyypittdvien rahkasammallajien
valitsemisessa kyseisten alojen ndytelajeiksi. SJ2-vaiheen soilta valtasammallajeja keréttiin
vain yksi suota kohden, SJ3-SJ5 -vaiheiden soilta puolestaan kaksi, rimmesta ja méattaalta.
Naytelajeiksi soille valikoitui aikaisempiin tutkimuksiin (Leppala ym. 2008, 2011a,
Putkinen ym. 2011) perustuen Sphagnum subsecundum, S. squarrosum, S. fimbriatum, S.
platyphyllum, S. papillosum, S. majus, S. obtusum ja S. fuscum (Taulukko 1).
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Putkilokasvien nimistd on tutkimuksessani Hamet-Ahti ym. (1998) mukainen ja
rahkasammalten nimistd Laine ym. (2009) mukainen.

Taulukko 1. Soilta keratyt sammalnéytteet.

Sammallaji
Sukkessiovaihe Suo Matés Rimpi
SJ2 1 - S. subsecundum
2 - S. squarrosum
3 - S.squarrosum
SJ3 4 S. fimbriatum S.squarrosum
5 S. squarrosum S.platyphyllum
6 S. papillosum S. majus
SJ4 7 S. papillosum S. subsecundum
8 S.papillosum S. subsecundum
9 S. obtusum S. subsecundum
SJ5 10 S. fuscum S. majus
11 S. papillosum S. subsecundum
12 S. fuscum S. obtusum

3.2.3. Isotooppimenetelméa

Ensimmaéiset typensidontaan liittyvat tutkimukset tehtiin asetyleenin pelkistykseen
(etyleeniksi) perustuvalla menetelmalla (acetylene reduction technique). Tekniikan avulla
voitiin selvittdd nitrogenaasientsyymin aktiivisuutta. Menetelman havaittiin kuitenkin
estdvdn metaanin hapetusta, eikd sen avulla siksi saada luotettavaa tietoa metanotrofien
typensidonnasta (Flett ym. 1975). Siirtyminen vakaisiin isotooppeihin perustuvaan
menetelmaéan (Fry 2006) on mahdollistanut tutkimuksen tarkkuuden lisdédntymisen liséksi
metanotrofien tutkimisen osana muita typensitojia. Isotooppimenetelméd on kuitenkin
kalliimpi kuin asetyleenimenetelmd, eikd sitd ole kaytetty tiettavésti aikaisemmin kuin
yhdessa typensidontaan liittyvéssa tutkimuksessa (Gavazov ym. 2010).

Saman alkuaineen massaluvultaan erilaiset atomit ovat isotooppeja. Isotooppien
ytimissé on siis eri maara neutroneja. Vakaissa isotoopeissa neutronien maaré on lahelld
protonien mééraa ja ne ovat siksi luonteeltaan pysyvid. Vakaan muotonsa ansiosta néité
isotooppeja voidaan kayttdd tutkimuksissa luonnollisina leimoina aineiden ja ravinteiden
kierron sekd ekologisten vuorovaikutussuhteiden selvittdmisessd. Téssa tutkimuksessa
kaytettiin typen ja hiilen vakaita, raskaita isotooppeja, *°N ja **C, jotka ovat luonnossa
harvinaisempia kuin yleiset **N ja *2C (Fry 2006). Vakaiden isotooppien avulla selvitettiin
oliko rahkasammalissa typensidontaan ja metaaninhapetukseen aktiivisesti osallistuvia
mikrobeja, eli siirtyiké isotooppileima naytepulloihin lisatyista leimatuista **N.- ja **CH.,-
kaasuista rahkasammaliin ja niiden mikrobeihin. Biologiseen typensidontaan osallistuvan
mikrobiyhteisOn eroja kuvaavat typensidonnan ja metaaninhapetuksen vaihtelu eri valo- ja
ymparistooloissa seké eri kaasukasittelyissa.

Kultakin néytteenottopaikalta otettu rahkasammalnayte jaettiin kuuteen késittelyyn.
Kaasukasittelyt, N, (typpileima), *N,-"*CH, (typpi-metaani -kaksoisleima) ja ulkoilma
(kontrolli), toistettiin pimedssé ja valossa, jotta saatiin selville ovatko typensidontaan
osallistuvat mikrobit yhteyttavid vai toisenvaraisia (Taulukko 2). Mattéiden ja rimpien
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valisten erojen selvittdmiseksi kaikki kasittelyt toistettiin  SJ3-, SJ4- ja SJ5-
sukkessiovaiheiden soilla méttaén ja rimmen sammalilla.

Taulukko 2. Tutkimuksen kannalta kiinnostavimpien mikrobiryhmien aktiivisuus eri valo-
ja kaasukasittelyissa.

Mikrobien aktiivisuus

Késittely Valo Havaittava Pimea Havaittava
leima leima
BN, Sinibakteerit BN - i
Heterotrofit e\ Heterotrofit BN
BN,-BCH Sinibakteerit BN - :
Heterotrofit BN Heterotrofit BN
Metanotrofit BN+BC Metanotrofit BN+BC
kontrolli Sinibakteerit - - -
Heterotrofit - Heterotrofit -
Metanotrofit - Metanotrofit -

Néytealoilta otetut sammalnaytteet jaettiin 120 ml lasisiin ndytepulloihin. Sammalia
lisattiin pulloon kunnes pullo oli ldhes taysi sammalta tiivistamatta. Néaytteet edustivat
useampaa sammalyksiléda, silla  sammalyksiloiden vélilla voi olla vaihtelua
typensidonnassa (Basilier & Granhall 1978). Liséksi sammalversot katkaistiin eldvan ja
kuolleen osan valilta. Tutkimukseen otettiin mukaan vain versojen elévat osat. Pullot
suljettiin ilmatiiviiksi kumikorkein ja sinetoitiin metallireunuksilla. Kuhunkin pulloon
lisattiin mittaruiskulla 10 ml suovettd naytteenottopaikalta kosteuden sailyttdmiseksi
pullossa. *°N,-kasittelyssa pulloon lisattiin injektoimalla 20 ml leimattua typpikaasua
(**N,, Cambridge Isotope Laboratories, Inc., Yhdysvallat ). ®N,-*CH, -kasittelyssa
pulloon lisattiin seka leimattu typpikaasu ettd 1,2 ml leimattua metaanikaasua (**CH,, CK
Gas Products Ltd, Hampshire, Iso-Britannia). Leimattua typpea oli pullojen ilmatilan
kokonaistypesta 21,2 % ja leimatun hiilen sisdltimad metaania pullojen ilmatilan
kokonaismetaanista 98,9 %. Kontrollindyte kasiteltiin samalla tavalla kuin koekésittelyn
saaneet ndytteet, mutta pulloon ei lisatty leimattuja kaasuja. Liséksi pimedkésittelyn
lasipullot peitettiin huolellisesti alumiinifoliolla. Valmiit ndytepullot asetettiin takaisin
néytteenottokohtaan niin, ettd niiden yldosa, noin puolet pullon korkeudesta, jai suon
pinnan yldpuolelle valon saamisen varmistamiseksi. Pullot jatettiin suohon kahdeksi
vuorokaudeksi (48 h). Kokeen paattamiseksi pullojen sinetit avattiin ja pulloista kaadettiin
ylimdardinen vesi pois. Pullot kuljetettiin kylmélaukkuihin pakattuina mahdollisimman
pian pakastimeen mikrobitoiminnan pysayttamiseksi. Paluumatkalla Jyvéskylaan
pakastettuja pulloja sailytettiin kylmakalleilla jad&hdytetyissé kylmélaukuissa.

Sammalpullot sulatettiin  Jyvéaskylan yliopiston biologian ja ympéristotieteiden
laitoksen laboratoriossa lamminvesihauteessa ja huoneenldmmadssd. Naytteet siirrettiin
pulloista pinsettien avulla paperipusseihin kuivausta varten. Néytteita kuivattiin 50 °C:ssa
uunissa (S-S 4-43, Oy Santasalo-Sohlberg AB. 1973) 24 h ajan tai kunnes ne olivat taysin
kuivia. Kuivapainojen selvittdmiseksi kuivat ndytteet paperipusseineen punnittiin vaa’alla
(MettlerToledo AG/PG, PB3002-S Delta Range) myohempéé aineiston tarkastelua varten.
Liséksi selvitettiin uunissa kuivattujen paperipussien keskimaarainen paino.
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Kuivat sammalndytteet homogenisoitiin massaisotooppilaitteella analysointia varten.
Néaytepussin koko siséltd hienonnettiin ensin saksilla lahes homogeeniseksi, jotta naytteen
sammalten eri osat sekoittuisivat tasaisesti. Saksitusta néytteestd osa siirrettiin 2 ml:n
nayteputkiin (Sarstedt). Nayteputkiin lisatiin teraskuulat (halkaisija 5 mm) jauhamista
varten. Nayteputket asetettiin kuulamyllyyn (Microdismembrator U, B. Braun Biotech
International), joka ravisti niitd kolmen minuutin ajan 1500 rpm (rounds per minute,
kierrosta minuutissa) nopeudella.

