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Ihmistoiminnan kiihdyttama ilmastonmuutos on merkittava ekosysteemeita muuttava
tekija globaalisti. Erityisen voimakkaasti tama muutos vaikuttaa arktiseen alueeseen,
missad lampeneminen on ollut noin kaksi tai kolme kertaa nopeampaa. Talla lampenemi-
sella odotetaan olevan merkittavia vaikutuksia etenkin sellaisiin kasvinsydjahyonteisiin,
jotka ovat sopeutuneet kdyttamaan ravintonaan nuoria lehtia kasvukauden alussa. Tar-
kastelen tutkielmassani tunturimittaria (Epirrita autumnata Borkhausen), jonka ensim-
maiset toukkavaiheet ovat herkkia ravintokasvin laadulle. Tassa tutkielmassa selvitan,
miten ilmaston ldampenemisen aiheuttama lehtien edistynyt fenologia vaikuttaa tuntu-
rimittarin toukkiin kasvukauden aikana huomioiden koko toukkavaiheen seka kotelovai-
heen. Koska munasta kuoriutuvat toukat ovat erityisen herkkia ravinnon laadulle, ja nii-
den tiedetdan menestyvan huonosti kevaisessa kehityksessa pidemmalle edenneilla tay-
sikokoisilla lehdilld, oletan, ettd nopeammin kehittyneelld ravinnolla ruokituilla toukilla
on havaittavissa suurempaa kuolleisuutta, niilla on pienempi kelpoisuutta kuvastava ko-
telopaino tai ne kehittyvat hitaammin kuin synkroniassa ravintokasvin kanssa kehitty-
neet toukat. Testatakseni nopeammin kehittyvan ravinnon vaikutusta tunturimittarin
kasvuun ja kehitykseen, kasvatin juuri munasta kuoriutuneita tunturimittarin toukkia la-
boratorio-olosuhteissa. Kokeen aikana annoin niille ravintoa joko synkroniassa kehitty-
neistd rauduskoivuista (Betula pendula Roth) tai rauduskoivuista, joiden fenologiaa olin
edistanyt pitamalla niita 3 °C lampimammassa kuin kontrolliryhman koivuja. Huolimatta
toukkien saamasta erilaisesta ravinnosta, en havainnut eroja toukkien kuolleisuudessa,
kotelopainoissa tai koteloitumispaivissa. Myoskaan eri poikueiden valilla ei ollut eroja
mitatuissa vasteissa. Tulokseni olivat tutkimushypoteesieni vastaisia. Tulokseni viittaa-
vat siihen, ettad mikali toukat kuoriutuvat sellaiseen aikaan, etta ne saavat munasta kuo-
riuduttuaan ravinnokseen nuoria lehtid, myohemmin kasvukauden aikana ravintokasvin
edistynyt fenologia ei aiheuta niille kelpoisuushaittaa.
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Climate change accelerated by human influence is one of the most substantial factors
that are influencing ecosystems globally. This change is affecting the Arctic region par-
ticularly strongly where the warming is two to three times more rapid compared to the
rest of the world. This warming is expected to substantially affect spring folivores that
are adapted to consume young leaves at the beginning of the growing season. In this
thesis, | study the autumnal moth (Epirrita autumnata Borkhausen) whose early larval
instars are sensitive to diet quality. | investigate how the advanced phenology of the
host plant affects the autumnal moth larvae during the growing season. | will take into
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particularly sensitive to diet quality, and they are known to fare poorly on mature leaves,
| presume that larvae fed with leaves whose phenology is experimentally advanced will
have higher mortality rates, they have lower pupal masses that estimate fecundity, or
they will develop slower. In order to test the effects of host plant phenology on the
growth and development of the autumnal moth, | reared newly hatched larvae under
laboratory conditions. During the experiment, | fed them with leaves from silver birches
(Betula pendula Roth) that had either developed in synchrony with the larvae or with
leaves whose phenology | experimentally advanced by exposing the saplings to 3 °C
higher temperatures compared to the control birch saplings. Despite of the different
diet, | did not observe any differences in mortality rates, pupal masses or pupating dates
between the two groups. Furthermore, the broods the larvae originated from did not
have effects on any of the response variables | measured. These findings are contrary to
my hypotheses. They indicate that if the larvae hatch at a time when young leaves are
available to them, the advanced phenology of the host plants later during the growing
season does not eventuate in deleterious effects on the fitness of the moths.
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1. Johdanto
1.1 llmastonmuutos ja sen vaikutukset pohjoiseen luontoon

