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Perinndllisen muuntelun maara populaatiotasolla on tarkea tekija populaatioiden
selviytymisessa muuttuvissa olosuhteissa ja populaation kelpoisuudella on vahva
positiivinen yhteys perinnéllisen muuntelun maaran kanssa. Yksilétasolla perinnéllisen
muuntelun maaran vaikutus yksilon kelpoisuuteen on vaihteleva. Tassa
opinnaytetyossa tutkin kdarmeenpistoyrtin (Vincetoxicum hirundinaria) perinnollisen
muuntelun maaran, eli kasvin lokusten heterotsygotia-asteen, vaikutusta yksiléiden
lisdantymispotentiaaliin ja puolustukseen erikoistuneita kasvinsydjia vastaan. Lisaksi
selvitin matemaattisesti, kayttaen Hardy-Weinbergin lakia ja tutkimuskasvien
geneettistd dataa, onko tutkimuksen kohteena ollut kdadrmeenpistoyrttipopulaatio
satunnaisesti lisdantyva. Tein tutkimuksen kesalla 2014 Lammasluodon saarella
hyvaksikayttaen paikallisia kasviyksiloita, joiden perinnollisen muuntelun maara oli
tiedossa. Kokeen kasittely - ja kontrollikasvit olivat halkaisun avulla luotuja klooneja
toisistaan. Kasittelyna oli lisatty herbivoria, jonka sain aikaan harmosuomuyokkodsen
(Abrostola asclepiadis) muninnalla lisdantymishakeissa. Mittasin kasveilta koon ja
lisdantymisen maaritteitd ja seurasin harmosuomuydkkdsen munien maaraa,
katoamista, loisintaa ja steriiliytta seka kaarmeenpistoyrtin kokemaa kasvinsyonnin
maaraa. Perinndllisen muuntelun maaralla oli merkitysta kasvin
lisdantymispotentiaaliin. Pienilla kasveilla suurempi perinnéllisen muuntelun maara
ennusti pienempaa kukkivien versojen maaraa, eli tulokset antoivat viitteita
geneettisestd yhteensopimattomuudesta lisdantymisen suhteen. Keskikokoisilla ja
suurilla kasveilla suhde on melko neutraali. Kdarmeenpistoyrtin puolustukseen
perinnollisen muuntelun maaralla ei ndiden tulosten valossa ole vaikutusta.
Kasvinsyonnin maaraa kasveilla tai kasvilla steriileiksi jaaneiden
harmosuomuyodkkdsten munien maaraa ei selittanyt perinndllisen muuntelun maara, tai
mikaan muukaan tutkituista muuttujista. Kasvilta loisittujen munien maaraa selitti kasvin
koko ja munien maara kasvilla ja kasvilta kadonneiden munien maaraa selitti vain
munien maara kasvilla. Tulokseni osoittavat, ettd kdarmeenpistoyrtin Lammasluodon
populaatio on satunnaisesti lisdantyva ja sen perinndllisen muuntelun maaralla on
vaikutusta sen lisdantymiseen, mutta ei sen puolustukseen. Kdarmeenpistoyrtti
vaikuttaa siis kuuluvan lajeihin, joilla geneettisen muuntelun suuri maara ei tarkoita
yksildn parempaa kelpoisuutta.

AVAINSANAT: kasvi-—kasvinsyoja-vuorovaikutus, Vincetoxicum hirundinaria,
Abrostola asclepiadis, sisdsiitosheikkous, geneettinen yhteensopimattomuus,
Hardy-Weinbergin laki
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1. Johdanto

1.1. Kasvien perinnollisen muuntelun maaran merkitys ja syyt

muuntelun maaraan

Perinndllista, eli geneettistd, muuntelun maaraa voidaan tarkastella seka yksilo- etta
populaatiotasolla ja nama kaksi yleensa korreloivat vahvasti (Lacy 1997). Lacy (1997)
maarittelee perinndllisen muuntelun maaran, eli variaation, yleisesti yksilétasolla
tarkoittavan sita, kuinka suuri prosentti yksilén lokuksista on heterotsygoottisia, eli
kuinka suuri on yksilon heterotsygotia-aste. Populaatiotasolla variaatiolla puolestaan
tarkoitetaan joko lokuksen mahdollisten alleelien maaraa, lokuksen eri alleelien

frekvensseja tai sita, kuinka suuri osa lajin lokuksista on monimuotoisia.

Populaatiotasolla variaation merkitys on yleisesti tunnustettu lajien evoluutiota ajavana
voimana, ja erityisesti riittavan korkeaa geneettista variaatiota pidetaan edellytyksena
lajien muuttuviin ymparistoihin sopeutumiselle (Lacy 1997; Campbell 2008 s.1246).
Leimu ym. (2006) totesivat review-artikkelissaan, ettd populaation kelpoisuudella ja

populaation geneettisella variaatiolla on selva positiivinen yhteys.

Yksilotasolla variaaton merkityksesta ei olla aivan yhta yksimielisia. Yleisesti yksilon
kelpoisuuden katsotaan keskimaarin kasvavan sen heterotsygotia-asteen kasvaessa
(Turelli & Ginzburg 1983). Esimerkiksi Schaal ja Levin (1976) totesivat punatahkiin
kuuluvalla monivuotisella kasvilla (Liatris Cylindracea) suuremman heterotsygotia-
asteen korreloivan kasvavan jalkelaistuoton, elinian ja kehitysnopeuden kanssa.
Kuitenkin monissa tutkimuksissa on myo6s todettu, ettd yksilétasolla korkea
heterotsygotia-aste ei valttamatta korreloi yksilon kelpoisuuden kanssa lahes lainkaan
(Britten 1996).

Siihen, kuinka paljon kasvien eri lokuksilla on erilaisia alleeleja lajitasolla, vaikuttaa
moni tekija. Geneettisen muuntelun maaraan vaikuttavat eniten kasvin elinhistorian eri
aspektit, eli sen maantieteellinen sijoittuminen, lisdantymistapa, siementen
levidmistapa, kasvin taksonominen status, kasvin elinkaari ja naiden yhdysvaikutukset
(Hamrick & Godt 1996). Kaytanndssa tekijat, jotka siirtdvat geneettista materiaalia, el
siitepdlya tai siemenia, mahdollisimman laajalle alueelle ja mahdollisimman monen
saman lajin kasvin valilla, lisdavat geneettisen muuntelun maaraa kasvipopulaatiossa.
Talldin mutaatiot kasvien eri geeneissa paasevat leviamaan populaatioissa ja niiden

sailymistodennakdisyys on suurempaa ja vahemman sattumasta riippuvaista.



Hamrickin ja Gottin tutkimus (1996) avaa eri tekijdiden vaikutuksia perinnéllisen
variaation vaihteluun seuraavilla tavoilla: Maantieteellinen sijoittuminen, eli se, elavatko
kasvit suurissa, keskenaan vuorovaikutuksessa olevissa populaatioissa vai ovatko
populaatiot maantieteellisesti erillaan toisistaan, vaikuttaa muuntelun maaraan siten,
ettd ensimmaisessa tapauksessa geneettisen muuntelun maara on pienempaa kuin
toisessa. Ristisiittoisesti lisdantyvien kasvien geneettinen variaatio on suurempaa kuin
itsesiittoisesti lisdantyvilla kasveilla. Sekamallisen lisdantymistavan kasveilla, eli
kasveilla, jotka lisdantyvat seka itsesiittoisesti etta ristisiittoisesti, variaatio on
pienempaa kuin vain ristisiittoisesti lisdantyvilla kasveilla, mutta suurempaa kuin vain
itsesiittoisesti lisaantyvilla kasveilla. Kasveilla, joiden siemenet jaavat emokasvin
lahelle, geneettinen variaatio on pienempaa kuin kasveilla, joiden siemenet kulkeutuvat
kauemmaksi tuulen tai elainten mukana. Kun siemenet kulkeutuvat kauemmaksi,
seuraavan sukupolven kasvit lisdantyvat geneettisesti itsestdan poikkeavampien
yksildiden kanssa kuin siind tapauksessa, etta ne olisivat jadneet emoyksilon lahelle.
Puuvartisten kasvien geneettinen muuntelu on pienempaa kuin ruohovartisten. Tama
johtuu siita, etta puuvartiset kasvit ovat pitkaikaisempia kuin ruohovartiset, joiden
nopeat lisdantymissyklit mahdollistavat mutaatioiden nopeamman synnyn ja paremman
selviytymisen lisdantymisikaan. Taksonomiastatus vaikuttaa geneettiseen variaatioon
siten, etta paljassiemenisilla on eniten geneettista variaatiota, yksisirkkaisilla
seuraavaksi eniten ja kaksisirkkaisilla kasvilajeilla vahiten. Paljassiemeniset kasvit ovat
evolutiivisesti vanhimpia, joten alleelimutaatioita on ehtinyt kertya lajeille enemman
kuin evolutiivisesti nuoremmille kaksisirkkaisille kasvilajeille. Gitzendanner ja Soltis
(2000) toteavat myods populaation koon korreloivan vahvasti lajin geneettisen
muuntelun maaran kanssa. Mita pienempia lajin populaatiot tai osapopulaatiot ovat,
sitd pienempaa on lajin sisaisen geneettisen muuntelun maara, kun taas suurten
populaatioiden kasveilla geneettisen muuntelun maara on suurta (Gitzendanner &
Soltis 2000).

1.2. Sisasiitosheikkous ja geneettinen yhteensopimattomuus

Eras perinnollisyyden ja kasvien lisaantymisstrategioiden tarkea aspekti on

sisasiitosheikkous (englanniksi inbreeding depression). Sisasiitosheikkoudella

tarkoitetaan itse- tai sukusiitoksen aiheuttamaa elidon kelpoisuuden heikkenemista,

esimerkiksi lisdantymisen tai selviytymisen laskua (Futuyma 2005 s.201-2002).