Homogenisoinnin jalkeen nayteputkista punnittiin (Sartorius M2P, 15102719) 1,9
2,4 mg sammaljauhetta foliokuppeihin. Foliokupit taiteltiin n&ytteineen kasaan
mahdollisimman ilmatiiviisti. Néaytteet poltettiin ensin alkuaineanalysaattorissa (Carlo
Erba Flash EA1112) ja analysoitiin lopuksi massaisotooppilaitteella (CF/IRMS, Thermo-
Finnigan, Delta”"® Advantage). Isotooppilaitteen avulla saatiin selville naytteiden typen ja
hiilen isotooppien keskindiset suhteet. Typensidonnan ja metaaninhapetuksen maéarien
kuvaamiseen kaytettiin typen ja hiilen isotooppien é-arvoja (%o). 6-arvo kertoo, kuinka
paljon raskasta isotooppia on ndytteessa suhteessa kevyempaan isotooppiin. Positiivinen 8-
arvo tarkoittaa, etta raskasta isotooppia on néytteessa enemman kuin International Atomic
Energy Agency:n (IAEA) kansainvalisessd standardissa. d-arvot voivat olla myds
negatiivisia, jolloin raskasta isotooppia on vastaavasti vdhemman kuin standardissa (Fry
2006).

Néaytteiden vertailukohtana kéytetyt hiilen ja typen tyostandardien (C: peruna -26,26
%o 8"3C vs. Vienna-Pee-Dee Belemnite [VPDB], N: 4,39 %o 8"°N vs. ilmakehan N, [Air]
National Institute of Standards and Technology) isotooppiarvot Kkalibroitiin ennen
kayttoonottoa typelle ammoniumsulfaatilla (IAEA-N-2) ja sitruslehdelld (IAEA NBS
1572) seka hiilelle asetanilidilla (Therrmo Finnigan P/N 338,40008) ja atropiinilla
(Thermo Finnigan P/N 338,40012). Néaytteiden siséinen tarkkuus oli typen suhteen parempi
kuin 1,5 %o ja hiilen suhteen parempi kuin 0,1 %o tydstandarditoistojen keskihajontaan
perustuen. Laitteen antamien arvojen epélineaarisuus ja ajautuminen (drift) Korjattiin
korjaustaulukolla Wernerin & Brandin (2001) tyohon perustuen.

3.2.4. Kaasu- ja vesindytteet

Ymparistotekijoiden avulla voitiin selvittdd mahdollisia syitd havaittujen typensidonnan ja
metaaninhapetuksen erojen taustalla. Ympadriston olosuhteiden tarkastelemiseksi
naytealoilta mitattiin l&mpdtiloja ja otettiin ndytteitd suovedestd. Vesindytteista tutkittiin
mybdhemmin laboratoriossa suoveden hiilidioksidi- ja metaanipitoisuus seka pH.

Tallentavat lampOmittarit (datalogger iButton, Maxim Integrated Products, Inc.,
Sunnyvale, CA, Yhdysvallat) rekisteroivat ilman lampdétilan ndytepullojen vieresta suon
pinnasta tunnin vélein koko koekaésittelyn ajan. Nama mittarit oli sijoitettu soilla p&&osin
rimpiin. Yhdell& soista (suolla 10) dataloggerit rekisterdivat lampdétiloja rimmen lisaksi
myO0s mattédéltd. Yhdeltd suolta taas (suolta 6) ei saatu lampdtilatietoja.
Néaytteenottohetkelld mitattiin liséksi suon pintalampoétila kahdesta kohtaa (Fluke).
Tilastollisissa analyyseissd kéytetty “lampOsumma” saatiin laskemalla tunnin valein
rekisteroidyt lampotila-arvot yhteen kunkin ndytteen koekésittelyyn kuluneelta tarkalta
ajalta.

Vesindytteiden otossa noudatettiin Larmola ym. (2010) tutkimuksessa kéytettya
menetelmdd.  Vesindytteet  otettiin  mittaruiskulla ~ soiden  pohjavesikaivoista.
Sukkessiovaiheiden SJ3, SJ4 ja SJ5 soilta néytteet otettiin sekd rimmen ettd mattaan
kaivosta. Mittaruiskuun (100 ml) vedettiin kustakin kaivosta 30 ml vettd. Veden
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metaanipitoisuus selvitettiin ”headspace equilibration” -tekniikalla (McAuliffe 1971).
Menetelmassa ruiskuun lisattiin vedenoton jalkeen 30 ml ulkoilmaa, joka sekoitettiin
veteen ravistamalla ruiskua voimakkaasti 3 minuutin ajan. Ravistamisen aikana suurin osa
veden metaanista ja hiilidioksidista liukeni ilmatilaan, josta kaasujen pitoisuudet voitiin
analysoida. Vesitilaan jddneet pienet kaasupitoisuudet laskettiin liukoisuuden ja
tasapainovakioiden avulla. Naytteiden analysoinnissa kaytettiin kaasukromatografia
(Agilent 7890A). Metaani- ja hiilidioksidipitoisuudet laskettiin Lide & Fredrikse (1995)
saamilla arvoilla Henryn lain periaatteiden mukaisesti.

Naytteenottopaikoilta pH-mittauksia varten otetut vesindytteet pakastettiin
Siikajoella ja kuljetettiin kylmalaukussa Jyvéaskyldan. Naytteiden annettiin sulaa kylmidssa
ja huoneenlammossa 24 h ajan. Huoneenlampoiset vesindytteet kaadettiin vuorollaan
mitta-astiaan, josta pH mitattiin pH-mittarilla (Methrom 744).

3.2.5. Typen méaran laskeminen

Typensidonnan nopeuden laskemisessa tarvittiin massaisotooppilaitteen antamien 3-
arvojen lisdksi naytekohtainen typen maara kuivapainosta (%N) ja atomimassaprosentteja
(at%"N), eli kuinka monta prosenttia naytteen typpiatomeista oli raskaampaa isotooppia
(Kaava 1). Atomimassaprosentin laskemiseen tarvittiin ilmakehén typen R-arvoa (Rstandardi)
eli raskaan ja kevyen typen isotoopin suhdetta. Typensidonnan nopeuden selvittdmiseksi
laskettiin ensin naytepullojen ilmatilan sisdltiman leimatun typen osuus pullon
kokonaistypestd, eli raskaan isotoopin fraktionaatiokerroin (f). Tdma luku sijoitettiin
kaavaan 2 (Fry 2006), jonka avulla voitiin laskea kuinka paljon raskasta isotooppia oli
pullossa (at%lSNpu"o). Kaavan 3 avulla saatiin selville kuinka paljon typpeé sidottiin
koekisittelyn kestoa (48h) ja g kuivapainoa kohden (umol N g™). Jotta tuloksia voitaisiin
verrata aikaisempiin tutkimuksiin, laskettiin edelleen kuinka paljon typpea sidottiin
vuorokaudessa (umol N g™ d™). Metaaninhapetuksen nopeuden laskemisessa kaytettiin
samoja kaavoja, joihin sijoitettiin vastaavasti hiilen osuus kuivapainosta (%C), metaanin
R-ar\1/39 (Rstandarci) Ja@ metaanin siséltdman hiilen raskaan isotoopin atomimassaprosentit
(at%°C).

at%"> N =100 * Q +100](?())00 @
0 +1000 +
standardi
at%®° N outlo = 1 * (at%15 N, —at%"° N, . )+ at%"* Ny, @)
L1 1 %N at% N .. —at% N o . 100
N[ymolg ]: N N *x10° * (3)

100 100 Atomimassa(N, ) at%N

pullo
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3.3. Tilastolliset analyysimenetelmat

Sukkessiovaiheiden, késittelyjen ja rahkasammallajien valisid eroja typensidonnassa ja
metaaninhapetuksessa tutkittiin  varianssianalyysin avulla. Analyyseissd kaytettiin
parametritonta Kruskal-Wallisin 1-suuntaista varianssianalyysia koska aineisto ei ollut
normaalisti jakautunut, varianssit erosivat toisistaan, eivatka parametrisen ANOVA:N
ehdot tayttyneet edes muunnosten jéalkeen. Typensidontaa ja metaaninhapetusta
analysoitaessa tarkasteltiin erikseen typpileima- ja kaksoisleimakasittelyn arvoja. Testit
tehtiin typen ja hiilen absoluuttisille 5-arvoille, joista ei vahennetty kontrollin osuutta o-
arvojen vaihtelusta. Kontrollin vahentaminen ei olisi muuttanut tulosten merkitsevyytta.
Jatkotarkastelussa parittaiset monivertailut kasittelyjen ja sukkessiovaiheiden vélilla tehtiin
Tukeyn testilla (Hogmander ym. 2009). Parittaiset vertailut mikrotopografia- ja
valokésittelyjen  Vvélilla  tehtiin  parametrittomalla  Mann-Whitney U  -testilla.
Ymparistotekijoiden yhteytta typensidontaan ja metaaninhapetukseen tutkittiin Spearmanin
jarjestyskorrelaation avulla. Korrelaation avulla selvitettiin my6s onko typensidonnalla ja
metaaninhapetuksella tilastollinen yhteys. Tilastolliset testit tehtiin SPSS-ohjelmistolla
(PASW Statistics 18).

4. TULOKSET

4.1. Typensidonta primaarisukkessiojatkumolla

Typensidonta Siikajoen sukkessiojatkumon rahkasammalissa vaihteli vélilld 0-2,7 umol N
g kuivaa sammalbiomassaa d* (Taulukko 3). Erot sukkessiovaiheiden suurimmissa
havaituissa typensidonnoissa olivat suurimmillaan monikymmenkertaisia. Typensidonta oli
suurinta SJ3-vaiheessa, missa typensidonta oli maksimissaan °N,-*CH, -kasittelyssé 2,7
umol N g™ d™ ja **N,-kasittelyssa 1,9 pmol N g™ d*. Typensidontanopeus oli pienin SJ2-
vaiheessa kummassakin kaasukésittelyssd. Saman osoittavat myds 6-arvot (Kuva 2).

