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TIIVISTELMA

Lisddntymissysteemiltddan  gynodieekkisissa  kasvipopulaatioissa ~ on  tavallisesti
sukupuoleltaan kahdenlaisia yksil6itd, puhtaasti emikukkaisia kasveja sekd kaksineuvoisia
kukkia tuottavia kasveja. N&dmad eri sukupuolet eroavat toisistaan geneettisten,
morfologisten ja fysiologisten piirteiden suhteen. Lisddntymissysteemi vaikuttaa myos
yksildiden resurssiallokointitapaan sekd sithen miten ja missd suhteessa gynodieekkisten
populaatioiden yksilot osallistuvat geenien siirtdmiseen jélkeldisilleen. Emikasvit
osallistuvat jdlkeldistuotantoon siemenaiheita tuottamalla ja kaksineuvoiset kasvit
siemenaiheita sekd siitepOlyd tuottamalla. Edelld mainitut sukupuolisidonnaisten erojen
vaikutukset voivat heijastua my0s yksiloiden resistenssiin. Esimerkiksi enemmaén
lisddntymiseen panostava sukupuoli saattaa olla alttiimpi patogeeneille, silldi on
mahdollista ettei kasvi kykene allokoimaan resursseja lisddntymisen ohella samanaikaisesti
resistenssin  ylldpitimiseen. Mikédli gynodieekkisen populaation emikasvien ja
kaksineuvoisten kasvien kyvyssd ylldpitdd resistenssid on sukupuolisidonnaisista
ominaisuuksista johtuvia eroja, voi tdmi edelleen vaikuttaa kuolleisuuden tai heikentyneen
jélkeldistuotannon kautta kasvipopulaation geneettiseen rakenteeseen ja populaation
sukupuolijakaumaan. Seuraukset voivat heijastua takaisin lajin lisdéntymissysteemin
evoluutioon sekd vaikuttaa kasvin ja muun ympériston vilisiin  ekologisiin
vuorovaikutussuhteisiin. Téssd tydssd tutkittiin kasvihuonekokeen avulla sité, vaihteleeko
gynodieekin metsdkurjenpolven (Gerianium sylvaticum) patogeeniresistenssi yksilon
sukupuolen mukaan eli eroaako emikasvien, vélimuotojen tai kaksineuvoisten kasvien
alttius  kurjenpolvenhdrmille (Podosphaera fugax). Tutkimuksessa havaittiin, ettd
védlimuotojen ja kaksineuvoisten vililld oli kokoeroja, jotka eivit kuitenkaan vaikuttaneet
sukupuolten hdrmiinfektionlaajuuteen. Kvalitatiivisessa tai kvantitatiivisessa resistenssissa
ei havaittu sukupuolisidonnaisia eroja. Tutkimuksen perusteella gynodieekkiseen
lisddntymissysteemiin ~ kuuluvat  sukupuolisidonnaiset =~ erot  eivdt  ainakaan
metsdkurjenpolvella vaikuta sukupuolten infektioalttiuteen.
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ABSTRACT

Gynodioecious plant populations are usually composed of two kinds of gender morphs,
females and hermaphrodites. Between these two genders there are genetic, morphological
and physiological differences that may influence plant's resource allocation patterns and
how and to what extent each morph contributes to the production of offspring. In a
gynodioecious population females allocate resources to ovule production whereas
hermaphrodites allocate resources to both ovule and pollen production. Since resources are
limited, these differences in resource allocation patterns may influence other life cycle
traits through trade-offs. In case of infection, gender morph that allocates more of its
resources to reproduction, that is, to the production of certain kinds of flowers, may not be
able to allocate enough resources to resistance. If females and hermaphrodites differ in
their resource allocation patterns and it affects their resistance in different ways this may
eventually lead to changes in population's genetic structure and its sex ratio through
increased mortality or decreased production of offspring. These changes may eventually
influence the evolution of plant breeding system and ecological interactions between plants
and their environment. In this study greenhouse experiment was set up to study whether
females, intermediates or hermaphrodites of gynodioecious Geranium sylvaticum differ in
their susceptibility to fungal pathogen, Podosphaera fugax. The results showed that gender
morphs have size differences that did not, however, have an effect on the extent of plant
infection. Qualitative resistance did not differ significantly between genders and neither
did quantitative resistance of leaves and reproductive organs. Based on the results it seems
that there are no significant differencies between quantitative or qualitative resistance of
different genders of Geranium sylvaticum to Podosphaera fugax.
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1. JOHDANTO

Suurin osa tunnetuista siemenkasveista kuuluu koppisiemenisiin eli kasveihin, joille on
evoluution my6td kehittynyt kukiksi ja hedelmiksi kutsutut lisdéntymiselimet (Campbell &
Reese 2005; Terivd & Kanervo 2008). Niiden lisdédntymiselinten ominaisuudet ovat
osaltaan vaikuttaneet koppisiemenisten lisdéntymisstrategioiden kehittymiseen seké
koppisiemenisten lajien erilaistumiseen ja monimuotoisuuteen. Tdmén monimuotoisuuden
johdosta koppisiemenisiin kuuluville lajeille on kehittynyt evoluution my6td myds monia
erilaisia elinkiertostrategioita. Elinkiertostrategia kuvaa sitd lajityypillistd tapaa, jonka
mukaan kasvi jakaa rajalliset resurssinsa eldmén kannalta keskeisimpien toimintojen
kesken (Campbell & Reese 2005; Friis ym. 2006; Salonen 2006). Kasvin elinkierron
kannalta kaikkein keskeisimpid toimintoja eli elinkiertotekijoitd ovat kasvu,
puolustautuminen ja lisddntyminen (Obeso 2002; Strauss ym. 2002). Allokaatioperiaatteen
(principle of allocation) mukaan kasvin on kyettdva jakamaan kiytossddn olevat resurssit
mahdollisimman  tehokkaasti ndiden toimintojen kesken (Purrington 2000).
Elinkiertotekijoistd erityisesti lisddntyminen on merkittdvdssd asemassa kasvin
elinkiertostrategiassa, silld lisddntyminen vaikuttaa yksildiden suhteelliseen kelpoisuuteen
ja populaation geneettiseen rakenteeseen (Salonen 2006; Silvertown & Charlesworth
2001). Lisdantyminen vaatii kuitenkin myos paljon resursseja, silld kukkien lisdksi
koppisiemenisten on usein tuotettava runsaasti polyttdjien houkuttelemiseen tarvittavia
rakenteita ja yhdisteitd. Néiden lisdksi kasvien on myos allokoitava resursseja kukkimisen
ja onnistuneen polyttymisen jilkeen sellaisten rakenteiden tuottamiseen, joiden avulla
yksilo varmistaa siementensd levidmisen ja itdmisen sopivissa olosuhteissa (Barrett &
Hough 2013; Reekie & Bazzaz 2005; Salonen 2006). Taustaoletuksena on usein se, ettei
tillaisia lisddntymiseen jo allokoituja resursseja voida endd ohjata kasvin muihin
kasvukauden aikana erityisen paljon resursseja lisddntymiseen eikd resursseja riitd timén
jilkeen muiden oleellisten elinkiertotekijoiden, kuten vaikkapa puolustautumisen
ylldpitoon, voidaan puhua lisddntymisen ja puolustautumisen vilisestd kaupankdynnistd
(trade off). Toisaalta kaupankdynti voi vaikuttaa kasvin elinkiertoon myos painvastoin eli
kasvi voi joutua ohjaamaan resursseja puolustautumiseen siind méiirin, ettd sen on
resurssien  puutteessa  lykéttdvd  lisddntymistd. Resurssien rajallisuuden takia
elinkiertotekijoiden toteutuminen eli kasvin resurssiallokointitapa saattaakin vaikuttaa
kasvin kelpoisuuteen (Salonen 2006; Simms & Triplett 1994).

Koska lisddntyminen vaikuttaa osaltaan kasvin resurssiallokointitapaan ja sen kautta
kykyyn ylldpitdd muita elinkiertotekijoitd, on tirkedd kiinnittdd erityisti huomiota siihen
millainen populaation lisddntymissysteemi on (Obeso 2002; Silvertown & Charlesworth
2001). Lisdantymissysteemi kuvaa sitd minkd sukupuolen edustajia populaatiosta 16ytyy eli
miten emit ja heteet ovat jakautuneet yksildiden kesken. Koppisiemenisten kasvien yleisin
lisddntymissysteemi on kaksineuvoisuus (Percival 1965; Richards 1986; Yampolsky &
Yampolsky 1922). Kaksineuvoisen populaation kaikki yksilot tuottavat kukkia, joissa on
sekd naaras- ettd koiraspuoliset lisddntymiselimet (Silvertown & Charlesworth 2001). On
esitetty, ettd muut lisddntymissysteemit ovat kehittyneet juuri tdllaisesta kaksineuvoisesta
kantamuodosta. Todenndkoisesti lisddntymissysteemin kehittyminen toiseksi on télldin
tapahtunut siten, ettd naaras- ja koirasteriiliyttd aiheuttavien geenien (female/male sterility
gene) vaikutuksesta populaatioon on ilmestynyt kaksineuvoisuudesta poikkeavia yksiloitd
(Barrett 2002; Charlesworth 2006). Esimerkiksi koirassteriiliyttd aiheuttavan geenin
ilmestymisen myotd populaatiosta l0ytyy kaksineuvoisten kasvien lisdksi heteettomid



emikasveja, jolloin populaation lisdintymissysteemid on tapana nimittdd gynodieekkiseksi.
Se sdilyvitko tédllaiset kaksineuvoisuudesta poikkeavat kasvit populaatiossa, riippuu muun
muassa kasvuolosuhteista ja geneettisistd tekijoistd. Koppisiemenisten sukupuolen
madrittelevdt geenit voivat periytyd eri tavoin. Se missd nimé sukupuoleen vaikuttavat
geenit sijaitsevat solussa ja miten ne periytyvit vaikuttavat edelleen populaation
lisddntymissysteemin kehittymiseen (Bailey ym. 2003; Barrett 2002; Charlesworth 2006;
Silvertown & Charlesworth 2001). Kaksineuvoisuudesta gynodieekkiseksi kehittynyt
populaatio voikin eri tekijoiden vaikutuksesta, joko pysyd gynodieekkisend, kehittya
jélleen kaksineuvoiseksi tai edelleen esimerkiksi kaksikotiseksi (Barrett 2002). Kasvien
evoluutiota tarkasteltaessa lisddntymissysteemeihin on oleellista kiinnittdd huomiota, silla
populaation lisddntymissysteemi vaikuttaa kahteen keskeiseen seikkaan: I) Siithen miten
yksilot, etenkin kaksineuvoisuudesta poikkeavien populaatioiden yksilot, allokoivat
resursseja sukupuoliominaisuuksien tuottamiseen, sekd II) sithen milld tavoin yksilot
voivat osallistua jilkeldistuotantoon ja millaisia perinndllisid seurauksia lisdédntymiselld on
(Ashman 2006; Barrett 2002; Charlesworth & Charlesworth 1987).

