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Joustava latvusarkkitehtuuri ja puiden
viliset vuorovaikutukset

atvusarkkitehtuuri tarkoittaa puun rakenneosien
sijaintia, kokoa, muotoa ja jirjestidytymisti kol-
miulotteisessa tilassa. Latvusarkkitehtuuri vaihtelee
paljon kasvuympdéristosté ja puun kehitysvaiheesta
toiseen tdyttiddkseen sille asetetut tehtivit. Latvu-
sarkkitehtuuri maédrittdad lehtien sijainnin kautta
puun valonsaantia ja edelleen fotosynteesituotos-
ta, ja sanelee puun sisdiset kuljetusetdisyydet ja
-kustannukset. Latvusarkkitehtuuri vaikuttaa myos
mikroilmastoon latvuksen eri osissa, puun alttiu-
teen kokea ja sietdd mekaanista stressid, kuten tuulta
tai lumikuormaa, ja puun lisdintymistehokkuuteen
kukkien ja hedelmien sijainnin kautta. Latvuksen
mukautumiskyky ympiriston muutoksiin on tirked,
koska puut ovat pitkiikdisid ja paikalleen sidottuja.
Ratkaisevaa latvusarkkitehtuurin ymmaértdmisessi
on rakenteen ja toiminnan vilinen vuorovaikutus.
Puun erottaa ympiristostién erilaiset kontaktipinnat
kuten lehden kutikula ja rungon kuori. Puun elin-
toimintojen kannalta keskeinen kasvuresurssien
hankinta tapahtuu ndiden kontaktipintojen vilityk-
selld. Puun elintoiminnot puolestaan tuottavat uutta
materiaalia latvusarkkitehtuurin rakennusaineeksi.
Naapuripuuston ominaisuudet ja niissd tapahtuvat
muutokset ovat olennainen osa puun kasvuympa-
ristod, koska naapurit kilpailevat keskendédn kas-
vuresursseista: valosta, vedesti ja ravinteista. Tyy-
pillinen esimerkki on valokilpailu, misséd suurempi
puu varjostaa pienempid, mikd johtaa varjostetussa
puussa kokonaiskasvun pienenemiseen alentuneen
sokerituotannon takia.
Resurssikilpailun lisidksi puut muuttavat kemial-
lista ja fysikaalista ympéristodin myos tavoilla, jot-
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ka eivit kuluta kasvuresursseja. Tutkimukset ovat
osoittaneet, ettd jopa ennen kilpailua fotosynteet-
tisesti aktiivisen valon miéréstd, naapurit vaikut-
tavat taimen vastaanottaman valon aallonpituuteen
lisddmalld pitkdaaltoisen punaisen valon osuutta.
Tamai fotosynteettisesti kdyttokelvoton siteily saa
aikaan muutoksia taimen rakenteessa; taimi ikdin
kuin valmistautuu tulevaan valokilpailuun. Naapurit
vaikuttavat toisiinsa my0s mekaanisesti kun tuulen
vaikutuksesta puiden oksat piiskaavat naapuripuiden
oksia. Tutkimukset ovat osoittaneet, ettid oksien sito-
minen paikalleen edistdd naapurien kasvua. Kolmas
tarked kommunikaatiotapa puiden vililld on kemial-
liset yhdisteet, pddasiassa haihtuvat orgaaniset yh-
disteet. Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden avulla
naapuripuut saavat tietoa uhkaavasta hyonteistuhosta
janiin aikaansaa niissd suojamekanismien aktivoin-
nin. Laboratoriokokeissa on osoitettu, ettd jopa sil-
loin kun kaikki edelld mainitut kommunikointitavat
on estetty, ovat puut reagoineet kasvullaan naapurien
lasnédoloon ddnen, magneettisen signaalin tai jonkin
muun vield tuntemattoman mekanismin avulla.

Huolimatta tisti kiehtovasta kasvien vilisen kom-
munikaation maailmasta ja kasvaneesta mielenkiin-
nosta monimuotoista metsinkasvatusta kohtaan, on
paljolti epdselvdd miten puulaji vaikuttaa naapuri-
puun rakenteen muodostumiseen. Resurssikilpailua
ja muita edelld mainittuja kommunikaatiosignaaleja
ajatellen tuntuu selvilti, ettd lajityypilliselld latvus-
rakenteella on vaikutusta puun naapureilleen tuotta-
maan kilpailuvaikutukseen.

