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THVISTELMA

Kilpailu vaikuttaa usein haitallisesti yksiloiden elossa sdilymiseen, lisdédntymiseen ja kas-
vuun ja tatd kautta myds lajien populaatiodynamiikkaan, elidyhteisdjen rakenteeseen ja
evoluutioon. Lajien valisessa resurssikilpailussa kilpailun vaikutus vélittyy muihin lajeihin
epésuorasti ympériston resurssien runsauden kautta. Lajien valinen Kilpailu voi olla hel-
pommin havaittavaa vieras- ja alkuperéislajien valilla kuin alkuperdislajien valilla, sill&
vieras- ja alkuperdislajeilla ei ole yhteistd evolutiivista historiaa, eik& siten adaptaatioita
keskindisiin vuorovaikutuksiin, kuten kilpailun vélttdmiseen. Vieraslajikasvit voivat kil-
pailla alkuperdislajien kanssa polyttéjistd, jolloin alkuperdislajien polyttajavierailujen maa-
ra ja siementuotto vahenee. Téssa pro gradu -tutkielmassa tutkittiin kokeellisesti vieraslaji
komealupiinin (Lupinus polyphyllus Lindley) esiintymisen ja esiintymistiheyden (yksi tai
kolme lupiinin kukintoa) vaikutusta alkuperaislaji hiirenvirnan (Vicia cracca L.) polyttaja-
vierailujen madriin ja siementuottoon kesélla 2009. Jotta voitiin arvioida mahdollisen Kil-
pailun tai fasilitaation esiintymistd, tutkimuksessa selvitettiin myds hiirenvirnan ja lupiinin
polyttgjalajiston samankaltaisuus, seké se, tarvitsivatko ko. kasvilajit polyttdjan vierailun
tuottaakseen siemeni&. Lupiinin ja hiirenvirnan vélilla ei havaittu fasilitaatiota tai kilpailua
polyttdjisté eikd lupiinin esiintyminen tai esiintymistiheyden muutos vaikuttanut hiirenvir-
nan siementuottoon, vaikka kasvilajeja polyttivat samat polyttajaryhmat ja niiden siemen-
tuotto oli polyttajarajoittuneista. Taman tutkimuksen tulosten perusteella voidaankin sanoa,
ettd esiintyesséan alhaisella tiheydell& lupiinin vaikutus hiirenvirnan pélytysmenestykseen
on vahdinen. Mahdollisena syyna sille, ettd polyttajakilpailua ei lajien valilla ollut, voi olla
se, ettd polyttajaresurssi ei ollut rajallinen tutkimusalueilla tai se, ettd lupiinin ja hiirenvir-
nan palkitsevuuden ero oli pdlyttajien kannalta vahainen. On kuitenkin muistettava, ettd
vieraslajin vaikutus alkuperdisten kasvilajien pélytysmenestykseen on todennékdisesti laji-
kohtaista ja riippuu laajemmasta ekologisesta kontekstista, joka vaihtelee ajallisesti ja pai-
kallisesti.
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ABSTRACT

Competition has a negative effect on survival, reproduction and growth of an individual,
and hence competition affects the population dynamics of species, the structure of commu-
nities and evolution. Interspecific resource competition indirectly affects other species
through lowered resource levels of the environment. Competition between alien and native
species might be observed more easily than competition between native species because
invasive and native species do not have common evolutionary history and thus adaptations
to mutual interactions such as the avoidance of competition. Invasive plant species can
compete with native species for pollination, and hence lower the number of pollinator vis-
its and the seed set in natives. In this master’s thesis, the effect of the occurrence of inva-
sive large-leaved lupine (Lupinus polyphyllus Lind.) and change of its density on the polli-
nator’s visits and the seed set of native tufted vetch (Vicia cracca L.) was studied experi-
mentally in summer 2009. In addition, the similarity of pollinator species between lupine
and vetch was studied in order to assess the possibility of competition or facilitation be-
tween the two species. It was also examined if lupine and vetch needed pollinator’s visit in
their flowers to set seeds. In this study, there was no competition or facilitation for pollina-
tor visits between lupine and vetch, nor did the occurrence or the change of density of the
lupine affect the seed set of the vetch, even thought the species were pollinated by the
same pollinator groups and the seed set of both species was limited by pollinators. Accord-
ing to the results of this study, there is only a minimal effect of large-leaved lupine on pol-
lination success of tufted vetch when lupine is occurring in low densities. One reason for
the lack of competition for pollination could be that the pollinator resource was not limited
in the study sites. Another reason could be that from the point of view of the pollinators the
difference in floral rewards of lupine and vetch might not be large enough. However, it
should be taken into account that the effect of invasive species on pollination success of
native species is probably species specific and depends on the broader ecological context,
which varies spatially and temporally.



Sisalto
L IJOHDANTO ..t b bbbt bbbttt b bbb b et 4
1.1 Kasvi-pOlyttdjad -vuorovaikutusSUNGe ..........c.cccveiiiiiiiisiescee e 6
1.2 Polyttajavierailun laatu ja polyttajakilpailu ........ccooveeiiiiii e 8
1.3 Vieraslajikasvin vaikutus alkuperéislajien polytykseen ..., 10
1.4 TULKIMUSKYSYMYS ...ttt 12
2 AINEISTO JAMENETELMAT ..ottt 13
2.1 TULKIMUSIAJIT. ..o e 13
2.1.1. Komealupiini (Lupinus polyphyllus LindL) ........cccoooiiiiininiiienee, 13
2.1.2. Hiirenvirna (Vicia CracCa L.)......ccccceviiieiiiieie e 14
2.2 Tutkimusalueet ja KOBYKSIKOL ...........cccueviiieieiicicse et 14
2.3 Polyttajat ja polyttajavierailujen maara -Koe .........cccoeveveieiieiecicce e 15
2.4 Siementuotto -KOKEEL ...........ccviiiiiiecee e 17
2.4.1 SIEMENTUOTED ... 17
2.4.2 POIYttAJArajOittUNEISUUS. .....veivierieiiieie ettt 17
2.5 TilastolliSet @NalYYSIT.......ccoiieieii e 18
B TULOKSET ..ottt bbbttt et n ettt nes 19
3.1 Polyttajat ja polyttajavierailujen MEAra -Koe ..........ccevveveieiieie e 19
3.2 SIEMENTUOTIO ~KOKEEL ......ecveeeieiiieeie ittt naenreas 22
4 TULOSTEN TARKASTELU ..ot 23
KITEOKSET ...ttt bt bbbt 27
KITJAITISUUS ...ttt ettt nreas 27
1 JOHDANTO

Kilpailu on yksi luonnonvalinnan tarkeimmist4 voimista, joka vaikuttaa lajien populaatioi-
den dynamiikkaan ja evoluutioon (Darwinin 1859). Kilpailu vaikuttaa haitallisesti yksil6i-
den elossa sailymiseen, lisddntymiseen ja kasvuun ja tatd kautta myos elidyhteisojen raken-
teeseen (Begon ym. 1996). Kilpailu voi olla lajin sisdista tai lajien valista. Lajien valisessa
resurssikilpailussa lajit kaytavat samoja rajallisia resursseja, eli lajien ekolokerot, jotka
kuvaavat lajien resurssien ja elinympdriston tarvetta sekd ympéristotoleranssia, ovat paal-
lekkéisid (Hutchinson 1957). Resurssikilpailun vaikutus vélittyy muihin lajeihin epasuoras-
ti ympariston resurssien runsauden kautta, ja Kilpailussa parjaavatkin ne yksilét, jotka me-
nestyvat muita yksiloitd vahdisemmillad resursseilla (Tilman 1986). Klassisen Lotka-
Volterra -kilpailumallin ja siit4 johdetun syrjayttavan kilpailun periaatteen (Gause 1934)
mukaan kaksi tdysin samanlaista, samoja resursseja kéayttavaa lajia, ei pitkéalla aikavalilla
voi eldé yhdessé samassa elidyhteisossé (Hardin 1960).

Kilpailun tutkiminen ja sen merkitys kasviyhteisdjen rakenteen muokkaajana onkin
ollut ekologisen tutkimuksen yksi Kiistanalaisimmista tutkimusaloista (Schoener 1982,
Armbruster ym. 1994). Ristiriitaisia mielipiteitd on heréttdnyt muun muassa se, miksi
elidyhteisot, etenkin kasviyhteisot, ovat usein hyvin monimuotoisia ja runsaslajisia, vaikka
kasvilajit kéyttavat samoja resursseja, kuten vettd, valoa ja ravinteita (Silvertown & Char-
lesworth 2001). Kasviyhteisdjen monimuotoisuutta eli sitd, miksi suuri méaéara samankaltai-
sia lajeja voi el&d& yhdessa, on selitetty useilla hypoteeseilla (Wilson 2011). Nama hypotee-
sit voidaan jakaa niihin (Wilson 2011), jotka selittavat ilmiGta tasapainottavien (stabili-
zing) mekanismien tai yhdenmukaistavien (equalizing) mekanismien avulla (Chesson
2000). Tasapainottavat mekanismit tarkoittavat muun muassa eroja lajien ekolokeroissa
(Chesson 2000). Niissa ldhtokohtana on lajien invasiivisuus (invasibility) eli lajin kyky



runsastua kasviyhteisossé lajin ollessa harvinainen (Chesson & Ellner 1989, Chesson
2000). Kun lajit eroavat ekolokeroiltaan, ovat yhteisot vakaita, eiké niissé esiinny syrjayt-
tavaa kilpailua, silla yhteison lajien sisdinen kilpailu on lajien valistd voimakkaampaa
(Schoener 1982, Chesson 2000, Silvertown & Charlesworth 2001). My0s kasviyhteisossé
esiintyvat hairiot ja ymparistoolojen vaihtelu ovat tasapainottavia mekanismeja ja Wilsonin
(2011) mukaan tarkeitd monimuotoisuutta selittavia tekijoita. Ympariston vaihtelu ja hairi-
Ot pitdvat lajien populaatiokoot selkedsti niiden kantokyvyn alapuolella, jolloin resurssit
eivat ole rajallisia, eik& kilpailua siksi esiinny (Schoener 1982). Elidyhteistjen monimuo-
toisuutta on ehk& useimmin selitetty juuri lajien ekolokeroerojen kautta (May & MacArt-
hur 1972, Tilman 2004). Viimeaikoina tdman klassisen ekolokeroteorian merkitys on myds
kyseenalaistettu (Bell 2001, Adler ym. 2010) tai teoriaa on taydennetty (Tilman 2004).
Erot ekolokeroeroissa eivat nimittdin valttamatta yksinaén riita selittdmaan lajien yhteis-
eloa, vaan on otettava huomioon myds yhdenvertaistavat (equalizing) prosessit eli lajien
valiset erot menestyksesséd/kelpoisuudessa, kuten kilpailukyvysséd (Chesson 2000, Adler
ym. 2007). Téssa lajien valisilla kelpoisuuseroilla tarkoitetaan eroa lajien valilla yksildiden
kasvunopeudessa vasteena samaan rajalliseen resurssiin (Chesson 2000). Jos lajit ovat hy-
vin erilaisia kelpoisuudeltaan/kilpailukyvyltédan, on niiden ekolokerojen eron oltava hyvin
suuri, jotta lajit voisivat eldd yhdessa (Chesson 2000, Adler ym. 2007). Mutta kelpoisuu-
deltaan samanarvoiset lajit voivat el yhdessd, vaikka niiden ekolokerojen ero olisi vain
vahainen. Jos lajien valilla ei ole eroa ekolokeroissa, syrjayttavén kilpailun nopeus riippuu
oleellisesti lajien kelpoisuus-/kilpailukyvyn eroista, talldin syrjayttava kilpailu on sita voi-
makkaampaa, mitd suurempi on lajien ero Kilpailukyvyssa (Adler ym. 2010).

Kilpailua tutkittaessa olisi huomioitava evolutiivinen aikaperspektiivi seka se, etta
luonnonvalinta toimii jo hyvin pienilla kelpoisuuseroilla, joiden havaitseminen ei valtta-
méttd ole mahdollista suppeilla ja lyhytaikaisilla kilpailukokeilla. Lajien valisen kilpailun
esiintymistd ei esimerkiksi voida todeta suoraan pelkalla lajien ominaisuuksien tai ekoloke-
rojen erojen vertailulla (Schluter 2000). Esimerkiksi lajeilla ajoittain havaittu ominaisuu-
densiirtymd, jota on usein pidetty todisteena kilpailusta (Schluter 2000), voi johtua myds
muista tekijoistd, kuin resurssikilpailusta (Abrams 2000, Schluter 2000). Kilpailun totea-
minen voikin olla helpompaa, kun tutkitaan vieraslajin héiritsemaa ekosysteemia (Mooney
& Cleland 2001), koska vieraslajeilla ja alkuperéislajeilla ei ole yhteista evolutiivista histo-
riaa, eika siten adaptaatioita keskindisiin vuorovaikutuksiin, kuten Kilpailun valttdmiseen.
Useat tutkimukset ovat osoittaneet vieraslajien olevan ylivertaisia Kilpailijoita uusissa ym-
paristdissaan, vieraslajit ovat kilpailun myo6ta syrjayttédneet alkuperdisia lajeja ja aiheutta-
neet sukupuuttoja (Mooney & Cleland 2001, Bghn ym. 2008). Vieraslajien on todettu vai-
kuttavan haitallisesti myos ekosysteemipalvelujen toimintaan, kuten alkuperdisiin kasvi-
polyttéja -vuorovaikutussuhteisiin (Wilcock & Neiland 2002, Knight ym. 2005, Raeser ym.
2007, Schweiger ym. 2010, Pysek ym. 2011). Kasvilajien eldinpolytykselld on merkittava
rooli maailmanlaajuisen biodiversiteetin yll&pidossa ja se on yksi tarked luonnon ekosys-
teemipalvelun muoto (Kremen 2005). Epésuoria vuorovaikutuksia, kuten juuri kasvien ja
polyttdjien vélisia vuorovaikutuksia, on kasviyhteisdjen monimuotoisuuden tutkimuksissa
tutkittu selkeésti véhemman kuin suoria vaikutuksia, kuten suoraa kilpailua (Sargent &
Ackerly 2007). Kasvi-polyttdja -vuorovaikutussuhteen tunteminen on kuitenkin tarkeéa,
jotta voitaisiin arvioida siihen kohdistuvien uhkien, esimerkiksi vieraslajien vaikutusta.
Tietoa polytysverkoston vuorovaikutuksista alkuperdislajien vélilla ja vuorovaikutusten
merkityksestd kasvilajien lisaantymismenestykseen, voidaan kayttad myos vieras- ja alku-
perdislajien vélisten vuorovaikutussuhteiden ymmartamiseen (Bjerknes ym. 2007, Morales
& Traveset 2009), silld vieras- ja alkuperdislajien vélisistd vuorovaikutuksista tiedet&dén
edelleen hyvin vahén.