Seké resurssiallokoinnin ettd perimdn kannalta on olleellista kiinnittdd huomiota
sithen, ettd lisddntymissysteemit voidaan jakaa suvullisesti monomorfisiin (sexually
monomorphic) ja polymorfisiin  (sexually polymorphic) lisddntymissysteemeihin.
Esimerkiksi edelld mainittu kaksineuvoisuus kuuluu suvullisesti monomorfisiin
lisddntymissysteemeihin. Kaksineuvoisuuden kohdalla monomorfisuus tarkoittaa sitd, ettd
populaation kaikki yksilot ovat periaatteessa samanlaisia eli tuottavat kukkia, joissa on
sekd naaras- ettd koiraspuoliset lisddntymiselimet (Silvertown & Charlesworth 2001).
Téllaisten populaatioiden yksilot allokoivat siis jokseenkin samalla tavalla resursseja
lisddntymisrakenteiden tuottamiseen, vaikka tuotettujen kukkien méérd voikin vaihdella
yksiloiden vililld (Salonen 2006; Silvertown & Charlesworth 2001). Lisdksi
kaksineuvoisen populaation kaikki yksilot voivat osallistua jilkeldistuotantoon seké
siemenaiheita ettd siitepdlyd tuottamalla (Richards 1986). On kuitenkin olemassa
kaksineuvoisuudesta poikkeavia polymorfisia lisddntymissysteemejd, joissa populaation
yksilot eroavat sen suhteen miten ne allokoivat resursseja lisddntymiseen eli siis sen
suhteen millaisia lisddntymiselimid ja sukusoluja ne kykenevét tuottamaan. Tallaisten
populaatioiden yksil6illd esiintyy eriasteisia sukupuolisidonnaisia ominaisuuksia, joiden
takia on mahdollista ettd valintapaineet kohdistuvat eri tavoin eri sukupuoliin (Barrett &
Hough 2013; Charlesworth & Charlesworth 1987).

Gynodieekkisyys on yleisin kaksineuvoisuudesta poikkeava polymorfinen
lisddntymissysteemi ja noin 7 % kaikista tunnetuista koppisiemenisistd kuuluu tdhén
lisddntymissysteemiin. Gynodieekkiset populaatiot muodostuvat yleensd kaksineuvoisista
ja pelkéstiddn emikukkia tuottavista kasveista. Tosin joissain populaatioissa saattaa esiintyd
my0s yksiloitd, jotka tuottavat vélimuodoiksi kutsuttuja kukkia eli kaksineuvoisia kukkia
joiden heteistd osa on surkastunut (partially male sterile) (Rodriguez-Riano & Dafni
2007). Gynodieekkisessd populaatiossa kaksineuvoiset allokoivat resurssejaan siitepdlyn ja
siemenaiheiden tuottamiseen, kun taas emikasvit tuottavat vain siemenaiheita (Barrett &
Hough 2013; Richards 1986; Salonen 2006). Téstd seuraa se, ettd tiettyd sukupuolta
edustavat yksilot eroavat resurssiallokaation lisdksi sen suhteen miten ne siirtdvit
geenejddn  jdlkeldisille. Koska kaksineuvoisilla yksililld on  gynodieekkisissd
populaatioissa emikasveihin ndhden enemmaén tapoja osallistua jélkeldistuotantoon, pitdisi
niiden lopulta syrjdyttdd emikasvit populaatiosta (Charlesworth & Charlesworth 1978;
Lewis 1941). Osa  koppisiemenisten lajien  populaatioista on  kuitenkin
lisddntymissysteemiltddn gynodieekkisid, joten voidaan olettaa ettd jokin tekijd tasaa
kaksineuvoisten ja emikasvien vélisid eroja jélkeldistuotannossa siten, ettd myos emikasvit



sdilyvdt populaatiossa ainakin tilapdisesti (Marshall & Ganders 2001; Silvertown &
Charlesworth 2001).

Gynodieekkisen lisddntymissysteemin olemassaoloa on tutkittu paljon ja etenkin sen
sdilymistd on selitetty eri tavoin. Useimmissa teorioissa ja malleissa korostetaan vain joko
geneettisten tekijoiden tai resurssiallokoinnin vaikutusta. Se miten geneettiset tekijét,
resurssiallokaatio ja sukupuolisidonnaiset ominaisuudet vaikuttavat edelleen kasvien
ekologisiin vuorovaikutussuhteisiin on saanut osakseen vdhemmin huomiota (Barrett
2002; Barrett & Hough 2013; Marshall & Ganders 2001; Sakai ym. 1997). Geneettisten
tekijoiden ja resurssiallokaation merkitystd korostettaessa on esimerkiksi esitetty ettd,
koska emikasvit allokoivat resursseja yksistddn siementen tuottamiseen, toisin kuin
kaksineuvoiset, jotka allokoivat resursseja sekd siitepdlyn ettd siementen tuottamiseen,
voivat emikasvit ainakin teoriassa ohjata muutoin siitepdlyn tuottamiseen kuluvat resurssit
yksistddn siementen tuottamiseen. Tdmdn seurauksena emikasvien siementen paino ja
madrd voi olla kaksineuvoisiin kasveihin verrattuna suurempi eli ne tuottavat laadultaan
parempia jilkeldisid tai méérdllisesti enemmain jilkeldisid. Gynodieekkisen populaation
emikasvit saattavat myoOs hyotyé siitd, ettd ne eivét voi olla itsepdlytteisid eli mahdollisen
sisdsiitosdepression vaikutukset eivdt kohdistu emikasveihin yhtd voimakkaasti kuin
kaksineuvoisiin kasveihin (Carr & Eubanks 2002; Chang 2007). Edelli mainittujen
teorioiden mukaan gynodieekkinen lisdéintymissysteemi sidilyy joko emikasvien
resurssiallokointitavan tai sisdsiitosdepression vaikutuksesta. On kuitenkin havaittu, ettei
luonnonpopulaatioiden emi- ja kaksineuvoisten yksildiden esiintymisfrekvenssid voida
kaikissa tapauksissa selittdd yksistddn néilld tekijoilld (Lloyd 1974; Shykoff 1988). Onkin
mahdollista, ettd resurssiallokointitavan ja geneettisten tekijoiden lisdksi on otettava
huomioon ekologisten vuorovaikutussuhteiden kohdistuminen eri tavoin eri sukupuolten
edustajiin. Toisin sanoen ekologiset tekijit, kuten herbivoria, saattavat kohdistua
kaksineuvoisiin  (sex-biased  herbivory) siind midrin, ettd populaatio pysyy
gynodieekkisend (Collin ym. 2002; Marshall & Ganders 2001).

Mutta miten ja miksi ekologiset tekijdt kohdistuvat eritavoin gynodieekkisten
populaatioiden emikasveihin ja kaksineuvoisiin kasveihin? Jotta voitaisiin vastata tdihin
kysymykseen on  kiinnitettdivdi ~ huomiota gynodieekkisten  populaatioiden
sukupuolisidonnaisiin ominaisuuksiin ja ndiden ekologisiin seurauksiin. Kasvien
sukupuolisidonnaiset ~ erot  voidaan  jakaa  primaaristen ja  sekundaaristen
sukupuoliominaisuuksien eroihin. Primaaristen sukupuoliominaisuuksien eroja ovat
lisddntymiselimiin liittyvét erot. Sekundaaristen sukupuoliominaisuuksien erot kuvaavat
puolestaan muita sukupuolten vilisid morfologisia ja fysiologisia eroja (Barrett & Hough
2013; Campbell & Reese 2005). Shykoffin ym. (2003) tekemissd meta-analyysissa
tutkittiin - millaisia gynodieekkisten lajien emikasvien ja kaksineuvoisten vilisid
sukupuolisidonnaisia eroja eri tutkimuksissa on raportoitu. Shykoffin ym. (2003) meta-
analyysin mukaan useissa tutkimuksissa raportoitiin emi- ja kaksineuvoisten kasvien
kukkien wvilisistd kokoeroista. Liséksi tutkimuksissa havaittiin, ettd jollain lajeilla
emikasvit todella tuottivat kaksineuvoisiin nihden enemmin ja painavampia siemenié
(Shykoff ym. 2003). Yhdessa tillaiset sukupuolisidonnaiset morfologiset erot, sekéd erot
resurssiallokaatiossa ja geneettisissd tekijoissd, saattavat vaikuttaa siihen, ettd ekologiset
tekijat kuten herbivorit ja patogeenit suosivat toisen sukupuolen edustajia
ravinnonlidhteendén. Mikéli esimerkiksi herbivoria tai patogeeni-infektio kohdistuu
gynodieekkisessa populaatiossa kaksineuvoisiin yksiléihin useammin kuin emikasveihin,
voivat kasvinsy0jét osaltaan selittdd emikasvien sdilymisen populaatiossa (Ashman 2002;
2004; Barrett & Hough 2013; Carr & Eubanks 2002; Collin ym.. 2002; Delph 2003;
Marshall & Ganders 2001).