Sisasiitosheikkoudesta on kaksi vallitsevaa teoriaa (Charlesworth & Charlesworth

1987). Klassiseksi kutsutun teorian mukaan heterotsygotia, eli se, etta elidn alleelit
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geenipareissa ovat eri alleelimuotoisia, valmistaa eliéta ymparistén muutoksiin
paremmin kuin homotsygotia, eli se, etta elidbn geeniparit ovat samaa alleelimuotoa,
joka kehittyy elidn sisa- tai sukusiittoisuudesta. Charlesworthien (1987) "uudeksi”
nimittdman teorian mukaan sisasiitoksessa elion genomiin fiksaantuu poistuvia tai
osittain poistuvia resessiivisia alleeliyhdistelmia, jotka tekevat yksildista heikompia

heterotsygoottisiin lajitovereihinsa verrattuna.

Eri kasvilajeilla on 16ydetty eri sisasiitosheikkouden muotoja useissa tutkimuksissa.
Esimerkiksi Bello-Bedoy ja Nunes-Farfan (2010) totesivat, etta sisasiittoiset hulluruohot
(Datura stramonium) karsivat sisasiitosheikkoudesta seka lisdantymisen etta
puolustuksen suhteen. Sisasiittoisilla hulluruohoilla oli ristisiittoisiin lajitovereihinsa
verrattuna enemman kasvinsyontivaurioita, vahemman hedelmia ja vahemman
siemenia per hedelma. Yleisesti verrattaessa sisasiittoisia kasveja ristisiittoisiin, on
havaittu mm. siementen pienempaa itavyytta, heikompaa selviytymista taimesta
aikuiseksi yksiloksi, siementen ja itujen pienempaa kokoa, koko populaation
heikompaa selviamista seka kukkien ja siementen pienempaa lukumaaraa (Keller &
Waller 2002). Elididen elinhistorialla on kuitenkin suuri vaikutus siihen, miten paljon ne
karsivat sisasiitosheikkoudesta. Historiallisesti suurilla ja ristisiittoisilla populaatioilla on
sisasiitosheikkoutta paljon enemman kuin populaatiolla, joiden elinhistoriassa on ollut
pullonkaulailmi6ta, jossa yli 50 % populaatiosta on tuhoutunut, tai pdlytyksen

epaonnistumista (Lande & Schemske 1985; Johnson ym. 2015).

Fisher osoitti artikkelissaan “Average excess and average effect of a gene substitution”
(1941), etta ilman sisasiitosheikkoutta kasvi, jolle on kehittynyt geeni, joka aiheuttaa
kasvilla sisasiitosta, lisdantyisi 50 % tehokkaammin kuin yksilét, joilla ei tatd geenia ole
ja nain koko populaatio muuttuisi sisasiittoiseksi hyvin nopeasti. Tama johtuu siita, etta
ristisiitos kuluttaa paljon kasvin resursseja, koska iso osa tuotetusta siitepdlystd menee
polytyksessa hukkaan (Lande & Schemske 1985). Sisasiitosheikkous onkin suurissa
ristisiittoisissa populaatioissa ainut yleinen tekija, joka on tarpeeksi vahva estdmaan
sisasiittoisuuden yleistymisen suureessa osassa lajeista (Charlesworth & Charlesworth
1987). Sisasiitosheikkoutta ei kuitenkaan aina kasveilla ole (Strauss & Karban 1994).
Sisasiittoisuutta voi lisata pdlyttajien puute, uusien alueiden kolonisointi ja paikallinen

sopeutuminen (Lande & Schemske 1985).

Geneettinen yhteensopimattomuus (englanniksi outbreeding depression) on tietyssa
mielessa sisasiitosheikkouden vastavoima. Geneettinen yhteensopimattomuus
tarkoittaa kahden erillisen populaation risteytysten heikompaa kelpoisuutta erityisesti
kasvun ja lisdéntymisen suhteen (Frankham ym. 2010). Sitd on havaittu erityisesti

toisistaan hyvin erilldan olevien populaatioiden valilla ja sitd pidetaankin tietynlaisena
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lajiutumisen esiasteena (Lynch 1991). Geneettistéa yhteensopimattomuutta aiheuttavat
paamekanismit ovat paikallinen sopeutuminen ja sisasyntyinen yhteissopeutuminen
(englanniksi intrinsic coadaptation) (Fischer & Matthies 1997). Paikallisessa
sopeutumisessa kasvit ovat sopeutuneet alueensa abioottisiin ja bioottisiin olosuhteisiin
geeniensa osalta ja niiden jalkelaiset eivat parjaa uudella alueella yhta hyvin kuin
kyseiselle alueelle sopeutuneet yksilot. Sisasyntyinen yhteissopeutuminen puolestaan
on geenien sopeutumista elion sisalla geneettiseen ymparistéonsa ja uusien
alleeliyhdistelmien yhteensopimattomuutta tahan geneettiseen ymparistéon, kun kaksi
geneettisesti yhteensopimatonta eliéta pyrkii lisdantyman. Geneettista
yhteensopimattomuutta ei ole havaittu, varsinkaan kasvitieteessa, yhta usein kuin
sisasiitosheikkoutta (Lynch 1991; Frankham ym. 2010). Toisaalta sita ei ole myoskaan
tutkittu yhta paljon kuin sisasiitosheikkoutta, vaan sen tutkiminen on keskittynyt
tilanteisiin, joissa pohditaan pienten, sukupuuton partaalla olevien, populaatioiden
elvyttamista ristisiittdmalla populaatioita (Fischer & Matthies 1997; Frankham ym.
2010).

Saman lajin yksilot voivat karsid samanaikaisesti sisasiitosheikkoudesta ja
geneettisesta yhteensopimattomuudesta (Lynch 1991). Esimerkiksi Fisherin ja
Matthiesin artikkeli (1997) selvittaa ripsikatkeroa (Gentranella germanica) koskevaa
tutkimusta, jossa silla havaittiin seka sisasiitosheikkoutta ettd geneettista
yhteensopimattomuutta. Samanlaisia tuloksia 16ysivat Leimu tutkimusryhmineen

kaenkukalla (Lychnis flos-cuculi) tehdyssa kasvihuonekokeessa (Leimu ym. 2008).

1.3. Kasvin sisa- ja sukusiittoisuuden maarittely

Sita, missa maarin erilaisia alleeliyhdistelmia populaatiossa esiintyy, eli mika on
populaation yksildiden heterotsygotia-aste, selittaa vuonna 1908 julkaistu Hardy-
Weinbergin laki, saman nimisilta tutkijoilta. Lain mukaan silloin, kun samaa geenia
koodaa kaksi eri alleelia, voidaan populaatioissa syntyvien alleeliparien
yhdistelmamahdollisuuksien frekvenssit laskea seuraavalla kaavalla: p? + 2pq + q* =
1, jossa p = alleeli 1:n frekvenssi ja g = alleeli 2:n frekvenssi. Kun alleelivaihtoehtoja
on enemman kuin kaksi, voidaan frekvenssit laskea neliosta (p; + -+ + p,)? = 1, jossa
p1 on alleeli 1:n frekvenssi, p2 on alleeli 2:n frekvenssi jne. Eli kun tietyn alleelin
frekvenssi populaatiossa on 0,3-0,7, tasapainolakia noudattavassa populaatiossa

heterotsygootteja on enemman kuin homotsygootteja.



Futuyman (2005) mukaan Hardy-Weinbergin laki perustuu kuitenkin oletuksiin
populaation koosta ja lisdantymistavasta. Lisdaantymisen tulee olla satunnaista, eli
polytys tai lisdantyvien kasvien genetiikka ei suosi mitenkaan tiettyjen sukusolujen
yhdistymista ja kaikilla yksil6illa on oltava yhtalainen todennakdisyys selviytya ja
lisdantya. Populaatiokoon tulee olla niin suuri, ettd se voidaan kasittaa aarettéman
kokoisena. Eli jos populaation heterotsygotia-aste ei noudata tasapainolakia, ja
homotsygootteja on enemman kuin heterotsygootteja, on todennakdista, etta
populaatio on hyvin pieni, suku- tai itsesiittoinen tai molempia. Jain ja Marshall
osoittivat vuonna 1967 julkaisemassaan tutkimuksessa sisasiittoisesta villikaurasta
(Avena fatuata) sisasiitoksen vaikuttavan heterotsygotia-asteeseen siten, etta
sisasiittoisella kasvilla homotsygotia on paljon Hardy-Weinbergin lain laissa oletettua
yleisempaa ja heterotsygotia harvinaisempaa. Myoskin letaalialleelit, eli alleelit, jotka
homotsygootteina aiheuttavat yksilén kuoleman, aiheuttavat vinoumaa tasapainolain
oletuksiin ja talléin heterotsygootit ovat kaavan asettamaa oletusta yleisempia
(Futuyma 2005 s.192—-201).

1.4. Geneettisen variaaton merkityksen tutkimus

Tutkimuksissa kasvin kelpoisuuden maaritteina ovat yleensa kasvin jalkelaisten
genotyypit, jalkelaisten itdminen, selviytyminen ja lisdantyminen. Lisdksi kasviyksilon
siemen- tai kukkamaaraa voidaan kayttaa sen lisdantymispotentiaalin ja nain myods sen
kelpoisuuden maaritteena. Erb (2018) maaritteli, ettad funktionaalisessa mielessa
kasveilla puolustukset ovat tekijoita, jotka vahentavat kasvinsygjien vaikutusta kasvin
lisdantymiseen. Kasvin puolustusta mitataan usein kasvinsygjien yksildiden kasvulla,
selviytymiselld ja sydmispreferensseilld sekd kasvin kokemilla vaurioilla, kasvin

kasvulla ja biomassalla (Erb 2018).