Typensidonnan nopeudessa havaituista eroista huolimatta sukkessiovaiheiden valilla
ei ollut tilastollisia eroja typensidonnassa “°N,-kasittelyssa (Kruskall-Wallis: y* = 6,571, df
=3, P = 0,087), eika °N,-"*CH, -kasittelyssa (y° = 5,456, df = 3, P = 0,141). Sen sijaan kun
nama koekasittelyt yhdistettiin, sukkessiovaiheiden valilla oli eroja (3* = 10,813, df = 3, P
=0,013).
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Kuva 2. Typensidonta (8'°N, %o) sukkessiojatkumolla (SJ2-SJ5) eri kaasukasittelyissa (*°N,, °N,-
BCH,), (keskiarvo + S.D.). Huomaa kontrollin pienet arvot, jotka kuvaavat luonnollista & -
arvon vaihtelua sammalissa.

Taulukko 3. Leimatun typen sidontanopeus eri sukkessiovaiheiden sammalissa vuorokaudessa
g/kuivapainoa (umol N g™ d™*) N,- ja °N,-"*CH, -kasittelyissa. Keskiarvo (ka), minimiarvo
(min), maksimiarvo (max) ja keskihajonta (S.D.).

Kaasukasittely ~ Sukkessiovaihe umol N g™ d™* S.D.
min ka max

BN, SJ2 0,0005 0,03 0,09 0,03

SJ3 0 0,3 1,9 0,5

SJ4 0,01 0,04 0,1 0,04

SJ5 0 0,04 0,2 0,06

BN,-CH, SJ2 0,03 0,06 0,09 0,02

SJ3 0,005 0,4 2,7 0,7

SJ4 0,01 0,08 0,3 0,09

SJ5 0 0,05 0,2 0,06

Mikrobit sitoivat typped nopeammin '°N,-'3CH, -kaasukasittelyssa kuin pelkén
typpileiman sisaltavassa No-kasittelyssa (Kuva 2, Taulukko 3). SJ3-vaiheen suurin
typensidonta oli N,-*CH, -kaasukasittelyssa 1,5-kertainen *°N,-kasittelyn suurimpaan
sidontaan verrattuna. Keskiarvojen perusteella °N,- ja °N,-*CH, -kasittelyt erosivat
lisaksi kontrollista (Kuva 2). Vaikka taulukon 4 mukaan kaasukasittelyjen valilla oli eroja
eri sukkessiovaiheissa, Tukeyn monivertailuiden jalkeen tilastollisesti merkitseva ero
l6ytyi vain °N,-'*CH4- ja kontrollikasittelyn valilta SJ2- ja SJ4-vaiheista (Liite 2).
Sukkessiovaiheita huomioimatta °N,-kasittelyn ja kontrollin valinen ero oli lahes
merkitseva (Tukey: df = 2, P = 0,082).

Soiden vélilla oli havaittavissa sukkessiovaiheista riippumatonta vaihtelua
typensidonnassa “°N,-kasittelyssa (Kruskall-Wallis: x> = 22,374, df = 11 P = 0,022).
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Tukeyn monivertailuissa selvisi, ettd kaksi soista erosi keskenaan: suolla 5 typensidonta oli
voimakkaampaa kuin suolla 11. Muita eroja soiden valilta ei 16ytynyt (Liite 1). **N,-*CH,
-kasittelyssa eroja soiden valill4 ei ollut (Kruskall-Wallis: x* = 18,555, df = 11, P = 0,070).

Taulukko 4. Erot kaasukaésittelyjen valill4 typensidonnassa sukkessiojatkumolla. Kruskall-Wallis
-testin testisuure (Xz), vapausasteet (df) ja tilastollinen todennakdisyys (P).

"N
Sukkessiovaihe x df P
SJ2 11,380 2 0,003
SJ3 16,883 2 0,001
Sl4 23,646 2 0,001
SJ5 15,335 2 0,001

4.2. Metaaninhapetus primaarisukkessiojatkumolla

Sukkessiojatkumolla metaaninhapetus vaihteli valilla 0-9,6 umol C g* d* (Taulukko 5).
Metaaninhapetus oli suurinta SJ4-vaiheessa. (Kuva 3). Véhiten metaania hapetettiin SJ2-
vaiheessa. SJ4-vaiheessa metaania hapetettiin noin kolme kertaa enemman kuin SJ2-
vaiheen soilla. Sukkessiovaiheiden véliset erot metaaninhapetuksessa havaittiin Kruskall-
Wallis -testissa (*°*No-3CH,: x = 9,461, df = 3, P = 0,024), mutta parittaisissa vertailuissa
eroja ei ollut.

Metaaninhapetus oli oletetusti suurinta metaanilisdn sisaltavassa késittelyssa. Eri
kaasukasittelyt erosivat toisistaan metaaninhapetuksen suhteen vain SJ3- ja SJ4-vaiheissa
(Taulukko 6). Tukeyn monivertailut osoittivat lisaksi, ettd *N,-**CH, -kasittely erosi SJ4-
vaiheessa kontrollista ja °N,-kasittelysta, joissa metaanilisad ei ollut (Liite 2).
Metaanilisakasittelyn vertailukohtana olleiden kontrolliarvojen ja °N,-kasittelyn arvojen
vaihtelu selittyy sammalten 5"*C-arvojen luonnollisella vaihtelulla.

Soiden valilla oli sukkessiovaiheista riippumattomia eroja metaaninhapetuksessa
BN,-BCH, -kasittelyssa (Kruskall-Wallis: y* = 20,875, df = 11, P = 0,035). Tukeyn
monivertailuissa eroja ei kuitenkaan téssa kasittelyssa 16ytynyt (Liite 1).
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Kuva 3. Metaaninhapetus (3"°C, %o) sukkessiojatkumolla eri kaasukasittelyissd (*°N,, **N,-*CH,,
kontrolli) (keskiarvo +S.D.). Kontrollin ja 'N,-kasittelyn arvot kuvaavat luonnollista
d-arvon vaihtelua sammalissa. Suuret 3-arvot tarkoittavat voimakkainta aktiivisuutta.

Taulukko 5. Metaaninhapetuksen nopeus sukkessiovaiheiden rahkasammalissa vuorokaudessa
g/kuivapainoa (umol C g™ d*) N,-"*CH, -kasittelyssd. Keskiarvo (ka), minimiarvo (min),
maksimiarvo (max) ja keskihajonta (S.D.).

Kaasukasittely ~ Sukkessiovaihe umol C g d™ S.D.
min ka max

BN,-"CH, SJ2 0,003 0,6 3,0 1,2

SJ3 0,07 2,5 8,3 3,1

SJ4 0,05 2,9 9,6 2,8

SJ5 0 1,2 6,4 2,0

Taulukko 6. Erot kaasukésittelyjen
Kruskall-Wallis -testin testisuure (xz), vapausasteet (df) ja tilastollinen todennakdisyys (P).

vélilla  metaaninhapetuksessa

sukkessiojatkumolla.

§°C
Sukkessiovaihe r df P
SJ2 3,520 2 0,172
SJ3 17,465 2 0,001
SJ4 23,365 2 0,001
SJ5 4,086 2 0,130
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4.3. Mikrobiyhteison erot primaarisukkessiojatkumolla

Typensidontaa ja metaaninhapetusta havaittiin sek& valossa ettd pimeédssd (Kuva 4)
kaikissa kaasukaésittelyissd. Keskiarvojen perusteella typensitojat olivat kaikissa
sukkessiovaiheissa aktiivisempia valossa kuin pimedssd (Kuva 4A). Typensidonta oli
suurinta valokésittelyssd SJ3-vaiheessa. Yleisesti ottaen valo- ja pimedkasittelyn vélilta
16ytyikin ero °N,-*CH, -kasittelyssa (Mann-Whitney U: Z= -2,126, n = 42, P = 0,034).
Typensidontanopeuksien perusteella typensitojat olivat SJ3-vaiheessa ja SJ5-vaiheessa
valossa kolme kertaa niin aktiivisia kuin pimeéssd. Sukkessiovaiheiden sisdisten erojen
tarkastelussa kavi kuitenkin ilmi, ettd valo- ja pimedakaésittely erosivat toisistaan
tilastollisesti vain SJ4-vaiheessa *°N,-*CH, -kasittelyssa (Taulukko 7). °N-kasittelyssa
valo- ja pimedkasittelyn vélilla ei ollut eroja typensidonnassa (Z = -1,371, n = 42, P =
0,170).

Metaaninhapetuksessa ei 10ytynyt tilastollisia eroja valo- ja pimedkésittelyn valilta
(**N>-*CHy4: Z = -0,239, n = 42, P = 0,811). Keskiarvojen perusteella metaaninhapetus oli
voimakkainta SJ3- ja SJ4-vaiheissa (Kuva 4B).
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Kuva 4. A) Typensitojien (8°N, %o) ja B) metaaninhapettajien (8"°C, %o) aktiivisuus valo- ja
pimeakasittelyssa eri sukkessiovaiheissa *N,-*CH, -kasittelyssa (keskiarvo + S.D.).

Taulukko 7. Typensidonnan erot valo- ja pimeakasittelyn valilla *°*N,-"*CH, -késittelyssa
sukkessiojatkumolla. Mann-Whitney U -testin testisuure (U), toistojen maaré (n) ja
tilastollinen todenndkaisyys (P).

