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Kasvit puolustautuvat herbivoreilta eli kasvinsyojiltd erilaisilla puolustusmekanismeilla. Indusoituvia
puolustusmekanismeja voidaan tutkia myds kéayttdytymisekologian nakdkulmasta. Tuntokasvi (Mimosa
pudica) puolustautuu taivuttamalla lehtensd kosketettacssa nopeasti piiloon. Tdssd tutkimuksessa
selvitettiin laboratorio-oloissa, vaikuttaako herbivoria tuntokasvin kéyttdytymiseen ja kasvuun, onko
kayttaytymiseroilla vaikutusta kasvuun ja esiintyyko kasvilla kéyttdytymisen toistettavuutta.
Tutkimusta varten kasvatettiin tuntokasveja kahdessa késittelyryhméssd: simuloitu herbivoria ja
kontrolli. 6 késittelyviikon jélkeen tehtiin kosketuskokeet, joissa kasvin kolmea eri-ikéistd lehted
drsytettiin mekaanisesti ja niiden reaktio dokumentoitiin. Kokeet tehtiin jokaiselle kasville 3 kertaa.
Kokeiden jilkeen kasvien biomassa punnittiin. Tutkimuksessa kéyttdytymistd kuvaavia muuttujia olivat
lehden nuokahdus (taipuiko lehti drsytettiessd kokonaan alas) ja reaktion laajuus (miten suurelta osin
lehden lehdykét sulkeutuivat). Kasvua kuvaavia muuttujia olivat juuren ja verson biomassat kuivattuna
sekd nididen suhde eli juuri-verso-suhde. Juuren ja verson biomassoille ja juuri-verso-suhteelle
sovitettiin yleistetyt lineaariset mallit, joissa selitettiin kasvumuuttujaa késittelylld ja yksilon
reaktioprosentin keskiarvolla. Nuokahdukselle ja reaktioprosentille sovitettiin sekamallit, joissa
selitettiin kayttdytymisvastetta késittelylld ja satunnaismuuttujana yksildlld, johon pesitettiin lehden
ikdluokka. Mallien tuloksia tarkasteltiin varianssianalyyseilldi ja parittaisilla vertailuilla.
Kayttdytymisvasteiden malleista testattiin yksilon reaktion toistettavuus (kayttdytymisvasteen pysyvyys
kosketuskokeiden eri kierroksilla). Herbivoriakasittelylld oli vaikutus reaktion laajuuteen:
kasittelyryhmén kasveilla reaktion laajuus oli 12,2 % suurempi kuin kontrolliryhmissd. On
todennékoistd, ettd tuntokasvi lisdd panostusta mekanismin herkkyyteen, kun herbivori on jatkuvasti
lasnd. Samaa vaikutusta ei kuitenkaan ollut lehden nuokahdukseen. Ero saattaa selittyd reaktion
fysiologisella mekanismilla. Késittelylld ei ollut vaikutusta juuren tai verson biomassaan. Késittely
vaikutti kuitenkin kasvin biomassan jakautumiseen: juuri-verso-suhde oli kisittelyryhmin kasveilla
suurempi. Kun versoon kohdistuu herbivoriaa, kasvin kasvustrategia voikin painottua juuren biomassan
kasvattamiseen. Myds lehtien sulkeutumiskdyttdytyminen oli yhteydessd biomassaan: niilld
kasviyksil6illd, joiden sulkeutumisreaktion laajuus oli suurempi, verson biomassa oli pienempi. Kyse
lienee kasvun ja puolustautumisen vilisestd allokaatiokustannuksesta. Kéyttdytymisvasteen pysyvyyden
testauksessa mielenkiintoisesti havaittiin, ettd lehdykoiden sulkeutumisreaktion laajuus oli toistettava.
Nuokahdus ei ollut toistettava, minkd selitys saattaa myds liittyd mekanismin toimintaan. Tadméin
tutkimuksen tulokset osoittavat, ettd tuntokasvin kdyttdytyminen ja kasvu mukautuvat vasteena
simuloituun herbivoriaan, mutta myos kéyttaytymiselld on vaikutusta kasvuun. Tulokset vahvistavat
my0s jo aiemmin erddssd kenttdtutkimuksessa esitettyd ndkemystd tuntokasvin kayttdytymisen
toistettavuudesta: tuntokasvilla vaikuttaisi olevan ”persoonallisuus”, kun persoonallisuudesta kaytetdin
eldinten kéyttaytymistutkimuksessa vakiintunutta maéédritelméad eli sellaisia yksildiden vilisid
kayttdytymiseroja, jotka ovat suhteellisen pysyvid eri konteksteissa ldpi yksilon eldmédn. Reaktion
laajuuden kohdalla kdyttdytymisen toistettavuusaste oli samaa luokkaa kuin aiemmissa tutkimuksissa
eldinten persoonallisuudesta. Téllainen kéyttdytymisekologinen lédhestymistapa ja eldinten
kayttaytymistutkimuksen elementtien lainaaminen tarjoavat uudenlaisen, merkittdvin ndkokulman
kasvibiologiaan.

Avainsanat: Mimosa pudica, tuntokasvi, indusoituva puolustus, kasvinsyonti, allokaatiokustannus,
kayttdytyminen, persoonallisuus
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1. JOHDANTO

1.1. Kasvien puolustautumismekanismit

Kasvin kelpoisuus riippuu sen kyvystd mukautua ympéristoonsd (Herms & Matsson 1992; de Vries
ym. 2017). Kelpoisuus eli fitness kuvaa elidyksilon kykyé séilya elossa ja saada lisdéntymiskykyisié
jélkeldisid verrattuna populaation muihin yksildihin. Ympériston olosuhteet vaihtelevat kasvin
elinaikana, ja kelpoisuuden kannalta on ratkaisevaa, miten kasvi pystyy sopeutumaan erilaisiin
muutoksiin (de Vries ym. 2017). Sen on kilpailtava muiden kasvien kanssa valosta seki
puolustauduttava herbivoreja eli kasvinsydjid ja patogeeneja eli taudinaiheuttajia vastaan (de Vries
ym. 2017). Sen tdytyy samanaikaisesti onnistua sekd kasvamaan riittdvdn nopeasti parjéitikseen
kilpailussa ettd ylldpitdimédn riittdvid puolustusmekanismeja selvitikseen herbivoreista ja
patogeeneista (Herms & Matsson 1992; de Vries ym. 2017). Tétd kutsutaan “kasvin dilemmaksi”
(Herms & Matsson 1992).

Kun resursseja on kiytettidvissd niukasti, kyseessd on kasvun ja puolustautumisen trade-off (engl.
growth-defence trade-off) eli allokaatiokustannus (Herms & Matsson 1992; de Vries ym. 2017).
Perinteisen mallin mukaan kasvun ja puolustautumisen trade-off perustuu yksinkertaisesti sithen, ettd
kasvilla on rajallinen maird resursseja kéytettdvissddn ndihin toimintoihin, joten resurssien
kdyttdminen yhteen toimintoon vie niitd toiselta, mutta uudet tutkimukset ovat haastaneet timin
mallin (Hamilton ym. 2001; Zust & Agrawal 2017; Fiorucci 2020). Resurssien jakaminen ei tapahdu
yksinkertaisesti kasvun ja puolustautumisen vélilld, vaan kyseessd on monimutkainen prosessi, johon
vaikuttavat monet ymparistotekijét, kuten valon mééra ja laatu (de Vries ym. 2017; Zust & Agrawal
2017; Fiorucci 2020). Tdma luonnonvalinnan muovaama prosessi pyrkii yllépitdimain optimaalista

kelpoisuutta vastauksena ympiriston vaihteleviin olosuhteisiin (Zust & Agrawal 2017).

Herbivoria voi haitata kasvin kasvua ja lisddntymistd tai jopa johtaa kasvin kuolemaan. Erilaisia
herbivoreja on laaja joukko, johon lukeutuu muun muassa hyonteisid, nisdkkiiti ja lintuja (Coley &
Barone 1996; Dicke & Hilker 2003). Paikoilleen juurtuneena kasvava kasvi ei pysty pakenemaan,
joten sen on kidytettdvd muunlaisia keinoja vilttydkseen herbivorialta. Kasvi panostaa herbivoreilta
puolustautumisessaan erityisesti nithin osiinsa, joiden puolustaminen on sille kelpoisuuden kannalta
hyodyllisintd tai joihin herbivori todenndkdisimmin iskee (de Vries ym. 2017). Tyypillisid
puolustautumiskeinoja ovat kemiallinen puolustautuminen myrkyllisid kemiallisia yhdisteité

tuottamalla ja rakenteellinen puolustautuminen esimerkiksi piikkejd ja karvoja kasvattamalla (Harvell



1990; Agrawal & Rutter 1998; Dicke & Hilker 2003). Kasvi voi my6s puolustautua epédsuorasti
tuottamalla haihtuvia yhdisteitd, jotka houkuttelevat paikalle herbivorin saalistajia tai loisia (Dicke &

Hilker 2003).

Kasvien puolustusmekanismit jakautuvat jatkuvatoimisiin ja indusoituviin sen mukaan, vaatiiko
mekanismi ymparistostd tulevan drsykkeen aktivoituakseen (Harvell 1990; Adler & Karban 1994).
Jatkuvatoimisia puolustusmekanismeja (engl. constitutive defences) kasvi ylldpitdd jatkuvasti
(Harvell 1990; Adler & Karban 1994), mutta indusoituvat puolustusmekanismit (engl. inducible
defences) aktivoituvat vasta, kun herbivori uhkaa kasvia (Harvell 1990; Adler & Karban 1994;
Agrawal & Rutter 1998; Dicke ja Hilker 2003). Jatkuvatoimisia puolustusmekanismeja ovat
esimerkiksi puiden runkojen kaarna ja lehtien vahapinta (Harvell 1990; Adler & Karban 1994).
Indusoituvia  puolustusmekanismeja ovat  esimerkiksi kemiallisten puolustusyhdisteiden
muodostaminen sekd piikkien ja muiden rakenteiden kasvattaminen vasteena herbivoriaan (Harvell
1990; Adler & Karban 1994). Indusoituva puolustautuminen herbivoriaa vastaan aktivoituu
esimerkiksi silloin, kun herbivori alkaa syddd kasvia tai kun hyonteisherbivori munii kasviin
(Agrawal & Rutter 1998; Dicke ja Hilker 2003). Indusoituvat puolustusmekanismit ovat verrattain
tehokkaita ja optimoivat puolustuksen kustannukset kasville silloin, kun herbivorian uhka ei ole
jatkuvasti 14snd (Hamilton ym. 2001). Indusoituvan puolustusmekanismin aktivoituminen kuitenkin

usein heikentdd kasvin kasvua (Zust & Agrawal 2017).

1.2. Kasvien kayttiytyminen

Monia kasvien toimintoja voidaan tutkia kdyttdytymisekologian nikdkulmasta (Brenner ym. 2006;
Karban 2008; Trewavas 2009; Karban & Orrock 2018; Cahill Jr. 2019). Kasvin kéyttdytyminen on
médritelty sellaisiksi kasviyksilon reaktioiksi, jotka syntyvét vasteena yksilon eldmén aikana
tapahtuviin tilanteisiin tai ympariston muutoksiin (Silvertown & Gordon 1989; Silvertown 1998;
Karban 2008). Lyhyesti ilmaistuna kasvin kédyttdytyminen on sitd, mitd kasvi tekee (Trewavas 2009).
Tieteen termipankki (2021) maidrittelee eldinten kayttdytymisen aktiiviseksi ja silmin ndhtdvaksi
reagoimiseksi ympdristostd tuleviin &rsykkeisiin. Tarkemman mééritelmdn mukaan eldinten
kayttaytyminen tarkoittaa eldinyksilon tai -ryhmin sisdisesti koordinoituja reaktioita — joko
toimintoja tai toimettomuutta — vasteena ympadristosta tuleviin tai sisdisiin drsykkeisiin, pois lukien

yksilonkehitykseen liittyvit muutokset (Levitis ym. 2009).