Kasvien genetiikkaan keskittyneissa kokeissa on perinteisesti tutkittu joko vaikutusta
kasvin kokemaan kasvinsydntiin tai lisddntymiseen (Keller & Waller 2002; Johnson ym.
2015). Lisdantymisjarjestelmat ja puolustus kasvinsydjia vastaan eivat kuitenkaan
valttdmatta kehity toisistaan riippumattomasti (Strauss & Whittal 2006). Kukkien
ominaisuudet houkuttavat polyttajien lisaksi kasvinsygjia ja geenit, jotka kontrolloivat
kukkien ominaisuuksia, voivat pleiotrooppisesti vaikuttaa koko kasvin puolustukseen
(Strauss & Whittal 2006). Sisasiitos lisda koko kasvin homotsygotiaa, mika vaikuttaa
lisaantymiseen liittyvien geenien lisaksi puolustusta koodaaviin geeneihin. Kasvinsyonti

voi suurentaa sisasiitosheikkouden vaikutusta kasvien kelpoisuuteen. Nain tutkimukset



lisdantymisesta ja puolustuksesta yhdessa tuottavat uutta ndkemysta eldin — kasvi

interaktioiden ekologiaan ja evoluutioon (Johnson ym. 2015).

Johnsonin ym. (2015) mukaan kasvinsydnnin rooli kasvien lisdantymistavoissa voi olla
kahdenlainen. Ensinnakin erilaiset kasvinsyontivahingot sisasiittoisilla ja ristisiittoisilla
kasveilla voivat vaikuttaa kasvin sisasiitoskustannuksiin kasvattavasti ja ndin aiheuttaa
kasvinsyojavaikutteista sisasiitosheikkoutta. Toisaalta kasvinsygjien aiheuttamat
muutokset kasvin kukilla voivat vahentaa polyttajien maaraa kasvin kukilla, jolloin
sisasiitos on tehokkaampi tapa lisdantya. Kasvin elinkaaren eri vaiheissa kasvinsydjilla
voi olla myos erilaiset valintapaineet kasville (Watson 1995). Leimu ym. (2008) tuo
esiin myds mahdollisuuden siita, etta kasvinsyonnin aiheuttama stressi kasville peittaa
sisasiitosheikkouden vaikutuksen kasvin lisdantymiselle. Esimerkiksi kaenkukalla
geneettinen variaatio vaikuttaa kasvien puolustukseen generalistikasvinsy6jaa kohtaan,
mutta sisasiitosheikkoutta lisaantymisen suhteen nakyi vain kontrollikasveilla, joilla ei
ollut kasvinsyontia. Ristisiittoisilla kaenkukilla oli sisasiittoisia kdenkukkia vahvempi
puolustus kotiloita vastaan. Kun kdenkukalla ei ollut kasvinsyontia, sen kelpoisuus

kasvoi sen heterotsygotia-asteen kasvaessa.

Kasvin puolustus ja siihen liittyvat geneettiset tekijat eivat rajoitu vain toiselle
trofiatasolle, kasvinsydjiin. Kasvit voivat reagoida niille munittuihin muniin muuttamalla
lehtikemiaansa niin, ettd ne houkuttelevat kasvinsydjien loisia tai petoja paikalle tai
steriloivat lehdille munittuja munia (Hilker & Meiners 2006). Sisasiitosheikkous voi
vaikuttaa naiden kemiallisten yhdisteiden vapautumiseen (Kariyat ym. 2012). Taman
vuoksi, kuten esim. Kalske (2014a) esittda, geneettisen variaation vaikutusta tulisi
my0s tarkastella kolmannella trofiatasolla, eli kasvin kasvinsygjien luontaisten
vihollisten suhteen. Esimerkiksi karoliinankoisolla (Solanum carolinense) ristisiittoiset
kasvit houkuttelevat enemman kasvinsydjiensa petoja kuin sisasiittoiset kasvit (Kariyat
ym. 2012).

1.5. Tutkimus kdaarmeenpistoyrtilla

Kaarmeenpistoyrttia (Vincetoxicum hirundinaria, Apocynaceae) esiintyy Suomessa
paaosin lounaisessa saaristossa ja sen populaatiot ovat paaosin melko pienia.
Kuitenkin populaatioiden valilld on geenivirtaa. Populaatiot eivat siis ole geneettisesti
kovin eristyneita toisistaan (von Numers & van der Maarel 1998; Leimu & Mutikainen
2005). Geenivirran maaraa selittavat seka kasvien siementen leviamispotentiaali, ne
voivat levittaytya tuulen mukana ja selvita itdmiskykyisind murtovedessa kaksi viikkoa
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(Leimu 2004), etta suurten polyttajien potentiaaliset kulkumatkat saarien valilla. Muola
ym. (2021) toteavat, ettd vuonna 2008 luonnollista itsesiitosta I6ydettiin vain parilla
yksilolla Suomen saariston tutkituista kasveista. Sukusiitoksen maara kasveilla vaihteli
saaresta riippuen 1,1 %:n ja 6,1 %:n valilla. Tutkimuksessa vahvistetaan myés jo
aiemmin todettu geenivirta populaatioiden valilla. Itsesiitosta ja sukusiitosta
mahdollisesti kuitenkin tapahtuu uusissa populaatioissa, joita maankohoamisen vuoksi
voi ilmestya 76 uudelle saarelle seuraavan 80—90 vuoden aikana, mutta vakiintuneissa
populaatioissa itsesiitosta ei juuri ole (Muola ym. 2021). Sita, miksi Leimu ja Mutikainen
(2005) loysivat enemman sisasiitosta kuin Muola ym. (2021), selittaa
todenndkdisemmin se, etta siind missa Leimu ja Mutikainen genotyyppasivat saarten
aikuisten kasvien lehtid, uudempi tutkimus kaytti saarten kasvien siemenista
kasvatettuja taimia. Leimun ja Mutikaisen (2005) genotyyppaus siis kertoo kasvien
lisdantymisesta kymmenia vuosia sitten ja niiden selviamisesta sukukypsaan

aikuisuuteen, kun Muola ym. (2021) tutkimus taas kattaa paremmin nykytilanteen.

Paikallisen sopeutumisen maara vaihtelee kaarmeenpistoyrttipopulaatioiden valilla.
Lammasluodon kasvipopulaatio, johon tdma tutkimus perustuu, on kuitenkin
paikallisesti sopeutunut ymparistdonsa ja saaren kasvinsygjiin: harmosuomuyokkasiin
(Abrostola asclepiadis) ja tanhukarpasiin (Euphranta connexa) (Kalske ym. 2012).
MyGs saaren sisalla on viitteitd paikallisesta sopeutumisesta metsa- ja kallio-

osapopulaatioiden valilla (Martin 2020).

Geneettisen variaation merkitystd kaarmeenpistoyrtin puolustukseen on tutkittu
aikaisemmin (Muola ym. 2010) kayttamalla 23 kasviyksil6a, jotka oli jaettu useaan
osaan. Nain oli saatu aikaan kasviklooneja tutkimusta varten. Kyseisessa
tutkimuksessa todettiin, ettéd kukintojen maara korreloi vahvasti kukan siemenmaaran
kanssa, mika vahvistaa kasitysta siita, ettd kukintojen maara on hyva lisdantymisen
maarite kdarmeenpistoyrtilla. Kyseisessa tutkimuksessa kasvin harmosuomyokkdsen

aiheuttamat kasvinsyontivauriot eivat olleet riippuvaisia kasvin genotyypista.

Taman tutkielman kannalta merkittdvimmat kdarmeenpistoyrtin sisasiitosta kasittelevat
artikkelit pohjautuvat tutkimuksiin kasin hedelmoitetyistd kasveista. Nain on saatu
tuotettua sisasiittoisia ja ristisiittoisia yksiloita. Naista tutkimuksista Muolan ym. (2011)
tutkimus keskittyy sisasiittoisten ja ristisiittoisten siementen itdmiseen, kasvuun ja
nuorien yksildiden kokemaan harmosuomuyokkdsen aiheuttamaan kasvinsyontiin.
Kalskeen ym. (2014a; 2014b) tutkimukset puolestaan keskittyvat
harmosuomuyodkkdsten munintapreferenssiin sisasiittoisten ja ristisiittoisten kasvien
kesken ja siihen, miten yokkdsten luontaiset viholliset tuhoavat munia kasvin

siitostavasta riippuen. Naissa edelld mainituissa tutkimuksissa |6ydettiin viitteita
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sisasiitosheikkoudesta, joka vaihteli kasvin elinkaaren mukaan. Sisasiitosheikkoutta
ilmeni nuorilla kasveilla, mutta ei vanhoilla. Sisasiittoiset kasvit olivat ristisiittoisia
heikommin itavia, pienempia ja niiden lehtimassasta suurempi osa syétiin
harmosuomyokkdsten toimesta. Vaikka sisasiittoisia kasveja sy6tiin enemman,
sisasiitosheikkoutta kasvinsyonnista selviytymisen suhteen ei ilmennyt. Yokkosten
todettiin suosivan muninnassaan ristisiittoisia kasveja, vaikka ne kasvoivatkin
suuremmiksi sisasiittoisilla kasveilla. Kasvin siitostapa ei kuitenkaan vaikuttanut siihen,
miten paljon kasvilta tuhoutui munia loisinnan, steriiliyden tai katoamisen, eli sy6dyksi
tulemisen, vuoksi. Tama viittaa siihen, ettad kasvien geneettinen variaatio ei vaikuta

siihen, miten ne houkuttelevat kasvinsygjiensa petoja lehtikemiallisesti paikalle.