Ekologisten tekijoiden vaikutusta arvioidessa onkin hyvd pitdd mielessd, ettd
lisddntymisen lisdksi kasvien on kyettdvd allokoimaan resursseja muihinkin oleellisiin
toimintoihin kuten puolustautumiseen (Barrett & Hough 2013). Puolustautumiseen ja
patogeenien torjumiseen ohjattavien resurssurssien madrd voivat vaihdella merkittavisti.
Infektioajankohta, isdntikasvin kunto ja ikd, kéaytettdvissd olevat resurssit, muut
ympdristotekijit sekd patogeenin virulenssi ja isdntdkasvin resistenssi, vaikuttavat kaikki
osaltaan siithen miten kasvi kykenee allokoimaan resursseja patogeenien torjumiseen seké
muiden elinkiertotekijoiden ylldpitdimiseen (Agrios 1988). Isdntdkasvin ja patogeenin
vélinen vuorovaikutus, virulenssin ja resistenssin vdlinen evolutiivinen kilpajuoksu, voikin
vaikuttaa huomattavasti lajien kehittymiseen. Kasvien ja niiden suhteellisen kelpoisuuden
nikokulmasta tdmé tarkoittaa sitd, ettd luonnossa patogeenit ja herbivorit voivat saada
aikaan valintapaineen, joka vaikuttaa resistenssin ja toleranssin kehittymiseen seka
populaation rakenteen muuttumiseen (Koskela ym. 2002). Pohjimmiltaan kasvin
geneettiset tekijdt ja tarjolla oleva geneettinen monimuotoisuus kuitenkin méaérittelevit
populaation patogeeniresistenssin (Agrios 1988; Marshall & Ganders 2001; Walters 2010).
Kasvin patogeeniresistenssi eli ne strategiat, joiden avulla kasvi voi torjua patogeeneja
voidaan jakaa yhden geenin (R-gene) aikaansaamaan tdydelliseen resistenssiin ja usean
geenin (QRL, quantitative resistance loci) aikaansaamaan osittaiseen resistenssiin ja
toleranssiin. R-geenin aikaansaamaa tiydellistd resistenssid voidaan my0s kutsua
kvalitatiiviseksi resistenssiksi ja kdytdnnOssd se tarkoittaa sitd, ettd kasvi on joko altis tai
resistentti sen mukaan kykeeneekd sen R-geeni tunnistamaan patogeenin (Poland ym.
2008). Usean geenin aikaansaamaan kvantitatiiviseen resistenssiin kuuluu puolestaan
erilaisia mekaanisia ja biokemiallisia torjuntakeinoja, joiden avulla iséntdkasvi pyrkii
hidastamaan patogeenin kasvua ja ehkdisemddn sen lisddntymistd. Kaytdnnossa
kvantitatiivinen resistenssi tarkoittaa sitd, ettd isdntdkasvi ei kykene torjumaan
patogeeninfektiota vaan sen on pyrittivd minimoimaan infektion aiheuttamat
haittavaikutukset. Talloin yksiloiden viliset erot kvantitatiivisessa resistenssissd ilmenevét
infektiolaajuuden ja toleranssin eroina (Koskela ym. 2002; Strauss & Agrawal 1999;
Poland ym. 2008; Susi 2014).

On mahdollista, ettd lisddntymissysteemi ja sithen liittyvdt sukupuolisidonnaiset
ominaisuudet vaikuttavat kasvin sukupuolten kvalitatiivisen ja kvantitatiivisen resistenssiin
muun muassa elinkiertotekijoiden vélisen kaupankdynnin kautta (Marshall & Ganders
2001). Allokaatioperiaatteen mukaan kasvin on jaettava kiytossd olevat resurssit kasvun,
lisddntymiseen ja puolustautumisen kesken (Purrington 2000). Usein oletuksena on, ettd
mikéli kasvi allokoi resursseja, johonkin tiettyyn elinkiertotekijddn, ei nditd resursseja
voida endd kéyttdd toisten elinkiertotekijoiden ylldpitimiseen. Gynodieekkisten
populaatioiden emikasvit ja kaksineuvoiset kasvit allokoivat resursseja eritavoin
lisddntymiseen, joten on mahdollista ettd niiden kyky allokoida resursseja kasvuun ja/tai
resistenssiin saattaa myds vaihdella (Bergelson & Purrington 1996; Charlesworth &
Charlesworth 1987; Herms & Mattson 1992; Purrington 2000; Strauss ym. 2002). On
kuitenkin huomioitava, ettd toisen sukupuolen suurempi infektioalttius, mikili sellaista
esiintyy, voi johtua muistakin syistd kuin siitd, etteivit resurssit riitd samanaikaisesti sekéd
lisddntymiseen liittyvien rakenteiden tuottamiseen ettd puolustautumiseen. Esimerkiksi
lisddntymissysteemin liittyvdt perinnélliset tekijét, kuten sukupuolten vaihteleva alttius
sisdsiitosdepressiolle, saattaa vaikuttaa sukupuolten resistenssiin eritavoin. Mikéli eri
sukupuolten resistenssissd voidaan kuitenkin havaita eroja, voivat ne johtaa siihen, etti
polymorfisissa lisddntymissysteemeissa sukupuoliin kohdistuu ekologisten
vuorovaikutusten myoté erilaisia valintapaineita (Delph 2003; Collin ym. 2002).

Kurjenpolvikasvien heimoon kuuluva metsédkurjenpolvi (Geranium sylvaticum) on
monivuotinen ruoho, joka mdidritellddn lisddntymissysteemiltddn gynodieekkiseksi.



Aikaisempien tutkimusten perusteella metsdkurjenpolvella on havaittu
sukupuolisidonnaisia  eroja.  Emikasvit  esimerkiksi  polyttyivdt  kaksineuvoisia
todenndkodisemmin, tuottivat enemmén siemenid mutta vihemmin ja tasaisemmin metti
kaksineuvoisiin verrattuna (Asikainen & Mutikainen 2003; Varga ym. 2013). Niiden
tutkimusten perusteella sukupuolten resurssiallokaatiotavoissa sekd morfologiassa on
selkedsti havaittavia eroja. Toisaalta esimerkiksi kasvinsyonnin simulointi vaikutti samalla
tavalla emi- ja kaksineuvoisten kasveihin (Varga & Kytoviita 2014; Varga ym. 2003;
Varga ym. 2013). Metsdkurjenpolvea tarkasteltacssa on huomioitava se ettd, silli on
puhtaasti kaksineuvoisten yksildiden (10 hedettd) ja emikasvien (0 hedettd) lisdksi
kaksineuvoisia yksiloitd, joiden kukkien heteiden lukuméérd vaihtelee (1-9) valilla.
Tallaisilld vdlimuodoilla heteiden tuottamiseen saattaa liittyd koirassteriiliyden
kumoamisesta aiheutuvia kustannuksia (costs of restoration), jotka vaikuttavat
resurssiallokointiin ja ndiden yksildiden suhteelliseen kelpoisuuteen (Bailey ym. 2003).

Tassd tyossd tutkittiin vaihteeleko metsdkurjenpolven resistenssi, kvalitatiivinen tai
kvantitatiivinen, eri sukupuolten vililldi ja onko sukupuolten infektioalttiudessa
kurjenpolvenhdrmille  (Podosphaere  fugax) eroja. Tutkimuksen teoreettisena
viitekehyksend on resurssiallokaation vaikutus kasvin patogeeniresistenssiin (Obeso 2002;
Purrington 2000; Simms & Triplett 1994). Luonnonkasvien sienipatogeeneista, ja etenkin
monista hidrmailajeista, tiedetddn ennestdin hyvin védhidn eikd metsidkurjenpolven
patogeeneja ole tutkittu aiemmin (Glawe 2008). Hiarmét ovat kasvipatogeeneja, jotka
kasvattavat rihmaston isdntdkasvinsa pintasolukkoon ja hyddyntdvét kasvin sisdltimid
ravinteita. Hirma ei itsessddn yleensd aiheuta kasvin kuolemaa mutta se saattaa heikentda
isantdkasvia, silldi kasvin on allokoitava resursseja eri tavoin, kun se reagoi
harméinfektioon. Lisdksi harmi kasvaa isdntdkasvinsa lehtien pinnalla, joten se vaikuttaa
kasvin yhteyttimistehokkuuteen ja kdytettdvissad olevien resurssien madraan (Agrios 1988;
Moriondo ym. 2005; Magyarosy 1975). Mikili kurjenpolvenhdrmaalttius vaihtelee
sukupuolten vélilld voi hdrmd vaikuttaa sukupuolten suhteelliseen esiintymisfrekvenssiin.
Sukupuolia vertailtaessa huomioitiin se, ettd metsdkurjenpolven kaksineuvoisten
yksiloiden heteiden middrd voi vaihdella 1-10:een. Kasveja, joiden heteistd osa oli
surkastunut kutsuttiin 'vdlimuodoiksi' ja kasveja, joilla kaikki heteet kehittyivdt normaalisti
kutsuttiin puolestaan kaksineuvoisiksi. Eli kiytdnndssd molemmat ovat lisddntymisen
suhteen kaksineuvoisia mutta niihin viitataan tdssd tutkimuksessa vilimuotoina (1-9
hedettd) ja kaksineuvoisina (10 hedettd). Koska vilimuodot ja kaksineuvoiset eroavat
toisistaan ainakin sen suhteen miten ne allokoivat resursseja heteiden tuottamiseen,
késiteltiin niitd omina ryhmindén. Kasvihuonekokeessa tutkittiin sitd, eroaako resistenssi
emikasvien, vélimuotojen ja kaksineuvoisten vililld siten, ettd jotkin niistd ovat toisia
alttiimpia metsékurjenpolven hérmépatogeenille. Tutkimuskysymyksend oli: Onko
emikasvien, vélimuotojen tai kaksineuvoisten kasvien kvalitatiivisessa  ja/tai
kvantitatiivisessa  resistenssissd eroja? Tutkimuksessa keskityttiin  sithen onko
tarkasteltavien ryhmien (emikasvi, vélimuoto, kaksineuvoinen) vililld eroa infektion
esiintymisessd ja laajuudessa. Oletuksena oli, etti sukupuolten geneettiset erot,
sukupuolidimorfiset erot tai erot resurssiallokaatiossa voivat vaikuttaa suoraan tai
vilillisesti eri sukupuolta edustavien yksildiden resistenssiin ja ndin ollen
infektiolaajuuteen.

Tutkimuksen nollahypoteesina oli se ettd, metsdkurjenpolven sukupuolen ja
kvalitatiivisen tai kvantitatiivisen resistenssin vililld ei ole kaupankdyntid (trade-off) eli
infektioalttius tai -laajuus ei vaihtele emikasvien, vilimuotojen tai kaksineuvoisten viélilla.
TyOhypoteesina oli puolestaan se, ettd metsdkurjenpolven kvalitatiiviseen tai
kvantitatiiviseen resistenssi ja sukupuolen vililli on kaupankdyntid (zrade-off) eli
sukupuolet eroavat infektioalttiuden ja -laajuuden suhteen. Kasvihuoneessa ja maastossa
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kerdtylla havaintoaineistolla tutkittiin metsidkurjenpolven kvalitatiivista ja kvantitatiivista
resistenssid. Maastohavainnoilla pyrittiin liséksi arvioimaan kurjenpolvenhdrmain todellista
esiintymistd metsékurjenpolven luonnonpopulaatiossa eli sitd kuinka yleinen patogeeni
kurjenpolvenhédrma on luonnonpopulaatioissa.