Maastossa naapurilajin vaikutusta puiden vélises-
sd kilpailussa on tutkittu seurantakoealoin, jolloin
tutkittava selittdvd muuttuja eli naapurilaji pyritddan
kontrolloimaan istuttamalla eri puulajisuhteita halu-
tulla tiheydell ja sijoittelulla. Seurantakoealoin tuo-
tetuissa tutkimuksissa on saatu vaihtelevia tuloksia,
joiden mukaan ménty-koivu-sekametsikon tuotos on
joko hieman isompi tai hieman pienempi vastaavien
lajien yhden puulajin metsik6ihin verrattuna. Seu-
rantakoealojen perustaminen vaatii mittavat talou-
delliset ja ajalliset resurssit puuston kehittymisen
viedessd kymmenid vuosia. Vaihtoehtona on kulkea
maastossa ja valita sopivia metsikoitd erilaisilla puu-
lajisuhteilla, ja selittdvien muuttujien kontrolloinnin
sijaan hallita muuttujia tilastollisesti.

Perinteisesti naapurien kilpailuvaikutusta on ku-
vattu metsikkdtason muuttujilla eli metsikén puu-
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lajisuhteella, tiheydelld ja keskiarvoisella puiden
koolla. Sekametsikoissd puiden jirjestdytyminen on
tyypillisesti epdtasaista, joten yksityiskohtaisuuden
lisddminen kilpailuvaikutuksen mittaamiseen tun-
tuisi perustellulta. Yksityiskohtaisempi kilpailuvai-
kutuksen arviointi edellyttdd kunkin naapuripuun
koon, etdisyyden ja lajin méidritysti tietylld etdisyy-
delld kohdepuusta. Ménty-koivu-sekametsikdiden
puutason kilpailuvaikutusta ovat tutkineet Suomessa
viimeaikoina mm. Sauli Valkonen ja Juha Ruuska.
He havaitsivat, ettd naapurilaji vaikutti useaan mén-
nyn latvusominaisuuteen. Viitoskirjatyossédni tutkin
edelleen puutason kilpailuvaikutusta médnnyn ja koi-
vun latvusarkkitehtuuriin sekametsikoissd, kilpai-
luvasteen tutkimus ulottuu oksaversojen tasolle ts.
oksien vuotuiseen kasvuun.

Evolutiivisesta nikokulmasta latvuksen ulkoinen
arkkitehtuuri ja sisdinen, vedenkuljetussolukon
arkkitehtuuri ovat toisiinsa kytkoksissd, silld samat
evolutiiviset valintaperusteet vaikuttavat molempiin.
Tiéllaisia valintaperiaatteita ovat mm. tilan tayttava
geometria, mikd maksimoi lehtien tehokkaan toi-
minnan ja veden virtauksen vedenkuljetussolukon
lapi. Viitoskirjatyossidni tutkin my6s minkédlainen
suhde on latvuksen ulkoisella ja puuaineen sisdiselld
rakenteella. Hydraulista arkkitehtuuria on harvoin
tutkittu koko puun tasolla aina juurista lehtiin saak-
ka.

Tyon tavoitteet ja menetelmit

Viitoskirjatyoni tavoitteena oli analysoida ja kehit-
tdd menetelmid kuvaamaan lajien vilistd vuorovai-
kutusta ja sen seurauksia sekametsikossd. Tavoit-
teeseen paistdkseni, pyrin 1) tutkimaan ménnyn ja
rauduskoivun latvusmuuttujien mukautumiskykyé
lajien viliseen kilpailuun oksien ja oksaversojen
tasolla, 2) tarkastelemaan latvusarkkitehtuurin ja
puun hydraulisen arkkitehtuurin suhdetta minnyl-
14, rauduskoivulla ja kuusella, ja 3) mallintamaan
minnyn ja rauduskoivun kolmiulotteisen latvus-
arkkitehtuurin simuloidakseni valoilmastoa ménty-
koivu-sekametsikoissi.

Mittasimme yhteensi yli kahdensadan 4-55-vuo-
tiaan puun latvusrakenteen 17 tutkimusmetsikossa.
Metsikoistd 11 sijaitsi Helsingin yliopiston Hyy-
tidldn metsdaseman ympdaristossd, ja loput kuusi

Lounais-Suomesta Pohjois-Karjalaan ulottuvalla
vyohykkeelld. Kaikki mitatut metsikot olivat seka-
metsid ja edustivat kasvupaikkatyypiltddn padasias-
sa MT-metsikoitd. Laaja otos oli vilttiméton, jotta
latvusrakennetta selittdvid muuttujia voidaan hallita
tilastollisesti.