2. Tutkimuskysymykset

Tama tutkielma on jatkumoa aiempiin kdarmeenpistoyrtin geneettisen variaation
vaikutuksia kasitteleviin tutkimuksiin. Erona aiempiin tutkimuksiin (Muola ym. 2010;
Muola ym. 2011; Kalske ym. 2014a) on se, ettd taman tutkielman kokeissa tarkasteltiin
yhden populaation luontaisen geneettisen vaihtelun vaikutusta kasvin lisaantymiseen ja
puolustukseen. Tutkimuskasvit on genotyypattu 15 lokuksen suhteen ja
genotyyppauksen pohjalta on kullekin kasville laskettu heterotsygotia-aste ja nain on
paasty tarkastelemaan luonnollista geneettista vaihtelua populaation sisalla. Toisena
erona on se, ettd kokeessa on kaytetty aikuisia lisdantymiskykyisia kasviyksiloita
nuorten sijasta. Aiemmissa tutkimuksissa kasvien geneettiseen variaatioon on
vaikutettu siittdmalla kasvit kasipdlytteisesti tai vaihtoehtoisesti geneettisen variaation
vaikutusta on tarkasteltu usean saman kasvin kloonin avulla. Kummassakaan

tapauksessa kasvin geneettinen variaatio ei ole ollut tiedossa alleelifrekvenssitasolla.

Jo aiemmin on ollut vahva oletus siita, ettd Lammasluodon kasvipopulaatio saa
geenivirtaa muilta laheisiltd populaatioilta (von Numers & van der Maarel 1998; Leimu
& Mutikainen 2005), ja my0s saaren ja populaation koon vuoksi on oletettu, etta kasvit
eivat olisi erityisen sisa- tai sukusiittoisia. Tassa tutkielmassa pyritaan selvittdmaan
matemaattisesti genotyyppausdatan pohjalta, ovatko Lammasluodon

kaarmeenpistoyritit todella vapaasti lisdantyvia vai sisa- tai sukusiittoisia kasveja.

Tieto heterotsygotia-asteesta antaa myods mahdollisuuden tunnistaa kasvit, joiden
toinen emokasvi on mahdollisesti toisesta populaatiosta tai jotka ovat kulkeutuneet
siemenend Lammasluodolle muualta. Nailla kasveilla olisi erityisen suuri

heterotsygotia-aste ja/tai alleelimuotoja, joita ei juuri kohtaa muissa genotyypatuissa
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kasveissa. Tama mahdollistaa my6s mahdollisen geneettisen yhteensopimattomuuden
tarkastelun suhteessa kasvin lisdantymiseen ja puolustukseen paremmin kuin
aiemmissa tutkimuksissa, joissa poikkeavien yksildiden tunnistaminen oli hankalaa.
Kaarmeenpistoyrtille tehdyissa aiemmissa sisasiitoskokeissa on kaytetty vain yhden
populaation kasveja sisa- ja ristisiitosyksildiden tuottamista varten, jolloin geneettista
yhteensopimattomuutta ei edes pitéisi 16ytya, ellei kasvi lisdanny paaosin
sisasiittoisesti, mita se ei kdarmeenpistoyrtin tapauksessa tee (Leimu & Muola 2014;
Leimu 2004).

Taman tutkielman tutkimuskysymykset ovat:

1. Onko kaarmeenpistoyrtin lisddntyminen Lammasluodolla sisa- tai sukusiittoista vai
satunnaista?
2. Vaikuttaako kdarmeenpistoyrtin geneettisen muuntelun maara sen
lisdantymismenestykseen?
3. Vaikuttaako kdaarmeenpistoyrtin geneettisen muuntelun maara sen puolustukseen
suhteessa:

a. kasvin kokemaan kasvinsyontiin?

b. munien tuhoutumiseen kasvilta?

Aiempiin tutkimuksiin ja omiin henkilokohtaisiin huomioihini kdarmeenpistoyrtista ja sen

kasvinsydijista pohjautuen hypoteesini tutkimuskysymyksiin liittyen ovat:

1. Lammasluodon kasvien lisdantymisen tulisi olla satunnaista.

2. Yksildiden geneettisen muuntelun maara, eli variaatio, vaikuttaa kasvin
lisdantymiseen. Kasvit, joiden heterotsygotia-aste on matala, lisdantyvat heikommin
verrattuna kasveihin, joiden heterotsygotia-aste on korkea.

3. Yksiloiden geneettinen variaatio saattaa vaikuttaa kasvin puolustukseen
kasvinsydnnin maaran osalta, mutta ei valttamatta harmosuomuydkkdsten munien
tuhoutumisen osalta. Kasvit, joiden heterotsygotia-aste on matala karsivat enemman

kasvinsyOntivaurioita verrattuna kasveihin, joiden heterotsygotia-aste on korkea.



3. Menetelmat

3.1 Tutkimuslajit

Kaarmeenpistoyrtti (Vincetoxicum hirundinaria) (Kuva 1) kuuluu oleanterikasvien
heimoon (Apocynaceae). Se on ruohovartinen monivuotinen kasvi. Kasvi on
myrkyllinen, mika johtuu kasvin sisaltamista alkaloideista ja fenolisista yhdisteista.
Kasvi kasvaa yleisena Euraasian kalkkipitoisilla mailla. Suomessa sita esiintyy
lounaisessa saaristossa yli 700 saarella ja muutama populaatio 16ytyy myos
etelarannikolta. Kaarmeenpistoyrtti on hyvin pitkaikainen. Yksilot voivat elaa monta
kymmenta vuotta ja niista tulee sukukypsia vasta usean vuoden ikaisina. (Leimu &
Muola 2014 s.119)

Kuva 1. Kdarmeenpistoyrtin kukinto

Kuva: Aino Kalske

Kaarmeenpistoyrtti kukkii kesa-heindkuussa ja on hydnteispolytteinen (Leimu & Muola
2014 s.119). Kukkien siitepdly sijaitsee polymyhkyissa, ja niilld on viisi emiputkea ja
kaksi sikidintd. Emiputkista kolme vie yhteen sikidimeen ja kaksi toiseen (Monteiro &
Demarco 2017). Tutkimusta nimenomaan kdarmeenpistoyrtin polyttdjista ei ole, mutta
yleisesti vinceae-tribusta, eli sukuryhmaa, johon kdarmeenpistoyrtit kuuluvat, polyttavat
Iahinna mehilaiset ja generalistihyonteiset (Ollerton ym. 2019). Myds ritariluteilla on
havaittu raajoissa kdarmeenpistoyrtin polymyhkyja muiden kdarmeenpistoyrttia
tutkivien kokeiden aikana (Muola, suullinen tiedoksianto), mutta julkaistua tutkimusta
siitd, kuinka paljon ritariluteet varsinaisesti polyttavat kasveja, ei ole. Luonnossa
kaarmeenpistoyrtti on paapainotteisesti ristipdlytteinen, mutta Suomessa, erityisesti
lounaisemmassa saaristossa, kasvit kykenevat myds itsepolytykseen (Leimu 2004).
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Alle 10 % kasvin kukista tuottaa siemenpalon, ja kasvin kukkien maara tai polyttajien
poistama pdlymyhkyjen maara ei selitd palkojen syntymista kasvilla (Leimu & Syrjanen
2002). Kasvin koon on todettu korreloivan positiivisesti emokasvin
lisdantymismenestyksen kanssa, kun kasvipopulaatio on suuri (Leimu & Syrjanen
2002).

Myrkyllisyyden takia kdarmeenpistoyrttia kayttaa ravinnokseen vain muutama laji, joista
Suomessa tavataan ydkkosten heimoon kuuluva harmosuomuydkkénen (Abrostola
asclepiadis, Noctuidae), tanhukarpasten (Tephritidae) heimoon kuuluva,
suomenkielistd nimea vailla oleva, Euphranta connexa (Kuva 2a) ja varjoluteisiin
kuuluva ritarilude (Lygaeus equestris, Lygaeidae) (Kuva 2b) (Leimu & Muola 2014
s.119). Tanhukarpaset ja ritariluteet kayttavat ravinnokseen kaarmeenpistoyrtin
paloissa kasvavia siemenia. Harmosuomuydkkénen on Suomessa ainut hydnteinen,
joka kayttaa ravintonaan kaarmeenpistoyrtin lehtia. Se munii munansa

kaarmeenpistoyrtin lehtien alapinnoille ja sen toukat sydvat lehtia koteloitumiseen asti.

a. tanhukarpanen b. ritarilude

Kuva 2. Kdarmeenpistoyrtin kasvinsydjia sen paloilla
Kuvat: Turun yliopiston KAMY-projekti

Foraren ja Enqvistin (1996) mukaan harmosuomuyokkoset (Kuva 3) yleensa viihtyvat
villeAmmissa metsikoissa, mutta munivat myos avoimella kalliolla oleville kasveille.
Osasyy metsikdssa viihtymiseen voi olla niiden suojaisuus tuulelta, jolloin yokkésten on
helpompi lentda. Aurinkoisilla kallioilla sijaitsevista kasveista munat 16ytyvat usein
kasvin varjoisimmasta osasta. Yokkdset myds suosivat pienempikokoisia kasveja
muninnassaan. Niiden munat ovat helmidisen varisia ja useimmiten 16ytyvat lehtien
alapinnalta. Yhdessa rykelmassa niitéa on yleensa 1-20. Munat kuoriutuvat keskimaarin