Haitallisen vieraslaji komealupiinin (Lupinus polyphyllus Lindley) merkittdvimpia
tunnettuja haittavaikutuksia ovat aiempien tutkimusten valossa maan ravinnepitoisuuden
kasvu ravinnekoyhilla alueilla ja siitd johtuvat kasvien yhteisorakenteen seké lajiston di-
versiteetin muutokset (Fremstad 2006). Lupiinin vaikutusta alkuperéislajien polytysverkos-
toihin ja lisd&dntymismenestykseen ei sen sijaan ole juurikaan tutkittu. Vieraslajien, kuten
lupiinin haitallisten, mutta my0ds positiivisten vaikutusten tunnistaminen alkuperdisissa
kasviyhteisoissd ja polytysverkostoissa olisi tarkeéd, sill& vieraslajin saapuminen kasviyh-
teisdOn luo aina uusia, ja vaikutuksiltaan usein ennalta arvaamattomia yhteyksia vuorovai-
kutusverkostoihin, joilla voi edelleen olla vaikutus alkuperdislajien ekologiaan ja evoluuti-
oon. Lupiinin vaikutusten tunnistaminen on siksi tarked& esimerkiksi kdytannon luonnon-
suojelutydn kannalta, kun halutaan kohdistaa resursseja vieraslajien torjuntaan tai uhan-
alaisten alkuperdislajien suojeluun. Vieraslajikasveista, kuten lupiinista voi muodostua yha
merkittdvampi uhka niittylajistolle tulevaisuudessa, silld sen mahdollinen levidminen
perinnebiotoopeille seké laajemmin tienpientareille ja muille uusympéristdille voi vahentéa
monien harvinaistuvien niitylajien elinympérist6ja ja elinmahdollisuuksia entisestdin (Ras-
si ym. 2001, Raunio ym. 2008).

Tassé pro gradu -tutkielmassa tutkitaan kokeellisesti vieraslaji komealupiinin
(Lupinus polyphyllus Lindley) esiintymisen ja esiintymistiheyden vaikutusta alkuperdislaji
hiirenvirnan (Vicia cracca L.) polyttajavierailujen maaréén ja siementuottoon. Lisaksi
tutkimuksessa selvitetddn hiirenvirnan ja lupiinin polyttajalajiston samankaltaisuus, jotta
voidaan arvioida mahdollisen kilpailun esiintymista lajien vélilla. Polyttajélajiston odote-
taan olevan samankaltainen, sillda molempien lajien péaasiallisia vierailijoita ovat mesipis-
tidiset (Apidae) (Aarssen ym. 1986, Hanelt & Mettin 1989, Kurlovich 2002). Tutkimukses-
sa selvitetddn myds molempien kasvilajien polyttdjarajoittuneisuus eli vaikuttaako polytta-
jan vierailu siementuottoon vai tuottavatko hiirenvirna ja lupiini siemenié itsepolytyksen
avulla silloin, kun polyttdjien paédsy kukkiin estetddn. Seka hiirenvirnan ettd lupiinin sie-
mentuoton odotetaan olevan pOlytt4jérajoitteista, kuten Lupinus perennis -lupiinilla (Shi
ym. 2005) ja Vicia villosa spp. dasycarpa -virnalla (Al-Ghzawi 2009).

1.1 Kasvi-polyttéja -vuorovaikutussuhde

Kasvien ja eldinten vélinen pOlytysprosessi on tarkeé lajien vélinen mutualistinen vuoro-
vaikutusmuoto. Kasvit tarjoavat vierailijoilleen palkkion, kuten siitepolyd ja mett4, ja vie-
railijat vuorostaan edistavét kasvien lisdantymista (Goulson 1999, Thomson 2003, Mitchell
ym. 2009). Vaikka kasvi-p0lyttaja -vuorovaikutussuhde on usein molemmille osapuolille
hyodyllinen, se ei valttamatta ole taysin ristiriidaton. Polyttgjan vaikutus voi vaihdella mu-
tualismista loisintaan eri olosuhteista riippuen (Thomson 2003).

Kasvilajeille on luonnonvalinnan ja konvergentin evoluution kautta kehittynyt omi-
naisuuksia, jotka houkuttelevat kukille tiettyja polyttdjia, ja tata tilannetta kuvataan pély-
tyssyndrooma-kaésitteelld (Fenster ym. 2004). Kukin syndrooma on luokiteltu kukinnan
(anthesis) ajankohdan mukaan seka kukan ominaisuuksien, kuten varin, koon ja rakenteen
mukaan (Faegri & van der Pijl 1979 sit. Fenster ym. 2004, Willmer 2011). Syndroomat
kuvaavat oletettuja adaptaatioita kukkien polyttdji& houkuttelevissa ominaisuuksissa, jotka
ovat syntyneet menneen ja ehk& myos nykyisen luonnonvalinnan suosiessa tiettyja kukkien
fenotyyppejé (Faegri & van der Pijl 1979 sit. Fenster ym. 2004). Polytyssyndrooma -
késitteen olettaman polyttdjalajien erikoistumisen on kuitenkin todellisuudessa havaittu
olevan harvinaisempaa, koska suuri osa pélyttdjista kayttad useampaa kuin yhtd kasvilajia
ja suurella osalla kasveja on useampia polyttéjéalajeja (Waser ym. 1996, Thomson 2003).
Silti kukkien ominaisuuksien erikoistuneisuus on hyvin laajamittaista (Fenster ym. 2004).
Muun muassa tama ristiriita on johtanut pélytyssyndrooma -kasitteen uudelleenarviointiin.
Fenster ym. (2004) ehdottavatkin ratkaisuksi samalla tavoin ja samanlaisen valintapaineen



aiheuttavien polyttajélajien jakamista yhteisiin luokkiin riippumatta lajien taksoneista. Tél-
16in kukintojen ominaisuuksien voitaisiin todella olettaa korreloivan niiden lajien valilla,
joita polyttavat samat polyttajaluokat. Thomsonin (2003) mukaan on myds huomioitava,
ettd eri polyttajien merkitys kasvilajin lisdédntymismenestykseen riippuu oleellisesti ajalli-
sesti ja paikallisesti vaihtelevasta ekologisesta kontekstista, eivatkd yleisimmat vierailijat
vélttamatta ole aina parhaimpia polyttdjid (Aigner 2001, Fenster ym. 2004). Polyttajan te-
hokkuus riippuu seké vierailujen méaaristd, ettd siitepdlyn siirron tehokkuudesta (Thomson
2003).

Poélyttajalajin preferenssi eli pélyttdjan suosimiskayttdytyminen tiettyd kasvilajia koh-
taan voi olla joko kiinted4 tai epdvakaata. Kiinted preferenssi tarkoittaa pysyvéaa erikoistu-
mista tietyn kasvilajin polytykseen (spesialisoituminen) (Grant 1994). Preferenssi on epé-
vakaata silloin, kun polyttdjat vaihtavat kayttdmaénsa kasvilajia sen houkuttelevuuden,
palkitsevuuden, saatavuuden tai esiintymistiheyden muuttuessa (Levin & Andersson 1970,
Goulson 1999). Esimerkiksi optimaalisen ravinnonetsintateorian mukaan polyttajat suosi-
vat ennemmin tiiviitd ja saman lajin kukinnon laikkuja kuin yksittaisia yksiloit4 johtuen
vahaisemmista ravinnonetsintdén (forage) kuluvista kustannuksista (Willmer 2011). Vaik-
ka suuri osa polyttajalajeista on generalisteja, on polyttajayksiloiden usein havaittu vierai-
levan vain yhdelld tai muutamilla kasvilajeilla ravinnonhakukerroillaan (Goulson 1999).
Tallaista polyttajayksiloilla havaittua suosimiskdyttaytymistd kutsutaan polyttajien uskolli-
suudeksi (constancy, fidelity), ja se on yleista suurella osalla kukinnoista metta ja/tai siite-
polyé kerddvia hyonteispolyttajia (Waser 1986, Grant 1994, Goulson ym. 1997, Goulson
2000, Willmer 2011). Polyttajayksildiden uskollisuus kasvilajien kukintoihin eroaa kasit-
teend polyttajalajien preferenssistd siten, ettd uskollisuudella tarkoitetaan yhden polytta-
jayksilon yhtd tai muutamaa kasvilajia suosivaa kayttaytymistd yhdelld tai useammalla
ravinnonhakukerralla (Waser 1986, Grant 1994, Willmer 2011). POlyttajayksilot voivat
oppia nopeasti suosimaan tiettyjen lajien kukkia, joilta ne ovat saaneet palkkioita (Goulson
1999) ja polyttajat hyotyvat oppimastaan, koska ne vélttavéat vierailut epasopivissa kukissa
(Goulson 1999). Polyttajan uskollisuus tiettyd kasvilajia kohtaan voi parantaa yksilon ra-
vinnonhakutehokkuutta, muun muassa vahentdmall yksilon kukkien kasittelyyn ja kukki-
en etsintddn kuluvaa aikaa (Willmer 2011). Mutta toisaalta, uskollisuudesta voi olla myds
haittaa, jos polyttdjé jattdd huomiotta muiden lajien palkitsevat kukat (Goulson 1999). Us-
kollista ravinnonhakukayttdytymistd on pyritty selittdmaén usean eri hypoteesin kautta,
muun muassa Darwinin (1876) esittamalla hairinta-hypoteesilla, jonka mukaan polyttajat
oppivat kasittelemaan nopeasti vain yhta lajia kerrallaan, eiké kasvilajin vaihto siksi kanna-
ta (Goulson 1999, Goulson 2000). Kuitenkin sekd mehildisten ettd kimalaisten on todettu
pystyvan muistamaan eri kukintojen vaatimia kasittelytapoja pitkid aikoja, jopa viikkoja
(Chittka 1998). Vaihtoehtoinen hypoteesi uskollisuuden syyksi onkin etsintdkuva-késitteen
(search image) mukainen ravinnonhakukayttaytyminen, jonka mukaan uskollisuuden olete-
taan johtuvan ennemmin hyonteisten rajoittuneesta kyvysté tunnistaa erilaisia kukintoja,
kuin kukintojen kasittelyyn kuluvasta ajasta (Waser 1986, Goulson 2000). T&ta teoriaa
tukevat havainnoit siitd, ettd polyttajat vaihtavat kukkalajia enemmin samanvaristen kukin-
tojen kuin erivaristen kesken (Waser 1986), vaikka kukintojen rakenne olisi samanvarisilla
hyvinkin erilainen (Wilson & Stine 1996). On huomattava, ettd ndméa kaksi hypoteesia ei-
vt ole toisiaan poissulkevia vaan ne voivat toimia myods samanaikaisesti (Wilson & Stine
1996). Polyttdjien uskollisuus ei kuitenkaan ole absoluuttista, vaan polyttajét voivat vierail-
la ravinnonhakumatkallaan monien lajien kukinnoilla etsimé&ssd mahdollisesti palkitse-
vampia lajeja (Waser 1986, Goulson 1999, Goulson 2000, Willmer 2011). On esimerkiksi
havaittu, ettd uskollisuus véhenee polyttajan kayttdman kasvilajin tiheyden laskiessa (Ku-
nin 1993, Goulson ym. 1997). Kasvi-polyttdja -vuorovaikutussuhteita arvioitaessa on lisék-
si huomioitava, ettd laajemmassa mittakaavassa polyttdjien kayttaytymisestd, esimerkiksi



polyttdjalajien habitaattien valinnasta ja edelleen yksildiden ravinnonhakualueiden valin-
nasta, ei tiedetd vield juuri mitéan (Chittka ym. 1999).

1.2 Polyttajavierailun laatu ja polyttajakilpailu

Elainpdlytteisten kasvilajien polytysmenestykseen ja edelleen lisdantymiseen eli siemen-
tuottoon vaikuttavat polyttajavierailujen maara ja laatu. Polyttajavierailujen riittdmaton
maaré tai heikko laatu voivat johtaa siitepolyn riittdmattomaan maaraan tai alhaiseen laa-
tuun ja edelleen laskea kasvin siementuottoa, jolloin siementuotto on siitepdlyrajoittuneista
(pollen limited) (Wilcock & Neiland 2002, Ashman ym. 2004, Knight ym. 2005). Polytta-
javierailujen maarat vaikuttavat siirtyvén siitepdlyn méaéraan. Ristipblytteisen kasvien li-
sdéntymismenestys riippuu polyttajavierailujen méérista kukissa ja erityisesti samalla kas-
vilajilla tehdyista vierailuista (Levin & Andersson 1970, Ashman ym. 2004). My0s itsepo-
Iytteisilla kasveilla polytyksen onnistuminen voi vaatia polyttajan vierailun kukassa (Sil-
vertown & Charlesworth 2001). Vaikka polyttajavierailujen méaaré ei olisikaan rajallinen,
voi polyttajavierailujen laatu olla heikkoa (Muchhala & Potts 2007). Pélyttajavierailujen
laatu on hyva silloin, kun kukan emiin saapuu riittdvasti oman lajin siitepdlya ja heikkoa
esimerkiksi silloin, kun vadran lajin yksilon siitepolyé (interspecific pollen transfer: IPT)
kulkeutuu emin luotille ja vie tilaa oman lajin emin luotilta tai siitepdly tukkii tai sulkee
emin luotit tai vartalon (Waser 1986, Brown & Mitchell 2001). Pélyttdjavierailujen laatu
on heikkoa myds silloin, kun siitepdlyé kuluu turhaan vééran lajin kukkiin (Campbell &
Motten 1985) tai oman lajin siiteptlyd ei saavu riittdvasti oman lajin emin luotille (Waser
1986, Brown & Mitchell 2001). VVaarén lajin siitepdly voi haitata siementuottoa myds sil-
loin, kun siemenaiheita kuluu hukkaan elinkyvyttémien siemenaiheiden muodostumisessa
tai lajien hybridisaatiossa (Rathcke 1983, Levin ym. 1996, Rhymer & Simberloff 1996,
Mitchell ym. 2009). Vaarén lajin siitepdly voi alentaa siementuottoa myds aiheuttamalla
siitepblyallelopatiaa (Thomson ym. 1981). Sukhada & Jayachandra (1980) arvioivat, etta
kasvin juuristoallelopatialla ja siitepolyallelopatialla on yhteys ja myrkyllinen siitepdly on
erityisen haitallista toisille kasvilajeille.