Latvusrakenne mitattiin digitoimalla. Puut pil-
kottiin 1.5 metrid pitkiin osiin, jotka kiinnitettiin
kukin vuorollaan trukkilavalle tuulelta suojattuun
paikkaan. Digitoitavaksi pystytetyn latvuksen osan
ympdrille luotiin sdéhkomagneettinen kenttd, josta
tallennettiin latvuksen eri osien sijainti ja koko vie-
mailld digitointikyni haluttuun pisteeseen latvukses-
sa ja tallentamalla timén pisteen 3D-koordinaatit
tietokoneelle. Digitointiaineiston perusteella puut
voidaan piirtdd kolmiulotteisesti. Digitoidut puut
olivat pidasiassa méntyjd ja rauduskoivuja, mutta
my0s muutamia kuusia digitoitiin hydraulisen arkki-
tehtuurin tutkimista varten.

Selvittddksemme hydraulisen arkkitehtuurin suh-
detta latvusarkkitehtuuriin, mittasimme kollegani
Tuomo Kalliokosken kanssa vedenkuljetussolukon
anatomiaa latvuksen eri osista pienemmastéd otok-
sesta koepuita. Niytteitd kerittiin kuudelta eri kor-
keudelta rungosta, minkd lisdksi néytteitd otettiin
oksista ja juurista eri haarautumistasoilta.

Varsinaisten koepuiden liséksi, tallennettiin vii-
den metrin séteelld olevien ldhinaapureiden laji-,
koko- ja sijaintitiedot kilpailuvaikutuksen médritysti
varten. Jotta naapurilajin vaikutus saatiin eroteltua
tilastollisesti naapurien lukumiérin, etdisyyden ja
koon luomasta kilpailuintensiteetistd, kohdepuut
valittiin niin, ettd viiden metrin siteelld olevat ldhi-
naapurit edustivat pddasiassa yhtd puulajia: méntyé,
rauduskoivua, haapaa tai lehtikuusta.

Maastossa mitattujen latvusominaisuuksien perus-
teella médnnylle ja rauduskoivulle tehtiin latvuksen
rakennemallit oksaversojen tasolla. Mallit perustu-
vat maastomittausten perusteella tuotettuihin yhti-
161hin, jotka on esitelty julkaisussa Lintunen et al.
Simulaatioiden ldht6tietoina on kiytetty puun pituu-
den lisiksi rinnankorkeusldpimittaa, latvuskorkeutta
jatietoa naapurikilpailun madrdstd. Viitoskirjassani
kéytin nditd midnnyn ja koivun rakennemalleja edel-
leen valoilmaston simulointiin nuorissa ja varttu-
neissa minty-koivu-sekametsikoissd kahdella eri
puustotiheydelld. Vaihtelin 3D-metsikon puulajisuh-
detta ja analysoin metsikon keskelle sijoitetun puun
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Kuva I.Latvuston lipdisemian (fotosynteettisesti aktiivisen) valon intensiteetti esitettyna
metsikoissa, joissa on erilainen puulajisuhde, ikd ja tiheys.Valon lapiisy on laskettu mal-
linnetun 3D-metsikon keskelld olevalle puulle, jonka itsevarjostus on jitetty huomiotta.
Kukin palkki kuvastaa 10 simulaation keskiarvoa ja virhemarginaali 95% luottamusvalid.

vastaanottamaa valon méérai selvittdikseni kuinka
erilaista on varjostus samankokoisten mintyjen ja
koivujen keskelld. On yleisesti tiedossa, etté lajien
vélilld on eroja niiden latvuksen valaistusominai-
suuksissa, mutta metsikkotasolla titd lajikohtaista
vaikutusta on tutkittu hyvin vihdan. Muutamat ole-
massa olevat julkaisut osoittavat, ettd lajikohtaiset
erot latvuksen valaistusominaisuuksissa liittyvéit
lajin varjonsietoon ja lehtien ryhmittymiseen lat-
vuksessa.

Tuloksia

Pidhypoteesini oli, ettd naapurien lukumiérin, koon
jasijainnin liséksi, naapurilaji vaikuttaa puiden kas-
vuun ja latvusrakenteeseen. Tulosten mukaan ennus-
tettaessa latvusrakennetta ja kasvua, naapuripuiden
lajityypillinen rakenne on otettava huomioon niiden
kilpailuvaikutusta arvioitaessa.