10 paivan kuluessa muninnasta (Muola 2010). Harmosuomuyokkdsen luontaisia
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vihollisia ovat munissa loisivat pistidissuvun (Telenomus sp.) ja munakiilukaissuvun
(Trichogamma sp.) hydnteiset, munia syévat muurahaiset (Formicidae), hamahakit
(Araneae) ja verkkosiipisten toukat (Neuroptera) (Kalske ym. 2014a).
Harmosuomuydkkdsen aiheuttamat lehtivauriot heikentavat huomattavasti
kaarmeenpistoyrttien kelpoisuutta (Leimu & Lehtila 2006). Muolan (2010) mukaan
Turun saaristossa harmosuomuydkkosten aiheuttamat lehtivauriomaarat
kaarmeenpistoyrteilla vaihtelevat muutaman prosentin ja jopa 90 prosentin valilla
vuodesta ja populaatiosta riippuen. Tosin vain muutaman prosentin vauriot ovat paljon
tyypillisempia kuin lahes koko lehtimassan katoamiset. Lahes totaalinen lehtien syonti

on yleisempaa nuorilla kasveilla kuin aikuisilla, sukukypsilla, yksil6illa.

a.munia b. toukka ja ) c. aikuinen
kuoriutuneita munia

Kuva 3. Harmosuomuydkkdsen elinkaari

Kuvat: Aino Kalske ja Liisa Laukkanen

3.2. Koealue

Toteutin kokeen Seilin saaren lahettyvillda Lammasluodolla (Kuva 4). Lammasluodolla
sijaitsee suuri kdarmeenpistoyrtin luontainen populaatio, jonka koko on yli 5200
kasviyksiléa (Muola ym. 2021) ja joka on levittaytynyt laajasti saaren etelapuoliselle
alueelle. Kasvin luontainen populaatio on saarella jakautunut kallio-osapopulaatioihin ja
metsaosapopulaatioihin, joiden valilla on viitteitd paikallisesta sopeutumisesta (Martin
2020). Koealue perustettiin suurten populaatioiden valissa sijaitsevalle niitylle. Niitty oli

valoisa ja ymparoivien metsien suojaamana melko vahatuulinen.
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Kuva 4. Lammasluodon saari (60.23° N 21.94° E) ja koealue

cc. mml 2018

3.3. Koekasvit ja koeasetelma

Tutkielman kohteena olevan kokeen kasvit ovat peraisin Lammasluodolta vuonna 2013
satunnaisesti valitusta ja maasta kaivetusta 80 kasvista. Kasveja kaytettiin
kaarmeenpistoyrtin mikrosatelliitti genotyyppauksen menetelmien kehittelyyn, jonka
Muola ym. (2021) teki yhteistydssa Turun yliopiston evoluutiobiologian
sovelluskeskuksen ja ranskalaisen Genoscreenin kanssa. Kasvit genotyypattiin
mikrosatelliittimarkkereiden avulla 15 lokuksen suhteen. Alleelien maara vaihteli eri
lokuksissa 3 ja 11 alleelin valilla (Kuva 5) ja keskiarvo alleelimaarille eri lokuksissa oli
6,2. Genotyyppaus tehtiin kdyttamalla kasvien vuoden 2013 lehtia. Ruukutettuja ylos
kaivettuja kasveja sailytettiin Ruissalon kasvitieteellisessa puutarhassa talven yli.
Genotyyppausdatan pohjalta naille kasveille laskettiin heterotsygotia-asteet (eli kuinka

suuri osa kasvin lokuksista on heterotsygoottisia), jotka vaihtelivat 33 % ja 97 % valilla.
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Kuva 5. Alleelien maarat eri kddrmeenpistoyrtin lokuksissa

Valitsin kokeeseen 34 kasviyksilda aiemmin mainituista 80 genotyypatuista yksildista.
Yksil6ita valitsin satunnaisesti lahes tasaisen maaran kustakin heterotsygotia-asteesta,

mutta osassa heterotsygotia-asteita ei tosin ollut enempaa kuin 1-2 kasviyksil6a (Kuva

6).
II ‘Illlll
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yksildiden maara
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heterotsygotia—aste

Kuva 6. Koekasvien maarat ja heterotsygotia-asteet

Huhtikuussa 2014 halkaisin kasvit juurakon perusteella kahteen suunnilleen
samankokoiseen palaan ja istutin ne uusiin ruukkuihin, joiden tilavuus oli 3,5 litraa

(Kuva 7). Nain sain aikaan koe- ja kontrollikasvit, jotka ovat keskendan geneettisesti
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identtisia. Suoritin halkaisun ennen kuin kasvin monivuotinen juurakko oli ehtinyt
kasvattaa kesan versoja, jotta vaurio ja stressi olisivat kasville mahdollisimman pienia
ja niilla olisi mahdollisimman kauan aikaa toipua halkaisusta. Halkaistut kasvit eivat siis

kasvaessaan olleet taysin samankokoisia.

Kuva 7. Kaarmeenpistoyrttien halkaisu ja istutus uusiin ruukkuihin Lammasluodolla
Kuva: Alba Martin

Kesakuun 2014 toisella viikolla mittasin kaikista kasveista koon maaritteita (versojen
maara, pisimman verson pituus, lehtien maara pisimmassa versossa). Lisaantymisen
maaritteitd (kukallisten versojen maara, kukintojen maara suurimmassa kukallisessa
versossa ja viela kukkien maara suurimmassa kukinnossa) mittasin kesakuun

kolmannella viikolla.

Kesakuussa, mittausten jalkeen, laitoin kaikki kasvit 1—4 kasvin ryhmissa satunnaisesti
lisdantymishakkeihin (Kuva 8). Koe- ja kontrollikasvit pidettiin eri hakeissa. Mydhemmin
koekasveille lisattiin harmosuomuyokkdsia lisaantymaan, jotta luontaisen
harmosuomuydkkdsen populaatiokannan vaihtelusta riippumatta voitaisiin varmistaa,
ettd ainakin osalla kasveista on munia kasvin puolustuksen mittauksen
mahdollistamiseksi. Lisdantymishakki oli pleksimuovista itse tehty, metrin korkuinen ja
l&pimitaltaan hieman yli metrin levyinen, sylinteri, jonka pohja ja paallys peitettiin
kuminauhan avulla kangasharsolla. Nain hakkeihin ei paassyt kokeen alussa

hyonteisia. Hakit olivat varjoisessa metsikdssa alle 50 metrin paassa lopullisesta
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koealueniitysta. Lisaantymishakkien laheisyydessa ei ollut luontaisia

kaarmeenpistoyrtteja.

Kuva 8. Kokeen lisdantymishakit toisessa kdarmeenpistoyrttia tutkivassa kokeessa

Kuva: Anne Muola

Koekasveille lisasin munintaa niin, etta kun olin jakanut ne satunnaisesti 10
lisdantymishakkiin, laitoin kuhunkin hakkiin vastakuoriutuneita harmosuomuydkkosia

munimaan kasvin lehdille.

Harmosuomuyodkkoset oli keratty munina vuonna 2013 Lammasluodolta. Vuonna 2013
ne olivat olleet mukana syottokokeessa, jossa toukille syotettiin eri saarten
populaatioista peraisin olevia kdarmeenpistoyrtin lehtia. Talven aikana niille oli tehty
sukupuolimaaritykset kotelon perusteella. Laitoin kuhunkin lisdéntymishakkiin 2-4
koirasta ja 3-4 naarasta kesakuun viimeisella viikolla, sitd mukaa kun kotelot
kuoriutuivat. Kun harmosuomuydkkoset olivat lisdantyneet ja munineet kasvien lehtien
alapinnalle, rapsutin osasta kasveista munia pois sen verran, etta kullekin kasville jai n.
20—-25 munaa. Munien poistolla pyrin tasaamaan eroja lisdtyn muninnan kasvien valilla,
silld kuten kuvasta 9 voidaan ndhda, kussakin hakissa oli hyvin erilaisia munamaaria.
Taman jalkeen seka lisatyn muninnan kasvit ettd kontrollikasvit siirrettiin niitylle

heinakuun toisen viikon aikana.
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Kuva 9. Laatikkojana-kuvaaja munien maarien jakaumasta (mediaani) ja hajonnasta
(yla- ja alakvartiilit sek& minimit ja maksimit) eri lisdéntymishakeissa (hakit 3 ja 6 olivat

kontrollikasvihdkkeja)

Munien maarid seka tuhoutuneiden munien maaria (loisitut munat muuttuvat mustiksi
(Kuva 10), steriilit munat eivat koskaan kuoriudu ja niiden pinta pysyy ehjana ja
kadonneet munat ovat nimensa mukaan kadonneet kasvilta) seurasin lisatyn muninnan
aikana hakeissa lahes paivittain ja heindkuun toisen viikon lopusta alkaen kerran
viikossa elokuun ensimmaiselle viikolle asti. Kasvinsyonnin maaraa tarkastelin elokuun
alkupuoliskolla kahdesti, niin etta tarkasteluvali oli viikon. Kasvinsydnnin maaran
mittasin arvioimalla silmamaaraisesti, kuinka suuri osa koko kasvin lehtimassasta oli

Syoty.
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Kuva 10. Harmosuomuyokkosen loisittuja (musta) ja kuoriutuneita munia osittain
syodylla kaarmeenpistoyrtin lehdella

Kuva: Liisa Laukkanen

Alkujaan oli tarkoitus mitata lisaantymismenestysta kunkin kasvin palkojen ja
siementen maaran perusteella seka mahdollisesti myds itamiskokeilla, mutta kaikista
tutkimuskasveista vain yksi teki yhden palon. Taman vuoksi ei voitu myoskaan mitata
tanhukarpasten tai ritariluteen aiheuttamaa vauriota siemeniin, joten tutkielmassa ja

analyyseissa keskitytddn harmosuomuyokkdsen aiheuttamiin vaurioihin.