Ihmistoiminnalla on ollut merkittava heikentava vaikutus monien lajien levinneisyyksiin
ja runsauksiin (Dirzo ym. 2014). Yksi merkittavimpia luonnonpopulaatioihin ja ekosys-
teemeihin vaikuttavia tekijoita on ihmistoiminnan kiihdyttama ilmastonmuutos. Erityi-
sen mittavia ilmastonmuutoksen vaikutukset ovat arktisella ja subarktisella alueella
(Post ym. 2009). Tama johtuu siita, etta arktinen alue on lammennyt muuta maailmaa
nopeammin, jopa kaksin- tai kolminkertaisella nopeudella (Serreze & Francis 2006; Post
ym. 2009; Cohen ym. 2014). Tdma nopea lampeneminen on aiheuttanut huomattavia
muutoksia arktiselle luonnolle. Naihin lukeutuvat muiden muassa vahentynyt jaa- ja lu-
mipeite sekd muut muutokset hydrologisissa kierroissa, pidentynyt kasvukausi, muutok-
set ravinteiden saatavuudessa ja kierrossa, lisddntyneet saan aari-ilmiot seka muutokset

lajien esiintymisalueissa (Bale ym. 2002; Post ym. 2009; Pascual ym. 2020).

lImastonmuutos vaikuttaa myds kasvien ja kasvinsydjien valisiin vuorovaikutussuhtei-
siin. Esimerkiksi Li ym. (2019) osoittivat, ettd ilmaston lampeneminen lisaa kasvinsyontia
pohjoisessa ja mahdollisesti vahvistaa kasvien kemiallista puolustusta kasvinsydjia vas-
taan. Herbivorian eli kasvinsyonnin intensiteetin lisdksi Virtanen ym. (2020) ennustavat,
ettad herbivorian aiheuttamat vauriot puille voivat tulla olemaan merkittavampia ilmas-
ton lammetessa. Pohjois-Euroopassa tama vaikutus tosin ei valttamatta ilmene, silla run-
sastuva sadanta saattaa ehkadista tai kompensoida herbivorian aiheuttamia vahinkoja
(Virtanen ym. 2020). Lisdksi pohjoisessa Fennoskandiassa huomattavan tarkeat tunturi-
koivikot saattavat karsia herbivoriasta enemman ilmaston lammetessa. Tama johtunee
osaksi siitd, ettd koivujen puolustusyhdisteiden, kuten fenolien, muodostuminen vahe-
nee lampimalla (Stark ym. 2015). Toisissa tutkimuksissa on havaittu, etta fenolien muo-

dostuminen olisi vahdisempaa nimenomaan viiledssa (Yang ym. 2007).

Subarktisen alueen ekosysteemien tilaa on kuitenkin vaikea ennustaa, silla siihen vaikut-
tavat satunnaiset prosessit, kuten sdan aari-ilmiot (Post ym. 2009; van Bogaert ym.
2010; Bokhorst ym. 2015). On kuitenkin olemassa alustavia viitteita siitd, etta ilmaston-
muutos on jo vaikuttanut esimerkiksi hallamittarin (Operophtera brumata Linnaeus) po-

pulaatiodynamiikkaan (Hagen ym. 2007). Lisdksi Fennoskandian pohjoinen koivualue



saattaa olla altis hyonteisten massaesiintymien ja ilmastonmuutoksen yhdysvaikutuk-
selle, joka saattaisi muuttaa ekosysteemin tilaa (Vindstad ym. 2019). lImastonmuutok-
sen vaikutukset lehtiad syovien perhosten (Lepidoptera) populaatiodynamiikkaan ja syk-

liseen kannanvaihteluun ovat kuitenkin yha pitkalti selvittamatta (Myers & Cory 2013).

1.2 Tunturimittarin sekd muiden mittarilajien ekologinen merkittavyys maan eri osissa

Fennoskandian subarktisia ekosysteemeja, joissa valtapuuna on tunturikoivu [Betula pu-
bescens czerepanovii (Orlova) Hamet-Ahti], leimaavat tunturimittarin (Epirrita autum-
nata Borkhausen) seka hallamittarin (Operophtera brumata) saannollisesti toistuvat
massaesiintymat. My6s Pohjois-Amerikasta tunnetaan lajeja, kuten Malacosoma disst-
ria Hibner, joilla on vastaavanlainen populaatiodynamiikka (Daniel & Myers 1995). Tun-
turimittarin massaesiintymat toistuvat noin 10 vuoden vélein (Ruohomaki ym. 2000).
Ndiden massaesiintymien aikana tunturimittarin toukat saattavat sydda tunturikoivut
kokonaan lehdettomiksi laajoilta alueilta (Silvonen ym. 2014, s. 301). Pohjoisessa Fen-
noskandiassa tunturi- ja hallamittareiden massaesiintymia on ilmennyt lukuisia 1800- ja
1900-lukujen aikana (Babst ym. 2010). Massaesiintymilla on ollut lukuisia ekologisia vai-
kutuksia, ja ne ovat havaittavissa viela yli 100 vuoden kuluttua muiden muassa puiden