Minnyn pituuskasvu lisdéntyi kilpailun vaiku-
tuksesta silloin, kun naapurilajina oli rauduskoivu,
ja rauduskoivun puolestaan kun naapurilajina oli
minty tai lehtikuusi. Ldpimitan kasvuun naapuri-
lajilla ei havaittu olevan vaikutusta. Suhteellinen
kokonaiskasvu (vuotuisen oksan kasvun ja oksan
kokonaispituuden suhde) oli minnylld suurin sil-
loin, kun ldhinaapurina oli lehtikuusta, ja vastaavasti
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Kuva 2. Ensimmaisen haarautumistason oksien ominai-
suuksia 10 m korkeassa rauduskoivussa ja mannyssa. Ku-
va perustuu maastomittausten perusteella tuotettuihin
malliyhtéldihin, jotka on esitelty julkaisussa Lintunen et
al. Puiden rinnankorkeusldpimitta on 10 cm ja latvuskor-
keus 4 m.

pienin silloin kun ldhinaapurina oli rauduskoivua.
Koivulla suhteellinen kokonaiskasvu oli suurin la-
jitovereiden ympéaroiménd ja pienin lehtikuusten
ympardiménd. Tulosten mukaan néyttdisi siis silté,
ettd ménty-koivu-sekametsikoissd molempien laji-
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Kuva 3. Vedenkuljetussolujen keskildpimitta latvuksen
eri osissa rauduskoivulla, kuusella ja mannylla. Havupui-
den osalta tulokset koskevat vain kevitpuuta. Toisistaan
poikkeavat kirjaimet osoittavat tilastollisesti merkitsevia
eroja (Tukey-Kramer p <0.05) kunkin lajin sisalla.

en pituuskasvu on suurempaa, mutta kokonaiskasvu
pienempii kuin yhden puulajin metsikossa.

Simulaatioiden tulos osoitti, ettd koivikko padstdd
valoa ldpi enemmain kuin méannikkd, mutta ero on
olemassa vain tiheimmissid metsikoissd (kuva 1).
Todennidkoisimmait rakennetekijét, jotka eroa selit-
tavit ovat mdnnyn suurempi neulaspinta-ala ja tihed
latvuskerros latvuksen yldosassa.

Naapurilajin lisdksi, ménnyn ja rauduskoivun
kasvuun ja latvuksen rakenteeseen vaikutti latvus-
kilpailun intensiteetti. Kokonaiskasvu laski molem-
milla lajeilla kilpailuintensiteetin kasvaessa lukuun
ottamatta nuorimpia koivuja, jotka eivit todenni-
koisesti kirsineet varsinaisesta resurssikilpailusta.
Yksityiskohtaisemmassa tarkastelussa havaittiin
lajikohtaisia eroja, nimittdin huolimatta siitd, ettid
koivun runko kasvoi hoikemmaksi, oksia oli vihem-
min ja ne olivat lyhyempid vasteena kasvaneelle
kilpailulle, runkoon kohdistuva osuus biomassasta
pieneni, toisin kuin minnyll&.

Oksaversojen ominaisuuksien tarkastelu latvuksen
eri osissa osoitti, ettd latvuksen yldosissa missi va-
loa on saatavilla enemmén, on enemmén ja pidempié
versoja kuin sen alaosissa. Méannylld my0s neulas-
pituus kasvoi latvuksen tyveltd ylospédin. Myos ok-
sien esiintymistiheys kasvoi ja koko pieneni latvan
tyveltd ylospdin (kuva 2). Ménnylld tyveltd ylospidin
kasvava oksatiheys johtui suuremmasta madrasti
oksia per oksakiehkura, kiehkuroiden vilimatka
samalla kasvoi.

Jotta latvus voidaan kuvata realistisesti, on huo-
mioitava oksahaaran korkeussijainnin liséksi ns.
emo-oksan koko ja haarautumistaso. Oksaversojen
lukuméird oli koivulla sidoksissa emo-oksan ko-
koon, kun taas minnylld sivuhaarojen lukumééri ei
selittynyt emo-oksan koolla. Oksan pituuskasvus-
ta vastuussa olevien versojen lukumiiré ja pituus
kasvoivat molemmilla lajeilla siirryttdessd oksan
pddhaarasta sivuhaaroihin.

Tulokseni osoittavat, ettd hydraulinen arkkiteh-
tuuri on yhteydessé ulkoiseen latvusrakenteeseen.
Vedenkuljetussolujen ldpimitta leveni odotetusti yl-
hiiltd alaspéin kuljetusetdisyyden suhteen (kuva 3).
Tamin lisdksi vedenkuljetussolujen koko ja tiheys
muuttuivat myos muiden latvusrakennemuuttujien,
kuten lehtien pinta-alan ja oksan haarautumistason
seurauksena. Nayttddkin siltd, ettd myos vedenkul-
jetussolukon rakenne heijastaa joustavan latvusra-
kenteen vilitykselld kasvuympériston tilaa, jopa
latvuskilpailua.
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