Teoriassa kiyttdytymisen mdiiritelmit kasveilla ja eldimilld muistuttavatkin toisiaan. Eldinten
kéyttdytymisen fysiologinen perusta ovat kuitenkin eldinten uniikit, ympdriston arsykkeitd
vastaanottavat aistinelimet ja hermosto, jotka ovat hyvin erilaiset eri eldinryhmissd, mika vaikuttaa
eldinten reaktioihin eri tavoin (Tieteen termipankki 2021). Kasvien rakenne on aivan erilainen kuin
eldinten, eikd niilla ole vastaavia aistinelimid tai hermostoa, joten kasvien kohdalla kdyttdytymisen
fysiologinen perusta on tyystin toinen kuin eldimilld (Brenner ym. 2006; Karban 2008; Parise ym.
2020). Kasvien kéyttdytymien perustuu kasvisoluissa tapahtuviin fysikaalis-kemiallisiin toimintoihin
(Brenner ym. 2006; Karban 2008). Kasviyksilo ei mydskddn ole yhtd yhtendinen ja selvdrajainen
yksikkd kuin eldin, vaan se voi olla rakenteeltaan modulaarinen, jolloin yksilo koostuu useista,

osittain itsendisesti toimivista kasvullisista yksikoistd (Karban 2008).

Kasvien kayttdytymisen méddritelmd on osin limittdinen fenotyyppisen plastisuuden eli ilmiasun
joustavuuden kisitteen kanssa (Silvertown & Gordon 1989; Silvertown 1998). Fenotyyppinen
plastisuus koskee kuitenkin yksiloiden vilisid eroja erilaisissa ympéristdissd, kun taas kdyttdytymista
tarkastellaan aina yksittdisen kasviyksilon eldmén kontekstissa (Silvertown & Gordon 1989;
Silvertown 1998). Yksilon méiritteleminen ei tosin ole kaikkien kasvilajien kohdalla yksinkertaista
niiden modulaarisen rakenteen vuoksi, mutta riittdvdn tarkka maédéritteleminen on kuitenkin
mahdollista (Silvertown & Gordon 1989). Kasvien kdyttdytyminen voidaan mééritelmallisesti nahda
my0s sellaisena fenotyyppisen plastisuuden muotona, joka tapahtuu kasviyksilossd vasteena johonkin
arsykkeeseen nopeasti mutta ei pysyvisti (Silvertown & Gordon 1989; Karban 2008; Trewavas
2009). Kayttaytyminen myds eroaa muista kasvin fysiologisista ja kemiallisista reaktioista siten, ettd
se tapahtuu aina vasteena johonkin drsykkeeseen, on suhteellisen nopeaa mutta ei pysyvéd vaan voi
helposti muuttua tai peruuntua (Karban 2008). Kiyttdytymisen mdidrittelyssd voidaan pitdd
keskeisend myos toiminnan tarkoituksellisuutta kasvin kelpoisuuden kannalta eli niin sanottua
“pyrkimyksellisyyttd”: onko kasvin toiminnalla tarkoituksellisuutta, kuten esimerkiksi herbivorialta
vilttyminen (Trewavas 2009). Kéyttdytymiseen lukeutuvat valon, veden ja ravinteiden kerddminen
sekd mahdollisten kilpailijoiden, herbivorien ja mutualistien havaitseminen ja niihin reagoiminen
(Karban & Orrock 2018). Kdyttaytymiseksi ei katsota niitd yksilonkehitykseen kuuluvia muutoksia,

jotka vaistamadttd tapahtuvat esimerkiksi kasvin itdessé (Silvertown 1998).

Kasvien kéyttdytymistd on useimmissa tapauksissa vaikea havaita silmdméaéraisesti (Trewavas 2009).
Jotkin kasvit liikkkuvat ihmissilmin tarkasteltuna nopeasti, kuten esimerkiksi lihansydjidkasvi
karpéasloukku (Dionaea muscipula J. Ellis 1768), joka sulkee saalistusrakenteensa niithin osuvan

hyonteisen ympdérille, tai erddt hernekasvit (Fabacea), jotka puolustautuvat herbivoreilta tai



suojautuvat rankalta sateelta taivuttamalla lehtensd suppuun (Karban 2008). Usein kasvien
kéyttdytyminen on kuitenkin huomaamatonta, silld kasvit liikkuvat suhteellisen hitaasti (Karban
2008; Trewavas 2009). Tadma ero liikkeen nopeudessa on yksi perustavanlaatuisista eroista kasvien ja
eldinten kayttdytymisen vélilld ja tekee kasvien kéyttdytymisen tunnistamisesta ja tutkimisesta
vaikeampaa (Trewavas 2009). Erilaisilla teknologisilla menetelmillé, kuten ajastetulla kuvauksella,

kasvien hitaat liikkeet saadaan nikyviksi (Trewavas 2009).

Aikanaan jo Darwin kuvaili kasvien hidasta liikettd, nutaatiota (lat. nutatio: huojuminen), jonka
erilaisilla variaatioilla kasvi voi reagoida valoon, painovoimaan ja muihin ympériston tekijoihin
(Karban 2008). Myo6s juurten kasvu vaihtelee samalla tavalla vasteena esimerkiksi kasvualustan
ravinteikkuuteen ja kosteuteen (Karban 2008; Trewavas 2009). Verson kasvu mukautuu valoon:
heikossa valossa kasvi venyy pituutta optimoidakseen valon saannin, kun taas runsaassa valossa verso
pysyy matalampana ja haarautuu enemmin (Karban 2008; Trewavas 2009). Kasvien
valontavoittelusta tai -kerddamisestd kdytetddn nykyédan usein myds englannin sanaa foraging, joka on
ollut perinteisesti eldinten kayttdytymisen kontekstissa ravinnon etsintéé tai saalistamista tarkoittava

termi (Karban 2008; Trewavas 2009).

Kasvuun liittyvédn kéyttdytymisen ohella kasveilla esiintyy lisdidntymiseen liittyvad kéyttdytymista
vasteena ympdristomuuttujiin (Brenner ym. 2006; Karban 2008). Kasviyksilo, joka ei tule
polytetyksi, voi reagoida tilanteeseen lisddmaélld kukkiensa houkuttelevuutta pdolyttdjille (Karban
2008). Kun olosuhteet ovat pdlyttymisen kannalta heikot, kasvi voi reagoida tuottamalla pelkédstdin
itsepolyttyvid kukkia (Karban 2008). Vaste ympaériston epdedullisiin olosuhteisiin voi olla myds
kohonnut panostaminen pelkéstddn joko koiras- tai naaraspuolisten kukkien tuottamiseen sen
mukaisesti, minkilainen strategia varmemmin tehostaa kasvin lisddntymismenestystéd kulloisessakin

tilanteessa (Karban 2008).

Indusoituvia puolustusmekanismeja pidetddn myoOs yhtend kasvien kéyttdytymisen osa-alueena
(Karban 2008). Aiemmin puolustusmekanismeja ei katsottu kayttdytymiseksi, silld niiden ndhtiin
olevan pidsiintoisesti kemiallisia piirteitd, joihin ei sisélly liikettd tai kasvin asennon muuttumista
(Karban 2008). Tiastd ndkokulmasta kasvien useimpien herbivoriavasteiden koettiin muistuttavan
varsinaisen kdyttdytymisen sijaan ennemminkin eldinten fysiologisen plastisuuden késitettd, joka
vastaa kasvien fenotyyppistd plastisuutta (Tollrian & Harvell 1999; Karban 2008). Kuitenkin nykyééan
tiedetddn, ettd kasvien vasteet herbivoriaan ovat usein verrattain nopeita eivitkd pysyvid vaan

palautuvia, mika sopii kasvien kayttdytymisen médritelméad (Karban 2008).



Koska kasveilla ei ole aivoja eikd hermostoa, niiden kayttdytymistd pidettiin aiemmin melko
yksinkertaisena eldinten kdyttdytymiseen verrattuna, vaikka kayttdytymisen monimutkaisuus ei
valttamattd edellytdkédédn tiettyjd anatomisia rakenteita (Silvertown & Gordon 1989; Brenner ym.
2006; Trewavas 2009; Segundo-Ortin & Calvo 2019; Parise 2020). Kasvien havaittiin kylla reagoivan
ympdriston muuttujien vaihteluun, mutta niiden kyvystd tunnistaa myds ndiden muuttujien
mutkikkaampia yhdistelmid ja laajempia kokonaisuuksia ei vield tiedetty (Karban 2008).
Indusoituvien puolustusmekanismien tutkimus on sittemmin paljastanut, ettd kasvit pystyvét
tunnistamaan laajasti erilaisia seikkoja vallitsevasta herbivoriatilanteesta ja reagoimaan siihen
tasmallisesti (Karban 2008). Kasvi voi esimerkiksi vastata herbivoriaan tuottamalla juuri tietynlaisia
haihtuvia yhdisteitd, jotka houkuttelevat paikalle kyseistd herbivoria sydvid saalistajia tai loisia
(Karban 2008). Kasvit kykenevdt myds tunnistamaan monitahoisia vihjeitd vallitsevista ja
odotettavissa olevista ympériston olosuhteista, kuten havaitsemaan toisen kasvin haihduttamat
puolustusyhdisteet, ja reagoimaan tdhin informaatioon panostamalla omaan puolustukseensa

ennakoivasti (Karban 2008).

Kasvien kéyttdytymistd on tutkittu myos neurobiologian” nikdkulmasta (Brenner ym. 2006; Barlow
2008; Segundo-Ortin & Calvo 2019; Calvo & Trewavas 2020), mutta “kasvineurobiologiaksi”
kutsuttuun alaan suhtaudutaan kuitenkin jossain méérin kriittisesti (Segundo-Ortin & Calvo 2019).
Tutkimusala pyrkii selvittimain, miten ympéristostd tulevan tiedon “kisittely” tapahtuu kasvissa
yksilon menestyksen optimoimiseksi (Brenner ym. 2006; Calvo & Trewavas 2020). Kasvin
kayttaytymistd ohjaa laaja sisdinen signalointisysteemi, joka vélittdd viestejd kasvin osalta toiselle
(Brenner ym. 2006; Segundo-Ortin & Calvo 2019; Calvo & Trewavas 2020). ”Kasvineurobiologia”
pyrkii ymmaértdmaan titd kasvien sisdistd viestintdjdrjestelmad (Brenner ym. 2006; Segundo-Ortin &
Calvo 2019; Calvo & Trewavas 2020). Johtosolukon kautta kulkeutuvat kasvihormonit ovat sen
parhaiten tunnettu osa-alue, mutta niiden liséksi kasveissa tiedetddn tapahtuvan myo6s nopeampaa
sahkoistd signalointia ja sellaista kemiallista viestintdd, johon liittyvid yhdisteiti esiintyy eldimilldkin
hermoston vilittdjdaineina (Brenner ym. 2006; Trewavas 2009; Gilroy ym. 2016; Segundo-Ortin &
Calvo 2019). Kasvien ja eldinten kyvylld liikkkua vaikuttaa myds olevan samanlainen sensoris-

motorinen perusta (Grémiaux ym. 2014).

Vaikka ajatus kasveista huomattavasti oletettua monimutkaisempina, aktiivisesti kdyttaytyvini
elioind on esitelty jo 1800-luvun lopulla (Pfeffer 1873), on kasvien kiyttdytymistd alettu vasta
hiljattain tutkia ja ymmaértdd laajemmin (Brenner ym. 2006; Karban 2008; Grémiaux ym. 2014;



Abramson & Chicas-Mosier 2016; Cahill Jr. 2019). Sen on havaittu olevan monilta osin hyvinkin
monimutkaista ja sisdltdvin piirteitd, joita pidettiin aiemmin yksinomaan eldinten kiyttdytymisen
ominaisuuksina (Brenner ym. 2006; Karban 2008). Kasvit usein ennakoivat ympériston muutoksia,
jotka eivét ole vield tapahtuneet (Karban 2008). Kasvien aiemmat kokemukset muokkaavat niiden
toimintaa tavalla, joka kdytdnnOssd vaikuttaa siltd, kuin niilld olisi “oppimiskyky” ja “muisti”
(Karban 2008; Gagliano ym. 2014; Gagliano ym. 2016; Abramson & Chicas-Mosier 2016; Gagliano
ym. 2018; Segundo-Ortin & Calvo 2019). Kasvit myds viestivit lajitovereidensa ja muiden elididen
kanssa hyvinkin monimutkaisesti, ja viestinndn kautta saatu tieto muokkaa niiden kéyttdytymista
(Brenner ym. 2006; Karban 2008; Grémiaux ym. 2014). Tama kéyttdytymisekologinen nikdkulma
kasveihin poikkeaa suuresti kasvitieteen perinteisti ja sitd on kritisoitu, mutta silti
kéayttdytymisekologian lahestymistapaa on hyvélld menestykselld kiytetty lukuisissa tutkimuksissa
viime vuosikymmenind (Brenner ym. 2006; Karban 2008; Trewavas 2009; Jensen ym. 2011;
Amador-Vargas ym. 2014; Gagliano ym. 2014; Gagliano ym. 2016; Simon ym. 2016; Reed-Guy ym.
2017; Parise ym. 2020).