3N
Kaasukasittely ~ Sukkessiovaihe U n P
PN,-"CH,4 SJ2 3,0 12 0,513
SJ3 11,0 12 0,262
SJ4 5,0 12 0,037
SJ5 9,0 12 0,150

Typensidontaa havaittiin kaikissa sukkessiovaiheissa myds rimmissd ja mattailla
molemmissa kaasukasittelyisséd. Keskiarvot viittaavat typensitojien olleen aktiivisempia
rimmissd kuin méttéilla (Kuva 5). Voimakkainta typensidonta oli SJ3-vaiheen rimmissa.
Typensidonnan nopeuksien perusteella typensitojat olivat rimmissd kuusikertaisesti
aktiivisempia kuin mattailld&. Typensidonnassa olikin eroja mattaiden ja rimpien valilla
“N,-CH, -kasittelyssd (Mann-Whitney U: Z = -2,821, n=42, P = 0,005).
Sukkessiovaihekohtaisissa jatkotarkasteluissa selvisi kuitenkin, ettd maéttaiden ja rimpien
typensidonnassa oli eroja vain SJ5-vaiheessa °N,-*CH, -kasittelyssa (Taulukko 8). °N,-
ké&sittelyssa eroja mattaan ja rimmen typensidonnassa ei ollut (Z = -1,601, n = 42, P =
0,109). SJ2-vaiheessa ei esiintynyt maétas-rimpi -vaihtelua, joten sielld mikrobien
aktiivisuus kuvaa aktiivisuutta rimmessa (Kuva 5).

Myds metaaninhapetuksessa oli eroja mattaiden ja rimpien valilla °N,-*CH,
-kasittelyssa (Z = -2,542, n = 42, P = 0,011). Typensitojien tavoin metaaninhapettajat



23

olivat aktiivisimpia rimpien rahkasammalissa. VVoimakkainta metaaninhapetus oli SJ3- ja
SJ4-vaiheiden rimmissd. Sukkessiovaihekohtaisissa jatkotarkasteluissa eroja méttédan ja
rimmen metaaninhapetuksessa 16ytyi SJ4- ja SJ5-vaiheiden soilta (Taulukko 8).
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Kuva 5. Méatas-rimpi -vaihtelun vaikutus A) typensidontaan (5"°N, %) ja B) metaaninhapetukseen
(8"3C, %o) eri sukkessiovaiheissa *N,-"*CH, -kasittelyssé (keskiarvo + S.D.).
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Taulukko 8. Typensidonnan ja metaaninhapetuksen erot méttaiden ja rimpien valilla **N,-**CH,
-kasittelyssa sukkessiojatkumolla. Mann-Whitney U -testin testisuure (U), toistojen maara
(n) ja tilastollinen todennékdisyys (P).

815N 613C
Kaasukasittely  Sukkessiovaihe U n P U n P
®N,-*CH, SJ3 10,0 12 0,200 8,0 12 0,109
SJ4 9,0 12 0,150 4,0 12 0,025
SJ5 4,0 12 0,025 0,0 12 0,004

4.4. Typensidontaan ja metaaninhapetukseen vaikuttavat ymparistotekijat

Metaaninhapetuksen ja typensidonnan valilta 16ytyi positiivinen yhteys *N,-"*CH, -
kasittelyssa (Spearman: rs= 0,546, n = 42, P < 0,001). Kun metaaninhapettajat olivat
aktiivisia, myos typped sidottiin enemmaén (Kuva 6).
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Kuva 6. Typensidonnan ("N, %o) ja metaaninhapetuksen (5"°C, %o) jarjestyskorrelaatio *N,-"*CH,
-kisittelyssd. Kuvan selkeyden vuoksi rimpeen sijoittuva typensidonnan huippuarvo (8"°N:
549) ja sitd vastaava metaaninhapetuksen arvo (5'°C: 35,6) jatettiin kuvasta pois.

Spearmanin jarjestyskorrelaation (Taulukko 9) perusteella typensidonnan ja
vedenpinnan tason valilla oli yhteys °N,-kasittelyssa. Typensidonta oli sitd suurempaa
mitd maremmasta kohdasta nayte oli otettu. >N,-**CH, -kasittelyssa korrelaatio 16ytyi
vedenpinnan tason lisdksi koekasittelyn aikana kertyneen lampdsumman ja typensidonnan
véliltd. Rahkasammalissa havaittiin sitd enemman typensidontaa mitd suurempi oli
kertynyt lamposumma. Lisdksi typensidonta oli suurempaa rimmissd kummassakin
kaasukasittelyssa (Kuva 7A).

Metaaninhapetus korreloi *N,-*CH, -kasittelyssa suoveden metaanipitoisuuden,
vedenpinnan tason, lampésumman, pH:n ja kokeen keston kanssa. Metaaninhapetus oli sita
aktiivisempaa mit& suurempi oli suoveden metaanipitoisuus, kertynyt lampésumma ja pH
sekd mitd pidempédan koekasittely oli kestdnyt. Suovedestd mitattujen pH:n,
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metaanipitoisuuden ja hiilidioksidipitoisuuden vaihtelu on esitetty taulukossa 10. Myos
metaaninhapetus oli aktiivisinta rimpien néytteissa (Kuva 7B).
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Kuva 7. Vedenpinnan (cm) korkeuden suhde sammalten A) typensidontaan (3N, %o)
koekasittelyissa *°N,- ja °N,-"*CH, ja B) metaaninhapetukseen (5"°C, %o) °N,-**CH,
-kasittelyssd. Vedenpinnan tasoa kuvaavat negatiiviset arvot sijoittavat ndytteenottokohdan
maéttadlle ja positiiviset arvot rimpeen. Kuvan selkeyden vuoksi kaksi rimpeen sijoittuvaa
typensidonnan huippuarvoa (8"°N:549 ja 377) jétettiin kuvasta A pois.
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Taulukko 9. Typensidontaan ja metaaninhapetukseen vaikuttavat ympéristotekijat ja koeolosuhteet.
Spearmanin korrelaatiokerroin (rs), toistojen maara (n) ja tilastollinen todennakaisyys (P).
Vedenpinnan tasoa kuvaavat arvot kuten kuvassa 7A.

Kaasu- 5N 550
kasittely
Y mpéristotekijat rs n P rs n P
BN, pH 0,174 42 027 0,319 42 0,04
CO; (uM) 0,053 42 0,738  -0,465 42 0,002
CHy (uM) 0,092 42 0563 -0,393 42 0,010

maan lampétila (°C)  -0,006 42 0,967 0,413 42 0,007
lampodsumma (°C) 0,317 38 0,053 -0,278 38 0,091
vedenpinta (cm) 0,461 42 0,002 -0,268 42 0,086
kokeen kesto (h) 0,186 42 0,238  -0,342 42 0,027
kuivapaino (g) 0,039 42 0,806 -0,102 42 0,522

BN,-CH, pH 0,177 42 0,261 0508 42 0,001
CO; (uM) 0,01 42 0951 01125 42 0431
CH, (uM) 0,053 42 0,739 0,335 42 0,030

maan lampétila (°C) 0,051 42 0,749 -0,079 42 0,619
lampdsumma (°C) 0,393 38 0,015 0,662 38 0,001
vedenpinta (cm) 0,585 42 0,001 0,656 42 0,001
kokeen kesto (h) 0,235 42 0,133 0,331 42 0,032
kuivapaino (g) 0,005 42 0,977 0,036 42 0,819

Taulukko 10. Suoveden pH:n, metaanin, CH, (uM) ja hiilidioksidin, CO, (uM), vaihteluvélit.
Keskiarvo (ka), minimiarvo (min), maksimiarvo (max) ja keskihajonta (S.D.).

Y mparistotekija min ka max S.D.
pH 4,5 53 6,1 0,4
CH, (UM) 0,7 41,3 140,4 45,0
CO; (UM) 482,7 1976,6 3606,4  902,1

Rahkasammallajien valilla oli eroja typensidonnassa ja metaaninhapetuksessa “°N,-
ja N,-CH, -kasittelyissa (Taulukko 11). Sammallajeista S. platyphyllumissa
typensidonta ja metaaninhapetus oli suurinta (Kuva 8). Tukeyn monivertailuissa paljastui,
etta S. platyphyllum erosi typensidonnaltaan muista sammalista °N»- ja °N,-"*CH,
-kasittelyissa (P < 0,001, P < 0,001). *N,-*CH, -kasittelyssa S. platyphyllum erosi S.
squarrosumista (P = 0,003), S. fimbriatumista (P = 0,021), S. papillosumista (P = 0,002) ja
S. fuscumista (P = 0,004).
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Kuva 8. A) Typensidonta (8°N, %) *°*N,- ja ®N,-"*CH, -késittelyiss ja B) metaaninhapetus (5"°C,
%o) “°N,-"*CH, -Kasittelyssa eri sammallajien valilla (keskiarvo + S.D.). Eri kirjainsymbolein
(a, b) merkityt sammallajit erosivat toisistaan merkitsevésti Tukeyn Post Hoc -testin
mukaan. Suuret arvot tarkoittavat voimakkaampaa aktiivisuutta.
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Taulukko 11. Erot sammallajien valill4 typensidonnassa (8°N) ja metaaninhapetuksessa (8**C)
1N,- ja 5N,-13CH, -Kasittelyissa. Kruskall-Wallis -testin testisuure (x°), vapausasteet (df) ja
tilastollinen todennakaisyys (P).