Lajien vélisessd polytyskilpailussa ainakin toisen yhdessé eléavan kasvilajin lisdanty-
mismenestys alenee siitepdlyrajoittuneisuuden takia (Waser 1978). Polytyskilpailu on re-
surssikilpailua, jossa kilpailun kohteena oleva rajallinen resurssi on polyttdjavierailujen
maaré sekd laatu (Kunin 1993, Sargent & Ackerly 2007, Mitchell ym. 2009). Pélytyskil-
pailu poikkeaa kasvien vélisestd kasvullisesta kilpailusta siind, ettd polytyskilpailussa kil-
pailun vaikutus kohdistuu suoraan lisdé&dntymismenestykseen (Mitchell ym. 2009). Polytys-
kilpailun edellytyksena on lajien sympatrinen esiintyminen, samanaikainen kukinta-aika ja
yhteiset polyttajat seka se, etté siitepdlyn kulkeutuminen polyttdjista kilpailevien kasvilaji-
en emien luotille on mahdollista (Morales & Traveset 2008). Polytyskilpailu ei rajoitu vain
lahisukuisten lajien valille tai ole riippuvaista kukkien rakenteen samankaltaisuudesta (Le-
vin & Andersson 1970), esimerkiksi ruohovartiset lajit (esim. voikukka) voivat kilpailla
puuvartisten lajien (esim. hedelmdpuun) kanssa, (Free 1968). Polytyskilpailu on suurim-
millaan silloin, kun lajit kasvavat yksittéin, sekaisin kasviyhteisossé (Levin & Andersson
1970). Talloin suurin osa polyttajavierailuista on lajien valisid, jolloin polyttajavierailujen
laatu voi olla heikkoa (Morales & Traveset 2008). On mahdollista, ettd polyttajavierailujen
laadun aleneminen kasvilajin esiintymistiheyden laskiessa on kasvien lisddntymismenes-
tykselle haitallisempaa kuin polyttajévierailujen maarien véheneminen (Kunin 1993).

Pélyttdjien mééara elidyhteisdssa seké polyttdjien kéyttdytyminen vaikuttavat kukkien
polyttdjavierailujen méariin ja vierailujen laatuun. Polyttdjien uskollisuuskayttdytyminen
on yksittéiselle kasville aina hyodyllistd (Willmer 2011), silla se vahentada vaéran lajin sii-
tepolyn kulkeutumista emin luoteille (Goulson 1999) ja liséé lajin kukkien polytystoden-
nékoisyytta ja edelleen lisddantymismenestysta (Mitchell ym. 2009, Rathcke 1983). Polytta-



jien liikkuminen kukissa (probe) voi vahentéa siirtyvan siitepdlyn méaara, kun siitepolya
irtoaa polyttajasta kukan rakenteisiin (Murcia & Feinsinger 1996). Ja liséksi esimerkiksi
mehil&isilla ja kimalaisilla yleinen pdélyttajien puhdistautumiskéyttdytyminen (grooming)
voi véhentda siirtyvan siitepdlyn maaréa huomattavasti (Flanagan ym. 2009).

Polyttajakilpailu on kasvien yhteisorakennetta muokkaava tekija (Rathcke 1983) ja
vaikuttaa yksittdisten lajien ominaisuuksiin ekologisten tekijoiden, kuten populaatioiden
pienenemisen (Waser 1978) ja syrjayttavan Kilpailun kautta (Levin & Andersson 1970,
Waser 1978). Polyttdjakilpailu vaikuttaa myds evolutiivisten tekijoiden, kuten lisddntymis-
strategioiden evoluution (Fishman & Wyatt 1999), kukkien ominaisuuksien ominaisuuden-
siirtyman (Armbruster ym. 1994, Caruso 2000, Bjerknes ym. 2007, Muchhala & Potts
2007, Armbruster & Muchhala 2009) ja lisd&ntymisisolaation vahvistumisen (Grant 1949,
Grant 1994, van der Niet ym. 2006) tai lajiutumisen kautta (Fishman & Wyatt 1999, Arm-
bruster & Muchhala 2009). Eldinpélytteiset kasvilajit ovat voineet vahentaa polytyskilpai-
lun haitallisten vuorovaikutusten voimakkuutta lisddntymisbiologiaansa muuttavien adap-
taatioiden avulla, erikoistumalla muun muassa tiettyjen polyttajéalajien houkutteluun, eri-
koistumalla tiettyyn kukinta-aikaan tai muuttamalla kukan rakennetta, vaikuttaen siten sii-
tepolyn kulkeutumiseen polyttajassa ja polyttajastad emin luotille (Muchhala & Potts 2007,
Armbruster & Muchhala 2009).

Polyttajavierailujen méara ja laatu eivat kuitenkaan ole ainoita tekijoitd, jotka vaikut-
tavat kasvin lisddntymiseen ja siementuottoon (Knight ym. 2005), silld siementuottoa voi
rajoittaa myds muiden resurssien saatavuus (Ingvarsson & Lundberg 1995b). On huomioi-
tava, ettd kasvien siementuotto voi riippua pélyttajavierailujen méérista vain silloin, kun
polyttdjat ovat rajallinen resurssi kasville (Ingvarsson & Lundberg 1995a, Bierzychudek
1981, Parker 1997). Haigin & Westobyn (1988) kehittdma siementuoton optimointia késit-
televd malli olettaa, ettd valinta on muokannut siementuoton sellaiseen tasapainotilaan,
jossa naaraskukkien resurssien allokointi on yhté aikaa seka siitepolyrajoitteista ettd mui-
den resurssien rajoittamaa. Mallin mukaan siementuotolla on vaste ainoastaan siitepdlyn
saatavuuden véhenemiseen, ei kasvuun. Tasapainotila voi vaihdella kustannusten ja resurs-
sitasojen vaihtelun mukaan (Haig & Westoby 1988). Tosin, selkedd kasitysta siitepolyra-
joittuneisuuden ja muiden resurssien rajoittuneisuuden keskindisestd merkityksesta ei edel-
leenk&an ole (Knight ym. 2005). Polyttajien maéra ei valttdmatta ole erityisen tarked tekijé
kasvipopulaatioiden kasvun séatelyssd, vaan polyttajien mééaran merkitys korostuu kasvi-
populaatioiden ollessa pienia ja polyttajien ollessa valttdamaton resurssi (Invarsson &
Lundberg 1995b). Esimerkiksi Kuninin (1993) mukaan kasvipopulaatioilla voi olla popu-
laatiotiheyden osalta tietty alaraja-arvo, jonka alapuolella siitepdlyrajoittuneisuus vaikuttaa
siementuottoon, etenkin itsepolytykseen kykenemattomilld lajeilla. Kasvien populaatiody-
namiikan (Ehrlen & Eriksson 1995, Wilcock & Neiland 2002, Ashman ym. 2004, Knight
ym. 2005) tai yhteisOjen koostumuksen osalta (Ashman ym. 2004, Knight ym. 2005) siite-
polyrajoittuneisuuden merkitys on edelleen epéselva.

Kasvien vilinen vuorovaikutus polyttdjien kautta voi olla myds positiivista. YKksi
tunnetuimmista kasvien toisiaan hyddyttdva vuorovaikutuksista on polyttdjafasilitaatio
(pollinator-mediated facilitation), jossa yhdessa esiintyvat kukinnot houkuttelevat laajasti
ei-valikoivia generalistipolyttdjia (Rathcke 1983, Moeller 2004, Sargent & Ackerly 2007),
jolloin kasvien polyttajavierailujen méaarat kasvavat (Moeller 2004, Hegland & Totland
2009) ja kasvien lisadntymismenestys paranee (Rathcke 1983, Feldman ym. 2004).
Rathcken (1983) kilpailu-fasilitaatio -malli olettaa kasviyksiloiden hyotyvén, kun kukinto-
jen tiheys kasvaa tiettyyn pisteeseen asti, ja tdimén pisteen jéalkeen kasviyksilOiden vélille
muodostuu kilpailutilanne. Mallin mukainen fasilitaatio on havaittu saman lajin ja kukin-
non rakenteeltaan samankaltaisten lajien maarén kasvaessa (Moeller 2004, Mufioz & Ca-
vieres 2008, Hegland & Totland 2009). Samankaltaisten kukkien pélytysmenestys voi kas-
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vaa niiden esiintyessé yhdessa, silla polyttajat eivat valttdmatta erota samankaltaisia lajeja
toisistaan (Goulson 2000) ja suosivat siksi myos tallaisia eri lajien muodostamia laikkuja
kukintojen tiheyden kasvaessa (Rathcke 1983, Hegland & Totland 2009). Toisaalta, myos
hyvin erilaisten eri lajien kukinnot voivat edistéé toistensa polytysmenestystd, ja tahan voi
olla syyna esimerkiksi se, ettéd esiintyessadn yhdessa kasvilajit tarjoavat polyttdjille moni-
puolisemman palkkiotarjonnan (Ghazoul 2006). ”"Competitor-free space” -hypoteesin mu-
kaan vdhemman palkitsevat kasvilajit voivat hyotyd nédyttdvampien ja palkitsevampien
lajien esiintymisestd samassa kasviyhteisdssa, silld aggressiivisimmat polyttajat voivat
talloin siirtyd naille nayttdvammille kukinnoille ja vaatimattomammille lajeille siirtyy va-
hemman aggressiivisia, mutta polytysominaisuuksiltaan ehk& parempia polyttajalajeja
(Ghazoul 2006). Liséksi eri kausina runsaana kukkivat lajit voivat yll&pitd4 aiempaa suu-
rempia polyttajapopulaatioita ja taten toimia mutualistisessa vuorovaikutuksessa muihin
aikoihin kukkivien lajien kesken (Rathcke 1983, Moeller 2004). Myds magneettilaji -
késitettd on kaytetty kuvaamaan kasvien vilista positiivista vuorovaikutusta. Hypoteesin
mukaan kasvilaji, etenkin houkutteleva ja ndyttdvdkukkainen voi toimia magneettina ja
houkutella polyttdjia toisten lajien kukinnoille (Thomson 1978, Johnson ym. 2003, Molina-
Montenegro ym. 2008, Hegland & Totland 2009). On kuitenkin huomioitava, etté talloin
lisdantyva lajien valinen vierailujen maard voi vaikuttaa negatiivisesti polytyksen laatuun
(Waser 1978, Kunin 1993, Stout ym. 1998).

1.3 Vieraslajikasvin vaikutus alkuperaislajien polytykseen

Vieraslajit ovat lajeja, jotka esiintyvat niiden luontaisen levinneisyysalueen ulkopuolella
(Elton 1958). Ne ovat levinneet uusille elinalueille ihmisen myo6t4, joko tarkoituksella tai
tahattomasti, ja eroavat siten luontaisesti levidvistd tulokaslajeista (Elton 1958, Coblentz
1990, Ryttéari 2005). Viimeisen 200 vuoden aikana vieraslajien maaré ja vaikutus on kas-
vanut ihmisten ja tavaroiden yh& vapaamman liikkumisen (di Castri 1989, Williamson &
Fitter 1996a Vitousek ym. 1997, Mooney & Cleland 2001, Mack ym. 2000), ihmisen aihe-
uttaman elinympéristdjen muuttamisen ja maankdyton myétd (D’Antonio & Vitousek
1992) sekd ilmaston lampenemisen myo6ta (Dukes & Mooney 1999). Vieraslajien levittay-
tyminen uusille alueille yhtendistaa eliostéa maailmanlaajuisesti ja vaikuttaa haitallisesti
sekd peruuttamattomasti biodiversiteettiin (Coblentz 1990, Vitousek ym. 1997, Mooney &
Cleland 2001, Bghn ym. 2008). Vieraslajien mukanaan tuomat ekologiset ja evolutiiviset
muutokset voivat vaikuttaa alkuperdislajien populaatioihin, elidyhteiséihin sekd kokonai-
siin ekosysteemeihin ja niiden toimintaan, esimerkiksi muuttamalla resurssien saatavuutta
sekd elidyhteisdjen ja ravintoverkkojen rakenteita (Rhymer & Simberloff 1996, Crooks
2002).

Vain pieni osa uusista vieraista lajeista osoittautuu alkuperaiselle luonnolle haitalli-
siksi, tehokkaasti levidviksi (invasive) haitallisiksi vieraslajeiksi (Williamson & Fitter
1996b, Mack ym. 2000, Milbau & Stout 2008). Monen tutkimuksen kiinnostuksen kohtee-
na onkin viime aikoina ollut vieraslajien invaasiota edistdvien ominaisuuksien tunnistami-
nen (Mack ym. 2000, Milbau & Stout 2008). Esimerkiksi hyva kilpailukyky voi selittd
sen, miksi vieraat kasvilajit runsastuvat paikallisesti kasviyhteisoissd alkuperéislajien kus-
tannuksella (Mooney & Cleland 2001, Vila & Weiner 2004). Menestysté on selitetty myos
kasviyhteisdjen ominaisuuksilla, kuten héiridalttiudella (Crawley ym. 1999, Davis ym.
2000, Mack ym. 2000, Daehler 2003, Lee & Gelembiuk 2008). Usein vieraslajien menes-
tysta selittdvat hypoteesit perustuvat vain joko lajien ominaisuuksiin, lajien valisiin vuoro-
vaikutuksiin tai ympariston ominaisuuksiin (Catford ym. 2009) ja tarkastelut ovat monesti
olleet liian rajattua. Todennakodisemmin ympériston ja yksilon ominaisuudet ovat keske-
né&an sidoksissa, invaasiota ei voi tapahtua, jos laji ei kykene leviamaan uudelle alueelle tai
lajilla ei ole kykya sopeutua uuteen ympéristoon (Kolar & Lodge 2001, Facon ym. 2006,



11

Shea & Chesson 2002, Catford ym. 2009). Vieraslajien invaasioiden onnistuminen on mo-
nien eri tekijoiden yhteisvaikutuksen tulos ja usein erilaiset hypoteesit patevét vain tapaus-
kohtaisesti (Williamson & Fitter 1996D).