2. AINEISTO JA MENETELMAT

2.1. Kurjenpolvenhirmai (Podosphaera fugax)

Harmét (eng. Powdery mildew) (Ascomycotina, Erysiphales) ovat yleisid ja kasvutapansa
perusteella usein helposti tunnistettavia taudinaiheuttajia. Monilla koppisiemenisilld on
oma lajispesifinen ja obligatorinen hdrmidpatogeeni. Hérmdt ovat biotrofisia
sienipatogeeneja eli ne tarvitsevat ravinnonldhteekseen eldvdn iséntdkasvin, jonka
maanpééllisissd osissa kuten lehdilld, varsilla, kukissa ja hedelmissd ne voivat kasvaa.
Hérmin tyypillisend tunnusmerkkind voidaan pitdd harmaata tai valkeaa, jauhomaista
kasvustoa infektoituneen kasvin pinnassa. Ravintonsa hérmét saavat kasvattamalla
rihmastonsa iséntdkasvin pintasolukkoon (Agrios 1988; Glawe 2008). Ne voivat hyodyntda
kasvin sisédltimid ravinteita, heikentdd yhteyttdmistehokkuutta ja hidastaa kasvua
(Moriondo ym. 2005; Magyarosy 1975). Lisdksi harmin vaikutus voi ulottua vélittomésti
infektoituneita kasvisoluja laajemmalle. Fotopoulos ym. (2003) havaitsivat, ettd hdrma
ohjasi tarvitsemiaan ravinteita isdnnédlté itselleen ja sai ndin aikaan laajempia fysiologisia
muutoksia isdntdkasvissaan. Hérmadinfektio ei siis vélttdméttd aiheuta iséntékasvinsa
kuolemaa mutta saattaa muuttaa kasvin resurssiallokointitapaa ja heikentdd kasvin
perustoimintoja (Agrios 1988; Fotopoulos 2003).

Koska hidrmét ovat obligatorisia patogeeneja, niiden on kyettivd selvidmééin
ajanjaksoista, jolloin infektoitavia iséntdkasveja ei ole tarjolla. Titd varten harmét voivat
muodostaa rihmastoa, joka kestdd hyvin epasuotuisia olosuhteita. Jotkin hirma lajit voivat
myoOs talvehtia iséntdkasvinsa silmuissa (Glawe 2008). Kun olosuhteet ovat hirmén
kannalta suotuisat, se tuottaa runsaasti itiditd jotka levidvdt ymparistoon ja isdntédkasvin
pinnalle. Isdnnéksi sopivan kasvin pinnalle laskeutuvien itididen on kyettédvi tunkeutumaan
kasvin pintarakenteiden ldpi (Agrios 1988). Mikdli hdrmd onnistuu ohittamaan
iséntdkasvin puolustuksen, se kasvattaa rihmastoa kasvin soluviliin tai joissain tapauksissa
my0s solun sisélle ja ohjaa ravinteita rihmaston kasvuun. Néin hirmd muodostaa lopulta
sille tyypillisen jauhomaisen kasvuston kasvin pintaan. Hirmédinfektion saanut iséntikasvi
voi myos altistaa 1dhelld kasvavat lajitoverinsa infektiolle, silld harmat lisddntyvéat nopeasti
suvuttomasti ja levittdvét itiditd uusien isédntdkasvien pinnalle (Braun & Cook 2012; Glawe
2008).

Kurjenpolvenhdrmi (Podosphaera fugax) on metsidkurjenpolvella (Geranium
sylvaticum) esiintyvd harmisienten luokkaan kuuluva obligaatti sienipatogeeni. Koska
kurjenpolvenhdrmid on isdntdkasvistaan riippuvainen patogeeni, sen esiintyminen
myotdilee pitkélti isdntdkasvin maantieteellistd levinneisyyttd. Kurjenpolvenhdrmii on
havaittu Afrikassa, Pohjois-Amerikassa, Kaukasuksella, kaikkialla Euroopassa ja se on
my0s levinnyt Uuteen-Seelantiin. Kurjenpolvenhdrmd muodostaa metsékurjenpolven
lehdille, varsiin ja lehtiruoteihin valkoista sienirihmastoa, joka tummuu vanhetessaan.
Lisddntyessddn kurjenpolvenhdrmi tuottaa itidkotelon, joka siséltdd 6-8 itiotd (Kuva 1)
(Braun & Cook 2012).
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Kuva 2: Metsidkurjenpolven (Geranium ylvaticum) harmainfektio (odosphaem fugax).

2.2. Metsikurjenpolvi (Geranium sylvaticum)

Metsékurjenpolvi (Geranium sylvaticum) on kurjenpolvikasvien (Geraniaceae) heimoon
kuuluva monivuotinen ruoho. Ulkoasultaan se on pystyhaarainen, lyhytkarvainen kasvi,
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jonka lehdet ovat sormijakoisia ja kukat ovat viriltdin joko sinipunaisia tai ldhes valkoisia.
Metsédkurjenpolven tyypillisid kasvupaikkoja ovat lehdot, lehtomaiset kangasmetsit,
rantapensaikot, tuoreet niityt ja tienpientareet (Hdmet-Ahti & Hackman 1998).
Metsékurjenpolvi on lisddntymissysteemiltidn gynodieekkinen mutta kaksineuvoisten ja
emikukkien lisdksi metsékurjenpolven kasvustoissa voi paikoitellen esiintyd myds kukkia,
joiden toimivien heteiden lukumiiréd vaihtelee 1-9 vililld. Metsékurjenpolven populaatiot
voivat siis muodostua kaksineuvoisista eli hermafrodiiteista, véilimuodoista tai
emikasveista (Volkova ym. 2007) (Kuva 3). Emi-, vdlimuoto- ja kaksineuvoisten kasvien
esiintymisfrekvenssi vaihtelee runsaasti eri populaatioiden vililld. Emikasvien maird on
usein hyvin alhainen vilimuotoihin ja kaksineuvoisiin verrattuna. Véilimuotojen
esiintymisfrekvenssi voi vaihdella populaatiossa 0 — 84 %:iin. Valtaosa metsidkurjenpolven
kasveista on siis joko kaksineuvoisia tai vidlimuotoja ja emikasvit ovat yleensd
harvalukuisimpia. Kaksineuvoisten, vélimuotojen ja emikasvien suhteellisissa méérissi
voidaan usein havaita selkedtd maantieteellistd vaihtelua (Varga ym. 2013; Volkova ym.
2007).

Kuva 3: Emikukka (F), vdlimuoto (/) kukka ja kaksineuvoinen kukka (H)

2.3. Kasvihuonekoe

Kasvihuonekokeessa havaintoaineisto keréttiin metsédkurjenpolvilta, joiden siemenet olivat
perdisin aikaisemmin tehdystd polytyskokeesta (Varga ym. 2013). Namé siemenet oli
laitettu itdméén huhtikuussa 2011 ja niitd oli kasvatettu kasvihuoneessa vuosina 2011-
2014. Metsdkurjenpolvet siirrettiin talvehtimaan kylmé&huoneeseen 20.10.2014 ja kasvit
siirrettiin takaisin kasvihuoneeseen 13.01.2015. Keinovalot (Osram Powerstar HQI-BT
400W/D E40) olivat kasvihuoneessa pddllda 18 h vuorokaudessa ja jokainen
metsdkurjenpolviyksilo kasvoi steriloidussa hiekassa omassa ruukussaan. Kasvihuoneessa
ruukut asetettiin kastelualustalle (3 - 10 yksilod/alusta). Tutkimuksessa kidytetyissa
metsdkurjenpolvissa oli  jo aiemmin havaittu perdttdisind vuosina runsaasti
kurjenpolvenhdrmdd, joten kurjenpolvenhdrmin lepoitididen oletettiin olevan ldsnd
kasvihuoneessa. Todenndkoisesti kurjenpolvenhdrmd on siirtynyt polytyskokeen
yhteydessa kerdttyjen siementen mukana maastosta kasvihuoneeseen.
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Kasvihuoneessa aineistonkeruu suoritettiin kahdessa vaiheessa. Havaintoaineiston
keruu aloitettiin metsdkurjenpolvien (n=154) sukupuolen maéérittimiselld. Tadmé& tehtiin
laskemalla jokaisen kasviyksilon kukkien miéra ja jokaisen lasketun kukan heteiden mééra
(0-10). Metsédkurjenpolviyksild voi tuottaa pelkédstdan emikukkia, kaksineuvoisia kukkia tai
vilimuotokukkia mutta yksilo saattaa my0s tuottaa kaikkia niitd samanaikaisesti. Yksilon
kukkien sisdltdmien heteiden perusteella metsdkurjenpolviyksildo méériteltiin  joko
kaksineuvoiseksi (H; kukinnon kaikissa kukissa on 10 hedettd), vilimuodoksi (Z;
kukinnossa hermafrodiitteja/naaraita ja vilimuotoja, hermafrodiitteja ja naaraita tai
pelkdstdadn vélimuotoja) tai emikasviksi (F; kukinnon kaikki kukat heteettomid, 0 hedetti)
(Kuva 3). Kéytdnnossd luokittelu tehtiin siten, ettd kasvin kaikkien kukkien havaittujen
heteiden kokonaismadrdé verrattiin sithen heteiden méardin, joka kyseiselld kasvilla voisi
olla mikali sen kaikissa kukissa oli kymmenen hedettd. Ndin saatu suhdeluku voi saada
minki tahansa arvon 0 — 1,0 véliltd. Emikasveiksi tulkittiin sellaiset kasvit, jotka saivat
arvon 0 — 0,05 ja kaksineuvoisiksi kasvit, jotka saivat arvon 0,95 — 1,0. Vilimuodot
sijoittuivat tille vélille (0,05 — 0,95) ja kyseinen luokka saattoi sisdltdd kasveja, joiden
kukat olivat yksistddn vilimuotoja tai sekoitus emi-, vidlimuoto ja kaksineuvoisia kukkia
(I LFLILH][F;H];[LF;H]). Emikasveihin ja kaksineuvoisiin ndhden tutkimuksessa
kdytetty 'vdlimuotojen'-ryhmd viittaakin enemmaén tuotettujen heteiden méédrdén kuin
varsinaiseen sukupuoleen.