615N 513(:
Kaasukésittely 5 df P ¥ df P
"N, 15,365 7 0,032 19,018 7 0,008

BN,-CH, 20,155 7 0,005 25,803 7 0,001

5. TULOSTEN TARKASTELU

5.1. Typensidonta primaarisukkessiojatkumolla

Tutkimukseni osoitti, ettd 1) sukkessiovaiheet eivét eronneet toisistaan typensidonnassa.
Typensidonta oli kuitenkin mesotrofisella sarasuolla monikymmenkertaista muihin
sukkessiovaiheisiin ~ verrattuna. 2) Typensidontaan osallistuvan  mikrobiyhteison
koostumuksessa oli  havaittavissa eroja sukkessiojatkumolla typensidonnan ja
metaaninhapetuksen vaihtelun sekd koekaésittelyjen valisten erojen perusteella.
Sinibakteerien sekd metanotrofien ja muiden heterotrofien aktiivisuus vaihteli eri
kasittelyissa sukkessiojatkumolla. 3) Metaaninhapetuksen ja typensidonnan vaélilla
havaittiin yhteys. Metaanileiman sisaltdvassa kasittelyssé typped sidottiin enemman kuin
muissa kasittelyissa, ja mitd aktiivisempia metaaninhapettajat olivat, sitd enemmaén typpea
sidottiin. Metanotrofit olivat siten merkittdvd osa typensidontaan osallistunutta
mikrobiyhteiséd. 4) Typensidonnan vaihteluun vaikuttivat monet ympéristotekijat. Naista
vedenpinnan tasolla oli  merkitys typensidonnassa ja metaaninhapetuksessa.
Metaaninhapetus ja typensidonta oli sitd voimakkaampaa, mitd maremmista oloista
sammalndyte oli otettu. Typensidonta ja metaaninhapetus olikin suurinta rimpien
sammalissa. Valo lisasi typensidontaa kaikissa sukkessiovaiheissa. Metaaninhapetus oli
sitd suurempaa, mité korkeampi pH oli ja mitd enemmaén suovedessé oli metaania.
Sukkessiovaiheet eivat eronneet merkitsevasti toisistaan typensidonnan suhteen
kun koekasittelyja '°Na- ja '°N,-*CH, tarkasteltiin erikseen. Naiden Kkasittelyjen
typensidonnan yhdistdminen toi kuitenkin eroja esille, kun tilastollisen tarkastelun
kohteena olevan aineiston laajuus kasvoi. Mesotrofisen sarasuon korkeaa typensidontaa
muihin sukkessiovaiheisiin verrattuna tukevat aikaisemmat havainnot. Waughman &
Bellamy (1980) vertailivat eri metsa- ja suoympadristdista otettujen turvendytteiden
typensidontaa. Suurinta typensidonta oli ravinteisilla sarasoilla ja heikointa ombotrofisilla
rahkasoilla. Samoin metsa- ja suoymparistéjen vertailussa ravinteisilla sarasoilla havaittiin
korkein nitrogenaasientsyymin aktiivisuus (Basilier 1979). Myo6s Granhall & Selander
(1973) havaitsivat typensidonnan olevan suurempaa minerotrofisissa kuin ombrotrofisissa
osissa suota. Lisaksi Golovchenko ym. (2007) havaitsivat, ettd typensidonnan potentiaali
oli suurempi minerotrofisilla kuin ombrotrofisilla soilla. Typensidonta oli minerotrofisilla
soilla suurimmillaan 0,6 pmol N g d™. Havainto tukee tutkimuksessani mitattuja
typensidonnan arvoja. Saamani tulokset typensidonnan nopeudesta ovat samansuuntaisia
my0s Krumholtzin ym. (1995) tulosten kanssa, joissa typensidonta oli suon
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pintakerroksessa 12 umol N g™ d*. Krumholtzin ym. (1995) typensidontakokeen aikana
vallitsi 22 °C lampdétila, mikd saattaa selittdd korkeampaa typensidontaa suhteessa
Siikajoella mittaamaani suurimpaan sidontaan, 2,7 pmol N g™ d™. Tutkimukseni aikana
lampotila vaihteli 2-27 °C valilla Krumholtzin ym. (1995) koeolosuhteista poiketen. Selitys
voi olla my6s tutkimukseni soiden pohjoisempi sijainti. Typensidontaan liittyvien tulosten
vertailua ~ vaikeuttaa  kuitenkin  se, ettei havumetsdvyohykkeen  soiden
primaarisukkessiojatkumolta ole aikaisempaa tutkimustietoa typensidonnasta.

Zackrissonin ym. (2004) mukaan typensidonta riippuu niista ekologisista tekijoist,
jotka vaihtelevat sukkessiovaiheiden valilla. Havaintoa tukee se, ettd sammalversojen siirto
metsédn nuorista sukkessiovaiheista vanhoihin metsiin lisdsi typensidontaa ja siirto
vanhoista nuoriin vahensi typensidontaa (DeLuca ym. 2007). Typen saatavuus on yksi
metsien ja soiden sukkession aikana muuttuvista tekijoista, joka voi selittdd eroja
sukkessiovaiheiden  vélilld  typensidonnassa  (Rastetter ym. 2001). Yleisesti
priméaarisukkessiojatkumolla sukkession alkuvaiheille on tyypillistd vahéinen typen
saatavuus, koska sukkessio alkaa vasta paljastuneella maalla, jossa ei ole juurikaan
aikaisempaa orgaanista ainesta tai kasvillisuutta. Menge & Hedin (2009) havaitsivat, etta
metsédn primaérisukkessiojatkumolla typen saatavuus oli heikkoa sukkession alku- ja
loppuvaiheissa, ja suurimmillaan keskivaiheissa. Ravinteisilla sarasoilla puolestaan
tuottavuus on sukkession keskivaiheilla verraten suurta, typpi sitoutunut biomassaan ja
saatavilla olevan typen maara siten vahdinen (Waughman & Bellamy 1980). Siikajoen
sukkessiojatkumolta ei ole aikaisempaa tutkimustietoa ravinnepitoisuuden vaihtelusta
sukkessiovaiheiden valilla. Vitousekin ym. (2002b) mukaan typensitojilla on Kilpailuetu
silloin kun typped on vé&hadn. My6s Waughmanin & Bellamyn (1980) mukaan
typensidonnan voimakkuus saattaa olla vaste lisdantyneeseen typen tarpeeseen. Onkin
mahdollista, ettd myds Siikajoen sukkessiojatkumolla havaitut suurimmat typensidonnat
kertovat kasveille kayttokelpoisen typen vahéisyydestd sarasoilla. Myds Granhallin &
Selanderin (1973) havainnot sammalten suuremmasta tuottavuudesta ja voimakkaammasta
typensidonnasta viittaavat typpea olleen vahan saatavilla juuri minerotrofisella suolla.

Erot typensidonnassa saattavat liittyd my6s typensitojien mikrohabitaattiin,
rahkasammaliin. Ensimmadisessa sukkessiovaiheessa, luhtaniitylla, typensidonta oli
vahdisintd. Selityksend saattaa olla sukkessiovaiheelle ominainen rahkasammalten
vahaisyys ja sammalpeitteen epayhtendisyys. Mikrobeille ei ehkd ole tarjolla
mikrohabitaatteja samalla tavalla kuin my6haisemmissa sukkessiovaiheissa. Syyna saattaa
olla myds, etteivat typensidontaan pystyvat mikrobit ole ehtineet vield kolonisoida
rahkasammalia tdsséd sukkessiovaiheessa kuten myohédisemmissd vaiheissa. Ajatusta
tukevat seindsammaliin  kohdistuneet tutkimukset sekund&&risukkessiojatkumoilla
(Zackrisson ym. 2004, DelLuca ym. 2007). Seindsammalten typensidonta riippui
epifyyttisten sinibakteerien kolonisoinnista. Typensidonta seindsammalissa oli suurinta
sukkession myohdisemmissé vaiheissa, joissa sinibakteerien kolonisaatio seindsammalen
versoissa saavutti huippunsa ja ympéristossé oli vahan kayttokelpoista typpeé saatavilla.
Sinibakteerien epétasainen kolonisaatio selitti myds eroja Brachytecium sublicatum -lajin
versojen typensidonnassa (Smith 1984).

Sukkessiovaiheista riippumatonta vaihtelua havaittiin typensidonnassa soiden valill&
typpileimakaésittelyssd. Mesotrofisen sarasuo-vaiheen suolla 5 havaittiin  suurimmat
typensidonnat, ja se erosi tilastollisesti suon 11 typensidonnasta. N&md suon 5
huippusidonnat mitattiin rimmissa yhden sammallajin, S. platyphyllum, naytteissa. Suon 5
erot muiden soiden typensidontaan saattavatkin selittyd tdmé&n sammalen mahdollisesti
muista poikkeavalla fysiologialla. Suon 5 huippusidonnat vaikuttavat merkittavasti myos



30

mesotrofisen sarasuon typensidonnan keskiarvoon, ja ilman S. platyphyllum -lajia
sukkessiovaiheiden typensidontanopeuksien véliset monikymmenkertaiset erot haviavat.