vuosirenkaissa ja kaukokartoitusaineistoissa (Babst ym. 2010).

Esimerkiksi 1930-luvulla pidempi lampdjakso yhdessa herbivorian aiheuttamien hairioi-
den kanssa saattoi edistdaa havupuiden leviamistd pohjoisemmaksi (Kullman 1991). Ha-
vupuiden lisdksi myos haavan (Populus tremula Linnaeus) levittaytymista pohjoiseen on
edistanyt syklittdiset, eli saannollisesti toistuvat, herbivorien massaesiintymat, jotka
ovat heikentaneet koivujen (Betula spp.) kykya kilpailla haavan kanssa (van Bogaert ym.
2010). Tama kilpailukyky saattaa heikentya hyvinkin pitkdksi aikaa, silla Tenow & Bylund
(2000) paattelivat, etta koivikoiden toipuminen massaesiintymasta vie vuosikymmenia.
Muutokset koivujen kilpailukyvyssa saattaisivat horjuttaa niiden valta-asemaa pohjoisen
Fennoskandian valtapuuna, jona koivu on ollut jo noin 4 000 vuoden ajan (Barnekow

1999).

Koivujen ja mittareiden valinen vuorovaikutussuhde vaikuttaa negatiivisesti koivuihin,

minka seurauksena koivun lehdissa on toukkien kasvua heikentavia yhdisteita (Haukioja



ym. 2002; Riipi ym. 2004; Ossipov ym. 2014) ja pintarakenteita (Valkama ym. 2005). Tal-
laiset puolustuskeinot ovat tehokkaita etenkin nuoria toukkia vastaan (Lahtinen ym.
2004). Naita yhdisteita ja pintarakenteita on runsaammin vanhoissa lehdissd, minka
vuoksi pidemmalle kehittyneet lehdet ovat heikompaa ravintoa nuorille tunturimittarin

toukille (van Asch & Visser 2007; Despland 2018).

Koivuihin kohdistuvien vaikutusten lisaksi toukkien herbivoria aiheuttaa muitakin muu-
toksia paikallisessa elioyhteisdssa. Lyhyella aikavalilla mittarintoukkien aiheuttama leh-
tien menettdminen saattaa muuttaa maaperan sieniyhteisén taksonomista ja toiminnal-
lista kokoonpanoa (Saravesi ym. 2015). Vaikutukset ndkyvat myds koivujen mikrobio-
missa (Koivusaari ym. 2018), hajottajien lajiyhteistssa (Kaukonen ym. 2013) ja maaperan
muussa mikrobistossa (Parker ym. 2017). Karlsen ym. (2013) havaitsivat, etta mittarei-
den massaesiintymat voivat vaikuttaa kenttdakerroksen kasviyhteison kokoonpanoon,
tavallisesti johtaen heinien yleistymiseen. Tama heinien yleistyminen on seurausta siitd,
ettd erityisesti massaesiintymien aikana toukat voivat kayttaa ravintonaan myds musti-
kan lehtid (Silvonen ym. 2014, s. 301), mika antaa heinille kilpailuedun. Massaesiinty-
mien edistama muutos kasviyhteisdissa on erityisen ilmeista oligotrofisilla, eli niukkara-
vinteisilla, alueilla. Eutrofisilla, eli runsasravinteisilla, kasvupaikoilla muutoksia ei juuri
havaittu. Lisdksi toiset tutkimukset ovat kokeellisesti osoittaneet, ettd [ampeneminen ja
lisddantyva hiilidioksidi vaikuttivat siihen, ettd mustikan (Vaccinium myrtillus Linnaeus)
hallitsemat varvikot muuttuivat tunturimittarin massaesiintyman vuoksi puolukan
(Vaccinium vitis-idaea Linnaeus) hallitsemiksi (Svensson ym. 2019). Tahankin muutok-
seen vaikuttanee tunturimittarin toukkien taipumus kayttda mustikkaa ravintokasvi-

naan massaesiintymien aikana (Silvonen ym. 2014, s. 301).