My®0s vieraslajikasvien on sopeuduttava uusilla alueilla uusiin ymparistdolosuhtei-
siin, jotta niiden lisddntyminen ja levidminen olisi mahdollista. Vieraslajikasvien menes-
tystd selittavia tekijoita ja vaikutusta alkuperdislajien pélytysmenestykseen on viime aikoi-
na tutkittu yhd enemman. El&inpolytteisten vieraslajien on pystyttdvd mukautumaan tilan-
teeseen, jossa poOlyttajélajisto usein poikkeaa niiden luontaisen levinneisyysalueen lajistos-
ta (Richardson ym. 2000, Stout ym. 2006). Vieraslajikasvien on todettu integroituvan hy-
vin alkuperdisiin kasvi-polyttaja -verkostoihin (Memmott & Waser 2002, Aizen ym. 2008,
Morales & Traveset 2008, Vila ym. 2009), koska usein niitd polyttavat useat polyttéjat ja
niiden pdlyttajat ovat myos generalisteja. Tdma on osaltaan edesauttanut vieraslajien li-
sdantymismenestysta ja nopeaa levidmista uusille alueille (Richardson ym. 2000, Stout ym.
2006, Bjerknes ym. 2007, Vila ym. 2009). Vieraslajikasveilla voi olla tiettyjda ominaisuuk-
sia, jotka tekevét niistd polytyskilpailussa ylivertaisia kilpailijoita alkuperdislajeihin nah-
den. Ominaisuuksia, joiden avulla ne houkuttelevat polyttéjia alkuperéislajeja tehokkaam-
min, ovat muun muassa kukkien ja kukintojen houkuttelevuus esimerkiksi palkitsevuus,
tuoksu, koko ja ndyttavyys (Chittka & Schirkens 2001, Brown ym. 2002, Moragues
&Traveset 2005, Bjerknes ym. 2007, Mufioz & Cavieres 2008, Kandori ym. 2009), seka
alkuperdislajien kaltainen kukkien rakenne, symmetria, vari ja sukulaisuus (Brown ym.
2002, Bjerknes ym. 2007, Kandori ym. 2009, Morales & Traveset 2009). My6s kasvien
muodostamat tiiviit ja runsaskukkaiset esiintymat, joiden on todettu houkuttelevan tehok-
kaasti polyttdjia (Thompson 2001, Kunin 1993), voivat vieraslajien kohdalla toimia Kilpai-
luetuna (Bjerknes ym. 2007). Vieraslajikasvien ominaisuudet voivat vaikuttaa polyttajien
kéyttdytymiseen ja johtaa polytyskilpailuun lajien vélilla (Brown ym. 2002, Morales &
Traveset 2008, Kandori ym. 2009). Toisaalta esimerkiksi Vila ym. (2009) tutkimuksessa
vieras- ja alkuperéislajien kukkien yhteisten ominaisuuksien ja vieraslajin haitallisten vai-
kutuksen vélill4 ei havaittu yhteyttd. Liséksi Morales & Traveset (2009) arvelivat, ettd vie-
raslajien polytyskilpailututkimuksiin on usein valittu ndyttavakukkaisia vieraslajeja ja tésta
syysté kokeisiin valitut lajit voivat mahdollisesti vadristad ja korostaa nditd havaittuja yli-
vertaisia menestysominaisuuksia.

Vieraslajikasvit voivat haitata (Chittka & Schiurkens 2001, Brown ym. 2002, Mora-
gues & Traveset 2005, Mufioz & Cavieres 2008, Kandori ym. 2009) tai hyddyttaa, (Mora-
gues & Traveset 2005, Lopezaraiza-Mikel 2007) alkuperdislajien pdlytysmenestysta. Toi-
saalta useissa tutkimuksissa ei ole saatu selkedd ndytt6d vieraslajien haitallisuudesta tai
hyodyllisyydesta tai vaikutuksen on havaittu olevan hyvin vahdinen (Jones 2004, Mora-
gues & Traveset 2005, Bjerknes ym. 2007, Nielsen ym. 2008, Kaiser-Bunbury & Mauller
2009, Morales & Traveset 2009, Vila ym. 2009). Vieraslajit aiheuttavat polytyskilpailua
vahentdmélla alkuperdislajien polyttajavierailujen maaria, heikentdmalla vierailujen laatua
ja siten alentamalla alkuperdislajien siementuottoa (Morales & Traveset 2009). Kilpailua
polyttdjien vierailujen mééristd on havaittu useissa tutkimuksissa (Brown ym. 2002, Chitt-
ka & Schirkens 2001, Tscheulin ym. 2009, Dietzsch ym. 2011), mutta polyttajavierailujen
laatua on harvemmin tutkittu suoraan (Da Silva & Sargent 2011). Joitain kokeellisia tutki-
muksia on kuitenkin tehty, joissa on arvioitu vieraslajikasvin siitepdlyn vaikutusta alkupe-
réislajien siementuottoon (Brown & Michell 2001, Takakura ym. 2009, Matsumoto ym.
2010, Da Silva & Sargent 2011). Vieraslajikasvi voi aiheuttaa my0os vieras- ja alkuperaisla-
jin vélista risteytymistd ja introgressiota, jotka voivat véhentda alkuperéislajien populaati-
oiden geneettistd monimuotoisuutta ja havittda paikallisiin oloihin sopeutuneita genotyyp-
peja, sekd siten johtaa vdhemman sopeutuneisiin alkuperdislajien populaatioihin tai jopa
sukupuuttoihin (Rhymer & Simberloff 1996). Vieraslaji voi sen sijaan hyotyd hybridisaa-
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tiosta ja introgressiosta, koska ne voivat lisatd vieraslajin invaasiokykya (Ellstrand &
Schierenbeck 2000).

Vieraan kasvilajin vaikutus alkuperéisten kasvilajin polytykseen voi olla myds posi-
titvinen (Moragues & Traveset 2005, Morales & Traveset 2009). Tdma voi johtua esimer-
kiksi Rathcken (1983) kilpailu-fasilitaatio -hypoteesin mukaisesti siité, etta vieraslaji lisdé
alueen kukintojen kokonaismaéaraa, jolloin alue houkuttelee enemman polyttdjié ja kukkien
polyttdjavierailujen méérat kasvavat (Mufioz & Cavieres 2008). Positiivisten vuorovaiku-
tusten arvellaankin olevan kasviyhteisfissé aiempaa oletettua tarkedmpia (Hegland & Tot-
land 2009). Kuitenkin mielenkiintoista on, ett4d Morales & Traveset (2009) yli 40 tutkimus-
ta siséltdvassa kokoomatutkimuksessa vieraslajien kohdalla havaittiin negatiivisen vaiku-
tuksen olevan selvasti positiivia yleisempid.

1.4 Tutkimuskysymys

Tassé kokeessa selvitetddn esiintyyko hiirenvirnan ja lupiinin vélilla polytyskilpailua eli
véhentd&ko lupiinin esiintyminen ja esiintymistiheyden kasvu hiirenvirnan polyttajavierai-
lujen madrid ja siementuottoa. Viimeaikaiset tutkimukset ovat osoittaneet nayttavakukkais-
ten vieraslajien aiheuttavan merkittdvaa haittaa alkuperéislajien lisdantymiselle, muun mu-
assa vahentaméalla siementuottoa ja polyttajavierailujen maéaraa (Chittka & Schirkens
2001, Brown ym. 2002, Mufioz & Cavieres 2008). Vieras- ja alkuperdislajien vélisen poly-
tyskilpailun on todettu olevan voimakkaampaa kuin alkuperéislajien valisen kilpailun (Mo-
rales & Traveset 2009) ja voimakas vaikutus on havaittu erityisesti ndyttavakukkaisten
vieraslajien kohdalla (Chittka & Schirkens 2001, Brown ym. 2002) seké vieraslajin suh-
teellisen runsauden kasvaessa alkuperdislajien ympéristossa (Mufioz & Cavieres 2008,
Morales & Traveset 2009). Kukkien néyttavyys, palkitsevuus ja esiintymistiheys vaikutta-
vat polyttdjien kdyttdytymiseen ja tata kautta edelleen kasvien lisddntymismenestykseen
(Levin & Andersson 1970, Kunin 1997, Chittka & Schirkens 2001, Brown ym. 2002).
Tassé kokeessa odotetaan kookas- ja ndyttdvakukkaisen lupiinin houkuttelevan polyttéjia
tehokkaammin kuin pienempikukkainen hiirenvirna ja alentavan siten hiirenvirnan
polyttdjavierailujen maarid ja siementuottoa. Liséksi Kilpailun odotetaan voimistuvan
lupiinin esiintymistiheyden kasvaessa, (Mufioz & Cavieres 2008), koska runsaat kukinnot
houkuttelevat enemman polyttajia kuin yksittéiset kukinnot (Kunin 1993).

Koska vieraslajilla voi myos olla myonteisida vaikutuksia alkuperdislajeihin, téssa
kokeessa selvitetddn myos, esiintyyko hiirenvirnan ja lupiinin vélill& polyttajafasilitaatiota
sekd toimiiko lupiini magneettilajina hiirenvirnalle. Polytt4jéafasilitaatiossa kasviyhteisgssa
yhdessa esiintyvdt kukinnot houkuttelevat laajasti ei-valikoivia generalistipolyttéjia
(Rathcke 1983, Moeller 2004, Sargent & Ackerly 2007), jolloin kasvien polyttajavierailu-
jen maarat kasvavat (Moeller 2004, Hegland & Totland 2009) ja kasvien lisd&dntymisme-
nestys paranee (Rathcke 1983, Feldman ym. 2004). Nayttavédkukkainen kasvi voi toimia
myo6s magneettilajina, jolloin se houkuttelee polyttdjia myds lahiympéristonsa muiden laji-
en kasviyksiloille ja parantaa niiden polytysmenestystda (Thomson 1978, Johnson ym.
2003, Molina-Montenegro ym. 2008). Kokeessa tutkitaan myds lupiinin kukkien maarén
vaikutusta hiirenvirnan polytykseen. Lupiinin esiintymisen (1 lupiinin kukinto) odotetaan
lisddvan hiirenvirnan polyttajavierailujen maérid, koska lupiini lisdd alueen kukintojen
kokonaismé&érad ja alueen kukintojen suurempi kokonaismé&ard houkuttelee enemman
polyttdjia kuin hiirenvirna houkutteleisi yksin (ks. Mufioz & Cavieres 2008).
Néyttdvékukkainen lupiini voi toimia myds magneettilajina esiintyessadn alhaisella
tiheydell& (1 lupiinin kukinto) ja houkutella polyttdjid samalla my6s hiirenvirnan kukille,
koska niiden kukat ovat rakenteeltaan ja vériltddn samankaltaisia. Samankaltaisten kukkien
polytysmenestyksen on todettu kasvavan niiden esiintyessa yhdessd, silla polyttajat eivét
valttdmatta erota samankaltaisia lajeja toisistaan (Goulson 2000) ja suosivat siksi myos eri
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lajien muodostamia laikkuja (Rathcke 1983, Hegland & Totland 2009). Rathcken (1983)
kilpailu-fasilitaatio -mallin mukaan alueen kukintojen tiheyden kasvaessa riittdvan suurek-
si, kukintojen valille muodostuu kilpailua polyttajista. Tassé kokeessa tutkitaan, muuttaako
lupiinin suuri esiintymistineys (3 kukintoa) paikallisen polyttdjaresurssin rajalliseksi,
jolloin lajien valilla syntyy kilpailua polyttdjista. Tassa tutkimuksessa kdytetyn lupiiniti-
heyden (1 tai 3 kukintoa) oletetaan vastaavan lupiinin pienen populaation vakiintumisvai-
hetta, sen ilmestyttyd uuteen kasviyhteiséon yhden tai vain muutaman yksilén tiheydella.

2 AINEISTO JA MENETELMAT
2.1 Tutkimuslajit

2.1.1. Komealupiini (Lupinus polyphyllus Lindl.)

Komealupiini (L. polyphyllus) on monivuotinen, 60-100 cm korkuinen ja kuuluu hernekas-
vien (Fabaceae) heimoon. Suomen luonnossa se lasketaan uustulokkaaksi (Hamet-Ahti
1998) ja monessa Euroopan maassa, my6s Suomessa, lupiini on mééritelty haitalliseksi
vieraslajiksi (Fremstad 2006, Suomen ymparistokeskus 2008). Lupiini on alun perin kotoi-
sin Pohjois-Amerikasta (Hamet-Ahti 1998) ja se on levinnyt Eurooppaan jo 1800-luvulla
(Fremstad 2006). Pohjois-Euroopan maihin lupiini on tuotu padasiassa koristekasviksi puu-
tarhoihin (Fremstad 2006). Lupiini voi vaikuttaa kasviyhteison rakenteeseen monin tavoin,
esimerkiksi muuttamalla maaperén ravinnepitoisuutta (Fremstad 2006). Muiden hernekas-
vien tavoin lupiini sitoo ravinteita ja rehevoittdd maaperdd; lupiini on symbioosissa typen-
sitojabakteerin kanssa, joka muuttaa ilmakehdan typpeé kasvien kayttéon sopivaan muotoon
(Fremstad 2006). Tiheiden lupiinikasvustojen on todettu véhentdvan muiden lajien elinti-
laa, lajirunsautta sekd diversiteettid kasviyhteisoissa (Valtonen ym. 2006). Myds lupiinin
siséltavien alkaloidien on epdilty liittyvén kasvien valisiin vuorovaikutuksiin allelopatian
muodossa (Lovett & Jessop 1982 sit. Laitinen 1994).

Lupiinia esiintyy Suomessa yleisend Oulun korkeudella asti (H&dmet-Ahti 1998). La-
jin tarkeimpi& kasvupaikkoja ovat hiekkaiset tienpientareet, sorakuopat ja joutomaat
(Mossberg & Stenberg 2003). Keski-Euroopassa lupiinia esiintyy edelld mainittujen aluei-
den lisdksi myods metsissd, metsédnreunoissa seka niityilla (Fremstad 2006), joten voi olla
mahdollista, ettd tulevaisuudessa lupiini levittdytyy myds Suomessa luonnonmukaisemmil-
le kasvupaikoille.