1.3. Kayttaytymistutkimus tuntokasvilla

Tuntokasvi eli tuntomimosa (Mimosa pudica L. 1753) on suosittu laji kasvitutkimuksessa, silld sen
puolustusreaktion voi ndhda paljaalla silmillé: sen lehdet taipuvat suppuun kosketettaessa (Abramson
ja Chicas-Mosier 2016). Tdmdn nopean ja helposti havaittavan puolustusreaktionsa vuoksi se
soveltuu mainiosti kasvien lyhytaikaisen indusoituvan puolustuskdyttdytymisen tutkimiseen
(Abramson ja Chicas-Mosier 2016). Mekaaninen puolustusreaktio suojaa tuntokasvia herbivorialta,
mutta lehtien litkuttaminen kuluttaa kasvin energiaa, ja lehtien ollessa supussa sen yhteyttimisteho
heikkenee jopa 40 %, joten turhaan piiloutuminen ei ole energiataloudellisesti kannattavaa (Hoddinot

1977).

Tuntokasvin kiyttdytymistd on tutkittu jo pitkddn. Abramson ja Chicas-Mosier (2016) kévivit 1api
tuntokasvilla tehtyjen kdyttdytymistutkimusten historian katsausartikkelissaan, jossa he esittelivét
monia sellaisia vanhoja julkaisuja, joita on nykyddn vaikea l0ytdd. Heiddn mukaansa ehkad
ensimmadinen tutkimus kasvien “oppimiskyvystd” on Pfefferin (1873) tuntokasvien “habituaatiota”
eli “tottumista” (lat. habituare: tottua) késitteleva tutkimus, jossa tuntokasvin lehtien toistuvan
mekaanisen &rsytyksen havaittiin heikentdvin niiden reaktioherkkyyttd. Bose (1906) vahvisti
Pfefferin havainnot ja osoitti tuntokasvin reagoivan kosketusérsytyksen ohella my6s sdhkdvirtaan.

Holmes ja Gruenberg (1965) havaitsivat, ettd tuntokasvi pystyy erottamaan erilaiset



kosketusdrsykkeet toisistaan ja ettd lehtien reaktioherkkyyden heikkeneminen toistuvan mekaanisen
arsytyksen myotd ei vélttdméttd johdu niiden “vdsymisestd” vaan “habituaatiosta”. Applewhite
(1972) tutki, vaikuttavatko tuntokasvin habituaatioon sellaiset tekijét, joiden tiedettiin vaikuttavan
eldinten habituaatioon, ja havaitsi habituaation vaatiman ajan pitenevén sitd mukaa, mitd pidempi
aika lehtiin kohdistuvien toistuvien arsykkeiden vililld kuluu. Mahdollisesti ensimmaéinen yritys
soveltaa eldinten kouluttamisesta tunnettua “’klassista ehdollistumista” tuntokasviin oli Holmesin ja
Gruenbergin (1965) tutkimus, jossa tuntokasvin “kouluttaminen” ei onnistunut. Holmes ja Yost
(1966) vahvistivat tdmin tuloksen. Kuitenkin my&hemmin joissain tutkimuksissa tuntokasvi
onnistuttiin “ehdollistamaan”, mutta niiden toistaminen uudelleen ei ole onnistunut, ja usein
ongelmana oli my6s kontrolliryhmén puute, joten Abramson ja Chicas-Mosier (2016) suhtautuivat

niihin hyvin varauksellisesti, ja niitd lieneekin syyta pitdd epiluotettavina.

Tuntokasvia on hiljattain kiytetty esimerkkilajina myds useissa uusissa kasvien kiyttdytymisen
tutkimuksissa, joissa on saatu mielenkiintoisia tuloksia kasvien lyhyt- ja pitkdkestoisesta
reagoimisesta ympéristomuuttujiin sekd kasviyksildiden vélisistd kayttdytymiseroista. Jensen ym.
(2011) tutkivat valon méérdn vaikutusta tuntokasvin piiloutumisreaktioon kasvihuoneolosuhteissa.
Tuntokasvien havaittiin avaavan lehtensd hitaammin runsaassa valossa ja nopeammin védhdisessd
valossa. Tulos oli vastakohta sille, mitd pelkdn energiatalouden puolesta voisi olettaa. Havaitun
kéyttdytymisen kuvailtiin sen sijaan vastaavan eldinten kayttdytymisen mallia, jonka mukaan
energeettisesti heitkommin voiva yksild ottaa suuremman riskin joutua saaliiksi voidakseen kdyttaa
enemmin aikaa energiansaantiin, kun taas energeettisesti paremmassa tilassa oleva yksilo voi kiyttaa
enemmdn  aikaa  saalistajilta  suojautumiseen.  Tutkijat  totesivat, ettd tuntokasvin
puolustuskdyttdytyminen  muistuttaa  osittain  eldinten  kédyttdytymistd, joten eldinten
kayttdytymisekologian teoria saattaa olla sovellettavissa myds tuntokasviin. He esittivdt tdmén
ndkokulmavalinnan ensimmadisend pienend askeleena kohti eldinten kdyttaytymisekologisten mallien
soveltamista kasveihin, ja painottivat, ettd jatkossa samanlaisessa kdytossd eldimiin pohjautuvat

mallit on syytd tarkasti mukauttaa kasvien omaleimaiseen biologiaan.

Gagliano ym. (2014) tutkivat tuntokasvin habituaatiota eli tottumista toistuvaan, vaarattomaan
arsykkeeseen. He testasivat, miten pitkdén habituaatio sdilyy, ja ottivat huomioon myds kasvin

2

mekaanisen “vdsymisen” mahdollisuuden. Tutkimuksessa tuntokasveihin kohdistettiin toistuvaa,
vaaratonta drsykettd pudottamalla kasveja standardisoidulla koejirjestelylld, kunnes ne “oppivat”,
ettei drsykkeeseen liittynyt herbivorian vaaraa, ja lakkasivat reagoimasta sithen. ”Vasymisen”

mahdollisuus suljettiin pois kohdistamalla kasveihin pudotusédrsykkeen jdlkeen toisenlainen
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mekaaninen drsyke, johon niiden havaittiin reagoivan reippaasti. ”Opittu” tieto pudotusirsykkeen
vaarattomuudesta pysyi kasvin “muistissa” kuukauden. Tutkimuksessa kéaytetty teoria,
analysointimenetelmét ja termistd olivat suoraan eldinten kéyttdytymistutkimuksen puolelta

lainattuja. Kasvien kykyd “oppia” ja “muistaa” ei ollut aiemmin tutkittu talld tavalla.

Viite tuntokasvin “oppimiskyvystd” herdtti kritiikkid (Biegler 2018). Gagliano ym. (2018)
julkaisivatkin vastineen, jossa tdsmennettiin aiemman artikkelin yksityiskohtia. He avasivat
habituaation késitettd ja tutkimuksessa kidytettyjd menetelmid. He my0s nostivat esiin muita
esimerkkejd kasvien kayttdytymistutkimuksesta todeten, ettd kyseessd on jo pitkdén olemassa ollut

tutkimuksen ala.

Amador-Vargas ym. (2014) tutkivat tuntokasvin habituaatiota toistuvalla, vaarattomalla drsykkeelld,
mutta tekivét tutkimuksen laboratorio-olosuhteiden sijaan kentdlld. Téssdkin tutkimuksessa suljettiin
pois mahdollisen vdsymisen” vaikutus tuloksiin. Tutkimuksessa havaittiin, ettd toistuvan,
vaarattoman &drsykkeen mydtd tuntokasvin piiloutumisreaktio muuttui tavalla, joka muistuttaa
eldinten kéyttdytymisestd tunnettua habituaatiota. Piiloutumisreaktion muuttuminen oli kuitenkin
erilaista saman kasvin eri lehdill4, ja havaittu habituaatio vastasi oletusta allokaatiokustannuksesta

puolustautumisen ja yhteyttdmisen valilla.

Simon ym. (2016) tutkivat erilaisten tekijoiden vaikutusta tuntokasvin puolustuskiyttdytymiseen.
Ympiriston olosuhteiden ja kasvin kunnon ohella ryhma otti huomioon my®ds yksiléllisen vaihtelun.
Kahdesta eri ldhteestd hankituista siemenisti kasvatettujen kasviyksiloiden kayttaytymista testattiin
toistuvasti mahdollisen “persoonallisuuden” tai “kéyttdytymissyndrooman” (engl. behavioral
syndrome) olemassaolon havaitsemiseksi. Tutkimuksessa havaittiin, ettd huonommassa kunnossa
olevat kasviyksilot omaksuivat riskialttiimman valonkerdysstrategian (engl. light-foraging strategy):
ne avasivat lehtensid nopeammin eivétka reagoineet yhtd herkésti drsytykseen. Hyvikuntoiset yksilot
kiyttdytyivdt joustavammin riippuen ympdaristobn muista ominaisuuksista. Kasvien todettiin
kykenevén “tekemddn pddtoksid” oman vointinsa perusteella, ja kasvien “péatoksenteon” kuvailtiin
kutsutusta persoonallisuudesta”, mutta kuitenkin eri siemenkantojen yksiloiden vililld havaittiin

selked ero kayttdytymisessa.

Reed-Guy ym. (2017) Kkésittelivdit samoja kysymyksid kuin Simon ym. (2016), mutta

standardisoitujen laboratorio-olojen sijaan tutkimus tehtiin kentélld, jotta voitaisiin selvittdd alati
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muuttuvien ja epatasaisten luonnon olosuhteiden vaikutusta kasvien kayttaytymiseen. Tavoitteena oli
selvittdd luonnossa, miten paljon tuntokasvin puolustusreaktiossa on yksildllistd vaihtelua ja
tapahtuuko péétds” lehdykoiden avaamisesta piiloutumisen jalkeen koko kasvin vai vain yksittiisen
lehden tasolla. Tatd tutkittiin neljdlld koesarjalla, joissa seurattiin tuntokasvien lehtien
piiloutumisaikaa. Sekd kokonaisten kasviyksiloiden ettd yksittdisten lehtien valonsaantia
manipuloitiin. Tulokset osoittivat, ettd huomattava osa piiloutumisajan vaihtelusta selittyi yksildiden
vélisilld “persoonallisilla” eroilla, ei niinkdén kasveihin kohdistetuilla késittelyilld, ja ettd padtos”
lehtien sulkemisesta ja avaamisesta tapahtuu koko kasviyksilon tasolla. Tutkijat totesivat, ettd
tuntokasvien kéyttdytymisessd esiintyy sellaisia pysyvid yksilollisid eroja, joiden kaltaisia
kutsuttaisiin eldimisté puhuttaessa “persoonallisuudeksi”. He ehdottivat, ettd eldinten kayttdytymisen
plastisuutta kisittelevid malleja voitaisiin soveltaa my0s muihin elidihin, kuten kasveihin, jotta niiden
kiyttdytymistd voitaisiin ymmairtdd paremmin. Heiddn mukaansa tuntokasvin kéyttdytyminen
muistuttaa jokseenkin eldinten kiyttdytymistd: sen puolustuskdyttiytyminen riippuu vallitsevista
olosuhteista ja yksiloiden viliset “persoonalliset” erot selittivdt merkittdivin osan vaihtelusta

kayttdytymisessa.

1.4. Persoonallisuus kayttiytymisekologian kisitteena

Eldinten kayttdytymisekologiassa kayttdytymisen toistettavuutta kutsutaan vakiintuneesti
persoonallisuudeksi (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021). Persoonallisuudella
tarkoitetaan sellaisia yksiloiden vilisid kéyttdytymiseroja, jotka ovat suhteellisen pysyvid eri
konteksteissa ldpi yksilon eldmidn (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021).
Selkidrankaisilla eldimilld persoonallisuutta on tutkittu paljon, ja se onkin hyvin tunnettu ilmi6 (Carere
& Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021). Persoonallisuuden esiintymiseen selkdrangattomilla
suhtauduttiin pitkdan skeptisesti, mutta my0s siitd on nykyéén runsaasti ndyttod (Briffa & Greenaway

2011; Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021).