Edelld kuvatun kaltaista syklittdistda populaatiodynamiikkaa ei havaita tunturimittarin
eteldisilla populaatioilla. Eteldssa tunturimittarin toukilla ja koteloilla on huomattava
maara saalistajia, joihin lukeutuvat monet varpuslinnut, parasitoidit, muurahaiset, ha-
mahakit sekd pienet nisdkdspedot (Tanhuanpad ym. 1999, 2001). Tanhuanpaa ym.
(2001) esittavat, etta juuri voimakas saalistuspaine saattaisi johtaa vakaaseen populaa-
tiodynamiikkaan lajin eteldisissa populaatioissa. Massaesiintymien puuttumisen vuoksi
tunturimittarin ekologinen merkitys ei ole aivan yhta ilmeinen eteldisissa kuin pohjoi-
sissa populaatioissa. Tunturimittarin vaikutuksista eteldisiin elioyhteiséihin on myos

huomattavasti vahemman tutkimusta.



1.3 Muuttuvan ilmaston vaikutukset pohjoisiin hyonteisiin

1.3.1 Mahdollisesti kilpailevien lajien levittdytyminen pohjoisemmaksi

Muuttuvalla ilmastolla on kaksi paaasiallista vaikutusta pohjoiseen hydnteisyhteis6on ja
tunturimittariin. Ensimmaiseksi ilmastonmuutos edistaa uusien lajien leviamista pohjoi-
semmaksi ja nama lajit voivat kilpailla tunturimittarin kanssa. Toiseksi [ampenevalla il-
mastolla saattaa olla suoria tai epasuoria vaikutuksia tunturimittarin selviytymiseen ja

kelpoisuuteen.

Fennoskandiassa tunturimittari on levittdytymassa pohjoisemmaksi, mutta samaan ai-
kaan kaksi muutakin mittarilajia, hallamittari (Operophtera brumata) ja ruskamittari
(Agriopis aurantiaria Hilbner), ovat levittaytymassa pohjoiseen alueelle, jolla tunturimit-
tari on jo aiemmin esiintynyt (Jepsen ym. 2008, 2011; Ammunét ym. 2012; Vindstad ym.
2013). Tama leviaminen on suhteellisen viimeaikaista, silla hallamittarin leviaminen poh-
joiseen on tapahtunut viimeisen noin 100 vuoden aikana, kun taas ruskamittarin levia-

minen pohjoisemmaksi on alkanut noin 2000-luvun vaihteessa (Vindstad ym. 2013).

Leudommat talvet ovat kaikkein todennakoéisin syy tidlle muutokselle lajien esiintymis-
alueissa, silla esimerkiksi ruskamittarin pohjoista levinneisyytta ovat rajoittaneet kylmat
talvet, jotka voivat aiheuttaa merkittavaa kuolleisuutta mittareiden, myos kylmempaan
sopeutuneen tunturimittarin, munissa (Virtanen ym. 1998; Ammunét ym. 2012). Toinen
mahdollinen selitys on se, etta ruskamittarien aikaiset toukkavaiheet ovat olleet parem-
massa synkroniassa subarktisten koivujen lehtien puhkeamisen kanssa, ja tama olisi
edistanyt lajin leviamista pohjoiseen. Talla hetkelld on kuitenkin vaikea ennustaa, kuinka
uusien lajien leviaminen vaikuttaa subarktiseen tunturikoivuvaltaiseen ekosysteemiin.
On kuitenkin todennakaoista, etta alueelle levidvien mittarilajien, kuten ruskamittarin, li-
sdksi alueelle levida esimerkiksi uusia parasitoidilajeja (Ammunét ym. 2014). Ndma uu-
det kilpailijat ja parasitoidit voisivat ndin ollen aiheuttaa muutoksia myo6s tunturimittarin
populaatiodynamiikkaan (Ammunét ym. 2014). Ammunét ym. (2014) ennustavat, etta
eri mittarilajien rinnakkaiselo on mahdollista, samoin kuin ndiden lajien paikalliset suku-

puutot. Lisdksi Jepsen ym. (2011) ennustavat, ettd uusien mittarilajien levittaytyessa



pohjoiseen Fennoskandiaan massaesiintymista tulee tyypillisempia, ne tulevat aiheutta-
maan hairidita ekosysteemiin maantieteellisesti laajemmalla alueella, ja saattavat olla

pidempiaikaisia kuin aiemmin.