Lupiini kukkii kesdkuusta elokuuhun (Hamet-Ahti 1998). Kukinto on kookas ja nayt-
tava, varsipadtteinen terttu, terion véri on tavallisimmin sininen, valkoinen tai Kirjava ja
kukat ovat kaksineuvoisia (H&met-Ahti 1998) ja ristipdlytteisia (Kurlovich 2002). Lupiinin
itsepdlytteisyysaste on kuitenkin epdselva. Lupiini levidd padasiassa siemenilld, jotka val-
mistuvat loppukesélld (Hamet-Ahti (1998). Palot, jotka siséltavét kukin noin 5-9 siementd,
avautuvat rajahdysmaisesti ja siemenet leviat lyhyelle etdisyydelle emokasvista (Hamet-
Ahti 1998, Fremstad 2006). Lupiinia polyttavat mesipistidiset (Kurlovich 2002). Kasvi ei
tuota polyttdjille palkkioksi mettd (Haynes & Mesler 1984, Dobson ym.1996, Kurlovich
2002), mutta houkuttelee polyttajia kirkkaalla véritykselldan, siitepolylla sek& kukkien
tuoksuvalla nesteellda (Kurlovich 2002). Mehildiset eivat pysty visuaalisesti arvioimaan
lupiinin kukkien siitep6lytarjontaa, silla siitepély on kukassa piilossa, eikd kukissa tapahdu
polyttajavierailun jalkeistd varin muutosta (Haynes & Mesler 1984), kuten joillain lu-
piinilajeilla (Wainwright 1978). On myos havaittu, ettd kimalaiset saavat kullakin vierailul-
laan kukista ainoastaan pienen osan siitepdlystd mukaansa ja yhden kukan tyhjentdmiseen
voi kulua 10 — 20 vierailukertaa (Haynes & Mesler 1984).
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2.1.2. Hiirenvirna (Vicia cracca L.)

Hiirenvirna kuuluu lupiinin tavoin hernekasvien heimoon. Lajilla on lupiinin kanssa sa-
mankaltaiset elinympaéristévaatimukset ja levinneisyys on eteldisessa Suomessa paallek-
kainen (Hamet-Ahti 1998). Laji on luokiteltu eteldisinta ja lantisintd Suomea lukuun otta-
matta muinaistulokkaaksi. Hiirenvirnan kukinto on tihed ja runsaskukkainen (10-30 kuk-
kaa), pitkaperdinen terttu. Teriot ovat sinisia tai sinivioletteja, kukat kaksineuvoisia (Ha-
met-Ahti 1998) ja sopeutuneet rakenteeltaan ristipdlytykseen (Aarssen ym. 1986). Hiiren-
virnaa polyttavat padasiassa mesipistidiset (Aarssen ym. 1986, Hanelt & Mettin 1989),
mutta kukinnon vierailijoita ovat usein myos kérpaset ja perhoset, joilla ei kuitenkaan ole
merkitysta kukkien polytyksessa (Knuth 1906). Hiirenvirna tuottaa polytyspalkkioksi met-
t4 ja siitepolya (Aarssen ym. 1986). Laji on luokiteltu haitalliseksi vieraslajiksi Pohjois-
Amerikassa, Alaskassa (University of Alaska, Anchorage 2011).

2.2 Tutkimusalueet ja koeyksikot

Polyttajavierailujen méara ja siementuotto -kokeiden koeyksikoiden tutkimusalueiksi valit-
tiin alueita, joilla esiintyi hiirenvirnaa. Kohteet olivat olosuhteiltaan mahdollisimman sa-
mankaltaisia: niittymaéisié tienpientareita, metsateiden pientareita sekda metsanhakkuualuei-
ta. Tutkimus suoritettiin Paijat-Hameessé: Asikkalassa ja Lahdessa kesélla 2009. Suurin
osa kokeen hiirenvirnakohteista valittiin 26.5.2009 mennessa. Tutkimuksen koeyksikdiden
lupiinit hankittiin yhdeltd, Asikkalan Mustjarven kyldssa sijaitsevalta piha-alueelta 27.—
28.5.20009, jossa lupiinikasvusto oli hyvin laaja. Koelupiiniyksilot (n = 60) kaivettiin maas-
ta taimivaiheessa ja istutettiin 7,5 litran muoviastioihin valeistutukseen. Valeistutusalueen
ympaéristossa ei 200 metrin etaisyydella esiintynyt lupiinia. Valeistutuksessa olleita taimia
kasteltiin tarpeen mukaan. 22 astialupiinia siirrettiin tutkimuksen koeyksikdihin 6.-
7.6.2009, jolloin siirretyissa taimissa oli vahintd&n yksi kukinnon nuppu. Valeistutettuja
lupiiniyksiloita kasteltiin maastossa tarpeen mukaan. Tutkimuksen polyttajarajoittuneisuus
-kokeen kontrollilupiineiksi valittiin satunnaisesti 16 vapaasti kasvavaa lupiiniyksil6a tien-
pientareilta ja piha-alueilta Lahdesta ja Asikkalasta. Kontrolliyksilot kasvoivat useiden
satojen yksildiden populaatioissa.

Kasittelyt:
el lupiinia yksi lupiinin kukinto kolme lupiinin kukintoa
4
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Kuva 1. Polyttdjavierailujen maara ja siementuotto -kokeiden kasittelyryhmat. Lupiini, jossa oli 1
kukinto tai 3 kukintoa, istutettiin noin 50 cm paahén hiirenvirnasta. Hiirenvirnat, jotka kas-
voivat ilman lupiinia, toimivat kokeessa kontrolleina.
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Taulukko 1. Polyttajavierailujen maaré ja siementuotto -kokeen kasittelyryhmat ja koeyksikdiden
lukumaarat. Taulukossa on esitetty myos kasittelyjen koeyksikoiden hiirenvirnayksiléiden ja
hiirenvirnalla tarkkailtujen kukintojen mééra. Koeyksikkdon otettiin mukaan kaksi lahekkain
kasvavaa hiirenvirnayksilod, jos ndin pystyttiin tarkkailemaan kahta kukintoa. Taulukossa
my@s polyttajavierailujen madra -kokeen tarkkailujen yhteenlaskettu tarkkailuaika (h) ké&sit-
telyryhmittéin.

Kasittely Lupiiniyksild — Kasittely- Hiirenvirnan  Hiirenvirnalla Tarkkailuaika
n kukintojen  yksikdiden yksildiden tarkkailtujen yhteensa

maaré maara maara kukintojen (h)
T 2 T 2

ei lupiinia 12 11 1 2 10 12

1 10 9 1 1 9 10

3 12 10 1 2 10 12

Pélyttajavierailujen méara ja siementuotto -kokeiden koeyksikdt (n = 34) jaettiin
kolmeen kaésittelyryhmaén lupiinin esiintymisen ja sen kukintojen mééaran mukaan (Kuva
1). Koeyksikot, joissa oli mukana lupiini, muodostuivat luonnossa kasvaneista hiirenvir-
nayksiloista sek& niiden viereen valeistutukseen 33-240 cm etaisyydelle (keskiarvo + SD:
79 £ 52 cm, n = 22) istutetusta lupiiniyksilostd. Koeasetelman tavoitteena oli vastata tilan-
netta, jossa lupiini saapuu yksittdisena vieraslajiyksilond uuteen kasviyhteiséon. Kontrol-
loimalla lupiinin esiintymista ja sen kukintojen maaraa (ei lupiinia, yksi 1 tai 3 lupiinin
kukintoa) kasittelyittéin, arvioitiin lupiinin kukintojen esiintymisen ja esiintymistiheyden
vaikutusta hiirenvirnan polyttajavierailujen maariin ja siementuottoon (Taulukko 1). Eri
késittelyjen hiirenvirnojen polyttajavierailujen mééria ja siementuottoa verrattiin keske-
nadn, jotta voitiin arvioida, oliko hiirenvirnan polyttéjavierailujen maérissa tai siemen-
tuotossa eroa silloin kun hiirenvirna kasvoi yksin tai silloin, kun se kasvoi lupiinin kanssa,
lupiinin eri tiheyksilla. Hiirenvirnayksiloitd kuului kuhunkin koeyksikkdon joko 1 tai 2.
Jos yksikossd oli mukana kaksi hiirenvirnayksilod, tilastollisissa analyyseissé kéytettiin
naiden ominaisuuksien keskiarvoja. Koeyksikoiden lupiinit istutettiin hiirenvirnan l&hei-
syyteen, noin 50 cm etéisyydelle, silla kasvilajin mahdollinen vaikutus toisen lajin poly-
tykseen voi olla suurimmillaan silloin, kun lajit sijaitsevat lahekkain (Nielsen ym. 2008).
Koe- ja kontrolliyksikot sijoittuivat vahintdadn 200 metrin etaisyydelle toisistaan seké va-
hintd4n 200 metrin etéisyydelle ympéristossa vapaasti kasvaneista lupiineista.

2.3 Polyttajat ja polyttajavierailujen maara -koe

Polyttajavierailujen maarien tarkkailut suoritettiin 24.6.-12.7.2009 vélisena aikana. Ennen
polytystarkkailun alkua koeyksikoiden lupiinien ylimaaréiset kukintojen nuput katkaistiin,
jotta lupiineissa oli késittelyja vastaava maara kukkivia kukintoja. Tarkkailijoita oli kaksi
(Mari Kauppinen ja Sari Siltala), mutta koeyksikoité tarkkailtiin padasiassa yksin. Tarkkai-
lut tehtiin aurinkoisina ja puolipilvisind pdivind kello 10-18 valilla (Taulukot 2, 3 ja 4).
Tarkkailuhetkien lampétila oli aina yli 18 °C (keskiarvo + SD: 23,5 £ 2,3 °C). Polyttdjien
vierailuja kukinnoissa seurattiin péivassa koeyksikoittdin 30 minuuttia, kahdessa 15 mi-
nuutin lahes perékkaisessa jaksossa. Yksikoiden tarkkailukerrat sijoittuivat véhintdén 6
vuorokauden sisdén ja keskiméaarin tarkkailukertojen vali oli 2 vuorokautta. Kutakin koe-
yksikkoa tarkkailtiin kaksi kertaa eli yhteensé tunnin ajan (Taulukko 1). Kokeessa lasket-
tiin sek& hiirenvirnan etté lupiinin hyonteisvierailujen lukumaarét ja kirjattiin ylos vieraili-
ja-/polyttajélajiston koostumus. Polytystarkkailussa vierailuksi luettiin hyonteisen laskeu-
tuminen kukinnolle. Koeyksikdiden hiirenvirnayksilistd seurattiin kahta kukintoa, jos
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tarkkailtavassa hiirenvirnassa oli useampi kuin yksi kukinto (Taulukko 1). Lupiinin kukin-
toja (kolme tai yksi) tarkkailtiin kokonaisuudessaan. Kasittelyjen hiirenvirnayksildiden
polyttajavierailujen maaria verrattiin keskendén, jotta voitiin tutkia lupiinin esiintymisen ja
esiintymistiheyden vaikutusta hiirenvirnan poélyttajavierailujen méariin. Havainnoimalla
kasvilajeilla vierailevia mahdollisia p6lyttdjié voitiin arvioida myds kukintojen houkuttele-
vuutta ja lajien vierailijalajiston rakennetta ja samankaltaisuutta. Lajiston samankaltaisuus
selvitettiin, jotta voitiin arvioida lajienvélisen p6lytyskilpailun tai positiivisten vuorovaiku-
tusten esiintymistd. Vierailijan laji madritettiin lahkotasolle: kovakuoriaiset (Coleoptera),
perhoset (Lepidoptera) ja pistidiset (Hymenoptera), joista tarkemmin kimalaiset (Bombus)
ja mehildiset (Apis), seké alalahko ké&rpéset (Brachycera) ja tarkemmin kukkaké&rpéset
(Syrphidae). Lupiinin ja hiirenvirnan hyonteisvierailijoiden joukosta varsinaisia polyttéjia
sekd hiirenvirnalla etta lupiinilla olivat kirjallisuuden (Knuth 1906, Aarssen ym. 1986, Ha-
nelt & Mettin 1989, Kurlovich 2002) mukaan kimalaiset ja mehiléiset. Polyttajavierailujen
maaréd -kokeen analyyseissa polyttajamaariin laskettiin kimalaisten ja mehildisten lisaksi
mukaan my0s karpéset, koska ne olivat yksilomééaraltdén runsain vierailijaryhmé seka sik-
si, ettd hiirenvirnan itsepolytteisyysaste on epaselva, ja kérpésilla voi olla merkitysta hii-
renvirnan mahdollisen itsepOlytyksen avustamisessa.

Taulukko 2. Pélyttajavierailujen maara -kokeen olosuhteet (kellonaika, tuulisuus, aurinkoisuus,
tarkkailija) eivét eronneet késittelyjen valilla eri tarkkailukerroilla 1 ja 2.

1. tarkkailukerta 2. tarkkailukerta
G 2 -testi G2 df P G2 df P
Kellonaika 1,863 2 0,402 1,844 2 0,398
Tuulisuus 2,979 2 0,226 6,534 4 0,163
Aurinkoisuus 3,934 4 0,415 0,742 2 0,690
Tarkkailija 1,904 4 0,753 3,537 4 0,472

Taulukko 3. Pélyttajavierailujen maara -kokeen olosuhteet (kellonaika, tuulisuus, aurinkoisuus,
tarkkailija) eivét eronneet tarkkailukertojen vélilla eri kasittelyissa.

ei lupiinia yksi lupiinin kukinto kolme lupiinin kukintoa
G 2 -testi G2 df P G2 df P G2 df P
Kellonaika 0,000 1 1,000 0,000 1 1,000 0,168 1 0,682
Tuulisuus 1,430 1 0,232 1,297 1 0,255 3,165 2 0,205
Aurinkoisuus 1,247 1 0,264 2,532 1 01112 1,445 2 0,486
Tarkkailija 0,168 1 0,682 0,000 2 1,000 0,834 2 0,659

Taulukko 4. Polyttajavierailujen maaréd -kokeen lampétilat (C°) eivat eronneet kasittelyryhmittdin
eri tarkkailukertojen sisalla eivétkd tarkkailukertojen valilla.