Kisitettd kayttdytymissyndrooma (engl. behavioral syndrome) pidetddn vililld synonyymind
persoonallisuudelle (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021). Kédyttdytymissyndrooma
madritelldadn kuitenkin eri ldhteissd eri tavoin, eikd se vakiintuneesti tarkoita samaa kuin
persoonallisuus (Kaiser & Miiller 2021). Usein sitd kdytetdan hieman persoonallisuuden maaritelmaa
viljemmassd merkityksessd, jolloin kéyttdytymisen toistettavuutta tarkastellaan vain joko ajassa tai
kontekstissa (Kaiser & Miiller 2021). Erddn maédritelmédn mukaan kayttdytymissyndrooma on

korreloivan kdyttdytymisen sarja, joka voi ilmetd joko tietyssd kdyttdytymisen kontekstissa
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(esimerkiksi korreloiva ravinnonhakukdyttdytyminen erilaisissa elinympéristoissd) tai erilaisissa
konteksteissa (esimerkiksi korrelaatiot ravinnonhaku-, saalistajienvilttely-, lisdéntymis- tai

levintikayttdytymisen vélilld) (Sih ym. 2004).

Eldinten persoonallisuutta tutkittaessa havainnoidaan kayttdytymistd, jonka perusteella voidaan
maédritelld persoonallisuuspiirteitd, joista persoonallisuus kokonaisuutena muodostuu (Carere &
Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021). Erilaiset persoonallisuudet voidaan myos luokitella
persoonallisuustyypeiksi, joita kutsutaan my0ds persoonallisuusfenotyypeiksi (Carere & Maestripieri
2013; Kaiser & Miiller 2021). Persoonallisuuden tutkimiseen on monia vakiintuneita menetelmia,
joilla kdyttaytymistd havainnoidaan ja persoonallisuuspiirteitd madritellddn (Kaiser & Miiller 2021).
Tavallisimpia tutkittavia persoonallisuuspiirteitd eldimilld ovat rohkeus, aggressiivisuus, uteliaisuus,

aktiivisuus ja sosiaalisuus (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021).

1.5. Tutkimuksen tavoitteet ja hypoteesit

Pro gradu -tyoni tavoitteena on selvittdd tuntokasvin yksildiden vélisid kayttdytymiseroja ja niiden
pysyvyyttd sekd herbivorian vaikutusta tuntokasvin kiyttdytymiseen ja kasvuun laboratorio-
olosuhteissa. Tutkimuskysymykseni ovat: 1) Vaikuttaako herbivoria tuntokasvin kiyttdytymiseen ja
kasvuun? 2) Vaikuttavatko tuntokasviyksiloiden véliset kayttdytymiserot kasvin kasvuun? 3)

Esiintyyko tuntokasvilla kdyttdytymisen toistettavuutta?

Hypoteesini ovat: 1) Herbivoria vaikuttaa tuntokasvin kasvuun siten, ettd herbivorialle altistuvilla
yksiloilld on erilainen kasvustrategia kuin herbivorialta vélttyvilla yksil6illd. Tdmé voi ilmetd
esimerkiksi verson kasvun ylikompensointina tai kasvun painottumisena juurten biomassaan verson
sijaan. Herbivoria vaikuttaa my0s tuntokasvin kiyttdytymiseen siten, ettd herbivorialle altistuvat
yksilot panostavat enemmén puolustukseen. 2) Tuntokasviyksiloiden viliset kayttdytymiserot
vaikuttavat kasvuun siten, ettd herkemmin reagoivat kasvit kasvavat heikommin, silld
piiloutumisreaktio kuluttaa runsaasti resursseja ja heikentdd kasvin yhteyttdmistehoa. 3)
Tuntokasvilla havaitaan kéyttdytymisen toistettavuutta. Kéyttdytymisen toistettavuutta on jo osoitettu
esiintyvén tuntokasvilla luonnossa (Reed-Guy ym. 2017). Laboratorio-oloissa sitd ei kuitenkaan ole
havaittu (Simon ym. 2016). Téssé tutkimuksessa kdytettavit menetelmit eroavat kuitenkin Simon
ym. (2016) kéyttamistd laboratoriokokeiden menetelmisti siten, ettd kokeet tehdddn pienten taimien
sijaan isommilla, vanhemmilla yksil6illd ja mahdollisten virheldhteiden minimoimiseen kiinnitetdén

enemmaén huomiota.
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2. AINEISTO JA MENETELMAT

2.1. Tutkimuslaji tuntokasvi

Kansainvilisen luonnonsuojeluliiton lajikuvauksessa (IUCN 2010) tuntokasvi eli tuntomimosa
(Mimosa pudica L. 1753) méairitellddn trooppisen Amerikan hernekasviksi (Fabacea), jota tavataan
nykyéddn laajasti alkuperdisen esiintymisalueensa ulkopuolella ympéri maailman trooppisilla ja
subtrooppisilla alueilla vieraslajina. Tuntokasvi on verrattain lyhytikdinen ja nopeakasvuinen
avointen ja puoliavointen ympaéristdjen laji, joka usein itdéd raivatulle maanpinnalle ensimmadisten
kasvien joukossa ja on siten vaikea rikkakasvi monenlaisilla viljelyksillé, etenkin niill alueilla, joille
se on levinnyt vieraslajina. Tuntokasvia sanotaan eri ldhteissd vaihtelevasti joko yksi-, kaksi- tai
monivuotiseksi. Huonekasvina se voi el joitain vuosia ja kukkia monta kertaa (oma havainto). Laji

ei ole uhanalainen, ja se menestyy laajalti erilaisissa elinympéristdissd (Groom 2012).

Tuntokasvi voi kasvaa metrin pituiseksi, mutta tyypillisesti se jd4 noin puolimetriseksi (IUCN 2010).
Tuntokasvin nuoret taimet kasvavat pystyind, mutta vanhemmiten kasvutapa muuttuu kohenevasti
suikertavaksi. Varsi on piikikids. Juuriin muodostuu hernekasville tyypillisesti juurinystyroitd, jotka
sitovat typped. Vuorottaisesti kasvavat lehdet ovat noin 9-12 cm pitkét, rakenteeltaan pitkaruotiset ja
parilehdykkéiset (Kuva 1). Lehdykoitd on kussakin lehdessd noin 12—15. Kukinto on pallomainen,
halkaisijaltaan noin 1-2 cm ja vériltddn violetti tai vaaleanpunainen. Hernekasville tyypilliset

palkomaiset siemenkodat ovat noin 2 cm pitkid ja siséltdvit 2—4 pientd, pyOredd siementd.

Tuntokasvi puolustautuu herbivoreilta erdiden muiden l&hisukuisten hernekasvien tapaan nopealla
mekaanisella piiloutumisreaktiolla (IUCN 2010). Kun lehdykét painuvat yhteen ja lehti nuokahtaa
alas, kasvi ikdén kuin piilottaa lehtensd herbivorilta (Karban 2008; Amador-Vargas ym. 2014). Kun
kasvin lehdet taipuvat suppuun, se on oletettavasti vihemmain houkutteleva herbivorille, ja lehtien
dkillinen liike voi sdikdyttdd pienen hyonteisherbivorin pakoon tai yksinkertaisesti pudottaa sen pois
lehdeltd (Karban 2008; Amador-Vargas ym. 2014). Piiloutumisreaktion on osoitettu suojaavan
tuntokasvia tehokkaasti hyonteisherbivoreilta (Hagihara ym. 2022). Lehtien taipuminen myds
paljastaa esiin varressa kasvavat piikit, joilla kasvi voi puolustautua isompia herbivoreja vastaan

(Karban 2008; Amador-Vargas ym. 2014).
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Kuva 1. Tuntokasvin rakenne. Kuvaan on ympyroity lehti (1), yksi sen lehdykdisté (2) ja ruodin tyvi
(3). Kun lehted kosketetaan, lehdykét taipuvat suppuun toisiaan vasten, ja koko lehti voi nuokahtaa
alas ruodin tyvestd. (Kuva: Pixabay)

Lehtien sulkeutuminen vie vain muutaman sekunnin, mutta niiden avautuminen uudelleen voi kestda
noin 15 minuuttia (Abramson & Chicas-Mosier 2016). Valon mééra vaikuttaa piiloutumisen kestoon
(Jensen ym. 2011). Kun lehted vaurioitetaan, piiloutuminen kestdd pidempain (Cabhill Jr. ym. 2013;
Amador-Vargas ym. 2014). Piiloutumisen kestoon vaikuttaa myos kasvin kunto: kun tuntokasvi
kérsii valon puutteesta, sen lehtien piiloutumisaika on lyhyempi kuin riittdvésti valoa saavilla
verrokeilla (Reed-Guy ym. 2017). Luonnossa kasvavien tuntokasviyksildiden vililld on havaittu
esiintyvian suhteellisen pysyvid yksilollisid eroja piiloutumisen kestossa (Reed-Guy ym. 2017).
Tuntokasvi myds reagoi valo-olosuhteisiin, sulkemalla lehtensd yoksi ja avaamalla ne piivéksi
(Burkholder & Prat 1936). Tuntokasvin lehtien liikettd vaikuttaa sditelevdn sdhkdinen
signaalitransduktio (Volkov ym. 2014). Liikettd ohjaa erikoistunut rakenne, pu/vinus, joka sijaitsee

kunkin lehden ja lehdykén tyvessd (Volkov ym. 2010; Volkov ym. 2014).
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Tuntokasvin tavallisimpia herbivoreja ja vaihtelua herbivorian maarissa lajin alkuperdisilla ja uusilla
esiintymisalueilla ei tunneta kovin hyvin, mutta sitd syovét ainakin jotkin sorkka- ja kavioeldimet
sekd suuri joukko niveljalkaisia (Cahill Jr. ym. 2013). Ottaen huomioon lajin nykyisen laajan
levinneisyyden ja vieraslajistatuksen, on tirkedd saada lisdd tietoa sen perusekologiasta (Cahill Jr.

ym. 2013).

2.2. Kasvatus ja Kisittely

Tutkimusta varten kasvatettiin 71 tuntokasviyksilod vakioiduissa olosuhteissa kesdllda 2017.
Tuntokasvin siemenet tilattiin Amazon-verkkokaupasta, eikd niiden alkuperdstd ollut saatavilla
tarkempaa tietoa. Kasvatus aloitettiin 1.5.2017. Siemenid liotettiin 19 tuntia vedessd 40 °C
lampotilassa ennen kylvod. Siemenet kylvettiin pieniin (noin 1 dl) kasvatusastioihin, joissa
kasvualustana kéytettiin turve- ja ruukkusoraseosta. Kuhunkin astiaan kylvettiin 3—4 siementa.
Kolmen viikon esikasvatusajan jilkeen taimet koulittiin niin, ettd jokaiseen astiaan jétettiin vain yksi

hyvin kasvuun ldahtenyt ja silmédméériisesti arvioituna terveeltd vaikuttava kasvi.

Tuntokasvit kasvatettiin ja kokeet tehtiin Turun yliopiston biologian laitoksen kasvatushuoneessa,
jossa valorytmi oli 12:12 (valoa klo 8:00-20:00), lampétila oli 23 °C ja ilmankosteus 60 %. Kasvit
sijoitettiin pienissd kasvatusastioissaan ryhmittdin kahdeksalle isommalle korkealaitaiselle
tarjottimelle, ja tarjottimet aseteltiin kasvatushuoneen hyllyille satunnaistetussa jérjestyksessd.
Kullekin tarjottimelle tuli 89 kasvia. Tarjottimia siirrettiin sdénndllisesti sijainnin vaikutuksen
minimoimiseksi, silld kasvatushuoneen ilmanvaihtolaitteen puhallus osui voimakkaammin tiettyihin
hyllyihin, valaisimet eivét sijainneet tasaisesti ja osa hyllyista oli ldhempéni ovea, josta kulkeminen
atheutti ilmavirtaa. Kasvit kasteltiin joka toinen pdivé tarjottimille (altakastelu) ja lannoitettiin
saannollisesti Neko-viherkasviravinteella. Kasvatushuoneen olosuhteita tarkkailtiin kastelukdyntien

yhteydessa ja mahdolliset poikkeukset lampdtilassa, kosteudessa tai muissa olosuhteissa kirjattiin.

Puolet kasveista valittiin satunnaistetusti herbivoria- eli laidunnuskésittelyyn ja puolet pidettiin
kontrolliryhmédnd. Kullakin tarjottimella oli vain yhden késittelyryhmin kasveja, jotta eri
kasittelyryhmien kasvit eivét voisi viestid toisilleen juuriensa kautta. Kasvien on osoitettu viestivin
keskenddn herbivoriasta juurien vilitykselld (Karban 2008). Ne viestivit myds ilmaan haihtuvien
yhdisteiden avulla (Karban 2008), mutta niiden levidmista ei kuitenkaan téssé tutkimuksessa pystytty

estimaan.
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Herbivoriakisittely aloitettiin, kun kylvdmisestd oli kulunut 13 viikkoa (31.7.2017) ja kasveilla oli
vahintdin kolme lehtikertaa, ja lopetettiin 6 viitkkoa my6hemmin (10.9.2017). Herbivoriaa simuloitiin
nyppiimilli pinseteilld pieni, noin 1-2 mm? kokoinen, pala kustakin kisittelyryhmin kasvista yhden
lehdykén péastd 2 kertaa viikossa, satunnaisena pédivénd, satunnaiseen aikaan, 6 viikon ajan. Lehdista
irti nypityt palaset punnittiin tarkkuusvaa’alla heti nyppimisen jélkeen, jotta saatiin talteen tieto
kasvien menettdmastd biomassasta. Kasittelyryhmén kasveja oli tarpeen liikutella késittelyn aikana,
joten myds kontrolliryhmén kasveja liikutettiin késittelypdivind, jotta liikedrsytys ei vaikuttaisi

tuloksiin, vaan vain itse herbivoriakésittely.