Myos Eteld-Suomeen on levidamdssa uusia lajeja, kuten lehtinunna (Lymantria dispar Lin-
naeus), jotka kykenevat kdyttdamaan samoja ravintokasveja kuin tunturimittari (Marte-
myanov ym. 2012; Silvonen ym. 2014, s. 430). Nain ollen tunturimittari saattaa myds
eteldisessa Fennoskandiassa kohdata uusia kilpailijoita ja mahdollisesti myds uusia loi-

sia.

1.3.2 Tunturimittarin menestyminen lampenevassa ilmastossa

lImaston l[ampenemiselld voi olla vaikutuksia tunturimittariin myos sen kdyttamien ra-
vintokasvien kautta. Feeny (1970) esitti keskeisen hypoteesin, jonka mukaan kevaisten
lehtid syovien hyonteisten selvidaminen ja kelpoisuus korreloisivat vahvasti sen kanssa,
ettd hyonteisten toukat kuoriutuvat samaan aikaan kuin niiden ravintokasvien lehdet
puhkeavat. Nain ollen nuoret toukat, jotka ovat herkimpia ravinnon laadulle, saisivat
optimaalista ravintoa, silla kasvukauden edetessa lehdet kovenevat ja niiden ravinto-
arvo heikkenee yhdessa puolustusyhdisteiden maaran kasvaessa. Tama synkroniahypo-
teesi on saanut laajaa tukea useissa tutkimuksissa eri lajeilla. Esimerkiksi tunturimittarin
on havaittu kasvavan heikommin vanhoilla lehdilld (Virtanen & Neuvonen 1999; Hau-
kioja ym. 2002). Useissa tutkimuksissa kotelopainoa on kadytetty kelpoisuuden mittarina,
silla sen on havaittu korreloivan hyvin voimakkaasti jalkeldistuoton kanssa (Tammaru
1998). Feenyn (1970) tekemien havaintojen mukaisesti myds koivuilla on havaittu leh-
tien ravintoarvon heikkenevan kasvukauden edetessa, ja vastaavasti puolustusyhdistei-

den on havaittu lisddntyneen lehtien kehittyessa (Haukioja 2003; Riipi ym. 2004).

Ravintokasvin lehtien vaiheen ja toukkien kuoriutumisen valinen synkronia saattaa kui-
tenkin olla altis hairiintymiselle ilmaston lampenemisen edetessa (van Asch & Visser
2007; Saikkonen ym. 2012). Tallaista ilmiotd, jossa eri ravintoverkon tasojen valinen fe-
nologia, eli vuodenaikaisuuteen liittyva kehitys, eriaikaistuu, nimitetaan trofia-asynkro-

niaksi (englanniksi: trophic asynchrony) tai fenologiseksi yhteensopimattomuudeksi



(englanniksi: phenological mismatch) (Renner & Zohner 2018). T&lla ilmi6lld voi puoles-
taan olla merkittavia vaikutuksia ekologisiin vuorovaikutussuhteisiin, kuten kasvien ja
kasvinsyojien valisiin suhteisiin (Stenseth & Mysterud 2002). Visser & Holleman (2001)
ovat havainneet, etta lampimat kevaat ovat jo aiheuttaneet synkronian heikkenemista
hallamittarilla (Operophtera brumata) ja tammella (Quercus robur Linnaeus). Lisaksi
synkronian oleellisuutta puoltaa mittareiden eri populaatioiden valiltd 16ydetyt erot
siind, kuinka suuren lampdésumman munat vaativat kuoriutuakseen. Nama erot viittaa-
vat siihen, etta ominaisuus on sopeuma yllapitamaan synkroniaa munien kuoriutumisen

ja ravintokasvin lehtien puhkeamisen valilld (Falt-Nardmann ym. 2016).

Epdsynkronian tai lampétilan vaikutuksia tunturimittarin kasvuun seka munien tuottoon
on tutkittu aiemmin (esimerkiksi Haukioja ym. 2002), mutta talloin tutkittiin vain neljan-
nen toukkavaiheen toukkia, seka seurattiin naiden kasvua. Toinen koe, jossa seurattiin
toukkien kehitysta ja kasvua munasta koteloksi, toteutettiin kenttdkokeena, jossa olo-
suhteita ei kontrolloitu, mutta ne pyrittiin ottamaan tilastollisessa kasittelyssa huomi-
oon (Virtanen & Neuvonen 1999). Tietdakseni tdhdan mennessa ei ole tehty koetta, jossa
olisi tutkittu epasynkronian vaikutusta tunturimittarin selviytymiselle ja kelpoisuudelle
koeasetelmalla, jossa toukat ovat juuri kuoriutuneet munista, ja ndiden kehitysta seu-

rattaisiin aikuisiksi asti.