Toisessa vaiheessa eli kukintavaiheen lopulla kaikki metsédkurjenpolvet kéytiin
uudelleen ldpi, kasvien koko maédriteltiin ja tutkittiin onko yksilossd silminhavaittavaa
hirméinfektiota (kvalitatiivinen resistenssi; kasvi on joko resistentti tai infektioaltis).
Metsdkurjenpolvella on suuria korvakelehtid kukkaverson yldosassa sekd pitkdruotisia
ruusukelehtid, jotka kasvavat suoraan juurakosta. Metsdkurjenpolven kvantitatiivista
resistenssid tutkittiin laskemalla jokaiselta yksiloltd sen korvakkeiden sekd ruusukelehtien
madrd. Lisdksi laskettiin korvakkeiden ja ruusukelehtien infektoituneiden lehtien infektion
pinta-ala. Metsdkurjenpolven lehdet mitattiin siten, ettd ldhinnd lehtiruotia vastakkain
sijaitsevien sormilehdykdiden vilinen etdisyys mitattiin ja lehti médriteltiin kuuluvaksi
joko korvakkeisiin (1 cm - 3 c¢m) tai ruusukelehtiin (> 3 cm)(Kuva 3). Jaottelu kahteen
kokoluokkaan eli korvakkeisiin ja ruusukelehtiin auttoi arvioimaan tarkemmin kasvin
kokoa ja infektoituneen pinta-alan laajuutta suhteessa terveeseen lehtipinta-alaan. Infektion
saaneiden  metsdkurjenpolviyksiléiden harméinfektion infektiopinta-ala arvioitiin
silmdmadriisesti (I = 25 %; I1 = 50 %; III = 75%; IV = 100% lehden kokonaispinta-alasta).
Lehtien lisdksi my6s jokaisen metsdkurjenpolven lisddntymiselinten eli nuppujen, kukkien
ja hedelmien madrét laskettiin. Néiden kokonaisméérd ja infektoituneiden rakenteiden
madrd kirjattiin ylos. Tarkoituksena oli laskea infektoituneiden lisddntymisrakenteiden
suhde terveisiin lisddntymisrakenteisiin ja tutkia, kuten lehtien kohdalla, vaikuttaako
sukupuoli ndiden rakenteiden infektioalttiuteen. Kurjenpolvenhdrmén lisdksi havaintoihin
kirjattiin muiden mahdollisten patogeenien esiintyminen, silli ne saattavat vaikuttaa
harméinfektion laajuuteen ja metsdkurjenpolven yleiskuntoon.
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Kuva 4: Lehdet mitattiin ja luokiteltiin pieniin (1 - 3 cm; korvakkeet) ja
suuriin (> 3 c¢m; ruusukelehdet). Kuvassa harméinfektion saanut ruusukelehti.

2.4. Maastohavainnot

Kasvihuonekokeen lisdksi tutkimusta varten tehtiin maastohavaintoja, joiden tarkoituksena
oli arvioida kuinka yleinen ja merkittdvd kurjenpolvenhdrmépatogeeni (Phodosphaera
fugax) on metsdkurjenpolven luonnonpopulaatioissa. Lounais-Suomessa havoinnot
kerdttiin kahdelta eri paikalta, (60°48'59"N, 21°16'30"E (Lepédinen); 60°46'S3"N,
21°27'11"E (Haapaniemi)), kahdella eri keruukerralla (16.06; 23.06).  Otoskoko
molemmilla paikoilla oli n=25. Molemmilla kasvupaikoilla metsdkurjenpolvet kasvoivat
tienpientareella.  Havainnot  kerdttiin  valitsemalla  satunnainen  aloituspaikka
metsdkurjenpolvikasvustosta. Téstd aloituspaikasta edettiin tiensuuntaisesti siten, etti
kaikki 2 m etdisyydelld tiestd kasvavat metsdkurjenpolvet huomioitiin aineistonkeruussa.
Kaiken kaikkiaan tiedot kerdttiin kahdestakymmenestéviidestd metsdkurjenpolviyksilostd
noudattaen muutoin samoja aineistokeruumenetelmid kuin kasvihuoneessa. Kuitenkin
kasvihuonehavainnoista poiketen maastohavainnoissa sukupuolen médritys ja infektion
esiintymisen sekd laajuuden havainnointi tehtiin samalla kertaa. Lisdksi erillisid havaintoja
tehtiin  kolmessa eri paikassa Keski-Suomessa (62°14'33"N, 25°28'47"E (Kuohu);
62°13'1"N, 25°2924"E (Kuusimiki); 62°35'22"N, 26°13'40"E (Rinteenmdki)). Niissa
havainnoissa tarkasteltiin vain sitd oliko metsékurjenpolvilla (n=50; n=50; n=500)
silminhavaittavaa kurjenpolvenhdrméinfektiota.

2.5. Aineiston tilastollinen analysointi

Aineiston tilastollisessa analysoinnissa ensimmdiisend tarkasteltiin  sitd, onko
metsdkurjenpolven sukupuolen ja koon vililld yhteyttd. Mikidli emi-, vélimuoto tai
kaksineuvoiset kasvit ovat selkedsti toisiinsa verrattuna eri kokoisia, eli koko on
sukupuolisidonnainen omainaisuus , voi timi vaikuttaa infektiotodennékdisyyteen. Saattaa
esimerkiksi olla todenndkodisempidd, ettd hidrmaiitido laskeutuu kooltaan suuremman kuin
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pienemmin metsdkurjenpolven pinnalle. Toisaalta koko voi vaikuttaa resurssiallokaation
kautta resistenssiin. Mikili jokin sukupuoli panostaa kasvuun toisia voimakkaammin
saattaa tdmid heijastua myoOs resistenssiin resurssiallokaation liittyvien kompromissien
kautta. Mahdolliset kokoerot voivat siis vaikuttaa sukupuolten infektioalttiuteen eri tavoin.
Kasvin kokoa arvioitiin erikseen korvakkeiden (pienet lehdet) ruusukelehtien (isot lehdet)
suhteen eli tutkittiin yksisuuntaisen varianssianalyysin avulla eroavatko sukupuolten
korvakkeiden ja ruusukelehtien médrd emikasvien, vilimuoto ja kaksineuvoisten kasvien
vililla.

Kvalitatiivista resistenssid tarkasteltaessa tutkittiin muodostuuko tarkastelun
kohteena oleva joukko tdysin resistenteistd tai alttiista yksiloistd ja mikali resistenssi on
luonteeltaan kvalitatiivista vaikuttaako kasvin sukupuoli sithen. Kvalitatiivista resistenssié
tutkittiin siten, ettd huomioitiin yksilon sukupuoli ja se saiko yksilo infektion vai kykeniko
se torjumaan patogeenin, jolloin infektiota ei siis péddssyt syntymddn. Kvalitatiivisen
resistenssin analyysi aloitettiin ristiintaulukoimalla sukupuolten hidrmiinfektio (infektio
on/ei ole).

Kvantitatiivista resistenssid tutkittiin vertailemalla yksisuuntaisella
varianssianalyysilld erikseen korvakkeiden ja ruusukelehtien suhteellisen infektiopinta-alan
eroja eri sukupuolten vililla. Lehtien infektiolaajuuden tarkastelua varten kaikille yksiloille
laskettiin  korvakkeiden ja ruusukelehtien infektioprosentti. Téssd tapauksessa
infektioprosentti kuvasi sitd, kuinka suuri osa korvakkeiden (pienet lehdet) ja
ruusukelehtien (suuret lehdet) pinta-alasta oli infektoitunut eli kuinka suuri oli yksilon
infektoituneen pinta-alan suhde sen koko lehtipinta-alaan.

Kurjenpolvenhdrmédd kasvoi sekd lehdilld ettd lisddntymiselimilld, joten lehtien
infektiopinta-alan analyysin lisdksi tutkittiin sitd, onko sukupuolen ja lisdéntymiselinten
infektion vililld yhteyttd. Mikéli jonkin sukupuolen infektoituneiden lisdéntymiselinten
madrd on selkedsti toista suurempi saattaa seurauksena olla heikentynyt jélkeldistuotanto ja
alhaisempi suhteellinen kelpoisuus. Lisddntymiselimille laskettiin infektioprosentti, jossa
verrattiin  yksilon infektoituneiden lisddntymiselinten méardd niiden kokonaismidrdén.
Sukupuolten vilisid infektioprosentin eroja tutkittiin varianssianalyysin sijasta Kruskal-
Wallis -testilla, silld aineisto ei noudattanut normaalijakaumaa.

3. TULOKSET

3.1. Kasvihuonekokeen tulokset — metsikurjenpolvien koko

Kasvihuoneessa tutkittuja metsidkurjenpolvia oli kaiken kaikkiaan 154 yksilod, joista 114
kukki havaintojenteko hetkelld (Taulukko 1). Lisdksi joukossa oli metsédkurjenpolvia, jotka
eiviat kukkineet (n = 40). Kukkimattomien metsdkurjenpolvien sukupuolta ei voitu
madrittdd, joten ne jatettiin pois tutkimuksesta.



Taulukko 1. Kasvihuonekokeessa tutkittujen metsékurjenpolvien sukupuolijakauma.

Sukupuoli
n %
Emikasvit 19 16,7
Vilimuodot 39 34,2
Kaksineuvoiset 56 491
114 100

16

Korvakkeiden méérdssd ei havaittu yksisuuntaisen varianssianalyysin perusteella
tilastollisesti merkitsevid eroa emikasvien, vilimuoto tai kaksineuvoisten kasvien vililld

(Taulukko 2; Kuva 5).
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Kuva 5: Metsédkurjenpolven (Geranium sylvaticum) eri sukupuolten korvakelehtien

lukumaiiré (x + SE).
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Taulukko 2. Metsiakurjenpolven eri sukupuolten korvakelehtien lukuméaran varianssianalyysin
tulokset.

Neliésumma df Keskinelié F P -arvo
Corrected Model 42,382 2 21,191 ,636 531
Intercept 16781,873 1 16781,873 503,953 <0,01
Sukupuoli 42,382 2 21,191 ,636 ,531
Error 3696,355 111 33,300
Total 23318,000 114
Corrected Total  3738,737 113

Ruusukelehtien mééra erosi tilastollisesti merkitsevasti (Taulukko 3; Kuva 6). Post
hoc -testin (Tukeyn-testi) perusteella emikasvit eivét eroa vidlimuodoista (p = 0.903) tai
kaksineuvoisista kasveista (p = 0.108) tilastollisesti merkitsevésti lehtien miirdn suhteen
mutta vilimuodot ja kaksineuvoiset eroavat lehtien madréin suhteen ja timd ero on
tilastollisesti merkitsevd (p = 0.006). Vilimuodoilla on kaksineuvoisiin verrattuna
vihemman ruusukelehtid eli vilimuodot ovat timén perusteella kaksineuvoisia pienempid.
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Kuva 6. Metsédkurjenpolven (Geranium sylvaticum) eri sukupuolten ruusukelehtien
lukumaéira (x + SE).
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Taulukko 3. Metsiakurjenpolven eri sukupuolten ruusukelehtien lukumééréin varianssianalyysin
tulokset.