2.3. Kokeet ja mittaukset

Kuuden kaésittelyvitkon jédlkeen aloitettiin kosketuskokeet, joissa kasvin lehtid &drsytettiin
mekaanisesti ja niiden piiloutumisreaktio dokumentoitiin. Kosketuskoe tehtiin molempien ryhmien
jokaiselle kasville 3 kertaa, noin viikon vilein. Ensimmaiinen kierros tehtiin, kun kylvosté oli kulunut
19 viikkoa ja késittelyn loppumisesta yksi vuorokausi (11.9.2017). Viimeinen kierros tehtiin 15
pdivdd myohemmin (26.9.2017). Aina koetta edeltidviné pdivand kasvit nostettiin pois tarjottimiltaan
poydélle kasvilampun alle, missé lehtien drsyttdminen ja reaktion kuvaaminen pystyttiin tekeméain
viereisid lehtid ja kasveja koskettamatta. Kasveille varattiin varmuuden vuoksi kokonainen

vuorokausi aikaa toipua siirtdmisesti ja avata lehdykkénsi ennen koetta.

Kosketuskokeessa lehtid drsytettiin mekaanisesti pudottamalla vesipisara pipetilld lehden
keskisuonelle. Vesipisaran pudottaminen todettiin aiemmin tehdyssd pilottikokeessa parhaaksi
keinoksi tuottaa standardisoitu &rsytys, jonka voimakkuus ei riipu kokeen tekijistd tai muista
seikoista. Koska kasveja ei ollut kasteltu lehdille, niilld ei ollut aiempaa kokemusta vesipisaroista,
joten ne reagoivat pisaran atheuttamaan mekaaniseen drsytykseen kuin kyseessi olisi kasvia uhkaava
herbivori. Kosketusreaktion laajuus eli prosentuaalinen arvio siitd, miten laajasti lehdykt
sulkeutuivat, sekd koko lehden mahdollinen nuokahtaminen eli ruodin tyvestd alas taipuminen
merkittiin lomakkeelle. Reaktio dokumentoitiin myds videokameralla tarkan sulkeutumisajan
toteamiseksi, mutta en kayttinyt videoaineistoa téssd pro gradu -tydssi. Jokaisesta kasvista valittiin
kokeisiin kolme eri ikdistd lehted: nuori, keskivanha ja vanha. Vanha lehti valittiin ensimmaéisesti
sirkkalehtien jédlkeen kasvaneesta lehtikerrasta, nuori lehti viimeisimmastd loppuun kehittyneesta
lehtikerrasta ja keskivanha lehti tasan ndiden puolivélistd. Kokeet tehtiin aina samoille lehdille, jotka
oli merkitty pienelld pisaralla akryylimaalia lehtiruodin tyveen. Koetilanteessa keréttiin lomakkeelle

tiedot my0s taustamuuttujista: kasvin etdisyys lampusta, kokeet suorittanut henkild ja mahdolliset
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lisatiedot koetilanteesta. Samat henkil6t tekivét kokeet ja arvioivat reaktion laajuuden, eikd kulloinkin
koetta suorittanut henkild tiennyt, mihin késittelyryhmédn testattavat kasvit kuuluivat, etteivit

testaajien viliset erot ja tieto késittelyryhmaésté vaikuttaisi tuloksiin.

Kun kosketuskokeet oli tehty kaikille kasveille kolme kertaa, koeasetelma purettiin ja kasveista
mitattiin verson pituus, piikkien ja juurinystyrdiden maird sekd verson ja juuren biomassat tuoreena
ja kuivattuna. Purku ja mittaus tehtiin 29.—30.9.2017. Verson pituus mitattiin kasvin maanpaillisen
osan tyvestd viimeisen lehdykén pddhédn suoristettuna mitta-asteikon péélle. Verson massa tuoreena
punnittiin heti irti leikkaamisen jilkeen. Juuret irrotettiin varovasti kasvualustasta, pestiin
huolellisesti ja taputeltiin kuivaksi késipaperilla ennen punnitsemista. Massan punnitsemista kuivana
varten juuria ja versoja kuivattiin ldimpdkaapissa 22 tuntia 60 °C lampotilassa. Kaikissa punnituksissa

kéytettiin samaa tarkkuusvaakaa.

2.4. Aineiston tilastollinen analysointi

Aineistossa kasvin kayttdytymistd kuvaavia muuttujia ovat: 1) nuokahdus eli taipuiko lehti
arsytettidessd kokonaan alas, 2) reaktion prosentuaalinen laajuus eli reaktioprosentti eli miten suurelta
osin yhden lehden lehdykét sulkeutuivat, 3) reaktioaika eli miten nopeasti piiloutumisreaktio tapahtui
(mutta reaktioaika-aineisto ei ole mukana téssd pro gradu -tydssd). Reaktion laajuuden arvioinnissa
huomioitiin paitsi se, miten moni lehdykka taipui piiloon, myos se, sulkeutuivatko ne kokonaan
suppuun toisiaan vasten vai jdivdtkd ne raolleen. Aineistossa kasvin kasvua ja siitd paateltynd
kelpoisuutta kuvaavia muuttujia ovat verson ja juuren biomassa tuoreena ja kuivattuna, verson pituus,
verson piikkien méérd sekd piikkien mirdn suhde verson pituuteen (mutta piikkien maéra ei ole

mukana téssd pro gradu -ty0ssd).

Valitsin analysoitavaksi kéyttdytymistd kuvaavista muuttujista nuokahduksen (taipuiko Ilehti
arsytettdessd kokonaan alas) ja reaktion laajuuden (reaktioprosentti eli miten suurelta osin lehdykat
sulkeutuivat arsytettdessd). Kasvua kuvaavista muuttujista valitsin juuren ja verson biomassat
kuivattuna seké ndiden kahden suhteen eli juuri-verso-suhteen. Tein analyysit R:n versiossa 4.0.3. (R

Core Team 2020).

Sovitin juuren ja verson biomassalle yleistetyt lineaariset mallit, joissa selitin biomassaa kasittelylla
ja satunnaismuuttujana yksilon reaktioprosentin keskiarvolla, kdyttden R:n Ime4-pakettia (Bates ym.

2015). Juuri-verso-suhteelle sovitin samalla paketilla samanlaisen yleistetyn lineaarisen mallin, jossa
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selitin juuren ja verson massojen suhdetta késittelylla ja satunnaismuuttujana yksilon reaktioprosentin
keskiarvolla. Reaktioprosentin keskiarvo tarkoittaa yhden kasviyksilon kolmen eri-ikdisen lehden
kolmen kayttdytymiskoekierroksen reaktioprosenteista (yhteensd 9 havaintoa jokaisesta kasvista)
laskettua keskiarvoa eli yksilon reaktion laajuutta keskiméérin. Kaytin kaikissa kolmessa mallissa
Gamma-jakaumaa, joka sopi aineistoon. Tarkastelin mallien sopivuutta ja oletusten tdyttymistad
visuaalisesti residuaaleista kiyttiden paketteja rcompanion (Mangiafico 2021) ja boot (Canty & Ripley
2020). Testasin jatkuvan selittdvdn muuttujan (reaktioprosentti) lineaarisuuden sovittamalla
jokaiselle mallille yleistetyn additiivisen mallin gam-paketilla (Hastie 2020). Visuaalisesti
tarkasteltuna yhteys ei ollut lineaarinen, joten korotin reaktioprosentin keskiarvon neliéon ja otin sen
mukaan malleihin. Testasin, esiintyyko aineistossa poikkeavia havaintoja laskemalla standardisoidut
residuaalit kdyttden paketteja broom (Robinson ym. 2021), dplyr (Wickham ym. 2021) ja ggpplot2
(Wickham 2016). Yleensd poikkeavina havaintoina pidetdédn sellaisia, joiden residuaalit sijaitsevat
yli 3 keskihajonnan péaéssé residuaalien keskiarvosta, ja tillaisia ei esiintynyt lainkaan. Testasin car-
paketilla (Fox & Weisberg 2019) multikollineaarisuuden laskemalla variance inflation factor -arvot
(VIF), jotka olivat kaikilla malleilla hyvit. Lopuksi selvitin residuaalien autokorrelaatiota Dubbin-
Watsonin testilld kdyttden Imtest-pakettia (Zeileis & Hothorn 2002). Kaikilla malleilla testi osoitti
aineistossa olevan vahvaa positiivista autokorrelaatiota: aineistossa perdkkéin olevien kasvien juurien
ja versojen massat sekd nididen massojen suhde olivat keskendén samansuuruisempia kuin hajonnan
puolesta voisi olettaa olevan. Samalla tarjottimella olleet kasvit ovat aineistossa perdkkéin, ja
aineistoa tarkastelemalla havaitsin, ettd residuaaleissa nékyy eroja tarjottimien vililld. Taémé aineiston
ominaisuus selittdd residuaalien autokorrelaation ja syy lienee késittelyissd, silld yhdelld tarjottimella

oli aina yhti késittelyryhmaa.

Tein juuren, verson ja juuri-verso-suhteen lopullisista malleista kullekin kaksi eri versiota: malliin A
otin mukaan reaktioprosentin keskiarvon korotettuna nelioon ja malliin B en, silld muunnos levensi
luottamusvilit suuriksi. Laskin tulokset kaikille malleille. Tein varianssianalyysit (ANOVA) F-
testisuureen kanssa car-paketilla (Fox & Weisberg 2019), parittaiset vertailut emmeans-paketilla
(Lenth 2021), jatkuvien muuttujien takaisinmuunnon effects-paketilla (Fox & Weisberg 2019) ja

laskin keskiarvon sekd luottamusvilit.

Sovitin nuokahdukselle logistisen regression sekamallin ja reaktioprosentille lineaarisen sekamallin,
joissa selitin kayttdytymisvastetta kasittelylld ja satunnaismuuttujana yksil6lld, johon pesitin lehden
ikdluokan, kdyttden R:n Ime4-pakettia (Bates ym. 2015). Tarkastelin mallien sopivuutta aineistoon ja

mallien oletusten tdyttymistd arvioimalla residuaaleja visuaalisesti kdyttden paketteja pPROC (Robin
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ym. 2011) ja broom (Robinson ym. 2021). Nuokahduksen mallin logistisen regression oletukset
tayttyivat. Tulkittuna visuaalisesti ROC-kdyréstd (receiver operating characteristic) ja
selittdvyysasteen arvosta nuokahduksen mallilla oli hyvé selittdvyysaste (0,9309). Kdaytin DHARMa-
pakettia (Hartig 2021) tarkastaakseni, onko aineistossa heteroskedastisuutta ja poikkeavia havaintoja
(engl. outlier). Mikiin testeistd ei antanut merkitsevaa tulosta, joten malli oli ndiltédkin osin sopiva
(KS test p = 0,62, Dispersion test p = 0,86, Outlier test p = 1, Within-group deviation from uniformity:

el merkitsevé, Levene Test for homogenity of variance: ei merkitsevi).