5.2. Typensidontaan ja metaaninhapetukseen osallistuva mikrobiyhteiso

Tulokseni viittaavat siihen, ettd sukkessiojatkumolla typensidontaan osallistuivat
sinibakteerit, metanotrofit ja muut heterotrofit. Luhtaniitylld typpeé saattoivat sitoa sek&
sinibakteerit ettd heterotrofit. Metanotrofit eivat kaasukésittelyjen erojen perusteella olleet
kovin aktiivisia tasséd sukkessiovaiheessa. Typensidonta ja metaaninhapetus oli
voimakkainta sarasoilla metaanilisan siséltdméssa kasittelyssa. Sarasoilla typensidontaa
oli liséksi eniten valossa rimpien naytteissd. Toisaalta myds metanotrofien
metaaninhapetus oli suurinta ndisséd sukkessiovaiheissa, mika voi kertoa myds niiden
osallistuneen typensidontaan. Té&td tukee havainto pimeéssd sidotusta typestd ja
metaanilisékasittelyssa havaitut erot typensidonnassa méttaiden ja rimpien valilla. Myos
muut heterotrofit saattoivat olla aktiivisia. Metaaninhapetus oli suurinta oligotrofisella
sarasuolla, miké saattaa tarkoittaa myos metanotrofien typensidonnan olleen suurinta téssé
sukkessiovaiheessa. Typensidonta oli suurinta mesotrofisella sarasuolla valossa, mika voi
merkitd sinibakteerien olleen sukkessiovaiheen aktiivisimpia typensitojia. Sarasuo-
rahkasuo -vaihettuman soilla metaaninhapettajien aktiivisuus oli sarasoihin verrattuna
vahaisempad. Metaanilisd ei lisdnnyt metanotrofien aktiivisuutta kuten sarasoilla, ja
typensidonta oli suurempaa pelkéssa typpikésittelysséd. Tamé saattaa kertoa sinibakteerien
sitoneen typped muita mikrobeja enemman.

Typensitojat olivat kaikissa sukkessiovaiheissa aktiivisempia valossa kuin pime&ssa.
Sinibakteerit olivat siten merkittdva osa typensidontaan osallistuvaa mikrobiyhteista
kaikissa sukkessiovaiheissa. Sarasoiden sammalten typensidonnan on havaittu olevan
valosta riippuvaista jo aikaisemmin (Basilier & Granhall 1978, Basilier 1979).
Metanotrofit saavat typensidontaan tarvittavan energian metaania hapettamalla (Auman
ym. 2001). Niiden typensidontaan liittyvdn aktiivisuuden esteend ei siis ole
yhteyttdmisessd valttdaméton valo. Tutkimuksessani valokésittelyjen valilla ei 10ydetty
eroja metaaninhapetuksessa.

Typensitojat olivat aktiivisempia rimmissa kuin mattéilla. Mattdiden ja rimpien
typensidonnat erosivat toisistaan sarasuo-rahkasuo -vaihettumalla, jossa suon pinnan
matas-rimpi -vaihtelu oli sukkessiovaiheista voimakkainta. Mattéiden typensidonta vaheni
sukkession edetessa ja métas-rimpi -vaihtelun voimistuessa. Selitys voi olla sukkession
aikana kasvava rimpien ja mattadiden korkeusero. Havaintoja tukee myds typensidonnan
korrelaatio vedenpinnan tason kanssa.

Mattaiden ja rimpien valiset erot typensidonnassa tulivat esille metaanileiman
sisaltavassa kaésittelyssa. Matas-rimpi -vaihtelu vaikuttikin erityisesti metanotrofien
aktiivisuuteen, silla aikaisempien tutkimustulosten mukaisesti metaaninhapetus oli
voimakkainta rimpien vesikyllaisissd sammalissa (Raghoebarsing ym. 2005, Kip ym. 2010,
Larmola ym. 2010). Basiliko ym. (2004) havaitsivat, ettd metaaninhapetus oli suurinta
lammessa, keskisuurta sarasoiden rimmissd ja pienintd sarasoiden méttéilla sek&
rahkasoiden rimmissd ja mattaills. Tama tukee myds havaintoani siitd, ettd
metaaninhapetus oli suurempaa rimmissd kuin mattailld ja suurempaa sarasoilla kuin
sarasuo-rahkasuo -vaihettumalla. Kuten typensidonnassa, metaaninhapetuksessa oli eroja
mattaan ja rimmen vélill4 etenkin viimeisissd sukkessiovaiheissa.

Kravchenkon & Doroshenkon (2003) mukaan typensidonnan aktiivisuuteen vaikuttaa
eniten sidontaan kuluvan energian, mm. hiilen, saatavuus. Tutkimuksessani metaanilisén
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sisdltdvassa kasittelyssa metanotrofit hapettivat metaania, ja tdimén energianlahteen turvin
saattoivat myds sitoa typped. Metaaninhapetusta havaittiin typensidonnan tavoin kaikissa
sukkessiovaiheissa. Sukkessiovaiheiden ja kasittelyjen valilla oli myds eroja metanotrofien
aktiivisuudessa. Oligotrofisella sarasuolla metaaninhapetus oli suurinta ja myos
kaasukasittelyjen valiset erot tulivat esiin. Metaaninhapetus oli kuitenkin alle
kymmenesosa muissa tutkimuksissa saaduista arvoista (Taulukko 11).

Taulukko 11. Metaaninhapetuksen suurimmat arvot eri tutkimuksissa.

Tutkimus umol C g™ d*
Oma tutkimus 9,6
Krumholtz ym. 1995 38,4
Basiliko ym. 2004 3164
Raghoebarsing ym. 2005 20
Kip ym. 2010 80
Larmola ym. 2010 62
Tutkimuksessani typensidontaa havaittiin rahkasammalissa kaikissa

sukkessiovaiheissa ja koekasittelyissd. Tama kertoo mikrobiyhteison monimuotoisuuden
lisaksi siitd, ettd rahkasammalet ovat typensidontaan ja metaaninhapetukseen osallistuvien
mikrobien mikrohabitaatteja. Mikrobeille on siis oltava edullista eldad yhteydessa
rahkasammaliin. Paatelmaé vahvistavat etenkin metanotrofeihin kohdistuneet tutkimukset.
Pohjoisilla soilla vedenpinta on tavallisesti korkea. Sammalkerroksen pinta onkin ehk&
ainut osa suosta, jossa metaaninhapetus onnistuu hapellisten olojen ansiosta (Basiliko ym.
2004). Kipin ym. (2010) tutkimuksessa kaikissa eldvissd sammalissa havaittiin
metaaninhapetusta, mikd myos kertoo metanotrofien yleisyydestd sammalissa. Kipin ym.
(2010) mukaan ilmi6 voi johtua siitd, ettd mikrobit voivat eldd sammalissa kohtuullisen
pysyvassa ymparistdssa suon syvyysprofiilin metaanigradientilla. Myds sammalelta saatu
happi voi hyodyttdd metanotrofeja. Sammalet puolestaan hy6tyvat metanotrofien
aktiivisuudesta etenkin jos hiilidioksidia on muuten vahén saatavilla. Vedessa
hiilidioksidin siirtyminen sammaleen on hitaampaa kuin ilmassa. Siksi metaaninhapetus
hyodyttdd sammalia eniten rimmissa. Tama voi olla osasyynd myo6s rimpien sammalissa
havaittuihin korkeampiin typensidontoihin méttdiden sammaliin verrattuna. My6s muiden
typensitojien, sinibakteerien ja heterotrofien sidonta sammalndytteisséd vahvistaa niiden
eldvan jonkinlaisessa yhteydessa rahkasammaliin. Tutkimukseni ei kuitenkaan tarjoa
tarkkaa tietoa typensitojien ja metaaninhapettajien sijainnista sammalissa. Typensidonta
naytteissa ei valttdméatta ole peréisin ainoastaan rahkasammalten pinnan ja solukoiden
mikrobiaktiivisuudesta. Naytepulloihin lisatty suovesi saattoi rahkasammalen liséksi
sisdltdd mikrobeja, jotka sitoivat typped koekasittelyn aikana. Toisaalta aikaisemmissa
tutkimuksissa on havaittu, ettd typensitojat (Basilier & Granhall 1978, Basilier 1980) ja
metaaninhapettajat (Raghoebarsing ym. 2005, Kip ym. 2010) ovat aktiivisia kun ne elavét
sammalen paalla tai kokonaan tai osittain niiden sisélld. Raghoebarsing ym. (2005)
havaitsivat, ettei pelkéssa suovedessa tapahtunut metaaninhapetusta. Voidaankin olettaa,
ettd tutkimuksessani typped sitoneet ja metaania hapettaneet mikrobit muodostavat
jonkinasteisen vuorovaikutussuhteen rahkasammalten kanssa.
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5.3. Typensidontaan ja metaaninhapetukseen vaikuttavat ymparistotekijat

Typensidontaan liittyvasta ekologisesta saatelysta on vasta vahan tutkimustietoa (Vitousek
ym. 2002a). Tiedetddn, ettd vedenpinnan tason alapuolella happipitoisuus laskee, mika
edesauttaa nitrogenaasientsyymin toimintaa (Rydin & Jeglum 2006, Glime 2007). Tassa
ty6ssd havaittu vedenpinnan tason vaikutus typensitojien aktiivisuuteen voi selittyd myos
sammalten vesipitoisuuden vaihtelulla mattdiden ja rimpien sammalien valilla.
Vedenpinnan alapuolella sammalet ovat vesikylldisid. Jo Smith (1984) havaitsi, ettd mita
suurempi oli sammalen vesipitoisuus, sitd suurempaa oli typensidonta. Kosteuden merkitys
korostui etenkin kun vallitsi typensidonnalle optimaalinen [&mpaétila.