1.4 Tutkimuskysymykset ja hypoteesit

Tassa tyossa tutkin sitd, kuinka korkeamman lampotilan seurauksena suhteellisesti no-
peammin kehittyva ravinto vaikuttaa tunturimittarin elossasailyvyyteen, lisaantymisky-
vyn kanssa vahvasti korreloivaan kotelopainoon seka toukkien kehityksen nopeuteen.
llImaston lampenemisen aiheuttaman epdsynkronian vaikutuksia vastakuoriutuneille
toukille on tutkittu aiemminkin (van Asch & Visser 2007; Despland 2018). Tahdn men-
nessd vahemmalle huomiolle on kuitenkin jaanyt se, kuinka ilmaston lampeneminen vai-
kuttaa toukkiin myohemmin kasvukauden aikana ravintokasvin nopeamman kehityksen

kautta.

Aikaisempaan tutkimukseen perustuen oletan, ettd epasynkroniassa kehittyneelld ravin-

nolla, eli lampimammassa kasvaneella koivulla, ruokituilla toukilla havaitaan suurempaa



kuolleisuutta tai ne jaavat koteloituessaan pienemmiksi kuin toukat, joita ruokitaan
synkroniassa kehittyneelld ravinnolla (Virtanen & Neuvonen 1999; Haukioja ym. 2002;
van Asch & Visser 2007; Despland 2018). Pidan myos mahdollisena, etta toukkien kehitys
voi pitkittya ravintokasvin fenologian edistyessa optimaalisen ravinnon hankinnan kan-

nalta liilan nopeasti.

2. Aineisto ja menetelmat
2.1 Tutkimusorganismit

Kaytin kokeessani tunturimittarin (Epirrita autumnata) toukkia seka rauduskoivun
(Betula pendula Roth) taimia. Tunturimittari on Suomen yleisimpid yoperhosia, ja se
esiintyy runsaana koko maassa aina eteldisimmastd Suomesta Lappiin asti. Se kayttaa
ravintokasveinaan lahinna lehtipuita, erityisesti koivuja (Betula spp.), mutta toisinaan
myo6s mustikkaa (Vaccinium myrtillus) (Silvonen ym. 2014, s. 301). Vaikka tunturimittari
onkin yleinen laji koko maassa, sen ekologinen merkitys korostuu pohjoisessa Suomessa,
missd sen massaesiintymat toistuvat noin 10 vuoden valein (Ruohomaki ym. 2000). Eko-
logisen merkittavyytensa lisaksi tunturimittaria on varsin helppo kasvattaa laboratori-
ossa. Lisdksi se talvehtii munana (Silvonen ym. 2014, s. 301), jolloin sen sailyttaminen
kokeita varten on helppoa. Tunturimittarin aikaiset toukkavaiheet ovat myos herkkia ra-
vinnon laadulle (esimerkiksi Lahtinen ym. 2004), jolloin sen kdyttdminen tutkimusorga-
nismina fenologista asynkroniaa testaavassa kokeessa on perusteltua. Kokeessa kaytta-

mani tunturimittarin munat kerattiin Eteld-Suomesta syksylla 2019.

Tunturimittarin tarkeimpiin ravintokasveihin lukeutuvia koivuja esiintyy yleisind koko
Suomessa. Kasvumuodoltaan koivut ovat yleisimmin joko puita tai pensaita, harvemmin
varpuja (Hamet-Ahti 1998). Hieskoivua (Betula pubescens Ehrhart) ja vaivaiskoivua
(Betula nana Linnaeus) tavataan koko maassa, mutta rauduskoivua (Betula pendula) ei
tavata aivan pohjoisimmassa Suomessa. Lapissa puolestaan tunturikoivu (Betula pu-
bescens czerepanovii) on valtapuulajina tuntureilla (Himet-Ahti 1998). Kokeessa kaytan
Eteld-Suomessa yleisena esiintyvan rauduskoivun taimia tunturimittarin ravintokasvina.
Taimet olivat perdisin turkulaiselta joutomaalta, jonne oli luontaisesti itanyt siemen-

taimia.