Reaktioprosentin mallin sovittaminen oli vaikeampaa. Malli oli varianssin osalta sopiva, mutta
heteroskedastisuuden testauksessa kuvaajat eivét ndyttdneet optimaalisilta, ja testaus antoi myds
merkitsevid tuloksia (KS-test p = 0, Dispersion test p = 0,92, Outlier test p = 9,93, Within-group
deviations from uniformity: merkitsevd, Levene test for homogeneity of variance: merkitseva).
Kokeilin normaalijakauman sijaan muita jakaumia. Gamma-jakaumassa kaikkien arvojen on oltava
suurempia kuin nolla, joten loin uuden muuttujan reaktioprosentista lisddmalla sen kaikkiin arvoihin
0,1. Tein mallin uudelleen kéyttden uutta muuttujaa ja Gamma-jakaumaa, mutta
heteroskedastisuuden testauksen tulokset néyttivit huonommilta kuin normaalijakaumalla. Kokeilin
vield kainteistd Gaussin jakaumaa, mutta heteroskedastisuuden testaus ei toiminut, vaan antoi
virheilmoituksia. On mahdollista, ettd sopivin jakauma olisi Beta-jakauma, mutta kiytossd ollut
Ime4-paketin glmer-funktio ja toistettavuuden testaamiseen valitsemani rptr-paketti eivét tunne Beta-
jakaumaa. Pdddyin kayttdmaidn alkuperdistd mallia ja normaalijakaumaa, silld se osoittautui
vaihtoehdoista parhaiten sopivaksi. En pitényt sitd ylitsepddseméttoménd ongelmana, ettei tdydellista
jakaumaa ollut kaytettavissd, silld malli antoi kuitenkin samanlaiset tulokset kaikilla huonommillakin
jakaumilla. Vaikka en pystynyt korjaamaan heteroskedastisuusongelmaa timéin pro gradu -tyon

puitteissa, teen myohemmin paremman mallin julkaisua varten.

Nuokahduksen ja reaktioprosentin mallien sopivuuden ja oletusten tdyttymisen testaamisen jilkeen
tein car-paketilla (Fox & Weisberg 2019) tyypin 3 ANOVA -varianssianalyysit ja emmeans-paketilla
(Lenth 2021) parittaiset vertailut. Nuokahduksen mallin tuloksiin otin odds-testisuureiden suhteen
(engl. odds ratio, OR) sekd OR:n luottamusvilit ja p-arvot, jotka kertovat onko luokkien valilla

tilastollisesti merkitsevid eroja. Reaktioprosentin mallin tuloksiin otin #-testisuureen ja p-arvon.

Testasin yksilon reaktion toistettavuuden eli sen, miten pysyvé kunkin yksilon kiyttdytymisvaste oli
kosketuskokeiden eri kierroksilla, kayttden rptR-pakettia (Stoffel ym. 2017), joka arvioi

toistettavuusarvon ja sen luottamusvilit bootstrapping-menetelmélld. Tein laskennan tuhannella
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bootstrapilla. Kéaytin testaukseen reaktioprosentin ja nuokahduksen sekamalleja, joissa selitin
kéyttdytymisvastetta satunnaismuuttujana yksilolld, johon pesitin lehden ikdluokan, ja lisdksi

késittely oli mukana selittdjéna.

Kaytin tilastollisen merkitsevyyden raja-arvona vakiintunutta p-arvoa p = 0,05. Toistettavuuden
testauksessa kdytin p-arvon liséksi r-arvoa, jonka katsotaan olevan merkitsevi, kun sen alempi raja-

arvo on nollan yldpuolella (Stoffel ym. 2017).

3. TULOKSET

3.1. Kuvaileva analyysi

Tutkimusta varten kasvatetut 71 tuntokasviyksilod pysyivit elossa ja pddosin hyvikuntoisina
kokeiden loppuun asti. Kasveista 21:1la yksi tai useampi kokeisiin valittu lehti muuttui
huonokuntoiseksi, kuten kellastui hieman tai menetti lehdykoitdédn, mutta pysyi kuitenkin yha
toimintakykyisend, joten ndiden lehtien havainnot otettiin mukaan aineistoon. Ndiden joukossa oli
sekd kontrolli- ettd késittelyryhméin kasveja. Yksi kontrolliryhmdn kasvi oli kokeiden toiselta
kierrokselta l4htien kokonaisuudessaan huonokuntoinen, ja sen kokeisiin valituista lehdistd vanha ja
keskivanha lehti kuolivat ennen kokeiden kolmatta kierrosta. Lisdksi yhdelld muulla kontrolliryhmén
kasvilla ja neljilld késittelyryhmén kasvilla kokeisiin valituista lehdistd vanha lehti kuoli ennen
kokeiden viimeisti kierrosta. Nédiden 7 puuttuvan havainnon lisiksi aineistoon jdi myds 34 puuttuvaa
havaintoa johtuen siitd, ettd jotkin kokeisiin valitut lehdet eivdat olleet avautuneet (19
kontrolliryhmastd, 16 késittelyryhmaistd), sekd 20 muuta puuttuvaa havaintoa johtuen kokeiden
toteuttamiseen liittyvistd virheistd (kuten kasviin osuminen vahingossa viereisen kasvin reaktiota
videoitaessa) tai muista, kirjaamatta jddneistd syistd. Lopullinen aineisto koostui kaikkiaan 578

havainnosta.

Kun koejirjestely purettiin ja kasvit mitattiin, versot olivat keskimaérin 15,15 cm pitkié (vaihteluvili
3,7-33,1 cm). Verson biomassa kuivattuna oli keskimiérin 0,78 g (vaihteluvdli 0,17-1,98 g).
Kontrolliryhméssd verson biomassa kuivattuna oli keskimédrin 0,80 g ja késittelyryhmissé 0,76 g.
Juuren biomassa kuivattuna oli keskimdarin 0,53 g (vaihteluvili 1,09-0,17 g). Kontrolliryhméssa
juuren biomassa kuivattuna oli keskiméérin 0,51 g ja kisittelyryhméssd 0,55 g. Juuren ja verson

kuivabiomassojen suhteen eli juuri-verso-suhteen keskiarvo oli 0,75 (vaihteluvili 0,34—1,77).
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Piiloutumisreaktion laajuuden keskiarvo oli kontrolliryhméssa 72,8 % ja késittelyryhméssd 81,7 %.

Kontrolliryhmén kasveista 30,8 % nuokahti ja kdsittelyryhmén kasveista 28,8 %.

3.2. Biomassa ja sen jakautuminen

Herbivoriakisittelylld (Kuva 2) tai reaktion laajuudella (Kuva 3) ei ollut tilastollisesti merkitsevaa
vaikutusta juuren kuivabiomassaan. Taulukossa 1 on esitetty juuren kuivabiomassan mallien A ja B
varianssianalyysien tulokset. Mallissa A reaktioprosentin keskiarvo on korotettuna neliodn. Mallissa

B reaktioprosentin keskiarvoa ei ole korotettu nelioon.

Taulukko 1. Todennékdisyydet kisittelyn ja reaktioprosentin vaikutukselle juuren kuivabiomassaan.

Malli A Malli B
F p F p DF
Herbivoriakisittely 1,509 0,224 1,415 0,238 1
Reaktioprosentti 1,689 0,198 3,597 0,062 1
Reaktioprosentti? 2,347 0,130 . . 1
A B
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Kuva 2. Herbivoriakisittelyn vaikutus tuntokasvin juuren kuivabiomassaan mallissa A
(reaktioprosentin keskiarvo korotettu nelioon) ja mallissa B (ei muunnosta). Késittelylld ei ollut
tilastollisesti merkitsevdd vaikutusta. Hajonnat kuvaavat 95 % luottamusvileja.
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Kuva 3. Tuntokasvin lehtien piiloutumisreaktion laajuuden eli reaktioprosentin yhteys juuren
kuivabiomassaan mallissa A (reaktioprosentin keskiarvo korotettu nelioon) ja mallissa B (ei
muunnosta). Reaktion laajuuden ja juuren kuivabiomassan viélill ei ollut tilastollisesti merkitsevia
korrelaatiota. Harmaat alueet kuvaavat 95 % luottamusvilejé.

Herbivoriakisittelylla ei ollut tilastollisesti merkitsevdd vaikutusta verson kuivabiomassaan (Kuva
4). Reaktion laajuudella puolestaan oli tilastollisesti merkitsevé korrelaatio verson kuivabiomassan
kanssa: mitd laajempi reaktio, sitd pienempi biomassa (Kuva 5). Taulukossa 2 on esitetty verson
kuivabiomassan mallien A ja B varianssianalyysien tulokset. Mallissa A reaktioprosentin keskiarvo

on korotettuna nelioon. Mallissa B reaktioprosentin keskiarvoa ei ole korotettu nelioon.

Taulukko 2. Todenndkdisyydet kisittelyn ja reaktioprosentin vaikutukselle verson kuivabiomassaan.

Malli A Malli B

F p F p DF
Herbivoriakasittely 0,168 0,683 0,101 0,7515 1
Reaktioprosentti 2,166 0,151 7,687 0,007 1
Reaktioprosentti’ 3,262 0,0754 . . 1
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Kuva 4. Herbivoriakasittelyn vaikutus verson kuivabiomassaan mallissa A (reaktioprosentin
keskiarvo korotettu neliodon) ja mallissa B (ei muunnosta). Kaisittelylld ei ollut tilastollisesti
merkitsevad vaikutusta. Hajonnat kuvaavat 95 % luottamusvéleja.
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Kuva 5. Tuntokasvin lehden sulkeutumisreaktion laajuuden eli reaktioprosentin keskiarvon yhteys
verson kuivabiomassaan mallissa A (reaktioprosentin keskiarvo korotettu nelioon) ja mallissa B (ei
muunnosta). Reaktion laajuuden ja verson biomassan vililld oli tilastollisesti merkitseva negatiivinen
korrelaatio. Harmaat alueet kuvaavat 95 % luottamusvileja.

Herbivoriakisittelylld oli tilastollisesti merkitsevd vaikutus juuri-verso-suhteeseen eli juuren ja
verson massojen suhteeseen siten, ettd késittelyryhmén kasvien juuri-verso-suhde oli suurempi kuin
kontrolliryhmédn (Kuva 6). Reaktion laajuudella ei ollut tilastollisesti merkitsevdd yhteyttd juuri-
verso-suhteeseen (Kuva 7). Taulukossa 3 on esitetty juuri-verso-suhteen mallien A ja B
varianssianalyysien tulokset. Mallissa A reaktioprosentin keskiarvo on korotettuna nelioon. Mallissa

B reaktioprosentin keskiarvoa ei ole korotettu nelioon.
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Taulukko 3. Todenndkodisyydet kisittelyn ja reaktioprosentin vaikutukselle juuri-verso-suhteeseen.

Malli A Malli B
F p F p DF
Herbivoriakasittely 5,181 0,026 5,196 0,026 1
Reaktioprosentti 0,384 0,538 3,290 0,074 1
Reaktioprosentti? 0,170 0,681 . . 1
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Kuva 6. Herbivoriakisittelyn vaikutus juuren ja verson kuivabiomassojen suhteeseen eli juuri-verso-
suhteeseen mallissa A (reaktioprosentin keskiarvo korotettu nelioon) ja mallissa B (e1 muunnosta).
Kisittelylld oli tilastollisesti merkitsevd vaikutus: kisittelyryhmén kasvien juuri-verso-suhde oli
suurempi kuin kontrolliryhmén kasvien. Hajonnat kuvaavat 95 % luottamusviéleja.
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Kuva 7. Reaktion laajuuden eli reaktioprosentin keskiarvon yhteys juuren ja verson kuivabiomassojen
suhteeseen eli juuri-verso-suhteeseen mallissa A (reaktioprosentin keskiarvo korotettu nelioon) ja
mallissa B (ei muunnosta). Reaktion laajuuden ja juuri-verso-suhteen vélilld ei ollut tilastollisesti
merkitsevdi korrelaatiota. Harmaat alueet kuvaavat 95 % luottamusvéleja.
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3.3. Herbivorian vaikutus kiyttiytymiseen

Herbivoriakisittelylld oli tilastollisesti merkitsevd vaikutus reaktioprosenttiin eli reaktion
prosentuaaliseen laajuuteen siten, ettd kisittelyryhmén kasvien reaktion laajuus oli 12,2 % suurempi
kuin kontrolliryhmén kasvien (p = 0,016, F = 6,0628, Df = 1, t = -2,462) (Kuva 8).
Piiloutumisreaktion laajuuden keskiarvo oli kontrolliryhméssa 72,8 % ja kasittelyryhméssd 81,7 %.
Herbivoriakasittelylld ei ollut tilastollisesti merkitsevéd vaikutusta nuokahdukseen (p = 0,714, Df =

1, OR = 1,13, luottamusvilit 0,584 ja 2,19) (Kuva 9).
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Kuva 8. Herbivoriakésittelyn vaikutus tuntokasvin lehden sulkeutumisreaktion prosentuaaliseen
laajuuteen (reaktioprosenttiin) eli sithen, miten laajasti lehdykét sulkeutuivat, kun lehted drsytettiin
mekaanisesti. Kasittelylld oli tilastollisesti merkitseva vaikutus reaktion laajuuteen: késittelyryhmén
kasveilla reaktion laajuus oli suurempi kuin kontrolliryhmén kasveilla. Hajonnat kuvaavat 95 %
luottamusviéleja.
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Kuva 9. Herbivoriakésittelyn vaikutus tuntokasvin lehden nuokahdukseen eli siihen, taipuiko lehti
kokonaan alas, kun sitd drsytettiin mekaanisesti. Késittelylld ei ollut tilastollisesti merkitsevaa
vaikutusta nuokahdukseen. Hajonnat kuvaavat 95 % luottamusvilejé.