3.4. Tilastolliset analyysit

Kasvien mahdollista sukusiittoisuutta tutkin alkuperaisen 80 kasvin genotyyppausdatan
perusteella. Hardy-Weinbergin laki (Hardy 1908) antaa matemaattisen kaavan, jolla voi
laskea odotukset kasvipopulaation alleelipariyhdistelmille, kun tiedetdan kunkin alleelin
frekvenssit populaatiossa. Tasapainolain odotukset pitavat paikkansa, kun
kasvipopulaatio on suuri ja sen lisdantyminen ei ole rajoitettua. Suuret poikkeamat
naistad odotuksista viittaavat joko sisa- tai sukusiitokseen, vahvaan geenivirtaan
toisesta populaatiosta tai letaalialleeleihin. Lammasluodon
kaarmeenpistoyrttipopulaatio on melko suuri, yli 5200 kasvia, joten mahdolliset erot
odotettujen ja todellisten alleelipariyhdistelmamaarien valilla voidaan katsoa johtuvan
lisdantymistavasta, eli siitd, ovatko kasvit lisdantyneet sisasiittoisesti, sukusiittoisesti tai

satunnaisesti.

Valitsin nelja lokusta ja laskin Hardy-Weinbergin lain odotukset alleelipariyhdistelmien

maarille, kunkin lokuksen eri geenien frekvenssien pohjalta. Vertasin tata odotusta 80
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genotyypatun kasvin todellisiin alleeliyhdistelmiin kunkin lokuksen osalta erillisen
parittaisen t-testin avulla, silla kaikki muuttujat olivat normaalisti jakautuneita.

Tilastolliset testit tein SAS-ohjelmiston versiolla 9.4.

Eri tekijoiden selittavyytta kasvin lisddntymiseen, kasvin kokemaan kasvinsyontiin,
munien maaraan kasveilla ja munien tuhoutumiseen kasvilla tarkastelin eri mallien
avulla riippuen siitd, oliko selitettava tekija binaarimuuttuja, normaalisti jakautunut tai ei
normaalisti jakautunut. Eniten tarkastelussa kiinnosti heterotsygotia-asteen merkitys
selittdvana tekijana ja sen interaktio muiden mahdollisten selittavien tekijdiden kanssa
alustavissa analyyseissa. Jos heterotsygotia-asteella ei ollut tilastollisesti merkitsevaa

interaktiota muiden tekijoiden kanssa, yksinkertaistin selittavaa mallia.

Kasvin lisdantymista kuvaavaksi tekijaksi valitsin kasvin fertiilien versojen maaran, eli
sen, kuinka paljon kullakin kasvilla oli kukkivia versoja. Fertiilien versojen maara kertoo
kasvin lisdantymispotentiaalista enemman kuin kypsien palkojen tai siementen maara,
joka kertoisi onnistuneesta polytyksesta. Yleisen lineaarisen mallin, MIXED-
proseduurin, avulla tarkastelin sita, vaikuttaako kasvien fertiilien versojen maaraan
kasvin koko (eli kaikkien versojen maara), heterotsygotia-aste ja koko*heterotsygotia-
aste, eli koon ja heterotsygotia-asteen interaktio. kasvikloonia kaytettiin mallissa
satunnaistekijana. Kokeilin myds toista, muuten identtista mallia, paitsi etta siina
tarkastelin heterotsygotia-asteen potenssia kahteen pelkan heterotsygotian sijasta,
mutta sen AlC-arvo (Akaike information criterion) oli suurempi kuin nykyisen mallin.
AIC on matemaattinen malli, jonka avulla vertaillaan tilastollisia malleja ja niiden
sopivuutta pohjadatan tarkasteluun. Mita pienempi AlC-arvo, sitd paremmin malli
ennustaa tulevia arvoja, eli sopii datan mallintamiseen. Tdman vuoksi kaytin lopulta

analyysissani nykyista koko, heterotsygotia-aste, ja koko*heterotsygotia-astemallia.

Kasvin kokemaa kasvinsyontia tapahtui koko kokeessa hyvin vahan ja 33 kasvilla sita
ei ollut lainkaan (Kuva 11). Siksi paatin muuttaa kasvinsyénnin prosenttiarvon
bindarimuuttujaksi eli 0:ksi, kun kasvinsyontia ei ollut lainkaan ja 1:ksi, kun kasvinsyonti
oli vahintaan 1 %, eli koko kasvin lehtimassasta oli sy6ty arviolta 1 prosentti.
Kasvinsydnnin toteutumista tarkastelin yleistetylla lineaarisella mallilla, GLIMMIX-
proseduurilla, jossa selittaviksi muuttujiksi asetin kasvin versojen maaran,
heterotsygotia-asteen, kokeeseen lisattyjen munien maaran ja sen, oliko kasviyksild

koekasvi vai kontrollikasvi. Kasviyksiloa kaytettiin mallissa satunnaistekijana.
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Kuva 11. Kasvinsydnnin maaran jakautuminen kasvien kesken

Erilaisia munien tuhoutumisia (loisitut munat, steriilit munat ja kadonneet munat)
kasvilla tarkastelin yleistetylla lineaarisella mallilla, GENMOD-proseduurilla, silla
minkaan tarkastelun kohteena olleen tuhoutumistavan arvojen jakauma ei ollut
normaali. Talta osin tarkastelin vain lisdtyn muninnan kasveja, silla luontaisia munia ei
tullut kontrollikasveille eika lisatyn muninnan kasveille lahes lainkaan. Selittavina
muuttujina kaikille tuhoutumistavoille kaytettiin testissa heterotsygotia-astetta, kasvin
kokoa (eli versojen maara) ja munien maaraa kasveilla silloin, kun ne siirrettiin

lisdantymishakista kontrollikasvien luo niitylle.

4. Tulokset

4.1 Kaarmeenpistoyrtin lisaantymisen satunnaisuus

Lammasluodolla

Jokaisen tarkastelussa olleen lokuksen kohdalla odotus alleeliyhdistelmafrekvensseista
oli hyvin lahella todellisia alleeliyhdistelmafrekvensseja (Kuvat 12-15). Myds parittaiset
t-testit osoittivat, ettd naiden neljan lokuksen kohdalla odotetuilla ja todellisilla arvoilla ei
ollut tilastollisesti merkitsevaa eroa (P > 0.05; Taulukko 1). Kasvit ovat siis

satunnaisen, lahinna ristisiittoisen, lisdantymisen tulosta, eivatka sisa- tai sukusiittoisia,
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koska niiden todelliset alleeliparifrekvenssit noudattavat Hardy-Weinbergin lain

matemaattista mallia.
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Kuva 12. Lokuksen vince-04 eri alleeliyhdistelmien osuudet tutkimuskasveissa

= NN
U O un

% osuus kasveista
o w &
|
|
<)

0 N
.
|
]
I
|
|
|
|

| -

Q ) N > Q N > Q N > Q > Q Q
B GG AN G G G G S VA VAR G U
" ~ S S S AN N ) A ) ) A A S i

Alleeliyhdistelma

H odotus % todellinen %

Kuva 13. Lokuksen vince-32 eri alleeliyhdistelmien osuudet tutkimuskasveissa
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Kuva 14. Lokuksen vince-31 eri alleeliyhdistelmien osuudet tutkimuskasveissa
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Kuva 15. Lokuksen vince-14 eri alleeliyhdistelmien osuudet tutkimuskasveissa

Taulukko 1. Parittaiset t-testit eri lokusten todellisen ja odotetun arvon

eroavaisuudesta.

lokus vapausasteet | t-arvo | p-arvo
vince-04 5 -0,00 1,00

vince-32 14 0,22 | 0,827
vince-31 9 -0,11 0,913
vince-14 5 -0,21 0,840

4.2 Kaarmeenpistoyrtin geneettisen muuntelun maaran vaikutus

lisaantymismenestykseen

Tarkasteltaessa kasvin versojen maaran, heterotsygotia-asteen ja naiden kahden
interaktion vaikutusta kasvin kukkivien versojen maaraan havaitsin, etta kaikki kolme

tekijaa vaikuttivat kasvin lisdantymiseen tilastollisesti merkitsevasti (Taulukko 2).

Taulukko 2. Kasvin versojen maaran ja heteretsygotia-asteen vaikutus kasvin kukkivien
versojen maaraan.

selittava muuttuja vapausaste f-arvo p-arvo
heterotsygotia-aste 63 9,23 0,004*
versojen maara 63 6,00 0,017*
heterotsygotia-aste : versojen maara 63 8,96 0,004*

Pienilla kasveilla, joissa oli 4-9 versoa, suuri heterotsygotia-aste ennusti vahaista
maaraa fertiileja versoja (Kuva 16). Yhteys kasvin koon ja heterotsygotia-asteen valilla
oli siis vahvasti negatiivinen pienilla kasveilla. Keskikokoisilla ja suurilla kasveilla taas

kasvin fertiilien versojen maaran ja kasvin heterotsygotia-asteen suhde oli melko
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Fertiilien versojen maara

neutraali. Kun tarkastelin visuaalisesti vain heterotsygotia-asteen merkitysta fertiilien
versojen maaralle (Kuva 16), havaitsin, etta eniten fertiileja versoja oli kasveilla, joiden
heterotsygotia-aste oli 50 % ja 80 % valillda. Kuvan 16 perusteella on viitteita siita, etta
parhaiten lisdantyivat ne kasvit, joiden heterotsygotia-aste oli melko korkea, mutta jotka
eivat kuitenkaan olleet taysin heterotsygoottisia eri geeniensa suhteen. Tilastollisesti
tasta ei kuitenkaan ole varmuutta. Tilastollisessa testausvaiheessa kokeilemallani
mallilla, jossa tarkasteltiin heterotsygotia-asteen potenssia selittavana muuttujana, AIC-
arvo oli hieman suurempi kuin lopullisessa mallissa. Eli tama malli, jonka pohjalta olisin
voinut paatelld, ettd keskimaaraisen heterotsygotia-asteen kasvit tuottavat eniten
kukkivia versoja oli olemassa olevan datan mallintamiseen hieman huonompi kuin

nykyinen malli.