Neliésumma df Keskinelio F P-arvo
Corrected Model 276,281 2 138,141 5,608 ,005
Intercept 18517,674 1 18517,674 751,764 <0,01
Sukupuoli 276,281 2 138,141 5,608 ,005
Error 2734,183 111 24,632
Total 26921,000 114
Corrected Total  3010,465 113

Koska viélimuotojen ja kaksineuvoisten koossa on ruusukelehtien méiérén perusteella
eroja, tutkittiin erikseen korrelaatioanalyysin avulla onko kasvin ruusukelehtien méérén ja
infektiolaajuuden vélilld yhteyttd. Analyysin perusteella suurten lehtien méairén ja
infektiolaajuuden vililld ei kuitenkaan ndytd olevan tilastollisesti merkitsevia riippuvuutta
(p =0.126) (Taulukko 4).

Taulukko 4. Ruusukelehtien ja infektioprosentin korrelaatioanalyysi (Pearsonin korrelaatio).

Ruusukelehdet Ruusukelehtien Infektio-%
Suuret lehdet Pearsonin korrelaatio 1 -,144
Sig. (2-tailed) ,126
N 114 114

3.2. Kasvihuonekokeen tulokset — kvalitatiivinen resistenssi

Aineistoa tarkasteltaessa havaittiin, ettd kasvihuoneessa kasvavista metsidkurjenpolvista (n
= 114) kahta vilimuotoa lukuunottamatta kaikki metsédkurjenpolvet (n = 112) saivat
kurjenpolvenhdrméinfektion (Taulukko 5). Niistd kahdesta vélimuodosta, jotka eivét
saaneet harméinfektiota, toisessa havaittiin jonkin muun patogeenin aikaansaama infektio.
Tulosten perusteella vidlimuodoista 5 % oli havaintoajanjakson aikana tehtyjen havaintojen
perusteella tdysin resistenttejd harmaille (ei silminhavaittavaa infektiota). Kaikki emikasvit
ja kaksineuvoiset kasvit saivat hirmiinfektion. Tulosten perusteella ainakin
metsdkurjenpolven vilimuotokasveissa saattaa olla tdysin harmaélle resistenttejd yksiloita.

Taulukko 5. Metsiakurjenpolven eri sukupuolten infektioalttius kurjenpolvenhirmélle.

Harmaiinfektio
Ei hdarmaa Héarma n
Sukupuoli Emikasvi 0 19 19
Vilimuoto 2 37 39
Kaksineuvoinen 0 56 56
n 2 112 114




3.3. Kasvihuonekokeen tulokset — kvantitatiivinen resistenssi
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Kvantitatiivisen resistenssin tarkastelussa tutkittiin ensin sitd, vaikuttaako sukupuoli

korvakkeiden infektioprosenttiin.

Yksisuuntaisen

varianssianalyysin  perusteella

sukupuolten infektioprosentissa ei ole tilastollisesti merkitsevid eroja eli sukupuoli ei
vaikuta korvakkeiden infektioalttiuteen (Taulukko 6; Kuva 7).
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Kuva 7. Sukupuolen vaikutus korvakelehtien infektioprosenttiin (X + SE).

Taulukko 6. Eri sukupuolten korvakelehtien infektioprosentin varianssianalyysin tulokset.

Neliésumma df Keskinelié F P-arvo
Corrected Model ,018 2 ,009 ,306 737
Intercept 1,208 1 1,208 41,313 <0,01
Sukupuoli ,018 2 ,009 ,306 , 737
Error 3,246 111 ,029
Total 4,843 114
Corrected Total 3,264 113

Yksisuuntaisen varianssianalyysin avulla tutkittiin onko sukupuolten ruusukelehtien
infektioprosentissa tilastollisesti merkitsevid eroja. Tulosten perusteella sukupuoli ei
vaikuta merkittdvasti kasvin ruusukelehtien infektioalttiuteen (Taulukko 7; Kuva 8).
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Kuva 8. Sukupuolen vaikutus ruusukelehtien infektiolaajuuteen (X + SE).

Taulukko 7. Eri sukupuolten ruusukelehtien infektioprosentin varianssianalyysin tulokset.

Nelidsumma df Keskinelio F P-arvo
Corrected Model ,024 2 ,012 ,328 ,721
Intercept 4,351 1 4,351 118,601 <0,01
Sukupuoli ,024 2 ,012 ,328 , 721
Error 4,072 111 ,037
Total 9,577 114
Corrected Total 4,096 113

Lehtien lisdksi tutkittiin onko sukupuolella vaikutusta lisddntymiselinten harméiinfektioon.
Kruskal-Wallisin-testin perusteella lisddntymiselinten infektioprosenteissa ei havaittu
tilastollisesti merkitsevid eroja sukupuolten vililld (p =,501) (Taulukko 8; Kuva 9).
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Kuva 9. Sukupuolen vaikutus lisadntymiselinten infektioprosenttiin (X = SE).

Taulukko 8. Eri sukupuolten lisdéntymiselinten infektioprosentin Kruskal-Wallisin testin tulos.

Khiin nelioé 1,381
df 2
Asymp. Sig. ,501

3.4. Maastohavaintojen tulokset

Lounais-Suomessa maastohavaintoja tehtiin kahdella paikalla, joista kummallakaan ei
havaittu kurjenpolvenhdrmaai. Keski-Suomessa tehdyissi havainnoissa
kurjenpolvenhdrmdd 16ydettiin yhdeltd havaintopaikalta (62°3522"N, 26°13'40"E).
Kyseiselld paikalla lapikdydyistd yksildistd (n = 500) yksi oli saanut hdrmédinfektion.
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4. TULOSTEN TARKASTELU

4.1. Metsikurjenpolven sukupuoli ja koko

Koppisiemenisilld kasveilla, joiden lisdéntymissysteemi poikkeaa kaksineuvoisuudesta
voidaan havaita erilaisia sukupuolisidonnaisia eroja. Gynodieekkisilla lajeilla selkein
sukupuolisidonnainen ero on sukupuolielinten jakautuminen siten, ettd populaatiossa
voidaan erottaa emikasveja ja kaksineuvoisia kasveja (Barrett & Hough 2013; Shykoff ym.
2003). Lisédksi joillain koppisiemenisilld voidaan havaita sukupuolisidonnaisia eroja
esimerkiksi terdlehtien koon, tuotetun meden ja siementen midrdssd sekd laadussa
(Shykoff ym. 2003). Aikaisempien tulosten perusteella myds metsdkurjenpolvella esiintyy
joitain tdllaisia sukupuolisidonnaisia eroja (Asikainen & Mutikainen 2003; Shykoff ym.
2003; Varga ym. 2013). Suoraan lisddntymiseen liittyvien sukupuolisidonnaisten erojen
lisdksi, joillain gynodieekkisilla lajeilla voidaan havaita vegetatiivisiin ominaisuuksiin,
kuten kasvutapaan, -muotoon tai kokoon liittyvid eroja (Barrett & Hough 2013).
Esimerkiksi monilla kaksikotisilla lajeilla emi- ja hedekasvien vélilld on havaittu
sukupuolten vegetatiivisten ominaisuuksien vélisid kokoeroja (Kavanagh ym. 2011; Obeso
2002). Mikéli elinkiertotekijoiden valilld on kaupankédyntid voivat sukupuolisidonnaiset
erot vaikuttaa eri tavoin eri sukupuolten edustajiin. Niinpd vegetatiivisiin ominaisuuksiin
liittyvien erojen huomioiminen on tarkedd, silld erot resurssien allokoinnissa kasvuun tai
esimerkiksi tietynlainen kasvumuoto saattaa vaikuttaa kasveihin kohdistuvaan herbivoriaan
tai infektioalttiuteen (Ashman 2004; Barrett & Hough 2013). Tdmén kokeen perusteella
myo0s gynodieekin metsdkurjenpolven vegetatiivissa ominaisuuksissa voidaan havaita
kokoon liittyvid eroja. Erot eivit kuitenkaan ilmenneet emikasvien ja kaksineuvoisten
kasvien vililld vaan kaksineuvoisten kasvien eri muotojen (vdlimuodot, kaksineuvoiset)
vililla.

Misté téllaiset valimuotojen ja kaksineuvoisten viliset kokoerot voivat johtua? Heil
ym. (2000) havaitsivat, ettd kemiallisen puolustautumisen laukaiseminen keinotekoisesti
vaikutti tutkittujen kasvien kokoon ja tuotettujen siementen mddrddn negatiivisesti.
Kasvihuoneessa havaitut metsdkurjenpolvien kokoerot voivat néin ollen johtua esimerkiksi
siitd, ettd kurjenpolvenhdrméinfektion torjuminen ja hidastaminen vaikuttavat
kaupankdynnin vélitykselld vidlimuotojen kasvuun (Heil ym. 2000). Koska juuri
vilimuodot jdivit kaksineuvoisia pienemmiksi on mahdollista, ettd niilld heteiden
tuottamiseen liittyy koirassteriiliyden kumoamisesta aitheutuvia
resurssiallokaatiokustannuksia, jotka vaikuttavat kasvin kasvuun (costs of restoration)
(Bailey ym. 2003). Harmédinfektion alkaessa koirassteriiliyden kumoamisesta aiheutuvat
kustannukset saattavat my0s metsidkurjenpolvella aiheuttaa sen, etteivdt védlimuotojen
resurssit riitd infektion torjumisen ja hidastamisen sekd heteiden palauttamisen lisdksi enda
kasvuun samalla lailla kuin emikasveilla ja kaksineuvoisilla. On myds mahdollista, ettd
vialimuodot jddviat aina keskiméédrin kaksineuvoisia pienemmiksi harméinfektion
esiintymisestd riippumatta. Tdmin kokeen perusteella ei voida pédtelld ovatko myos
hirméttomat kaksineuvoiset keskimddrin védlimuotoja suurempia. Jotta saataisiin selville
johtuvatko metsékurjenpolven vélimuotojen ja kaksineuvoisten kokoerot hidrmiinfektion
torjunnan ja muiden elinkiertotekijoiden vélisestd kaupankdynnistd, olisikin verrattava sekéa
infektion saaneita ettd terveitd metsékurjenpolvia keskenddn. Lisdksi metsdkurjenpolven
lisddntymissysteemin evoluution kannalta ja vdlimuotojen esiintymisen selittdmiseksi olisi
oleellista tietdd mitkd geneettiset tekijdt vaikuttavat heteiden surkastumiseen tai
palautumiseen ja millaisia allokaatiokustannuksia ndihin mahdollisesti liittyy.