3.4. Kiyttiytymisen toistettavuus

Kun testasin yksildiden kiyttdytymisvasteen pysyvyyttd kolmen koekierroksen aikana, reaktion
laajuus oli toistettava (r = 0,107, luottamusvalit 0,025 ja 0,185), mutta nuokahdus ei ollut toistettava
(linkkifunktion asteikko » = 0,077, luottamusvélit 0 ja 0,174; alkuperdinen asteikko » = 0,073,
luottamusvilit 0 ja 0,164) (Kuva 10).

Lehden nuokahdus,
alkuperainen asteikko

Lehden nuokahdus,
linkkifunktion asteikko

Reaktion laajuus - *

0.0 0.1 0.2 0.3
Toistettavuus

Kuva 10. Tuntokasvin kdyttdytymisen toistettavuus eli kdyttdytymisvasteen pysyvyys kolmen
koekierroksen aikana. Kosketusreaktion laajuus eli reaktioprosentti oli toistettava mutta nuokahdus
ei. Hajonnat kuvaavat 95 % luottamusvaleja.
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4. TULOSTEN TARKASTELU

4.1. Herbivoria, puolustuskiyttiytyminen ja biomassa

Tuntokasvit (M. pudica), joiden lehtii oli késitelty simuloimalla herbivoriaa nyppimailla niistd paloja
pois, reagoivat kosketukseen sulkemalla lehtensd 12,2 % laajemmin kuin kontrolliryhmén kasvit 6
viikon herbivorikésittelyn jidlkeen. Indusoituvat puolustusreaktiot tapahtuvat vasteena kasvin
havaitsemaan herbivoriaan tai sen uhkaan (Agrawal & Rutter 1998; Dicke & Hilker 2003).
Tuntokasvin sulkeutumisreaktio on itsessddn indusoituva puolustusmekanismi, joka aktivoituu
valittomasti ja silmin néhtivasti, kun kasvia kosketetaan uhkaavasti, mutta on myds todenniakdista,
ettd tuntokasvi myds lisdé pitkilla aikavililld panostusta mekanismin herkkyyteen, kun herbivori on
jatkuvasti ldsnd. Sen sijaan herbivoriakésittelylld ei ollut vaikutusta lehden nuokahdukseen eli siihen,
taipuiko lehti kosketettaessa kokonaan alas. Tdméd ero saattaa selittyd tuntokasvin
sulkeutumisreaktion fysiologisella mekanismilla. Mekanismi perustuu lehden liikettd ohjaavan
pulvinus-rakenteen solujen turgoripaineen vaihteluun, eli kyseessa on hydraulinen liike (Volkov ym.
2010). Reaktiota sddtelevit kalsiumioneiden litke ja sdhkoiset signaalit (Hagihara ym. 2022). Sen
aktivoituminen molekyylitasolla on erilaista riippuen siitd, minkélainen kosketus tai vaurioitus
kasviin kohdistuu (Hagihara ym. 2022). Mekanismin toimintaa ei kuitenkaan vield aivan tiysin

tunneta.

Herbivoriakisittelylla ei ollut tilastollisesti merkitsevdd vaikutusta juuren tai verson biomassaan. Sen
sijaan kasvin sulkeutumiskdyttdytyminen oli yhteydessd biomassaan: niilld kasviyksil6illd, joiden
sulkeutumisreaktion laajuus oli suurempi, verson biomassa oli pienempi. Kyse on todennidkdisesti
kasvun ja puolustautumisen vilisestd allokaatiokustannuksesta. Tuntokasvin sulkeutumisreaktio
kuluttaa paljon energiaa ja heikentdd kasvin yhteyttdmistehoa jopa 40 % (Hoddinot 1977).
Indusoituvan puolustusmekanismin aktivoitumisella on my0s todettu olevan yleisesti kasvien kasvua
hidastava vaikutus (Zust & Agrawal 2017). Vaikuttaa siltd, ettd laajempi piiloutumisreaktio heikentii
kasvin kasvua ja siitd padtellen kelpoisuutta, silld panostus puolustautumiseen vie resursseja kasvulta.
Luonnossa tilanne voi kuitenkin poiketa tdstd laboratorio-oloissa saadusta tuloksesta, silld laajempi

piiloutumisreaktio voi suojata kasvia tehokkaammin herbivorialta.

Herbivoriakisittely vaikutti kasvin biomassan jakautumiseen siten, ettd juuren ja verson biomassojen
suhde eli juuri-verso-suhde oli kdsittelyryhmén kasveilla suurempi kuin kontrolliryhmén kasveilla.

Kun versoon kohdistuu herbivoriaa, kasvin kasvustrategia voikin painottua juurten biomassan
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kasvattamiseen (McNickle & Evans 2018; Sarquis ym. 2019). Kasvin ei ole vélttimétti kannattavaa
keskittyd verson kasvattamiseen, kun herbivori todennékdisesti sy sen pois. Herbivoriakisittelyn
vaikutus juuren ja verson biomassoihin erikseen ei kuitenkaan ollut tilastollisesti merkitsevi, joten

ero kisittely- ja kontrolliryhman vililld oli verrattain pieni.

Biomassan jakautumista tarkasteltaessa on otettava huomioon, ettd kasittelyryhmén kasvit menettivét
hieman versonsa biomassaa késittelyn mydtd. Kaésittelyssd lehdistd irti nypityt palat punnittiin
tuoreina tarkkuusvaa’alla, jotta biomassan menetys saatiin dokumentoitua. Biomassan menetys oli
keskimddrin vain 0,063 g (vaihteluvéli 0,035-0,143 g). Poistettuja paloja ei kuivattu erikseen
punnittavaksi, silld niiden pienen koon vuoksi se olisi ollut todella vaikeaa, joten néitd lukuja ei voi
suoraan verrata analyyseissd kayttdmadni kuivabiomassaan. Biomassan menetyksestd voidaan
kuitenkin laskea arvio suhteessa kasvin kuivabiomassaan. Joka tapauksessa menetetyn biomassan

merkitys on hyvin pieni.

Lehtild ja Boalt (2004) vertasivat katsausartikkelissaan simuloidun herbivorian ja aidon herbivorian
eroja ja totesivat, ettd kasvit reagoivat simuloituun herbivoriaan usein eri tavalla kuin aidon
herbivorin ldsndoloon. He esittivit, ettd mahdollisuuksien mukaan olisi hyvd kayttdd aitoja
herbivoreja, mutta koska se ei usein ole kadytidnnollisesti mahdollista, simuloitu herbivoria tulee
pysymain kasvitutkijoiden menetelmévalikoimassa. Vaikka kasvien reaktioissa simuloituun ja aitoon
herbivoriaan on eroja, vain hyvin harvoin — Lehtilén ja Boaltin aineistossa vain 3 % tapauksista —
kasvit reagoivat niihin tdysin kdénteisesti, joten merkittavédn virheen riski on pieni. Heiddn mukaansa
simuloitua herbivoriaa voidaan hyvin kiyttidd etenkin yksinkertaisempien herbivoriavasteiden, kuten

biomassan jakautumisen, tutkimiseen.

Zust ja Argrawal (2017) tarkastelivat katsausartikkelissaan keinoja kasvin kelpoisuuden
arvioimiseen. Kasvitutkimuksessa kasvin kelpoisuutta arvioidaan usein sen kasvua kuvaavilla
muuttujilla, silld varsinainen kelpoisuuden mittaaminen suoraan on hyvin vaikeaa. Varsinaisen
kelpoisuuden suora mittaaminen edellyttiisi kasvin siemenisté itdneiden taimien maédrédn laskemista,
mikd on harvoin mahdollista. Usein kelpoisuuden mittarina kdytetddankin kasvin kasvumenestysti.
Zust ja Agrawal totesivat, ettd yksivuotisilla kasveilla, jotka ovat itdneet samanaikaisesti,

kasvumenestys on hyvi kasvin kelpoisuutta ilmentéva mittari.

Piiloutumisreaktion lisdksi tuntokasvilla on rakenteellisena puolustusmekanismina piikkien

kasvattaminen (IUCN 2010). En ole saanut selville, onko herbivorian vaikutusta tuntokasvin piikkien
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madrddn tutkittu, mutta aineistostani on mahdollista tutkia myd6s titd kysymystd. Piikkien
kasvattaminen kuluttaa kasvin resursseja, ja olisi mielenkiintoista selvittdd kasviyksildiden vilisid
eroja panostuksessa eri puolustautumismekanismeihin. Tutkimuskasveja silmdmééraisesti

tarkasteltaessa vaikutti siltd, ettd kasviyksildiden valilld oli eroa piikkien tiheydessa.

4.2. Tuntokasvin kiyttiytymisen toistettavuus

Tuntokasvin lehden sulkeutumisreaktion prosentuaalisen laajuuden kohdalla kéayttdytymisen
toistettavuusaste oli samaa luokkaa kuin aiemmissa tutkimuksissa eldinten persoonallisuudesta (Bell
ym. 2009; Dochterman ym. 2015). Kyseessd néyttdisi olevan samansuuntainen havainto kuin Reed-
Guy ym. (2017) esittivdt tutkimuksessaan tuntokasvin kayttdytymisestd luonnossa: tuntokasvilla
vaikuttaisi olevan persoonallisuus” sikdli, kun persoonallisuudesta kéytetddn eldinten

kayttaytymistutkimuksessa vakiintunutta médritelmaa.

Lehden nuokahdus puolestaan ei ollut toistettava. On mielenkiintoinen kysymys, miksi tillainen
“persoonallisuuteen”™ viittaava toistettavuusaste ilmeni vain lehdykdiden sulkeutumisen kohdalla,
mutta ei koko lehden nuokahduksessa. Koska samanlainen tulos oli myos herbivorian vaikutuksessa
tuntokasvin kiyttdytymiseen, on mahdollista, ettd vastaus liittyy lehdykoiden sulkeutumisen ja lehden
nuokahduksen fysiologiseen mekanismiin. Eldinten kdyttdytymisestd kuitenkin tiedetddn, etteivét
eldimillakddn kaikki persoonallisuuspiirteet ilmene kaikkien toimintojen kohdalla tai kaikissa
tilanteissa vaan vain tietyissd toiminnoissa ja tietyissi konteksteissa (Kaiser & Miiller 2021). Eldinten
persoonallisuustutkimuksessa yksilot laitetaankin kohtaamaan standardoidusti tietynlaisia tilanteita

tiettyjen madriteltyjen piirteiden havaitsemiseksi (Kaiser & Miiller 2021).

Kasviyksilo ei ole aina yhté selkedsti madriteltidvisséd oleva yksikko kuin eldinyksild, eikd kasveilla
ole keskushermoston kaltaista jirjestelmad, jonka kautta “padtokset” esimerkiksi yksilon liikkeistd
tapahtuisivat, joten on kiehtovaa, ettd tuntokasvin kosketusreaktion laajuus oli kuitenkin kasvin
lehtien vililld yhtenevédinen. Monimutkainen keskushermosto ei kuitenkaan ole eldimillikédn
persoonallisuuden edellytys, silld Actinia equina -merivuokolla on osoitettu olevan persoonallisuus,
vaikka merivuokon hermosto on hyvin yksinkertainen (Briffa & Greenaway 2011). Ehka

persoonallisuutta voi esiintyd myds tdysin erilaisilla eli6ill4, joilla ei ole hermostoa ollenkaan.

Persoonallisuuden mééritelmédn eldimilld kuuluu yksildllisten kayttdytymiserojen pysyvyys lipi

eldimén (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021), mihin ndhden tdmin tutkimuksen
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aikajanne olisi voinut olla pidempi. Tutkimusyksilot olivat kokeiden alkaessa noin 18 viikon iké&isid
laskettuna versojen itdmisestd, ja niiden kdyttaytymisti tarkkailtiin alle kuukauden ajan. Eri léhteissa
tuntokasvia sanotaan joko yksi-, kaksi- tai monivuotiseksi. Oman havaintoni mukaan se voi elda
huonekasvina joitain vuosia ja kukkia jopa useita kertoja, mutta kovin pitkdikdinen se ei kuitenkaan
ole. Tuntokasvin kdyttdytymistd olisi siis verrattain helposti mahdollista havainnoida vaikkapa sen
koko eldmén ajan, kunhan vain laboratoriotilaa olisi riittdvasti jopa metrin mittaisiksi kasvaville
versoille. Tosin on mainittava, ettd eldintenkddn persoonallisuustutkimuksessa kéyttdytymistd ei

usein havainnoida vilttdmaétti kovin pitkdin suhteessa eldimen koko elinikdén (Bell ym. 2009).