Se, ettd happamuus ei tdssd tydssa vaikuttanut typensidontaan, on ristiriidassa
aikaisempien tutkimusten kanssa, joiden mukaan pH vaikuttaa typensidontaan ja siihen
osallistuvan mikrobiyhteison koostumukseen sekd vuorovaikutuksiin mikrobien vélilla
(Granhall & Selander 1973, Basilier 1979, Smith 1984, Krumholtz ym. 1995). Toisaalta
Basilier & Granhall (1978) ja Basilier (1979) eivat myoskaan havainneet yhteyttd pH:n ja
typensidonnan valilla.  Tutkimuksessani havaittiin ~ korrelaatio lampdsumman ja
typensidonnan vélilla metaanilisén siséltavassa kasittelyssad. Mita suurempi lampdsumma
koealalla oli kertynyt, sitd suurempaa oli typensidonta. Myds muissa tutkimuksissa
lampdtila on vaikuttanut sidontaan (Basilier & Granhall 1978, Smith 1984). Gentilin ym.
(2005) mukaan eri mikrobeilla saattaa olla erilaiset vasteet lamp@étiloihin.

Aikaisemmat  tutkimukset  vahvistavat  vedenpinnan  tason  vaikuttavan
metaaninhapetukseen saamieni tulosten tavoin (Basiliko ym. 2004, Kip ym. 2010, Larmola
ym. 2010). Larmolan ym. (2010) mukaan metanotrofien kolonisoiminen veden valityksella
voi mahdollisesti my6s selittdd vedenpintaan liittyvid metanotrofien aktiivisuuden
muutoksia. Lisaksi sammalten suhteellisen kosteuden ja vedenpidatyskyvyn on todettu
vaikuttavan metaaninhapetukseen (Krumholtz ym. 1995, Larmola ym. 2010) Krumholtzin
ym. (1995) mukaan spatiaalisen vaihtelun merkitys metaaninhapetuksessa saattoi johtua
vedenpinnan tason vaihtelusta. Metaanipitoisuuden vaihtelulla voikin olla myos
vedenpinnan tason vaihtelun kautta vaikutus metaaninhapetukseen (Basiliko ym. 2004).

Typensidonta ja metaaninhapetus oli voimakkainta S. platyphyllum -lajissa. S.
platyphyllum -lajin typensidonnasta ja metaaninhapetuksesta ei ole aikaisempaa
tutkimustietoa. Sammallajien valiltd on kuitenkin aikaisemmissa tutkimuksissa 16ydetty
eroja typensidonnassa ja metaaninhapetuksessa. Erot sammalten sidonnoissa voivat johtua
sammalten  vélisistd  fysiologisista  eroista, niiden  ldhiympdaristossa  eldvien
mikrobiyhteisOjen eroista tai sammalten kasvupaikkojen valisistd eroista (Basiliko ym.
2004, Opelt ym. 2007, Markham 2009). Tutkimuksessani sammalten valisid eroja
sidonnoissa voivat selittdd vesipitoisuuteen liittyvat ympaéristotekijat ja fysiologiset tekijat.
Suurimmat typensidonnat havaittiin S. platyphyllum -ndytteissa rimmessa. Huippusidontoja
havaittiin kuitenkin vain tasséd yhdess& rimmen sammallajissa. Rahkasammalten valiset
mahdolliset erot fysiologiassa voivat selittda eroja rimpien sammalten vélill&. Granhall &
Hoffsten (1976) havaitsivat sammallajin vaikuttavan siihen, onko rahkasolukoissa
typensidontaan osallistuvia bakteereja. Rice ym. (2008) mukaan sammalen vesipitoisuuden
ja rahkasolujen koon valilld voi olla yhteys. Rahkasammallajien valiset erot
vedenpidatyskyvyssd saattavatkin vaikuttaa metaaninhapetukseen vedenpinnan tasosta
riippumatta (Larmola ym. 2010).
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5.4. Typensidonnan merkitys primaarisukkessiojatkumolla

Nékemykset biologisen typensidonnan merkityksestd ovat olleet vaihtelevia. Kravchenkon
& Doroshenkon (2003) tutkimuksessa typensidonta turvendytteissé oli vahaistd. Mengen &
Hedinin (2009) mukaan typensidonta on yhta tarked typen lahde kuin laskeumana saatava
typpi metsén primadrisukkessiojatkumolla. Waughman & Bellamy (1980) seka Gerdol ym.
(2006) painottavat, ettd typensidonta on vain o0sa suon typenldhteestd, mutta
niukkaravinteisissa olosuhteissa sen merkitys voi korostua. Granhallin & Selanderin (1973)
mukaan ombrotrofisissa osissa suota, tai alhaisessa pH:ssa typensidonnalla voi olla
suurempi merkitys kuin laskeumana saatavalla typelld. Liséksi typensidonta kerryttaa
ravinteita ja edesauttaa siten sukkessiota, kuten on havaittu Andien vuoristossa jaan alta
paljastuneen maan priméarisukkession alkuvaiheita tutkittaessa (Schmidt ym. 2009).
Tutkimuksessani  typensidonnan  merkityksen  puolesta  puhuu  typensidonnan
monimuotoisuus. Koska typensidonta ja metaaninhapetus vaikuttavat aineiden Kiertoon
suoekosysteemissd, ja niihin osallistuvat mikrobit eldvat sammalissa tai niiden kiintedssa
l&hiymparistossda, rahkasammalilla on merkittdvd rooli typen ja hiilen Kkiertoon
vaikuttavissa mikrobiologisissa prosesseissa.

Typen vaikutuksia hiilidynamiikkaan on tutkittu 1ahinnd typenlisdys -menetelmill&
(Aerts ym. 1992, Aerts ym. 2001, Gerdol ym. 2006, Wiedermann ym. 2009). Tiedot
metaaninhapetuksen ja typensidonnan valisestd yhteydestd ovat kuitenkin puutteellisia ja
ristiriitaisia (Bodelier & Laanbroek 2004). Metanotrofit tarvitsevat typped kasvuun ja
keskeisten elintoimintojen yll&pitdmiseen (Bodelier & Laanbroek 2004). Typensidonta on
kuitenkin energeettisesti kallista, ja siksi metanotrofeille on edullisempaa kayttaa
typenléhteenddn vapaasti saatavilla olevia typen epdorgaanisia muotoja. Ymparist0issé,
joissa typpea on véhan saatavilla, typensidonta ja metaaninhapetus saattavat liittyd yhteen
hyvinkin laheisesti. lImion taustalla vaikuttavat tekijat tunnetaan kuitenkin huonosti.
Typen vaikutus metaaninhapetukseen voi liittyd metanotrofien kasvuun, suoraan
metaaninhapetusprosessiin tai saddella metanotrofien populaation kokoa. Sarasoiden ja
rahkasoiden valisia eroja metaanipaastoissa on myds selitetty typen ja metaaninhapetuksen
yhteydelld. Vastoin yleisid tuloksia Updegraff ym. (2001) havaitsivat, ettd sarasuolla oli
alhaisemmat metaanipaastét kuin rahkasuolla. Tutkimuksessani metanotrofit olivat
aktiivisimpia sarasoilla, joilla my6s typpea sidottiin enemmén kuin muissa vaiheissa. Ehka
metanotrofien itse sitoma tai muiden mikrobien sitoma typpi lisdsi myds
metaaninhapetusta. Typensidonnan ja metaaninhapetuksen vuorovaikutusta on kuitenkin
haasteellista arvioida, silla tutkimustietoa aiheesta ei ole juurikaan saatavilla. Onkin vaikea
lopulta tietdd, lisasikd metaanilisa tutkimuksessani metanotrofien metaaninhapetusta ja
siten niiden typensidontaa vai typen lisdys tai muiden mikrobien typensidonta
metanotrofien metaaninhapetukseen liittyvaa aktiivisuutta sarasoilla.

5.5. Otoskoon riittdvyys ja muut mahdolliset virhelahteet

Tulosten perusteella on ilmeistd, ettei otoskoko ollut riittdva tutkimuskysymyksiin
vastaamiseen.  Toistojen alhainen m&&ara lisasi tilastollista riskid, eivétka
sukkessiovaiheiden valiset erot olleet lopulta merkitsevid. Suotoistojen méaraa lisdamalla
tilastolliset erot typensidonnassa sukkessiovaiheiden ja késittelyjen vélilla olisivat voineet
vahvistua. Toistojen lisd&minen olisi voinut mahdollisesti lisatd my6s numeraalisen
aineiston normaalisuutta, ja tarkastelussa olisi voitu kayttaa parametrillisia testeja.
Aineiston keraamiseen liittyy mahdollisia riskitekijoitd. On mahdollista, ett
kayttdimamme sukkessiovaiheiden luokitukset eivat pade kaikkien ndytteiden kohdalla.
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Oligotrofiseksi sarasuoksi karkeasti luokitellulta sukkessiovaiheelta kerattiin néytelajiksi
rimmistda S. subsecundum, joka joidenkin luokittelujen mukaan edustaa mesotrofiaa
(Eurola ym. 1992, Laine ym. 2009).

Vaikka koekaésittelyt tehtiin soilla saman viikon aikana, paivien vdlilla oli eroja
séassa ja lampdotilassa. Lamposumman korrelaatiot typensidonnan ja metaaninhapetuksen
kanssa voivat selittyd myos jollain muulla taustamuuttujalla. Liséksi suolta 6 ei saatu
lampotila-aineistoa alalta puuttuneen tallentavan lampatilamittarin vuoksi.