2.2 Koeasetelma

Kokeessani pyrin luomaan eron koivun lehtien ja tunturimittarin toukkien kehityksen va-
lille kokeellisesti edistamalla kasittelyryhman koivujen lehtien kehitysta. Toteutin ko-
keeni Turussa Turun yliopiston tiloissa. Kokeen alussa koivujen silmut olivat juuri avau-
tuneet, ja tunturimittarin toukat olivat juuri kuoriutuneet munista. Tunturimittarin mu-
nien ja toukkien kehitystd voidaan viivastyttaa pitamalla niita viiledssa (T. Andersson,
suullinen tiedonanto 2020). Nain ollen toukkien kuoriutuminen ja lehtien puhkeaminen
saatiin synkroniaan toistensa kanssa koetta varten saatelemalla toukkien kuoriutumista.
Koivun silmujen avauduttua, ja tunturimittarin toukkien kuoriuduttua, istutin koivun tai-
met mullalla taytettyihin ruukkuhiin. Taman jalkeen jaoin rauduskoivun 40-70 cm kor-
keat taimet kahteen saatelykaappiin, joissa oli lampdtilaa lukuun ottamatta samat olo-

suhteet. Taimia oli molemmissa ryhmissa 25 kappaletta.

Kontrolliryhman koivuilla paivan pituus oli 16 h ja yon pituus 8 h. Pdivalla saatelykaapissa
oli 11 °C lampétila ja yolla 5 °C lampdtila, jolloin koivut olivat keskimaarin 9 °C lampoti-
lassa (painotetulla keskiarvolla laskettuna). Kontrolliryhman koivujen lampétila perustui
lImatieteen laitoksen (2020) pitkdn ajan keskiarvoon (1981-2019) toukokuun keskilam-
potiloista Turusta. Kasittelyryhman koivuilla oli sadtelykaapissa sama paivan ja yon pi-
tuus kuin kontrolliryhmalldkin (16 h ja 8 h), mutta korkeampi l[ampdtila, mika simuloi
lampenevaa ilmastoa. Paivalla saatelykaapissa oli 14 °C lampdtila ja yolla 8 °C lampdtila.
Nadin ollen kasittelyryhman koivut olivat keskimaarin 12 °C lampdtilassa (painotetulla
keskiarvolla laskettuna). Saatelykaappien lampétilojen ero oli talléin 3 °C. Vaikka ilmas-
ton lampeneminen ei globaalisti nostaisikaan lampdtilaa vuosisadan loppuun mennessa
3 °C, niin arktinen alue tulee todennakdisesti lampenemdan muuta maailmaa nopeam-
min (IPCC 2014, s. 59-60). Arktisen alueen lampeneminen on ennusteiden mukaan noin
kaksi tai kolme kertaa nopeampaa kuin muun maailman (Serreze & Francis 2006; Post
ym. 2009; Cohen ym. 2014), eli vuosisadan loppuun mennessa noin 2—7 °C. Tall6in 3 °C
ero ottaa huomioon eri ldmpenemisskenaariot (IPCC 2014, s. 60). Kastelin kokeen aikana
koivuja tarvittaessa. Sdatelykaapeissa pidetyilta koivuilla ei havaittu muutamien yksil6i-

den lisdksi luontaisia herbivoreja.



Tunturimittarin toukkia oli kokeen alussa 100 kappaletta. Ne olivat peraisin 10 eri poi-
kueesta, josta kustakin valitsimme 10 toukkaa, jotka jaettiin kahteen ryhmaan: kontrolli-
ja kasittelyryhmaan. Molempien ryhmien toukkia pidettiin samassa saatelykaapissa yh-
dessa kontrolliryhman koivujen kanssa. Kaikki toukat kehittyivat siis kontrollisaatelykaa-
pin lampdotilassa, silla kokeeni tarkoituksena oli testata ravinnon ja toukkien kehityksen
valista epdsynkroniaa, eika lampdétilan suoria vaikutuksia toukkiin. Lampimamman saa-
telykaapin tarkoitus oli tuottaa fenologialtaan edistyneempia koivun lehtia toukkien ra-
vinnoksi. Taman lisaksi kaikkia toukkia pidettiin samanlaisissa purkeissa, ja niita ruokit-
tiin yhta usein. Ainoastaan niiden saama ravinto erosi toisistaan. Talla tavoin kykenin
sulkemaan pois lampdtilan tai saatelykaapin vaikutukset toukkien kasvulle ja kehityk-
selle. Saatelykaapissa toukkia pidettiin yksittdin muovisissa kannellisissa purkeissa, joi-
den kanteen oli pistetty reidt, jotta ilma voi vaihtua purkeissa (pohjan halkaisija: 34 mm;
korkeus: 58 mm). Nama purkit olivat sijoitettuna kehikkoon, johon mahtui yhteensa 100
purkkia. Ruokimme toukat kaksi kertaa viikossa, maanantaisin ja torstaisin. Ennen uuden
ravinnon antamista vanha oksan pala poistettiin ja purkki puhdistettiin. Leikkasimme
kullekin toukalle koivuista saksilla oksan pala, jossa oli 3—4 silmua, jolloin toukat saivat
ylen maarin ravintoa. Mikali oksan palassa ei ollut tarpeeksi silmuja, annoimme useita
pienempid oksan paloja. Jokaisen ruokintakerran jalkeen purkit sijoitettiin sattumanva-
raisesti takaisin kehikkoon, jotta purkkien sijoittumisella kehikossa ei voisi olla vaiku-
tusta toukkien kasvuun. Annoimme kontrolliryhman toukille ravintoa koivuista, jotka oli-
vat kasvaneet toukkien kanssa samoissa olosuhteissa, eli viilledammassa saatelykaapissa,
ja kasittelyryhman toukille puolestaan ravintoa koivuista, jotka olivat kasvaneet lampi-