Mikéli vilimuotojen ja kaksineuvoisten vélisid kokoeroja esiintyy myos luonnossa
harméstd riippumatta, olisi mielenkiintoista tietdd vaikuttavatko ne metsdkurjenpolvien
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suhteelliseen kelpoisuuteen etenkin niukkaravinteisissa olosuhteissa. Mikéli vélimuodot
ovat luonnonolosuhteissa kooltaan pienempid eli allokoivat resursseja kaksineuvoisia
vihemmain kasvuun, kykenevitkd ne tdlloin allokoimaan kaksineuvoisia tehokkaammin
resursseja lisddntymiseen? Delph (1990; 2003) havaitsi gynodieekkista Hebe strictissima
-lajia tutkiessaan, etti emikasvien esiintymisfrekvenssi oli korkeampi ravinneniukassa
kuin runsas ravinteisessa elinympdéristdssd. Elinympériston ravinnepitoisuus voi vaikuttaa
emikasvien ja kaksineuvoisten esiintymisfrekvenssiin mutta onko mahdollista, ettd se
joissain tapauksissa suosii myds vélimuotojen sdilymistd niukkaravinteissa olosuhteissa.
Mikdli itse heteiden surkastumiseen ei liity huomattavia kustannuksia, voivat vilimuodot
allokoida kaksineuvoisia vihemmain resursseja koirastoimintoihin mutta sdilyttdd vield
kykynsd lisddntyd emikasveihin ndhden monipuolisemmin. Télloin vidlimuotojen
saavuttamat edut katoaisivat vasta, kun ravinneolosuhteet ovat hyvdt ja heteiden
palauttamiseen liittyy kustannuksia. Kaiken kaikkiaan vélimuotojen ja kaksineuvoisten
kokoerot saattavat osaltaan vaikuttaa niithin kohdistuviin valintapaineisiin siten, ettd
védlimuotojen ja kaksineuvoisten suhteellinen esiintymisfrekvenssi vaihtelee populaatiosta
toiseen. Eli vaikka hidrmdinfektion ja koon vélilld ei kasvihuonekokeen perusteella ole
korrelaatiota, voi polyttdjien ja herbivorien toiminta luonnossa kohdistua eritavoin
erikokoisiin yksiloihin. Esimerkiksi Collin ym. (2002) havaitsivat, ettd gynodieekkisen
Dianthus sylvestris -lajin suurempia kukkia tuottavat kaksineuvoiset kasvit olivat
emikasveja alttiimpia herbivorialle.

Téassd kokeessa metsdkurjenpolvella havaittuja kokoeroja tulkittaessa on kuitenkin
huomioitava tulosten suuri keskihajonta ja sukupuolten, eritoten emikasvien, vaatimaton
médrd (Taulukko 1). Mahdolliset kokoerot vilimuotojen ja kaksineuvoisten vililld oli
kuitenkin huomioitava infektioalttiutta ja -laajuutta tutkittaessa, silld kooltaan isompien
kasvien todennikoisyys saada infektio voi olla pienempiin kasveihin verrattuna suurempi.
Tilastotestien perusteella lehtien méédrdan ja hdrmainfektion (infektiolaajuuden) viélillad ei
kuitenkaan havaittu korrelaatiota. Vélimuotojen ja kaksineuvoisten kokoerot osoittavat
kuitenkin sen, ettei néitd ole vilttdmattd mielekdstd késitelld yhtend homogeenisena
'kaksineuvoisten' kasvien ryhménid. Molemmat, niin vélimuodot kuin kaksineuvoiset,
osallistuvat jilkeldisten tuottamiseen siitepOlyn ja siemenaiheiden avulla mutta tuotetun
siitepOlyn médrd voi vaihdella ja ainakin koon perusteella vdlimuodot ja kaksineuvoiset
saattavat ohjata resurssejaan eritavoin. Ndma erot voivat puolestaan vaikuttaa sithen, miten
sukupuolet allokoivat resurssejaan resistenssin tai muiden elinkiertotekijéiden ylldpitoon.

4.2. Kvalitatiivinen ja kvantitatiivinen resistenssi

Elinkiertostrategia teorian taustalla on oletus siitd, ettd kasvin tdytyy allokoida rajalliset
resurssinsa mahdollisimman tehokkaasti eri elinkiertotekijoiden, kuten kasvun,
lisddntymisen ja puolustautumisen kesken (Obeso 2002; Salonen 2006; Silvertown &
Charlesworth 2001). Mikili kasvi allokoi rajallisia resurssejaan enemmén tietyn
elinkiertotekijan ylldpitimiseen, on muiden elinkiertotekijoiden kdytettdvissd vdhemméin
resursseja. Esimerkiksi resistenssin ja kasvun sekd lisdédntymisen ja kasvun vélilld on
monissa kaksikotisia lajeja koskevissa tutkimuksissa havaittu kaupankdyntid, joka
vaihtelee kasvin sukupuolen mukaan (Bergelsen & Purrington 1996; Cipollini & Whigham
1994). Téssd tutkimuksessa havaittujen kokoerojen lisdksi, gynodieekkisella
metsdkurjenpolvella on my0s aikaisemmissa tutkimuksissa havaittu erilaisia
sukupuolisidonnaisia eroja (Asikainen & Mutikainen 2003; Shykoff ym. 2003; Varga ym.
2013). Tutkimuskysymyksen kannalta oleellista on se, vaihtelevatko metsékurjenpolven
sukupuolisidonnaiset erot merkittdvésti emikasvien, vélimuotojen ja kaksineuvoisten
vdlilld ja onko sukupuolisidonnaisten ominaisuuksien sekd resistenssin vililld
kaupankiyntid. Esimerkiksi allokaatioperiaatteen (principle of allocation) perusteella
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voitaisiin olettaa, ettd mikali edelld mainittujen ominaisuuksien vililld on kaupankéyntié se
havaitaan metsidkurjenpolven emikasvien, vdlimuotojen ja kaksineuvoisten kasvien vilisinad
resistenssin eroina.

Kvalitatiivinen resistenssi tarkoittaa R-geenin aikaansaamaa tdydellistd resistenssié.
Kaytannossd se tarkoittaa sitd, ettd yksilo on tietylle patogeenille joko resistentti tai altis
sen mukaan kykeneekd sen R-geeni tunnistamaan patogeenin (Poland ym. 2008). Koska
kurjenpolvenhdrmidn on mitd todenndkdisemmin kulkeutunut kasvihuoneeseen sielld
kasvatettavien metsdkurjenpolvien mukana ja kasvit olivat saaneet jo aikaisempina vuosina
hiarméinfektion, voitiin jo ldhtokohtaisesti olettaa ettd ainakaan osalla kasveista ei ollut
kvalitatiivista resistenssid hdrmaille. Kasvihuonehavaintojen perusteella infektioalttius ei
vaihdellut merkittévisti emikasvien, vilimuotojen ja kaksineuvoisten vélilla, silld kaikki
kasvit, kahta vélimuotoa lukuunottamatta, saivat harmdinfektion. Tdssd yhteydessd onkin
kenties aiheellista pohtia sitd, vaikuttaako geneettinen tausta huomattavasti
resurssiallokointia enemmin kvalitatiivisen resistenssiin. Kvalitatiivinen resistenssi
perustuu yhteen geeniin, joten on mahdollista, ettd lisddntymissysteemi vaikuttaa siithen
enemmadn esimerkiksi itsepolytyksen ja mahdollisen sisésiitoksen vélitykselld. Muun
muassa Chang (2007) tutki eroaako Geranium maculatum -lajin kaksineuvoisten ja
emikasvien sisdsiitosdepression taso toisistaan. Tutkimuksessa ei kuitenkaan havaittu
tilastollisesti merkitsevid eroja kaksineuvoisten ja emikasvien vélilldi mutta ainakin
teoreettisesti emikasvien kyvyttomyys itsepOlytykseen saattaa vaikuttaa populaation
geneettiseen monimuotoisuuteen (Silvertown & Charlesworth 2001) ja tétd kautta kenties
my0s R-geeneihin perustuvaan kvalitatiiviseen resistenssiin.

Koska kasvihuoneessa tutkitut metsidkurjenpolvet olivat paddsadntdisesti alttiita
hiarmélle, on my6s mahdollista ettei kurjenpolvenhdrmé ole niin yleinen tai haitallinen
patogeeni, ettd kasveille olisi kehittynyt kyky puolustautua hirméi vastaan kvalitatiivisen
resistenssin avulla. Esimerkiksi Tian ym. (2003) havaitsivat, ettd R-geenien aikaansaamaan
resistenssiin  liittyy kustannuksia. Kvalitatiiviseen resistenssin ylldpitoon liittyvit
kustannukset saattavat vaikuttaa resistenttien kasvien suhteelliseen kelpoisuuteen,
sellaisissa elinympiristdissd joissa patogeenia ei ole tai joissa sen vaikutukset eivit ole
merkittdvid (Parker 1992). Témén tutkimuksen perusteella metsédkurjenpolvien
kvalitatiivisesta resistenssistd voidaan kuitenkin todeta vain se, ettd kasvihuoneessa
kasvavat metsdkurjenpolvet olivat péddsddntoisesti alttiita hdrmdinfektiolle eli ne eivit
kyenneet tunnistamaan ja torjumaan kurjenpolvenhirméa.

Sukupuolisidonnaisten erojen on todettu voivan vaikuttaa eritavoin emikasveihin ja
kaksineuvoisiin kasveihin kohdistuvaan herbivoriaan (Collin ym. 2002; Marshall &
Ganders 2001). Télloin kyse on kuitenkin siitd, ettd esimerkiksi suuremmat kukat (Collin
ym. 2002) houkuttelevat pdlyttdjien liséksi patogeeneja. Kdytdnndssd tdma olisi vastannut
sitd, ettd metsdkurjenpolven ruusukelehtien suurempi midrd (ts. koko) olisi altistanut
yksilon herkemmin patogeenille. Téllaisia eroja ei kuitenkaan havaittu, eikd
kvantitatiivisen resistenssikddn havaittu vaihtelevan ryhmien vililld. Korvakelehtien,
ruusukelehtien ja lisdéntymiselinten perusteella metsékurjenpolven kvalitatiivisessa
harméresistenssissd ei ndin ollen havaittu eroja emikasvien, védlimuotojen ja
kaksineuvoisten vélilld. Sukupuolisidonnaiset erot eivdt tdmén tutkimuksen perusteella
vaikuta kaupankdynnin kautta kasvien kykyyn hidastaa harmiinfektiota tai tillaisia eroja ei
kyetty havaitsemaan tdmén kokeen puitteissa.