Tassd tutkimuksessa havainnoitiin tuntokasvin kéyttdytymistd vain yhdessd kontekstissa.
Mairitelmallisesti persoonallisuus on yksilollisten kayttdytymiserojen pysyvyyttd paitsi ajassa myos
eri konteksteissa, ja eldinten persoonallisuustutkimuksessa kéyttdytymistd havainnoidaankin
erilaisissa tilanteissa (Carere & Maestripieri 2013; Kaiser & Miiller 2021). Tuntokasvi sulkee lehtensé
yoksi ja avaa ne taas aamulla, joten toinen mahdollinen konteksti, jossa sen kiyttdytymisti voisi

tarkastella kosketusreaktion ohella, olisi kasvin reagoiminen valon ja pimeyden vaihteluun.

Mahdolliset virheldhteet pyrittiin tdssd tutkimuksessa huolellisesti minimoimaan tarkalla
koesuunnittelulla ja laboratoriotyoskentelylld. Kasvien sijoittelu kasvatushuoneessa satunnaistettiin
ja kasveja siirrettiin sddnnollisesti, jotta kasvatushuoneen olosuhteiden pienet epétasaisuudet eivit
vaikuttaisi tuloksiin. Kasvit valittiin kasittely- ja kontrolliryhméén satunnaistetusti. Ne sijoitettiin
ryhmittdin tarjottimille, joista kullekin tuli vain yhden kéisittelyryhmén kasveja, jotta eri ryhmien
kasvit eivdt voisi viestid toisilleen juurien vélitykselld. Kasvien viestimistd ilmaan haihtuvien
yhdisteiden kautta ei kuitenkaan pystytty tissd tutkimuksessa estimédn. Kontrolliryhmin kasveja
litkuteltiin késittelypdivind, jottei késittelyyn liittyva liikedrsytys vaikuttaisi tuloksiin, vaan vain itse
herbivoriakésittely. Samat kolme henkil6a suorittivat kosketuskokeet ja arvioivat reaktion laajuuden,
eikd kulloinkin koetta suorittanut henkil6 tiennyt, mihin késittelyryhmaén testattavat kasvit kuuluivat,
etteivit testaajien véliset erot ja tieto kisittelyryhmaéstd vaikuttaisi tuloksiin. Kaikki punnitukset
tehtiin samalla tarkkuusvaa’alla. Analyyseissd kdytin verson ja juuren massoja kuivattuna, silld
tuoreena punnittuun massaan saattaa vaikuttaa verson nestetasapaino sekd juurakkoon pesussa jaanyt
kosteus. Aineisto olisi voinut olla isompi, silld pienehkon aineiston tilastollinen voima riittdd heikosti

erojen havaitsemiseen.

Selvitdin my6hemmin kiyttdytymisen toistettavuuden eroja késittely- ja kontrolliryhmén kasvien

vélilld ja eri-ikdisilld lehdilld. Lisdksi tutkin vield lehden sulkeutumisreaktion nopeuden
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toistettavuutta. Téassd pro gradu -tydssd en kayttanyt ollenkaan videoaineistoa, josta voidaan laskea

lehden tarkka sulkeutumisaika.

Saman lajin yksiléiden vilisten kdyttdytymiserojen ymmartdminen on tirkedd, silld lajinsisdinen
vaihtelu on evoluution “raaka-ainetta” (Kaiser & Miiller 2021). Kasvien kédyttdytymistutkimusta voi
olla mahdollista edistdd hyvinkin nopeasti lainaamalla ndkdkulmia, teoriaa ja jopa menetelmid
eldinten kayttdytymistutkimuksen puolelta, silli eldinten kéyttdytymistutkimus on alana
vakiintuneempi ja pidemmalle kehittynyt (Karban & Orrock 2018). Kasvien kohdalla kdyttdytymisen
toistettavuutta on tutkittu vasta hyvin vdhdn, mutta aiemmat mielenkiintoiset tulokset motivoivat
tutkimaan asiaa tarkemmin (Simon ym. 2016; Reed-Guy ym. 2017). Tallainen
kayttdytymisekologinen  ldhestymistapa tarjoaa  uudenlaisen, merkittdvin  ndkokulman

kasvibiologiaan (Karban 2008; Jensen ym. 2011; Cahill Jr. 2019).

4.3. Kasvien kiyttiytymistutkimuksen terminologia

Kasvien kéyttaytymistutkimuksen sanasto on englanninkielisissa tieteellisissd teksteissd osin eldinten
kayttdytymistutkimuksesta suoraan lainattua. Kasvien “kéyttdytymisestd” on puhuttu jo pitkddn, ja
sitd on verrattu laajalti eldinten kdyttiytymiseen (Pfeffer 1873; Brenner ym. 2006; Barlow 2008;
Karban 2008; Trewavas 2009; Jensen ym. 2011; Amador-Vargas ym. 2014; Gagliano ym. 2014;
Grémiaux ym. 2014; Abramson & Chicas-Mosier 2016; Gagliano ym. 2016; Gilroy ym. 2016; Simon
ym. 2016; Reed-Guy ym. 2017; Karban & Orrock 2018; Segundo-Ortin & Calvo 2019; Calvo &
Trewavas 2020; Calvo ym. 2020; Parise ym. 2020; Trewavas ym. 2020).

Kun alan tutkimus on edennyt, uusia sanoja on omaksuttu kayttoon. Niin kutsutussa
“kasvineurobiologiassa” puhutaan esimerkiksi kasvien édlykkyydestd” (engl. intelligence) ja
“tajunnasta’ tai tietoisuudesta” (engl. consciousness) (Brenner ym. 2006; Trewavas 2009; Segundo-
Ortin & Calvo 2019; Calvo & Trewavas 2020; Calvo ym. 2020; Trewavas ym. 2020). Ndiden sanojen
kayttaminen kasvien kohdalla on kuitenkin heridttidnyt kritiikkid, kuten koko “’kasvineurobiologian”
alakin (Segundo-Ortin & Calvo 2019). Kasvien on sanottu “oppivan” ja “muistavan” (Trewavas ym.
2020; Gagliano ym. 2014; Norris ym. 2015; Abramson & Chicas-Mosier 2016; Segundo-Ortin &
Calvo 2019). Kasveilla on havaittu sellaista “oppimista”, jossa kasvi yhdistdd yhden &rsykkeen
toiseen, ja titd on nimitetty “’klassiseksi ehdollistumiseksi” (Gagliano ym. 2016; Abramson & Chicas-
Mosier 2016; Segundo-Ortin & Calvo 2019). Kasvien tiedonhankinta ja -prosessointikykyyn on
liitetty jopa “kognition” kisite (Trewavas 2009; Segundo-Ortin & Calvo 2019; Parise ym. 2020).
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Kasvin kykyéd “arvioida” ympéristostd kerddmddnsad tietoa ja “tehdd péédtoksid” tdmdn tiedon
perusteella on tarkasteltu myos “psykologian” ndkokulmasta (Abramson & Chicas-Mosier 2016;

Karban & Orrock 2018). Tuntokasvilla on ehdotettu olevan “’persoonallisuus” (Reed-Guy ym. 2017).

Elédintutkimuksen vakiintuneiden sanojen soveltamista kasveihin on kuitenkin kritisoitu (Adams
2018; Calvo & Trewavas 2020). Yhden tutkimusalan kisitteiden lainaaminen suoraan toisen, hyvin

erilaisen alan kayttoon ei valttiméttd olekaan aivan ongelmatonta (Adams 2018).

Aihepiiristi ei ole kirjoitettu suomeksi juurikaan, eika sille ole suomessa vakiintunutta termistod. Kun
kasvien kayttdytymistutkimus laajenee, alan terminologiaa on pohdittava: onko viisasta lainata
suoraan eldinten kayttaytymistutkimukseen vakiintuneita késitteitd vai tulisiko kasveja varten ottaa

kayttoon tai jopa keksid uusia sanoja?

Paitin kdyttdd pro gradu -tutkielmassani suoria suomennoksia eldinten kiyttaytymistutkimuksesta
alemmin lainatuista sanoista, silld koin kdytinnollisimmaidksi pitdytyd samassa terminologiassa
lahteitteni kanssa. Tekstin selkeydenkin kannalta on parempi kiyttdé sanoja, jotka tarkoittavat jotain
samankaltaista asiaa mutta esiintyvit nyt vain uudessa kontekstissa, kuin esitelld koko joukkoa uusia
sanoja, jotka eivit vélttimattd merkitse lukijalle vield mitddn. Eldin- ja kasvitieteilld on myo0s jo
monia muita vakiintuneita yhteisid termejd, joiden kaytto ei aitheuta hAimminkii tai herdta kritiikkia:
esimerkiksi sanalla fysiologia viitataan sekd eldin- ettd kasvifysiologiaan, mutta kukaan tuskin
ajattelee sen tarkoittavan, ettd eldinten ja kasvien fysiologia olisi keskendén samanlaista (Calvo &

Trewavas 2020).
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5. JOHTOPAATOKSET

Pro gradu -tutkimukseni tulokset osoittavat, ettd tuntokasvin (M. pudica) kéyttiytyminen ja kasvu
mukautuvat vasteena simuloituun herbivoriaan, mutta myds kayttaytymiselld on vaikutusta kasvuun.
Tulokseni vahvistavat myds jo aiemmin esitettyd mielenkiintoista nidkemystd tuntokasvin

kéyttdytymisen toistettavuudesta: tuntokasvilla vaikuttaisi olevan “’persoonallisuus”.

Tuntokasvi puolustautuu herbivoreilta taivuttamalla lehtensd suppuun. Téssd tutkimuksessa
havaitsin, ettd tuntokasvit, joita oli késitelty simuloimalla herbivoriaa, reagoivat kosketukseen
laajemmalla sulkeutumisreaktiolla kuin kontrolliryhméin kasvit. Tuntokasvin voidaan péadtelld
panostavan puolustukseen lisddmalla lehtiensd sulkeutumisherkkyyttd, kun herbivori on jatkuvasti

l4sna.

Havaitsin tuntokasvin puolustuskayttdytymiselld yhteyden biomassaan: niilld kasviyksiloilld, joiden
sulkeutumisreaktion laajuus oli suurempi, verson biomassa oli pienempi. Kyse on todenndkdisesti
kasvun ja puolustautumisen vélisestd allokaatiokustannuksesta. Herbivoriakésittely vaikutti kasvin
biomassan jakautumiseen siten, ettd juuren ja verson biomassojen suhde eli juuri-verso-suhde oli
késittelyryhman kasveilla suurempi kuin kontrolliryhmin kasveilla. Kun versoon kohdistuu

herbivoriaa, kasvin kasvustrategia voikin painottua juurten biomassan kasvattamiseen.

Kun testasin tuntokasviyksiloiden kayttdytymisvasteen pysyvyyttd kolmen koekierroksen aikana,
lehden sulkeutumisreaktion laajuuden kohdalla kdyttdytymisen toistettavuusaste oli samaa luokkaa
kuin aiemmissa tutkimuksissa eldinten persoonallisuudesta. Tamai viittaa sithen, ettd tuntokasvilla
vaikuttaisi mahdollisesti olevan “persoonallisuus” sikéli, kun persoonallisuudesta kéytetéédn eldinten

kéayttdytymistutkimuksessa vakiintunutta mééritelmaa.

Tama kéyttdytymisekologinen ldhestymistapa tarjoaa uudenlaisen, merkittivin ndkokulman
kasvibiologiaan. Vaikka kasvien kéyttdytymistutkimusta voikin olla mahdollista edistdd nopeasti
lainaamalla sithen aineksia eldinten kéyttdytymistutkimuksesta, on kasvien kayttdytymisestd
puhuttaessa kuitenkin syytd valttdd kasvien “eldimellistimistd”, samoin kuin muista eldimisté
puhuttaessa on hyvd vilttdd niiden inhimillistimistd. Jos kasvien kéyttdytymistd j4ddddn
tarkastelemaan vain eldinten kayttdytymisen viitekehyksessd, ndkokulma voi rajautua turhan
kapeaksi. Kasvien kdyttdytyminen ei ole yhtd ndkyvad, kuuluvaa ja helposti havaittavaa kuin eldinten,

mutta se ei vélttdmattd tarkoita, ettd se olisi yksinkertaisempaa, alkeellisempaa tai vihdisempai.
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