ToistomittausANOVA df MS F P
Tarkkailukerta 1 1,844 0,546 0,466
Kaésittely x tarkkailukerta 2 10,030 2,970 0,066

Error (tarkkailukerta) 31 3,378
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Kokeessa mitattiin hiirenvirnan kukintojen maéara ja lupiinin kukintojen koko (cm),
koska on mahdollista, ettd kasviyksilon kukinnon koko sek& kukkien ja kukintojen mé&aré
voivat vaikuttaa polyttajavierailujen méériin (Thompson 2001, Hegland & Totland 2005)
ja siitepOlyrajoittuneisuuteen (Knight ym. 2005). Ensimmaiselld tarkkailukerralla mitattiin
lupiinin kukinnoista tuoreen eli tarkkailuhetkell& kukkivan kukinnon koko (cm) (yksi lu-
piinin kukinto: keskiarvo = SD: 15 £ 4 cm, n = 10, kolme lupiinin kukintoa: keskiarvo +
SD: 44 £ 22 cm, n = 12) seka hiirenvirnalla kukkivien kukintojen maara (ei lupiinia: kes-
kiarvo + SD: 4 £ 2, n = 12, yksi lupiinin kukinto: keskiarvo £ SD: 3 + 2, n = 10, kolme
lupiinin kukintoa: keskiarvo = SD: 3 = 2, n = 12). Lupiinin kukinnon koko oli odotetusti
suurempi késittelyssd, jossa oli kolme lupiinin kukintoa kuin kasittelyssd, jossa oli yksi
kukinto (Mann-Whitney U -testi: U = 3,000, n = 22, p < 0,001). Hiirenvirnan kukintojen
maarissa ei ollut eroa késittelyjen vélilla (1-ANOVA: F, = 0,203, p = 0,818).

2.4 Siementuotto -kokeet

2.4.1 Siementuotto

Hiirenvirnat kerattiin maastosta siemenpalkojen kypsyttya 1.-3.8.2009, ja niista laskettiin
yksildiden siementen méérat. Lupiinin esiintymisen ja esiintymistiheyden vaikutusta hii-
renvirnan siementuottoon tutkittiin vertaamalla hiirenvirnan siementuottoa eri kasittelyissa.
Hiirenvirnayksiloistd mitattiin pisimman haaran kokonaispituus (cm) (ei lupiinia: keskiar-
vo = SD: 73 £ 20 cm, n = 12, yksi lupiinin kukinto: keskiarvo + SD: 73 = 17 cm, n = 10,
kolme lupiinin kukintoa: keskiarvo = SD: 74 + 14 cm, n = 12), jotta voitiin ottaa huomioon
kasvin koon mahdollinen vaikutus hiirenvirnan siementuottoon.

Kokeessa selvitettiin myos, eroavatko koeyksikdiden valeistutetut lupiinit ja vapaasti
kasvaneet kontrollilupiinit siemenmadriltd&n tai kukinnon kooltaan. Lupiinilla koekasveja
olivat polyttajavierailujen méaéra -kokeen (ks. 2.3) kasittelyjen koeyksikdiden lupiinit (n =
22). Kontrollikasveja olivat 16 vapaasti kasvavaa lupiiniyksilod. Lupiineista mitattiin ku-
kinnan pééatyttyd (16.-19.7.2009) pisimman kukinnon kuivan kukinnon pituus (cm) ja sie-
menmaard. Kontrolli- ja koekasveja verrattiin, jotta voitiin arvioida, oliko valeistutus vai-
kuttanut lupiinin kukinnon kokoon/nédyttavyyteen ja siementuottoon. Valeistutuksella ei
ollut vaikutusta lupiinin siementuottoon tai kuivan kukinnon kokonaispituuteen (cm) (kui-
van kukinnon kokonaispituus: t-testi: t = -1,759, df = 36, p = 0,087, siemenmadrd: Mann-
Whitney U -testi: U = 137,500, Nyakeistutetty = 22, Nvapaasti kasvaneet = 11, p = 0,528). Analyysista
jatettiin pois yksilot (Nyapaasti kasvaneet = 5), joiden siementen laskeminen oli mahdotonta sie-
menpalkojen homeesta johtuen.

2.4.2 Polyttajarajoittuneisuus

Polyttdjarajoittuneisuutta eli sitd, tarvitsivatko hiirenvirna ja lupiini pélyttdjan vierailun
kukkiinsa tuottaakseen siemenid, tutkittiin kokeessa, jossa verrattiin vapaasti kasvaneiden
kasviyksiloiden siementuottoa sellaisten kasviyksildiden siementuottoon, joihin polyttéjien
paasy oli estetty. Hiirenvirnan siementuoton polyttajérajoittuneisuuden kontrollikasveja (n
= 12), joihin polyttdjilla oli esteetdn paasy, olivat polyttdjavierailu- ja siementuottokokeen
kontrollikasittelyn (ei lupiinia) hiirenvirnayksilot. Koekasvit (Asikkalassa n = 16) peitettiin
kokonaan ennen kukkien avautumista (10.-11.6.2009) lapinékyvélla tiiviilld verkkokan-
kaalla, joka esti lentévien polyttdjien paasyn kukkiin. Hiirenvirnojen koe- ja kontrolliyksi-
16t kerattiin kasvupaikoiltaan siemenpalkojen kypsyttyd 1.-3.8.2009. Yksiloista laskettiin
siementen maarat sek& mitattiin yksildiden kokonaispituus pisimman haaran mukaan (cm),
jotta voitiin verrata siementuottoa koe- ja kontrolliyksiloiden vélilla sek& arvioida manipu-
laation vaikutusta hiirenvirnan kasvuun.
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Kokeessa tutkittiin myos lupiinin polyttajarajoittuneisuutta vertaamalla siementuot-
toa vapaasti kasvaneiden (n = 16) ja huputettujen (n = 19) lupiinikukintojen valilla. Lupii-
nien huputetut kukinnot peitettiin ennen kukkien avautumista lapinakyvalla tiiviilla verk-
kokankaalla, joka esti lentévien polyttdjien padsyn kukkiin.

2.5 Tilastolliset analyysit

Tutkimuksen aineisto analysoitiin PAWS Statistiscs 18 -ohjelmalla. Varianssianalyysien ja
korrelaatiokerrointen normaalisuusoletukset testattiin Shapiro-Wilk -testilld ja varianssien
yhtésuuruus Levenen testilla.

Hiirenvirnan ja lupiinin vierailijalajiston samankaltaisuutta arvioitiin Piankan ekolo-
kerojen péallekkaisyys -indeksin avulla (Pianka 1973, Mufioz & Cavieres 2008). Hiiren-
virnan polyttdjavierailujen maarien eroa eri kasittelyjen vélilla (ei lupiinia, yksi lupiinin
kukinto, kolme lupiinin kukintoa) testattiin kovarianssianalyysilla. Analyysin selittdvana
muuttujana oli lupiinin esiintyminen ja sen kukintojen madran muutos. Analysoinneissa
vastemuuttujana kéytettiin hiirenvirnan hyonteisvierailujen méérad, joka oli kimalaisten,
mehildisten sekd kédrpésten yhteenlaskettu vierailumaara kasittely-yksikkda kohden, kun eri
tarkkailukertojen (1 ja 2) vierailut oli laskettu yhteen. Varianssien yhtasuuruus oli voimas-
sa (Levenen testi: p = 0,618), mutta normaalisuusoletus ei toteutunut kontrolliké&sittelyssa
(Shapiro-Wilk: ei lupiinia: p < 0,001, yksi lupiinin kukinto: p = 0,180, kolme lupiinin ku-
kintoa: p = 0,058). Vaikka normaalisuusoletus ei toteutunut, analyysissé kdytettiin varians-
sianalyysid, joka ei ole herkk& ei-normaalisuudelle (Underwood 1997). Analyysin kovari-
aattina kaytettiin hiirenvirnalla ensimmaéisella tarkkailuhetkelld kukkivien kukintojen mé&a-
réa.

Hiirenvirnan ja lupiinin polyttajavierailujen madrien ero testattiin t-testilld kasitte-
lyissd, joissa lupiini esiintyi. Normaalisuusoletus toteutui sek&@ hiirenvirnan ettd lupiinin
polyttajavierailujen maarien kohdalla (Shapiro-Wilk: hiirenvirna: yksi lupiinin kukinto p =
0,180, kolme lupiinin kukintoa p = 0,058, lupiini: yksi lupiinin kukinto p = 0,097, kolme
lupiinin kukintoa p = 0,169). Lupiinin pdlyttajavierailujen maaran vaikutusta hiirenvirnan
polyttajavierailujen maariin tarkasteltiin myods kasittelyittdin (1 lupiinin kukinto ja 3 lupii-
nin kukintoa) Pearsonin korrelaatioanalyysilla.

Lupiinin tiheyden vaikutusta hiirenvirnan seka lupiinin polyttajavierailujen méaériin
tarkasteltiin tarkemmin Spearmanin korrelaatiokertoimen avulla. Lupiinin esiintymistiheyt-
t4 kuvaavana muuttuja oli koeyksikdittdin yhteenlaskettu lupiinin tuoreen kukinnon koko
(cm), joka oli mitattu 1. tarkkailukerralla. Analyysiin kéytettiin ké&sittelyista yksi lupiinin
kukinto ja kolme lupiinin kukintoa yhdistettyd aineistoa. Yhdistetyssé aineistossa normaa-
lisuusoletus ei toteutunut hiirenvirnan ja lupiinin polyttajavierailujen maarien kohdalla
(Shapiro-Wilk: hiirenvirna: p = 0,016, lupiini: p = 0,028), eik& lupiinin tuoreen kukinnon
kokonaispituuden kohdalla (Shapiro-Wilk: p = 0,002).

Siementuotto -kokeen osalta aineisto analysoitiin kovarianssianalyysilld, jossa vas-
temuuttujana oli hiirenvirnan siemenmaéra jaettuna ensimmaisellé tarkkailuhetkelld kukki-
vien kukintojen méaaralla. Selittdvd muuttuja analyysissa oli lupiinin esiintyminen ja esiin-
tymistiheys (ei lupiinia, yksi lupiinin kukinto, kolme lupiinin kukintoa). Kovariaatteja oli-
vat kimalaisten, mehil&isten ja kérpésten yhteenlaskettu polyttajavierailujen méaara hiiren-
virnalla koeyksikoittain seka hiirenvirnan kokonaispituus (cm). Varianssit olivat yhta suu-
ria (Levenen testi: p = 0,085), mutta siementuoton normaalisuusoletus ei toteutunut kaikis-
sa kasittelyssd (Shapiro-Wilk: ei lupiinia: p = 0,012, yksi lupiinin kukinto: p < 0,001, kol-
me lupiinin kukintoa: p = 0,113). Vaikka normaalisuusoletus ei toteutunut, analyysissé
kéytettiin varianssianalyysid, joka ei ole herkka ei-normaalisuudelle (Underwood 1997).
Jos yksikoissé oli mukana kaksi hiirenvirnayksilog, tilastollisissa analyyseissé kéytettiin
néiden ominaisuuksien keskiarvoja.
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Liséksi tarkasteltiin Spearmanin korrelaatiokertoimen avulla lupiinin kuivan kukin-
non kokonaispituuden (cm) vaikutusta hiirenvirnan siementuottoon. Kasittelyjen yksi lu-
piinin kukinto ja kolme lupiinin kukintoa aineisto yhdistettiin testid varten. Tilastolliseen
analyysiin kéytettiin parametritonta korrelaatiokerrointa, koska hiirenvirnan siementuotto
(Shapiro-Wilk: p < 0,001) ja lupiinin kuivan kukinnon kokonaispituus (Shapiro-Wilk: p =
0,019) eivat noudattaneet normaalijakaumaa.

Hiirenvirnan polyttajarajoittuneisuus kokeen tilastollisessa analyysissa hiirenvirnan
koe- ja kontrolliryhmien siemenmééria verrattiin Mann-Whitney U -testill4, koska normaa-
lisuusoletus (Shapiro-Wilk: koe: p < 0,001, kontrolli: p < 0,001) ei toteutunut. Analyysin
vastemuuttujana oli kasviyksildiden kokonaissiemenmaérd. Huppumanipulaation mahdol-
lista vaikutusta hiirenvirnan kasvuun arvioitiin vertaamalla hiirenvirnan koe- ja kontrolli-
ryhmien kokonaispituuksia Mann-Whitney U -testilld. Aineisto oli normaalisti jakautunut
(Shapiro-Wilk: koe: p = 0,938, kontrolli: p = 0,538), mutta analyysisséa kdytettiin paramet-
ritonta testid, koska varianssien yhtasuuruusoletus ei toteutunut (Levenen testi: p = 0,012).

Lupiinin pOlyttajérajoittuneisuutta testattiin vertaamalla huputettujen ja vapaasti kas-
vaneiden lupiinien siemenmaaria keskenddn. Aineisto analysoitiin Mann-Whitney U -
testillg, koska normaalisuusoletus ei toetutunut huputettujen koelupiinien ryhmassa (Shapi-
ro-Wilk: koe: p < 0,001, kontrolli: p = 0,529).

3 TULOKSET

3.1 Polyttajat ja polyttajavierailujen maara -koe

Kokeessa havaittujen vierailijoiden lajisto oli lahkotasolla samankaltainen seka lupiinilla
ettd hiirenvirnalla (Kuva 2; Piankan ekolokerojen paallekkaisyys -indeksin arvot yksi
lupiinin kukinto: 0,608; kolme lupiinin kukintoa: 0,732). Lupiinin ja hiirenvirnan
polyttajavierailujen maarien vélilla ei ollut korrelaatiota (Kuva 3) (yksi lupiinin kukinto:
Pearsonin korrelaatio: r = 0,229, n = 10, p = 0,525, kolme lupiinin kukintoa: r = -0,495, n =
12, p = 0,100).

Polyttajavierailujen (kimalaiset, mehildiset, kérpéaset) maarat olivat suurempia lu-
piinilla kuin hiirenvirnalla (yksi lupiinin kukinto: parittaisten vertailujen t -testi: t = -3,288,
df =9, p = 0,009, kolme lupiinin kukintoa: t = -4,965, df = 11, p < 0,001) (Kuva 4). Lupii-
nien esiintymiselld, esiintymistineydelld (Kuva 4, Taulukko 5) tai kukinnon koolla
(Spearmanin korrelaatiokerroin: rs = -0,252, n = 22, p = 0,258) ei ollut vaikutusta hiiren-
virnan polyttajavierailujen méaariin. Sen sijaan lupiinin hyonteisvierailujen maarét kasvoi-
vat lupiinin tuoreen kukinnon koon kasvaessa (rs = 0,521, n = 22, p = 0,013).
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Kuva 2. Lupiinin (n = 22) ja hiirenvirnan (n = 34) hyonteisvierailijoiden yhteenlasketut maarat
kaikista koeyksikoistd ja molemmilta tarkkailukerroilta. Vierailijoita olivat Bombus = kima-
laiset, Apis = mehildiset, Brachycera = karpéset, Syrphidae = kukkakarpéaset, Lepidoptera =
perhoset ja Coleoptera = kovakuoriaiset.
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Kuva 3. Lupiinin ja hiirenvirnan hyodnteisvierailujen (kimalaiset, mehiléiset ja karpéset) méérien
suhde koeyksikoittain késittelyissa, joissa oli yksi tai kolme lupiinin kukintoa. Kasittelyssa,
jossa oli yksi lupiinin kukinto lupiinin ja hiirenvirnan polyttajavierailujen maéarien valilla ei
ollut korrelaatiota (katkoviiva). Kasittelyssd, jossa oli kolme lupiinin kukintoa, korrelaatio
oli negatiivinen, mutta ei tilastollisesti merkitseva (ehyt viiva).
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Kuva 4. Polyttajavierailujen (kimalaiset, mehildiset ja kérpaset) madrat hiirenvirnalla ja lupiinilla
kasittelyittdin. Kuvassa vierailujen keskiarvot (estimated marginal means) sekéd keskiarvon
keskivirhe.