Tassd tutkimuksessa onkin huomioitava muun muassa se, ettd resistenssin erojen
havaitsemista voi vaikeuttaa joidenkin lajien kyky palauttaa jo lisddntymiseen allokoituja
resursseja takaisin kayttoonsd (Ashman 1993). Resurssien allokoinnin ja ohjautumisen
kannalta hdrmd onkin mielenkiintoinen patogeeni. Hirmdn on todettu voivan heikentéa
yhteyttdmistehokkuutta ja hyodyntdd isdntdkasvia ravinnonldhteenddn (Moriondo ym.



25

2005; Magyarosy 1975; Fotopoulos 2003) mutta onko mahdollista, ettd se hiiritsisi myds
isdntdkasvin  kykyd wuudelleen kierrdttdd lisddntymiseen allokoituja resursseja?
Kasvihuoneessa havaittiin, ettd kurjenpolvenhdrmid kasvoi muun muassa lehtien,
nuppujen ja varsien pinnassa. Mikéli metsdkurjenpolven yksilot kykenevét ottaamaan
resursseja takaisin kdyttoonsd on mahdollista, ettd hdarmi vaikuttaa tdhdn ominaisuuteen.
Lisdksi tdmén tutkimuksen tulosten kannalta on huomioitava, ettd jotkin kasvit saattavat
kompensoida resurssiallokaatiosta aiheutuvia kaupankéyntikustannuksia tehostamalla
ravinteiden kayttoonottoa, jolloin kustannusten havaitseminen vaikeutuu (Obeso 2002).

4.3. Kasvihuonehavaintojen ja maastohavaintojen vertailu

Kasvihuoneessa kahta kasvia lukuunottamatta kaikki metsidkurjenpolvet (n=112) saivat
kurjenpolvenhdarmiinfektion. Maastossa kurjenpolvenhdrméd havaittiin vain yhdelld
viidestd tutkitusta paikasta. Neljilld paikalla hdrmaa ei tavattu eli hirméa ei joko esiinny
néilld paikoilla, sitd ei havaittu tai vuosi oli huono hirméinfektion levidmiselle eikd harmaa
havaittu sen alhaisen esiintymisfrekvenssin takia. Havainnot keréttiin kuitenkin vain kerran
jokaiselta havainnointipaikalta, joten on hyvin mahdollista ettd tdmi vaikutti osaltaan
sithen ettei hdrméd havaittu niilld paikoilla. Mikéli kurjenpolvenhdrmén esiintymista
haluttaisiin tutkia tarkemmin olisi aiheellista kerdtd useampia havaintoja jokaista
keruupaikkaa kohden. Vuoden 2015 maastohavaintojen perusteella kurjenpolvenhdrma ole
tutkituilla paikoilla kovin yleinen patogeeni.

Kurjenpolvenhdrmén vaikutusten arvioimisen kannalta olisi mielenkiintoista tietda,
saavuttaako tdmd hdrméd luonnossa koskaan kasvihuoneen kaltaista esiintymisfrekvenssii,
kuinka usein ja millaisissa olosuhteissa. On kuitenkin huomioitava se, ettd esimerkiksi
Gerrns ym. (2001) havaitsivat tutkimuksessaan hirmin Erysiphe graminis, olevan
yleisempi ja lisddntyvin tehokkaammin kasvihuoneessa kuin maastossa ja hdrmapatogeenit
ovatkin monien kasvihuoneessa kasvavien kasvilajien yleisid patogeeneja (Kiss 2003).
Kasvihuoneen olosuhteet, yhden kasvilajin monokulttuuri ja luonnonympéristoon
verrattuna kenties vdhdisempi kilpailu hidrmén ja muiden lajien vililld, saattavatkin olla
hirmépatogeenien kannalta otolliset ja lisdtd isdntédkasvin infektioalttiutta.

4.4. Johtopaitokset

Tamén tutkimuksen tarkoituksena oli selvittdd, vaikuttavatko metsdkurjenpolven
sukupuolisidonnaiset erot emikasvien, vdlimuotojen ja kaksineuvoisten kvalitatiiviseen tai
kvantitatiiviseen hdrmaéresistenssiin. Aikaisempien sukupuolisidonnaisten erojen lisdksi
(Asikainen & Mutikainen 2003; Shykoff ym. 2003; Varga ym. 2013) metsdkurjenpolvella
havaittiin vélimuotojen ja kaksineuvoisten vélisid kokoeroja. Emikasvit eivét eronneet
merkittidvisti vilimuodoista tai kaksineuvoisista. Onkin mielenkiintoista havaita, ettei
kokoeroja havaittu varsinaisesti sukupuolten vélilldi vaan kaksineuvoisten ryhmén
(valimuodot, kaksineuvoiset) sisdlld. Kokoeroista huolimatta tutkimuksessa ei kuitenkaan
havaittu korrelaatiota lehtien mddrdn ja hidrmaéinfektiolaajuuden vililld. Olisi kuitenkin
aiheellista tutkia eroavatko luonnonvaraiset vélimuoto ja kaksineuvoiset kasvit
fysiologisten ja morfologisten ominaisuuksien suhteen toisistaan seké tutkia vaikuttavatko
ndmi erot metsidkurjenpolven muihin ekologisiin vuorovaikutussuhteisiin (herbivoria,
pOlyttdjat, mykorritsasienet). Lisddntymissysteemin evoluution kannalta olisi myds
oleellista tietdd miten ja millaisissa kasvuympéristdissd vdlimuodot kehittyvit ja sdilyvét
sekd mikd niiden suhteellinen kelpoisuus on emikasveihin ja kaksineuvoisiin nihden.
Sukupuolten resurssiallokaatioerojen tutkimisessa on huomioitava erityisesti se,
miten sukupuoli méadriteltiin. Metsidkurjenpolvi mééritellddn usein gynodieekkiseksi lajiksi,
jonka yksildt voivat tuottaa emikukkien ja kaksineuvoisten kukkien lisdksi vdlimuotoisia
kukkia. Téassd tutkimuksessa kasville maéariteltiin sukupuoli sen kukkien sisdltdmien
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heteiden médrin perusteella. Emikasvien ja kaksineuvoisten kohdalla jako on melko selked
mutta vilimuotojen-ryhmaé sisdltdd paljon vaihtelua, silld se pitdd sisdlldédn joukon erilaisia
kukkia tuottavia yksiloitd. Vélimuotojen kohdalla kyse onkin kenties enemmin
tietynlaisesta resurssien allokoinnista heteiden tuottamiseen kuin varsinaisesta
'sukupuolesta’. Liséksi kasvien sukupuoli méddriteltiin yhdelld havaintokerralla, joten niin
sanottu sukupuoli on pikemminkin arvio kasvin tavasta allokoida resursseja tietynlaisten
sukupuolielinten tuottamiseen, kuin lopullinen maédritelmd yksilon sukupuolesta.
Emikasveihin, kaksineuvoisiin ja vélimuotokasveihin perustuvan jaottelun sijaan
saattaisikin olla mielekkdampadd ldhestyd resurssiallokaatiota tuotettujen kukkien ja
lisddntymiselinten mairidn perusteella. Eli kdytdnnossd kerdtd useampia otoksia siitd,
kuinka paljon lisdéntymiselimid (kukkia, nuppuja, heteitd ym.) yksilot tuottavat
keskimiddrin kukinnan aikana ja verrata korreloiko resurssien allokointi kasvun tai
infektion laajuuden kanssa. Nyt tehdyssd tutkimuksessa oletuksena oli, ettd jako
emikasveihin, kaksineuvoisiin ja vélimuotoihin kuvaa riittdvasti yksilon tapaa kayttdd
resursseja. On kuitenkin mahdollista, ettei timé jako kykene kuvaamaan yksiloiden vilistd
vaihtelua etenkin, kun vélimuotojen ryhmin sisdinen vaihtelu on morfologisten
ominaisuuksien suhteen suurta ja sukupuolen mééritelma perustuu kasvin kaikkien kukkien
heteiden keskiarvoon. Tdméa on hyva pitdd mielessd silloinkin, kun tulkitaan vdlimuotojen
ja kaksineuvoisten vilisid kokoeroja. Mikéli kasvin sukupuolella on merkitysti
tutkimuskysymyksen kannalta, on aiheellista pohtia miten kasvin sukupuoli mééritellddn ja
kuinka paljon vaihtelua lisddntymissysteemin késite voi todella pitdd sisdlldén.
Metsdkurjenpolvien kvalitatiivisessa tai kvantitatiivisessa hédrmairesistenssissd ei
havaittu eroja emikasvien, vilimuotojen ja kaksineuvoisten kasvien vililld. Kaksi
vilimuotokasvia ei saanut hédrméinfektiota. Niiden héirmaéresistenssi saattoi olla
kvalitatiivista eli ne kykenevét tunnistamaan ja torjumaan hdrmén mutta varmoja
johtopddtoksid ei voida tdmin kokeen pohjalta tehdd. Korvakkeiden, ruusukelehtien ja
kukinnon perusteella emikasvien, vélimuotojen ja kaksineuvoisten kvantitatiivisessa
resistenssissd el myOskddn havaittu eroja. Mikdli sukupuolisidonnaisten erojen
tuottamiseen liittyy huomattavia resurssiallokaatiokustannuksia ja kustannukset heijastuvat
kaupankdynnin vélitykselld kasvin resistenssiin, ei téllaisia eroja kyetty ainakaan téssd
kokeessa havaitsemaan. Vaikutusten arvioimiseksi olisi kuitenkin syyté tehdé iddtyskoe eli
tutkia  vaikuttaako  hdrmdiinfektio  hdrmadllisten ja  hdrmittomien  kasvien
lisddntymismenestykseen. Metsdkurjenpolvi on monivuotinen kasvi, joten olisi aiheellista
tutkia myos vaikuttaako harméinfektio kasvien selviytymiseen tai
lisddntymismenestykseen infektiota seuraavina kasvukausina. Néiden avulla voitaisiin
vahvistaa késitystd siitd, onko gynodieekkiseen lisddntymissysteemiin liittyvien
sukupuolisidonnaisten ominaisuuksien ja patogeenien vélilld merkittdvdd vuorovaikutusta.
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