Matas-rimpi -vaihtelua tutkittaessa naytteiden valilla oli selvd ero kosteudessa.
Kosteuden on aikaisemmissa tutkimuksissa osoitettu vaikuttavan typensidontaan ja
metaaninhapetukseen sammalissa (Smith 1984, Krumholtz ym. 1995, Larmola ym. 2010).
Vaikka mattdiden ja rimpien sammalnaytteisiin lisattiin saman verran suovettd,
l&htokohtaisesti rimpien naytteissa oli enemmaén vettd. On siis mahdollista, ettd rimpien
naytteissa oli enemman sidontaa sen vuoksi, ettd naytteet olivat valmiiksi marempia kuin
mattaiden ndytteet. N&ytteenoton haastavuutta mattéiltd ja rimmista lisdsi matas-rimpi
-vaihtelun erot sukkessiovaiheiden vélill4. Sarasoilla suon pinnan méatés-rimpi -vaihtelu ei
ollut vield kovin yhtendistd, ja mattdat olivat paikoitellen melko pienid ja matalia.
Sammalnaytteeseen saattoi nailla aloilla tulla ndytteenotossa mukaan myds sammalia
rimmen ja mattdan rajapinnalta. T&alla voi olla merkitystd sarasoilla havaituissa
korkeammissa typensidonnoissa. Basilier & Granhall (1978) havaitsivat, etta
sinibakteerien kolonisaatio oli suurta etenkin sammalyhteisdjen ja avoimen veden valisen
rajapinnan sammalissa. Tulevissa tutkimuksissa néytteenottoon rimmista ja maéttailta
tulisikin  Kkiinnittdd enemman huomiota. Toisaalta vedenpinnan tason korrelointi
typensidonnan kanssa ottaa huomioon myos eri korkeudelta suhteessa vedenpintaan otetut
sammalnéytteet.

Rahkasammallajien  valinta  n&ytelajeiksi  perustui  aikaisempiin  Siikajoen
sukkessiojatkumolla tehtyihin tutkimuksiin. Sammallajit olivat siksi ndytelajeina melko
satunnaisesti (Taulukko 1). S. squarrosum oli sekd rimmen ettd mattdan naytelajina eri
sukkessiovaiheissa. S. platyphyllum, S. obtusum ja S. fimbriatum -lajeista oli puolestaan
vain yksi ndyte kustakin. Lajikohtaisten erojen vertailu sidonnoissa on siksi haasteellista.
S. platyphyllum -lajissa havaitun muista lajeista selvasti eronneen typensidonnan tason
vuoksi olisi kiinnostava selvittdd tarkemmin syitd erojen taustalla. Menetelman valtalajien
valinnasta tutkimuslajeiksi voisi mahdollisesti vaihtaa tiettyjen lajien tarkasteluun koko
sukkessiojatkumolla mahdollisuuksien mukaan. Metaaninhapetusta eri sammalissa on
tutkittu pohjoisilla soilla vastaavalla menetelmallda (Basiliko ym. 2004). Menetelmaa
muuttamalla mikrobien mikrohabitaatti sailyisi sammalen osalta samana, ja vain
sukkessiovaihekohtaiset ympéristdolosuhteet ja muut ekologiset tekijat muuttuisivat.
Yleisyyden perusteella sukkessiojatkumon tutkimuslajeja voisivat olla S. papillosum, S.
squarrosum ja S. subsecundum. Lisdksi S. platyphyllum -lajin typensidontaa olisi
kiinnostavaa tutkia esimerkiksi sijoittamalla sammallajin néytteitd eri kasvuympéristoihin
sukkessiojatkumolla. N&in voitaisiin vertailla lajeista ja ymparistotekijoistd johtuvia eroja
typensidonnassa.

Koska kuivapaino ja inkubointiaika eivat korreloineet typensidonnan (5'°N) kanssa,
voidaan todeta, ettd ndma sidonnat ovat keskenddn vertailukelpoisia ja koe onnistunut.
Kuivapainolla ei ollut vaikutusta myosk&didn metaaninhapetukseen (8"3C). Sen sijaan
koekasittelyjen kesto korreloi metaaninhapetuksen kanssa. Ne naytteet, joissa koekasittely
oli kestanyt pitempéaan, olivat sitoneet enemman hiilta.
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JOHTOPAATOKSET

Ekosysteemitason tutkimus on térkedd, jotta voidaan ennustaa ihmistoimien vaikutuksia
ymparistoon ja suojella riittdvasti erilaisia elinymparistdja. Erityisesti kasvien merkitys
aineiden kierrossa on osoittautunut huomattavaksi. Suomessa suoekosysteemien tilaan on
vaikuttanut merkittavasti ojittaminen (Pdivanen & Paavilainen 1996, Joensuu 2004). Niin
Suomessa kuin muuallakin maailmassa soiden kuivaaminen viljelymaaksi, metsan
kasvatukseen soveltuvaksi tai turpeen energiakayttoon (Asplund 1996) jatkuu edelleen ja
muodostaa uhan niin soiden omaleimaiselle lajistolle kuin aineiden Kkierrolle
ekosysteemisséd (Waughman & Bellamy 1980). Ihmistoiminnan vaikutukset kohdistuvat
soiden hydrologiaan suorasti ja epasuorasti. Vedenpinnan taso on yksi tarkeimmista suon
ominaisuuksiin ja kasvillisuuteen vaikuttavista tekijoistd (Rydin & Jeglum 2006).
Tutkimukseni osoitti aikaisempia tutkimuksia tukien vedenpinnan tason térkeyden myos
mikrobiologisissa prosesseissa, biologisessa typensidonnassa ja metaaninhapetuksessa.
Soiden hydrologian jarkkymiselld voi olla siten kauaskantoisia seurauksia myos typen ja
hiilen kierrolle suoekosysteemeissa. Jotta on mahdollista ennustaa, miten suoekosysteemit
reagoivat ympériston muutoksiin, on kehitettdva tietdmysté aineiden kiertoon vaikuttavista
tekijoista suoekosysteemeissa.

Tutkimukseni osoitti, ettd typensidonta on prosessina varsin monimuotoinen.
Typensidontaan voivat vaikuttaa niin ymparistotekijat kuin muutokset mikrobiyhteison
koostumuksessa  tai  aktiivisuudessa, seka mahdollisesti  vuorovaikutussuhteet
rahkasammalten ja eri mikrobien valilla. Sukkession kehityskulut ja niiden mukanaan
tuomat muutokset ymparistossa ja sammalpeitteen rakenteessa vaikuttavat typensidontaan
ja metaaninhapetukseen seka niihin osallistuvaan mikrobiyhteison. Koska typensidontaa
esiintyi kaikissa sukkessiovaiheissa ja koekasittelyissd, typensidonnan voidaan ajatella
olevan yksi suoekosysteemin typen kiertoon vaikuttavista tekijoistd. Saamani tulokset
korostavat myods rahkasammalten roolia suoekosysteemille keskeisissa mikrobiologisissa
prosesseissa,  metaaninhapetuksessa ja  typensidonnassa.  Typensidonnan  ja
metaaninhapetuksen valilla havaitun yhteyden perusteella naméa mikrobiologiset prosessit
liittdvat rahkasammalet merkittavaksi osaksi myds maailmanlaajuista hiilenkiertoa.

Lisdd tutkimusta tarvitaan, jotta voidaan selvittad tarkemmin typensidontaan
osallistuvan mikrobiyhteison koostumusta ja typensitojien aktiivisuuteen vaikuttavia
tekijoitd eri sukkessiovaiheissa. Jatkossakin typensidontaa on syytd tarkastella suhteessa
metanotrofeihin ja hiilen kiertoon. Tamé& tutkimus on kohdistettava tulevaisuudessakin
soiden valtalajeihin ja mikrobiologisten prosessien mikrohabitaattina toimiviin
rahkasammaliin.
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Liite

Liite 1. Suon 5 erot typensidonnassa (5'°N) ja metaaninhapetuksessa (8*C) muihin soihin
verrattuna °N,- ja *N,-"*CH, -kasittelyssa. Tukeyn testi, tilastollinen todennakéisyys (P).

515N 513C
Kaasukasittely BN, BN,-*CH, B,
Sukkessiovaihe  Suo 5
P
SJ2 1 0,189 0,057 0,912
2 0,162 0,044 0,959
3 0,339 0,051 0,031
SJ3 4 0,377 0,016 0,900
5 - - -
6 0,070 0,006 0,105
SJ4 7 0,056 0,006 1,0
8 0,082 0,006 0,997
9 0,141 0,027 1,0
SJ5 10 0,287 0,014 0,039
11 0,045 0,003 0,172
12 0,105 0,009 0,698

Liite 2. Tukeyn monivertailut kaasukasittelyjen (N, -, *N,-"*CH, ja kontrolli) typensidonnan
(8"°N) ja metaaninhapetuksen (5'*C) valisista eroista sukkessiojatkumolla (SJ2-SJ5).

815N 813C
Kaasukasittely *°N,-*CH,  kontrolli BN,-BCH,  kontrolli
Sukkessiovaihe P
SJ2 BN, 0,143 0,170 - -
BN,-BCH, 0,004 -
SJ3 BN, 0,795 0,322 0,640 0,873
BN,-BCH, 0,103 0,360
SJ4 BN, 0,351 0,065 0,006 0,999
BN,-1CH, 0,002 0,005
SJ5 BN, 0,987 0,117 0,001 1,0

BN,-13CH, 0,157 0,001




Liite 3. Sukkessiovaiheiden valiset erot metaaninhapetuksessa N, - ja °N,-"*CH, -kasittelyissa.
Tukeyn monivertailut sukkessiovaiheiden valilla (SJ2*SJ3), vapausasteet (df) ja tilastollinen

todennakoisyys (P).
5°C
Kaasukaésittely 15N, 15N,-CH,
Sukkessiovaihe df P
§J2*SJ3 3 0,497 0,400
SJ2*3)4 3 0,097 0,273
SJ2*SJ5 3 0,998 0,929
SJ3*SJ4 3 0,637 0,989
SJ3*SJ5 3 0,226 0,635
SJ4*SJ5 3 0,017 0,445