Taulukko 5. Kovarianssitaulukko poélyttajavierailujen maérista seka siementuotosta hiirenvirnalla.
Polyttajavierailujen méara -analyysissa vastemuuttujana oli kimalaisten, mehildisten ja kar-
pésten vierailumaarat hiirenvirnalla ja kovariaattina hiirenvirnan kukintojen maard ensim-
maéisella tarkkailukerralla. Siementuottokokeessa vastemuuttuja oli hiirenvirnan siementuotto
ja kovariaatteina hiirenvirnan polyttajavierailujen maarat seka hiirenvirnan koko (cm). Kasit-
telylla (faktori) eli lupiinin esiintymisella tai esiintymistiheydella (ei lupiinia, yksi lupiinin
kukinto, kolme lupiinin kukintoa) tai kovariaateilla ei ollut tilastollista vaikutusta hiirenvir-
nan polyttajavierailujen madriin tai siementuottoon.

Malli df MS F P
Pélyttajavierailujen maaré -koe
Vastemuuttuja Vierailut kim+meh+kérp hiirenvirnalla
Faktori Kasittely 2 22952 0,288 0,751
Kovariaatti Hiirenvirnan kukintojen maara 1. tarkkailu 1 5866 0,074 0,788
Error 30 79,563
Siementuotto -koe
Vastemuuttuja Siementuotto hiirenvirnalla
Faktori Késittely 2 88,275 2458 0,103
Kovariaatit Pélytys kim+meh+kérp 1 38,258 1,065 0,311
Hiirenvirnan koko (cm) 1 5,706 0,159 0,693

Error 29 35,903
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3.2 Siementuotto -kokeet

Lupiinin esiintymiselld tai esiintymistiheydell& ei ollut vaikutusta hiirenvirnan siementuot-
toon (Taulukko 5, Kuva 5). Kun tarkasteltiin tarkemmin lupiinin esiintymistiheyden (yksi
lupiinin kukinto ja kolme lupiinin kukintoa) vaikutusta hiirenvirnan siementuottoon havait-
tiin, ettd lupiinin kuivan kukinnon koon ja hiirenvirnan siementuoton valilla oli positiivi-
nen korrelaatio (Kuva 6): lupiinin kukinnon koon kasvaessa myds hiirenvirnan siementuot-
to kasvoi (Spearmanin korrelaatio: rs = 0,526, n = 22, p = 0,012).

10 1

Hiirenvirnan siementuotto, keskiarvo * SE

ei lupiinia 1 lupiinin kukinto 3 lupiinin kukintoa

Kuva 5. Hiirenvirnan siementuotto oli tilastollisesti yhta suuri kaikissa kasittelyryhmissa. Kuvassa
siementuoton keskiarvot eri késittelyissa (estimated marginal means) * keskiarvon keskivir-
he. (Siementuotto = koeyksikon hiirenvirnan siemenmadré jaettuna ensimmaiselld polytys-
tarkkailuhetkell& hiirenvirnalla kukkivien kukintojen méaaralla.)
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Kuva 6. Hiirenvirnan siementuoton havaittiin kasvavan lupiinin kuivan kukinnon koon (cm) kasva-
essa, kun tarkasteltiin yhden ja kolmen lupiinikukinnon kasittelyjen koeyksikkdjé yhdessé.
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Polyttajarajoittuneisuuskokeessa huppumanipulaatiolla oli vaikutus hiirenvirnan sie-
mentuottoon. Huputetuissa hiirenvirnoissa, joissa polyttajien péésy kukkiin oli estetty
verkkokankaalla, ei ollut siemenid (Mann-Whitney U -testi: U = 17,000 Nontronii = 12, Nhypu-
ety = 16, p < 0,001), (kontrolli (keskiarvo £ SD): 27 + 45, huputettu: 0 = 0,3). Huppu-
manipulaatiolla oli vaikutus myds hiirenvirnan kasvuun; vapaasti kasvaneet yksilot olivat
pidempié kuin huputetut (Mann-Whitney U -testi: U = 25,500, Niontrolli = 12, Nhuputetu = 16,
p = 0,001), (kontrolli (keskiarvo £ SD): 73 + 20 cm, huputettu: 50 £ 9 cm). My®6s lupiinin
siemenméaréat olivat pienemmat huputetuilla yksil6illa kuin vapaasti kasvaneilla kontrolli-
ryhmén lupiineilla (Mann-Whitney U -testi: U = 201,00, Niontrotli = 11, Nhyputetw = 19, p <
0,001), (kontrolli (keskiarvo = SD): 115 + 72, huputettu: 4 + 5).

4 TULOSTEN TARKASTELU

Tassé pro gradu -tutkielmassa selvitettiin vieraslaji komealupiinin (Lupinus polyphyllus
Lindley) esiintymisen ja esiintymistiheyden vaikutusta alkuperéislaji hiirenvirnan (Vicia
cracca) polyttajavierailujen maériin ja siementuottoon. Tutkimuksen tulosten perusteella
néyttaa silt, ettd esiintyesséan alhaisella tineydelld (kokeen kasittelyt yksi tai kolme lupii-
nin kukintoa) lupiini ei vahenni eika lisdé hiirenvirnan polyttajavierailujen méaaria tai vai-
kuta hiirenvirnan siementuottoon; tdssa kokeessa ei havaittu lajien valista polytyskilpailua,
polyttdjafasilitaatiota tai lupiinin toimimista magneettilajina.

Hiirenvirnalla ja lupiinilla vierailivat samat hyonteisryhmat (Kuva 2), joten molem-
mat lajit kdyttivat yhteistd polyttajaresurssia. Polyttdjaresurssi oli Piankan (1973) ekoloke-
rojen péallekkaisyys -indeksin arvojen mukaan (1 lupiinin kukinto 0,61 ja 3 lupiinin kukin-
toa 0,73) hiirenvirnalla ja lupiinilla paéllekkdinen. Lisaksi sek& hiirenvirna etta lupiini tar-
vitsivat polyttdjia siementen tuottamiseen eli lajit olivat odotusten mukaisesti polyttéjara-
joittuneisia. Lajien vélilla ei kuitenkaan ollut kilpailua polyttajista, kun lupiini esiintyi hii-
renvirnan l&heisyydessé yhden tai kolmen kukinnon tiheydelld (Kuva 4). Yksi mahdollinen
syy siihen, miksi kilpailua polyttajavierailujen maaristé ei ollut, voi olla se, ettd polyttéja-
resurssi ei ollut rajallinen kokeen niittymadisissd tienvarsiympdristisséd. Samansuuntaisia
tuloksia on saatu myds eradssa tutkimuksessa lauhkean vyohykkeen lajirikkailla niittyalu-
eilla, joissa kilpailu tutkimuslajien vélilla oli harvinaista (Hegland & Totland 2009). Johto-
paatosta siitd, ettd polyttajaresurssi ei ollut rajallinen, voidaan perustella sill, ettd lupiinin
esiintyminen tai sen kukinnon koon kasvu ei vaikuttanut hiirenvirnan poélyttajavierailujen
maariin, vaikka polyttajia vieraili enemman lupiinilla kuin hiirenvirnalla (Kuva 4) ja lupii-
nin polyttajavierailujen méérat kasvoivat lupiinin kukinnon koon kasvaessa. Myds muissa
tutkimuksissa on havaittu vieraslajin polyttajavierailujen méadarien olevan suurempia kuin
alkuperdislajien, mutta kilpailua lajien valill4 ei ole silti havaittu (Nielsen ym. 2008). Se,
etta polyttajaresurssi ei ollut rajallinen, voi selittdd myos sen, miksi hiirenvirnan siemen-
tuotto ei eronnut késittelyjen véalilla (Kuva 5). Toisin sanoen, siementuotto riippuu polytta-
javierailujen méaristd vain silloin, kun polyttgjat ovat rajallinen resurssi (Bierzychudek
1981, Haig & Westoby 1988, Ingvarsson & Lundberg 1995a, Parker 1997). Koska siemen-
tuotto ei eronnut késittelyjen valilla, voidaan paatelld, ettd hiirenvirnan eri késittelyissa
saamat polyttdjavierailujen maarat eivét poikenneet toisistaan ja riittivat keskiméaardiseen
siementuottoon. Taman tutkimuksen siementuottokokeen luotettavuutta olisi voitu paran-
taa kokeen vastemuuttujan osalta, joka analysoinnissa oli hiirenvirnan koko kasviyksilon
siemenmé&érdd suhteutettuna ensimmadisen tarkkailukerran yksilon kaikkien kukintojen
méaarééan. Vaikka ensimmaisen tarkkailukerran kukintojen maaréa voidaankin pitd4 otokse-
na koko kukintakaudesta, olisi hiirenvirnan kukintojen mé&&ran mittaaminen esimerkiksi
jokaisella polyttajatarkkailukerralla ja keskiarvon laskeminen kuvannut paremmin todellis-
ta kukkien maaréa. Liséksi hiirenvirnan siemenpaloissa havaittiin siemenpredaatiota.
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Johtopéaatdsta siita, ettd polyttajat eivat olleet rajallinen resurssi, eika Kilpailua polyt-
t4jistd siksi esiintynyt, voidaan tarkastella myos Rathcken (1983) kilpailu-fasilitaatio -
mallin perusteella. On mahdollista, ett4 tdssa tutkimuksessa koealueina olleet hiirenvirnan
niittymaiset elinympdristot sijoittuivat kilpailu-fasilitaatio -jatkumossa alhaiselle kukinto-
jen kokonaistiheydelle, eiké polyttajakilpailua siksi esiintynyt. Myodskaan kokeen manipu-
laationa kaytetty yhden tai kolmen lupiinin kukinnon lisddminen ei aiheuttanut sellaista
kukintojen kokonaistiheyden kasvua koealueilla, ettd se olisi muuttanut polyttajéresurssin
rajalliseksi hiirenvirnan lahiympéristossa. On kuitenkin muistettava, ettd polytyskilpailussa
kilpailun kohteena olevan resurssin rajallisuus, eli polyttajien maara ja laatu, voi vaihdella
ajallisesti tai paikallisesti ympéristoolosuhteiden mukaan ja vaikutus kasvien lisdantymis-
menestykseen voi vaihdella vuosittain (Aigner 2004, Moragues & Traveset 2005). Myds
polyttdjalajistossa ja yhteisorakenteessa voi tapahtua muutoksia, ja esimerkiksi yleisin po-
Iyttdjalaji voi vaihdella (Waser ym. 1996, Aigner 2004). Tasta syystd voikin olla mahdol-
lista, etta lupiini esiintyessaan hyvin suurella tiheydelld alkuperéislajien laheisyydessa voi
muuttaa polyttajaresurssin rajalliseksi, jolloin kilpailua kasvilajien vélill4 voi esiintyd. Vie-
raslajien haitallisen vaikutuksen on nimittéin todettu kasvavan niiden esiintymistiheyden
kasvaessa (Bjerknes ym. 2007, Morales & Traveset 2009), silla kasvien muodostamien
tilviiden ja runsaskukkaisten esiintymien on todettu houkuttelevan polyttéjia tehokkaasti
(Thompson 2001, Kunin 1993). Rathcken (1983) kilpailumallin k&yton tueksi olisi kuiten-
kin ollut tarkeda tuntea koeyksikdiden hiirenvirnapopulaatioiden tai muiden lajien kukinto-
jen kokonaistiheys ja -maaréd. Vaikka kokeen kohdealueet valittiin niiden samankaltaisen
niittymdaisen kasvillisuuden ja elinympéristdolojen perusteella, ei kokeessa kuitenkaan
kontrolloitu ympéristdssa olevien hiirenvirnan tai muiden lajien kukintojen méaaraa tai ti-
heyttd. Erityisesti hiirenvirnayksildiden kukintojen tiheys ja mééara olisi ollut tarkeé ottaa
huomioon, silla polyttajien uskollisuus- ja preferenssikdyttaytymisen on todettu muuttuvan
van kukintojen maaran/tineyden mukaan (Waser 1986, Kunin 1997). Tutkimusalueiden
polyttgjalajeilla voidaan mahdollisesti olettaa olleen preferenssi niittymaéisilla tutkimusalu-
eilla yleisena esiintyvaa hiirenvirnaa kohtaan, silla hiirenvirnan polyttajavierailujen méérat
olivat samansuuruiset (Kuva 4) tutkimusalueiden koeyksikdissa. Liséksi voidaan olettaa,
ettd polyttajalajeilla ei ollut aiempaa preferenssia tai opittua uskollisuuskayttaytymisté lu-
piinia kohtaan, silld lupiineja esiintyi tutkimusalueella ainoastaan yksittdin koeyksikdissa.
On kuitenkin mahdollista, ettd tutkimuksessa koeyksikdiden vélilla kdytetty 200 metrin
etdisyys toisistaan ja luonnon lupiinipopulaatioista ei ollut riittdvé takaamaan sitd, etteivét
koeyksikoiden polyttajét olleet aiemmin kéyttaneet lupiinia ravintokohteenaan. Esimerkik-
si kimalaiset voivat lentda pitki&, yli kilometrin matkoja ravinnonhakukerroillaan (Schulke
& Waser 2001, Osborne ym. 2008). Liséksi on huomioitava, ettd tdimén kokeen kasittelyjen
toistojen maarét (ei lupiinia n= 12, yksi lupiinin kukinto n = 10, kolme lupiinin kukintoa n
= 12) tai kokonaistarkkailuaika (34 h) eivat vélttdmatta olleet riittdvid havaitsemaan lajien
valista kilpailua, koska kokeessa kuitenkin havaittiin, etta lupiinilla vieraili enemmén po-
Iyttdjia kuin hiirenvirnalla (Kuva 4) ja lupiinin poélyttajavierailijoiden méérat kasvoivat
lupiinin tiheyden kasvaessa.