12
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Kasvin heterotsygotia-aste

Kuva 16. Kasviyksilon kokoluokan ja heterotsygotia-asteen yhteys kasvin fertiilien

versojen maaraan.

23



4.3.1 Kaarmeenpistoyrtin geneettisen muuntelun maaran vaikutus

kasviin kohdistuneeseen kasvinsyontiin

Sita, 16ytyiko kasvilta kasvinsyonnin merkkeja, ei selittanyt mikaan testatuista tekijoista

(Taulukko 3). Lisatyn muninnan koekasveja oli kuitenkin syoty hieman enemman kuin

kontrollikasveja (Kuva 17). Keskimaarin kasittelyn kasveja oli syoty 1,38 % ja kontrollin

kasveja 1,26 %. Ero ei kuitenkaan ollut tilastollisesti merkitseva. Lisatyn muninnan

jalkeen kasvien lehdille ilmestyi luontaisia munia vain 11 kasville yhteensa 39 munaa,

eika niista yksikaan kuoriutunut.

Taulukko 3. Heterotsygotia-asteen, versojen ja kuoriutuneiden munien maaran seka

sen, onko kasvi koe- tai kontrolliyksild, vaikutus siihen, oliko kasvilla kasvinsydnnin

merkkeja
selittdva muuttuja nimittadjan osoittajan f-arvo p-arvo
vapausasteet  vapausasteet
heterotsygotia-aste 1 63 0,05 0,8304
koe-kontrollikasvi 1 63 0,01 0,9085
versojen maara 1 63 0,05 0,8247
kuoriutuneiden munien maara kasvilla 1 63 1,36 0,2471
12
10 °

Kasvin kokema
kasvinsyontiprosentti

B kasittely [ kontrolli

Kuva 17. Kasvien kokemat kasvinsyontiprosentit kasittelyn ja kontrollin valilla. Laatikot

kuvaavat kasvien kokeman kasvinsydnnin jakaumaa (alakvartiili, mediaani, ylakvartiili

ja maksimi) ja pisteet ovat todelliset maksimit.
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loisittujen munien maara

4.3.2 Kaarmeenpistoyrtin geneettisen muuntelun maaran vaikutus

munien tuhoutumiseen kasvilta

Loisittujen munien maaraa, joka oli 234 munaa eli noin 40 % kokeen 584 munasta,

selitti kasvin versojen maara ja kokeen munien maara, eli lisdtyn muninnan kokeessa

koekasville kertyneiden munien maara, mutta ei kasvin heterotsygotia-aste (Taulukko

4). Mitda enemman kasvilla oli ollut munia, kun se siirrettiin lisdtyn muninnan kasittelysta

niitylle, sitd suurempi osuus naista munista oli myéhemmin loisittuja (kuva 18A).

Toisaalta kasvin koon kasvaessa loisittujen munien maara pieneni kasvilla (Kuva 18B).

Taulukko 4. Heterotsygotia-asteen, versojen maaran ja kokeen munien maaran

vaikutus kasvin loisittujen munien maaraan.

selittava muuttuja nimittajan osoittajan f-arvo p-arvo
vapausasteet vapausasteet
heterotsygotia-aste 1 30 0,5 0,4868
versojen maara 1 30 5,63 0,0243*
kokeen munien maara 1 30 19,03 0,0001*
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Kuva 18. Kasvilta 16ytyneiden loisittujen munien maara verrattuna kasvin kokeen

munien maaraan (A) ja kasvin versojen maaraan (B).
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Kadonneiden munien maaraa, joka oli 194 munaa eli noin 33 % kokeen munista, selitti

tilastollisesti merkitsevasti vain koekasvin munien maara (Taulukko 5). Kasvin koko

saattaa myds selittdad kadonneiden munien maaraa, silla versojen maara oli [ahella

tilastollisesti merkitsevaa p-arvoa 0,05. Mitd enemman kasvilla oli munia, kun se

siirrettiin lisatyn muninnan kasittelysta niitylle, sitd suurempi maara niita katosi (Kuva

19).

Taulukko 5. Heterotsygotia-asteen, versojen maaran ja kokeen munien maaran

vaikutus kasvilta kadonneiden munien maaraan.

selittava muuttuja nimittajan osoittajan f-arvo p-arvo
vapausasteet vapausasteet
heterotsygotia-aste 1 30 0,02 0,8870
versojen maara 1 30 3,38 0,0760 t
kokeen munien maara 1 30 6,67 0,0148*
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Kuva 19. Kasvilta kadonneiden munien méaara verrattuna kasvin kokeen munien

maaraan

Steriilien munien maaraa, joka oli 141 munaa eli noin 24 % kokeen munista, ei

selittanyt mikaan testatuista muuttujista (taulukko 6).
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Taulukko 6. Heterotsygotia-asteen, versojen maaran ja kokeen munien maaran

vaikutus kasvin steriileiden munien maaraan.

selittdva muuttuja nimittdjan osoittajan f-arvo p-arvo
vapausasteet vapausasteet
heterotsygotia-aste 1 30 0,34 0,5617
versojen maara 1 30 0,02 0,8988
kokeen munien maara 1 30 0,35 0,5595

5. Tulosten tarkastelu

Kaarmeenpistoyrttien lisdantyminen Lammasluodon saarella on satunnaista. Tama
tukee aiempien tutkimusten tuloksia kdarmeenpistoyrttipopulaatioiden valisesta
geenivirrasta ja lisdantymisesta (von Numers & van der Maarel 1998; Leimu 2004;
Muola ym. 2021), joissa on todettu, ettd kddrmeenpistoyrtti lisdantyy l1ahinna
ristisiittoisesti, vaikka myds sisasiitosta tapahtuu, ja populaatioiden valilla on
geenivirtaa. Onkin spekuloitu, etta sisasiitos on kdarmeenpistoyrteilld yleisempaa
uusissa kuin vanhoissa ja vakiintuneissa populaatioissa (Muola ym. 2021).
Lammasluodon kasvipopulaatio onkin melko vanha (teoreettinen maksimi-ika,
perustuen maannousemiseen, on yli 3000 vuotta) ja kooltaan suuri, yli 5200 kasvia. 80
genotyypatysta kasvista vain kahdella heterotsygotia-aste oli suurempi kuin 85 % ja
muutamia eri alleeleja oli eri lokuksissa vain yksi tai kaksi kappaletta. Tama viittaa
siihen, etta toinen naiden kasvien emokasveista saattaa olla jostain muusta

populaatiosta.

Ainut testatuista muuttujista, jolle geneettinen variaatio on tilastollisesti merkitseva
selittdja, on kasvin lisaantymispotentiaali, eli kukkivien versojen maara kasvilla.
Erityisesti pienikokoisilla kasveilla on nahtavissa geneettistd yhteensopimattomuutta.
Niiden fertiilien versojen maara vahenee kasvin heterotsygotia-asteen kasvaessa
selvasti. Koska Lammasluodon kaarmeenpistoyrtti on paikallisesti sopeutunut (Kalske
ym. 2012) ja geneettistd yhteensopimattomuutta ilmenee erityisesti paikallisesti
sopeutuneilla kasveilla (Fischer & Matthies 1997), ei ole yllattavaa, etta
tutkimuskasveilla I6ytyi viitteitd geneettisestad yhteensopimattomuudesta. Kasvien
elinkaaren eri vaiheissa voi olla erilaisia valintapaineita, ja kasvilla voi olla esimerkiksi
sisasiitosheikkoutta jossakin tietyssa kehitysvaiheessa, mutta ei toisessa (Watson
1995). Muola ym. (2011) toteavatkin, ettd kdarmeenpistoyrtilld ilmenee
sisasiitosheikkoutta nuorilla kasveilla, mutta ei vanhoilla. Jos kasvin nuoruus, johon

liittyy pienikokoisuus, on vaihe, jolloin on I6ydettavissa sisasiitosheikkoutta, niin talldin
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on mahdollisesti parhaiten nahtavissa myos geneettinen yhteensopimattomuus kasvin
lisdantymispotentiaalin suhteen. Siksi mahdollisesti pienilla kasveilla 16ytyi

tarkastelussa geneettista yhteensopimattomuutta enemman kuin suuremmilla kasveilla.

Kun tarkastellaan visuaalisesti kuvaa 16 kasvien lisdantymispotentiaalista, voidaan
huomata, etta eniten kukkivia versoja nayttaa olevan kasveilla, joiden heterotsygotia-
aste on melko korkea, mutta ne eivat kuitenkaan ole taysin heterotsygoottisia eri
geeniensa suhteen. Tama saattaa olla viite sisasiitosheikkoudesta geneettisen
yhteensopimattomuuden liséksi. Forrest ym. (2011) totesivat australialaisella
lintupdlytteisella kasvilla Grevillea mucronulata olevan seka sisasiitosheikkoutta etta
geneettistd yhteensopimattomuutta. Grevillea mucronulata kasvit, joiden vanhemmat
olivat toisistaan keskiarvoisen valimatkan paassa, osoittivat parempaa
lisdantymiskelpoisuutta kuin kasvit, joiden vanhemmat olivat Iahekkain tai
vaihtoehtoisesti kaukana toisistaan. Tilastollisesti ei nailla tuloksilla kuitenkaan ole
varmuutta, onko tilanne sama myds kaarmeenpistoyrtilld. Tulokset herattavat silti

kiinnostusta tarkastella asiaa enemman.