Tutkimuksessa havaittiin negatiivinen suuntaus, jossa lupiinin polyttajavierailujen
madrien kasvaessa hiirenvirnan polyttajavierailujen maarét laskivat, kun hiirenvirnan la-
heisyydessa oli kolmen kukinnon lupiini (Kuva 3). Vaikka tassé kokeessa ei suoraan mitat-
tu lajeilla vierailevien polyttdjien uskollisuuskéyttdytymistd, voi tdmé havaittu suuntaus
johtua siitg, ettd polyttdjien uskollisuus lupiinia kohtaan kasvoi lupiinin kukintojen ma&ran
kasvaessa (Kunin 1993, Kunin 1997). Talloin voi olla mahdollista, etta lupiinin ja hiiren-
virnan vélisten polyttajavierailujen maard véheni ja samalla hiirenvirnalle kulkeutuneen
vaaran lajin (lupiinin) siitepdlyn mééra vaheni (Waser 1986, Brown & Mitchell 2001).
Tama polyttdjien voimistuva uskollisuus lupiinia kohtaan voikin selittdd tutkimuksen ha-
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vainnon siitd, ettd hiirenvirnan siementuotto kasvoi lupiinin kukinnon koon kasvaessa
(Kuva 6).

Yksi mahdollinen syy siihen, miksi lupiinin ja hiirenvirnan valilla ei ollut kilpailua,
on myds se, ettd lupiinin ja hiirenvirnan houkuttelevuuden ja palkitsevuuden ero tai lupii-
nin kukintojen runsaus ei ollut riittdvd muuttamaan polyttdjien kayttdytymistd ja muutta-
maan siten hiirenvirnan polyttajavierailujen méaaria. Lajien palkitsevuuden véhéinen ero
voi olla syynd myds siihen, miksi magneettilaji -hypoteesin ennusteet eivat toteutuneet
(Thomson 1978, Johnson ym. 2003). Lupiini ei tuota vierailijoille palkkioksi mettd, vaan
ainoastaan siitepdlyd (Dobson ym.1996), sen sijaan pienempikukkainen hiirenvirna tuottaa
siitepdlyn lisdksi myds mettd (Aarssen ym. 1986). Esimerkiksi erddssé tutkimuksessa vie-
raslajin arveltiin houkutelleen alkuperdislajia enemmaén polyttdjid ja aiheuttaneen polytta-
jakilpailua juuri palkitsevuutensa ja runsaan medentuottonsa takia (Kandori ym. 2009).
Myds yhteisoteorioiden kannalta tarkasteltuna mahdollinen syy siihen, miksi kilpailua ei
hiirenvirnan ja lupiinin valilla esiintynyt lajien ekolokeroiden suuresta paéllekkaisyydesté
huolimatta (Piankan (1973) ekolokeroiden péaallekk&isyysindeksi: 1 lupiinin kukinto 0,61
ja 3 lupiinin kukintoa 0,73), voi olla hyvin vé&h&inen ero hiirenvirnan ja lupiinin kelpoisuu-
dessa/kilpailukyvyssa (Chesson 2000, MacDougall ym. 2009). Kelpoisuudel-
taan/kilpailukyvyltddn samanarvoiset lajit vaativat vain véhéaisen eron ekolokeroissa voi-
dakseen esiintya yhdessa (Chesson 2000, Adler ym. 2007). Polyttgjékilpailussa polyttéjé-
resurssin (ekolokeron pééllekkaisyyden) voidaan olettaa olevan vieras- ja alkuperdislajien
kanssa ainakin osittain péallekkdinen, silld vakiintuessaan alkuperdiseen polytysverkos-
toon, ristipdlytteisen vieraslajin on useimmiten oltava generalistipOlytteisid, jotta lisd&nty-
minen onnistuisi myos uudella levinneisyysalueella. Seka vieraslaji lupiinia etta hiirenvir-
naa voidaan pitda generalaistipdlytteising, silld molempia polyttavét yleiset polyttajalajit,
kuten useat mesipistidiset (Aarssen ym. 1986, Hanelt & Mettin 1989, Kurlovich 2002) ja
ne ovat levinneet ja lisd&ntyneet suvullisesti vieraslajeina omilla uusilla levinneisyysalueil-
laan, lupiini Euroopassa (Fremstad 2006, Suomen ympadristokeskus 2008a) ja hiirenvirna
Pohjois-Amerikassa (University of Alaska, Anchorage 2011).

Lupiinin ja hiirenvirnan hyonteisvierailijoiden (kimalaiset, mehildiset, kovakuoriai-
set, perhoset, kukkakérpéset ja kérpaset) joukosta varsinaisia polyttdjid seka hiirenvirnalla
ettd lupiinilla olivat tdman tutkimuksen havaintojen seké kirjallisuuden (Knuth 1906, Aars-
sen ym. 1986, Hanelt & Mettin 1989, Kurlovich 2002) mukaan kimalaiset ja mehildiset.
Liséksi namé kasvilajit myds kuuluvat samaan mehildispOlytteisten kasvien polytyssyn-
droomaan. Kokeen aineiston analyyseissa polyttajamaariin laskettiin mukaan myds kérpé-
set, koska ne olivat yksiloma&raltddn runsain vierailijaryhmé ja myos siksi, ettd hiirenvir-
nan itsepdlytteisyysaste on epéselva, ja karpasilla voi olla merkitysta hiirenvirnan mahdol-
lisen itsepblytyksen avustamisessa. Hiirenvirnoista mettd imevét perhoset jatettiin pois
analyysista, silld ne eivat vaikuta hiirenvirnan polytykseen (Knuth 1906). Hiirenvirnalla
vierailee my6s mesipistidisista joitain mesirosvolajeja (Aarssen ym. 1986, Pekkarinen &
Terés 1998), jotka t&ssd kokeessa luokiteltiin pistidisiksi, eika niita tarkasteltu omana ryh-
manaan. Polytystutkimuksissa tulisi kuitenkin ottaa huomioon kaikki vierailijat perinteisen
polytyssyndroomakaésitteen mukaisten yleisimpien vierailijoiden liséksi, juuri niiden mah-
dollisten yllattavien kasvien liséantymiseen kohdistuvien vaikutusten takia (Waser ym.
1996). Kaikkien vierailijoiden ja varsinaisten polyttajien tunnistaminen seké vierailutapah-
tuman tarkempi méaarittdminen olisi tdssa kokeessa ollut tarkead, silld talléin olisi esimer-
kiksi voitu arvioida hyodyllisten ja haitallisten polyttajévierailujen, esimerkiksi mesiros-
voavien lajien, suhteellisia osuuksia. Haitalliset vuorovaikutukset voivat vaikuttaa haitalli-
sesti kasvin polytysmenestykseen ja siementuottoon (Irwin & Brody 2011) ja edelleen
esimerkiksi kukkien ominaisuuksien evoluutioon (Ollerton ym. 2009).



26

Ristiriitaiset tulokset siitd, ettd toisissa tutkimuksissa vieras- ja alkuperéislajien valil-
14 on havaittu kilpailua polyttéjistd (Brown & Mitchell 2001, Brown ym. 2002, Chittka &
Schiirkens 2001), kun taas toisissa polyttajékilpailua ei ole havaittu (Larson ym. 2006,
Nielsen ym. 2008, t&mé& tutkimus), voidaan osittain selittdd esimerkiksi polyttajaresurssin
ja ympéristoolojen ajallisella tai paikallisella vaihtelulla (Moragues & Traveset 2005, Lar-
son ym. 2006), tai sill&, ettd vieraslajin esiintymistiheytta ei ole tutkimuksissa otettu huo-
mioon (Mufioz & Cavieres 2008). Tulosten ristiriitaisuus voi johtua myds siitd, millaisia
lajeja tutkimuksiin on valittu (Vila & Weiner 2004, Morales & Traveset 2009). Useissa
kilpailukokeissa vieraslajit ovat olleet hyvin ndyttavé- ja suurikukkaisia sekd palkitsevia
(Morales & Traveset 2009) ja kohdelajiksi on valittu harvinainen ja véhéalukuinen alkupe-
réislaji (Vila & Weiner 2004). Tall6in on mahdollista, ett4 harvinaisuus on jo heijastanut
heikkoa Kilpailukykya ja vieraslajien kilpailukyvyn ylivoimaisuus on korostunut liikaa
(Vila & Weiner 2004, Morales & Traveset 2009).

Vieraslajikasvien vaikutuksista alkuperaislajien polytykseen, siementuottoon ja lajien
populaatiodynamiikkaan tiedetd&n kuitenkin edelleen hyvin v&han. Tdma tulee huomioida
tarkasteltaessa vieraslajin vaikutusta alkuperdislajien siementuottoon ja sen suhteellista
merkitytystd alkuperdislajien populaatiokokoon ja sen muutoksiin (Kandori ym. 2009).
Tamé pro gradu -tutkimus antaa arvokasta tietoa siit4, miten vieraslajit voivat vaikuttaa
alkuperdislajien polytykseen. Tutkimuksen perusteella voidaan vieraslajin vaikutusten ar-
vioinnissa, monien muiden vastaavien tutkimusten tavoin, korostaa vieraslajin tiheyden
vaikutuksen huomioimista (Mufioz & Cavieres 2008, Dietzsch ym. 2011), polyttajaresurs-
sin, myds sen ajallisen ja paikallisen vaihtelun, tarkempaa tuntemista tutkimuksen kohtee-
na olevassa ymparistossa (Moragues & Traveset 2005, Larson ym. 2006, Bjerknes ym.
2007) seké vieraslajin vaikutusten tarkastelua laajemmassa alueellisessa mittakaavassa
(Bjerknes ym. 2007, Kaiser-Bunbury & Miiller 2009). Taman tutkimuksen alkuperdislaji
hiirenvirna oli polyttajien kannalta palkitseva ja niittymaisessa elinympéristossaan yleinen,
eik& lupiini, sen koostaa tai ndyttavyydesta huolimatta aiheuttanut polyttéjékilpailua lajien
valilla. On kuitenkin muistettava, ettd vieraslajin vaikutus alkuperdisten kasvilajien poly-
tysmenestykseen on todennakdisesti lajikohtaista ja riippuu ekologisesta kontekstista, joka
vaihtelee ajallisesti ja paikallisesti (Moragues & Traveset 2005). Tasta syysta vieraslaji
lupiinin vaikutus alkuperéislajien pélytysverkostoihin voi mahdollisesti vaihdella haitalli-
sesta neutraalin kautta jopa hyodylliseen vaikutukseen, kuten Moragues & Traveset (2005)
sekd Larson ym. (2006) havaitsivat tutkimuksissaan. On esimerkiksi mahdollista, etta po-
lyttajaresurssi muuttuu rajalliseksi vieraslajien usein muodostamien laajojen populaatioi-
den myotd, jolloin erityisesti samassa elinymparistdssd, samanaikaisesti kukkivat harvinai-
set lajit voivat karsié siitepolyrajoittuneisuudesta (Ashman ym. 2004). Siitepolyrajoittunei-
suuden merkitys korostuukin kasvilajeilla, joilla siementuoton maara saitelee kasvilajin
populaatiokokoa (Ashman ym. 2004). T&ll6in on muun muassa mahdollista, ettd kasviyh-
teisOn lajisto voi suuntautua kohti vahiten siitepOlyrajoitteisten lajien dominanssia. Voi-
daankin pohtia sitd, ovatko hiirenvirnan, tai yleisemminkin niittyméisen elinympdriston ja
kasviyhteison yksilot siiteplyrajoitteisia siementuotossaan, eli ovatko polyttajat ylipaataan
rajallinen resurssi kasveille? Tai onko hiirenvirna Haigin & Westobyn (1988) kuvaamassa
tasapainotilassa, ja voisiko lupiini kuitenkin hairité alkuperéislajien tasapainoa esiintymaélla
huomattavasti suuremmilla tiheyksilla kuin téssé tutkimuksessa kéytettiin. Luonnonsuoje-
lullinen kiinnostus lupiinin nykyisilla ja mahdollisilla invaasioalueilla tulisikin kohdistaa
juuri itsepdlytykseen kykeneméttdmien, harvinaisten ja yksittain esiintyvien ja alkuperais-
lajien menestykseen (Larson ym. 2006, Dietzsch ym. 2011) seka lisdksi, tdméan tutkimuk-
sen perusteella, olisi hyvd huomioida my0s sellaiset lajit, joiden pdlyttdjille tarjoamat
palkkiot ovat vahéisia.
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Tutkimuksen tulosten perusteella voidaankin yleistdd, ettd esiintyessaan alhaisella ti-
heydelld lupiinin merkitys hiirenvirnan polytysmenestykseen on vahdinen. Kokeessa kay-
tetyn lupiinitiheyden (yksi tai kolme kukintoa) voidaan ajatella vastaavan lupiinin pienen
populaation vakiintumisvaihetta, sen ilmestyttyd uuteen kasviyhteisoon yhden tai vain
muutaman yksilon tiheydelld. Koska tutkimuksessa havaittiin suuntaus (Kuva 3) hiirenvir-
nan vierailujen mééran laskusta lupiinin polyttajavierailujen méérén kasvaessa, on mahdol-
lista, ettd lupiini esiintyessdén hyvin laajoina, usein satojen yksildiden tiiviind luonnonpo-
pulaatioina, voi muuttaa paikallisen niittymadisen ympariston polyttajéresurssin rajalliseksi.
Tama yhdistettynd lupiinin muihin Kkilpailuominaisuuksiin ja maailmanlaajuisesti havait-
tuun polyttajakantojen heikkenemiseen (Kearns ym. 1998) on huolestuttavaa alkuperéisla-
jien polytysmenestyksen kannalta ja antaa ehdottomasti aihetta jatkotutkimuksiin. Taman
tutkimuksen tulosten perusteella voidaan suositella, ettd vieraslaji lupiinin mahdollinen
torjunta alkuperdislajien elinymparistoissé aloitettaisiin jo lupiinipopulaation kasvun var-
haisessa vaiheessa, jolloin sen vaikutukset alkuperaisiin pélytysverkostoihin ovat pienim-
mill&an.
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