Kasvinsydnnin maaralle ei loydetty tilastollisesti merkitsevaa selittdjaa. Muolan ym.
(2010) tutkimuksessa geneettinen variaatio ei myodskaan vaikuttanut
kaarmeenpistoyrttien puolustukseen harmosuomuydkkdsia vastaan. Uskon siis, etta
kasvinsyonnin maaraa kasveilla selittaa tassa kokeessa mittaamatta jaanyt tekija,
kuten esimerkiksi harmosuomuydkkdsten populaatiokannan vaihtelut tai

harmosuomuyokkdsyksildiden oma kelpoisuus.

Kokeen kasveja oli ylipaataan syoty hyvin vahan. Keskimaarin kaikkien kasvien
lehtimassasta oli sydty 1,3 %. Harmosuomuyokkdsilla tiedetdan olevan suuria
populaatiokoon vaihteluita, minka vuoksi eri kdarmeenpistoyrttipopulaatioiden
lehtimassan katoamisprosentti vaihtelee 0—60 % (Kalske ym. 2014a). Kokeen
kasvinsyOntiprosentti on tavanomaisen kasvinsyonnin alarajalla, vaikka lisatyn
muninnan vuoksi puolella kasveista oli yhteensa 584 munaa. Naista munista kuitenkin
loisittiin 40 %, 33 % katosi ja 24 % jai steriiliksi eikd kuoriutunut. Tilastollisesti
merkitsevia eroja kasvin kokeman kasvinsyonnin suhteen ei I6ydetty edes lisatyn
muninnan tai kontrollikasvien, joille ei iimestynyt munia kokeen aikana kuin pari, valilla.
Kasvit olivat niitylla ilman suojaavia pussituksia, ja sen vuoksi toukat ovat voineet
likkua kasvien valilla. Nain on ilmeisesti myo6s tapahtunut, koska vaikka lisatyn
muninnan kasveja oli syéty enemman kuin kontrollikasveja, niin myds kontrollikasveja

oli syoty luontaisten munien puutteesta huolimatta. Kasvin geneettisella variaatiolla ei
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siis ole merkitystd sen kokemaan kasvinsydntiin silloin, kun toukat saavat vapaasti
kulkea kasvien valilla.

Kaarmeenpistoyrtin tiedetaan voivan pudottaa lehtidan ennenaikaisesti, jos ne ovat
kokeneet kasvinsyontivaurioita (Kalske ym. 2014b). Mittauskertojen valilla 14
tutkimuskasvia, 7 kontrolliyksiloa ja 7 koeyksil6a, oli kesamyrskyn jalkeen
pudottanutkin osan lehdistdan. Naista osalla toisen mittauskerran lehtivaurion maara oli
verrattuna jaljella oleviin lehtiin pienempi kuin ensimmaisella mittauskerralla.
Mittauskertojen vali oli viikon, jonka aikana lehtivauriota on voinut syntya paljonkin,
mutta ikava kylla sita ei voitu tarkastella. Talléin kasvinsydnnin mittaustulokset eivat
valttamatta olleet taysin varmoja ja on mahdollista, etta siksi selittavaa tekijaa ei

kasvinsyonnin maaralle 16ytynyt tdssa kokeessa.

Kasvinsydnnin maaran vahyytta saattaa selittaa niitty, jolla kasveja pidettiin. Se on
kaarmeenpistoyrtille epatyypillinen kasvupaikka, ja yleensa kasvit suosivat metsaa tai
kalliota. Voi olla, ettd saaren harmosuomuydkkdset suosivat naitd ymparistdja
muninnassaan ja siksi munia ja taten kasveja syovia toukkia oli niitylld vahan lisatyn
muninnan kasvien munia lukuun ottamatta. On myoés taysin mahdollista, etta
harmosuomuydkkdsen luontaisen populaatiokoon vaihtelun vuoksi kesalla 2014
Lammasluodolla ei juuri ollut harmosuomuyokkdsia, minka vuoksi luontaisia munia ei
juuri ilmestynyt kasveille. Kasvit ovat saattaneet olla Lammasluodon luontaisille
harmosuomuyokkdsille myoskin vahemman houkutteleva munintavaihtoehto kuin
ympariston kasvit, koska ne oli halkaistu. Kasveista vain yksi tuotti siemenpalon, mika
viittaa siihen, etta kasvit ovat karsineet halkaisuista ainakin lisdantymisen suhteen.
Tekemassani toisessa kokeessa, jossa kaytettiin halkaistuja kasveja paikallisen
sopeutumisen tarkasteluun (Martin 2020), havaitsin, etta kokeen Lammasluodon
kasveille munittiin vain keskimaarin 0,7 munaa ja niiden lehtimassasta oli syoty
keskimaarin 0,67 %. Kahdessa eri kdarmeenpistokokeessa, jossa kasvit oli halkaistu,
kasvien kokemat kasvinsydntivaurioiden arvot olivat hyvin alhaiset. Siis, vaikka usein
harmosuomuyodkkdset suosivatkin muninnassaan pienempia kasveja (Forare &
Engqvist 1996), on mahdollista, ettad ne valttavat halkaistuja kasveja ja kasvien
halkaisun vaikutukset peittdvat mahdolliset geneettisen variaation vaikutukset

kasvinsyontiin.

Munien loisintaa, katoamista tai steriiliytta ei selittanyt kasvin geneettinen variaatio,
mika tukeekin Kalskeen ym. (2014a) 16yddksia. Steriilien munien maaralle ei ylipaataan
I6ydetty selittdjaa. Koska geneettinen variaatio ei selita steriilien munien maaraa,
kdarmeenpistoyrtin kemialliset yhdisteet eivat luultavammin sterilisoineet munia, mika

on kasveilla mahdollinen selitys steriilien kasvinsygjien munien maaralle (Hilker &
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Meiners 2011). Munien steriiliys selittyy sité vastoin luultavammin ne munineen
emoyksildn kelpoisuudella. On kiinnostavaa pohtia sita, kuinka paljon munia loisittin (40
%) ja katosi (33 %). Kasvillisuusmaarat ennustavat hydnteisten maaraa alueella
(Schaffers ym. 2008) ja suomalaiset perinnemaisemaniityt, jollainen koealue oli, ovat
runsaslajisia elinymparistéja niin kasvillisuuden kuin hyonteistenkin suhteen (SYKE
2019). On siis mahdollista, ettd munien suuret loisinta- ja katoamismaarat johtuivat
vilkkaasta hyonteisliikenteesta kasvien laheisyydessa. Kasvin koolla oli kuitenkin
merkitysta siihen, kuinka paljon siina olevia munia loisittiin. Mita pienempi kasvi, sita
suurempi osa sille munituista munista oli loisittu. Munat ovat todennakoisesti olleet
helpommin 18ydettavissa pienissa, ei niin lehtevissa, kasveissa. Tama herattaakin
kysymyksen, miksi sitten harmosuomuyokkoset suosivat muninnassaan pienempia

kasveja (Férare & Engqvist 1996).

Taman gradun kirjoituksen aikaan kokeesta ja kasvien halkaisusta on kulunut 6 vuotta.
Jos kasvien halkaisu on aiheuttanut kasveille jalkivaikutuksia, jotka ovat peittdneet
geneettisen variaation vaikutuksia lisdantymiseen tai kasvin puolustukseen kokeen
aikana, ndma jalkivaikutukset ovat luultavasti tdssa ajassa huomattavasti heikentyneet.
On mahdollista, ettd kokeen kasvit tuottaisivat palkoja muiden ympariston aikuisten
kasvien tapaan. Koe voisi olla tulevaisuudessa toistettavissa muuten samanlaisena,
mutta olisi mahdollista saada tietoa myos kaarmeenpistoyrttien geneettisen variaation
vaikutuksesta siemenmaariin ja siementen kokemiin siemenvaurioihin. Toisaalta, jos
toistaisin nyt kokeen, suurentaisin lisdantymishakkien kokoa, niin ettda yhdessa hakissa
olisi enemman kasveja. Voisin nain testata myds harmosuomuyokkosten
munintapreferenssia eri heterotsygotia-asteen kasvien valilla. Kokeen toistossa myos
siirtaisin lisatyn muninnan jalkeen kasvit luonnollisten kasvien laheisyyteen metsaan,
jotta mahdollisen epatyypillisen kasvualueen vaikutus kokeen tuloksiin olisi
mahdollisimman pieni. Koska kaarmeenpistoyrtit saattavat pudottaa vaurioituneita
lehtidan, mittaisin kasvinsydntia prosenttiarvion lisaksi myos tarkastelemalla sita,
kuinka monessa lehdessa ylipaataan on vaurioita per kasvi. Nain kasvinsyontivaurioita

voitaisiin tarkastella analyyseissa mahdollisimman perusteellisesti.

Toinen koevaihtoehto naille kasveille olisi kasvihuonekoe. Siina voitaisiin kontrolloida
pussituksen avulla harmosuomuyokkdsen toukkien maaraa kullakin kasvilla ja
mahdollisesti voitaisiin ndhda, onko kasvin geneettisella variaatiolla tallaisessa
tilanteessa vaikutusta kasvin kokemaan kasvinsyontiin. Mydskin toukkien koko olisi
mitattavissa eri kasvien syonnin jalkeen. Kasvihuonekokeen ongelma tosin olisi se, etta
siella ei voitaisi tarkkailla harmosuomuydkkdsten luontaisten vihollisten toimintaa

samoin kuin luonnossa.
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