mammassa saadtelykaapissa. Toukat eivdt saaneet muuta ravintoa ennen koetta.

Seurasimme toukkien kehitysta viikon valein, ja maaritimme niiden toukkavaiheen. Ko-
teloitumista ennen toukat lyhentyivat, ja kirjasimme taman ajankohdan muistiin. Taman
jalkeen puhdistimme toukkien purkit, ja asetimme niihin kosteaa rahkasammalta
(Sphagnum spp.) sen antimikrobisten ominaisuuksien vuoksi (T. Andersson, suullinen
tiedonanto 2020). Taman tulisi estda koteloita homehtumasta. Taman jalkeen siirsimme
lyhentyneet toukat purkkeineen kehikkoon, jota pidimme lampimammaéssa saately-
kaapissa. Siirsimme toukat lampimampaan sdatelykaappiin, silld sen lampétila on [a-

hempana optimia (13 °C), jossa tunturimittareiden kotelokuolleisuus on pieninta (Peter-



son & Nilssen 1996). N&din ollen minimoin riskin, etta kotelot kuolisivat muun kuin kasit-
telyn vaikutuksesta. Toukkien lyhentymisen jalkeen seurasin niiden koteloitumista, ja
kirjasin koteloitumispaivan muistiin. Koteloitumisen jalkeen puhdistimme kotelot, pun-
nitsimme ne ja maaritimme niiden sukupuolet heindkuussa 2020. Maaritimme koteloi-
den sukupuolen ulkorakenteiden perusteella preparointimikroskooppia kayttaen. Suku-
puolten maarittamisen jalkeen siirsimme kehikon ulos, silla luonnollisen [ampdtilan tulisi

edesauttaa koteloiden kehitysta (T. Andersson, suullinen tiedonanto 2020).

Kaytin kotelopainoa mittaamaan perhosten potentiaalista jalkeldistuottoa, silla sen on
havaittu erityisesti naarailla olevan suoraan yhteydessa jalkeldistuottoon (Tammaru
1998; Tammaru ym. 2002). Koirailla yhteys ei ole aivan yhta selked, mutta on oletettu,
ettd suurempi kotelopaino edesauttaa suurempaa jalkeldistuottoa myos koirailla (Tam-
maru ym. 1996). Laskin kuolleiksi toukat, jotka kuolivat toisen ruokintakerran jalkeen.
Ensimmaisen kerran jalkeen kuolleisiin toukkiin ravinnon epasynkroniakasittely ei voinut
vaikuttaa, silla ennen sita en ollut viela altistanut kasittelyryhman koivuja korkeammalle
[ampatilalle. Taman vuoksi jatin ne pois aineistosta. Lisaksi huomioin kuolleisuuteen ko-
telot, joista ei tullut aikuista kahden viikon kuluessa viimeisesta kuoriutuneesta yksi-
|6sta. Koteloitumispaivalla tarkoitan vuorokausien lukumaaraa, mika kului kokeen aloi-
tuspaivasta (30.4.2020) siihen, ettd toukka koteloitui. Kdytan koteloitumispaivaa mittaa-

maan toukkien kehityksen nopeutta.

Kokeen alussa sadasta toukasta kuoli 30, minka vuoksi otin kokeeseen toisella ruokinta-
kerralla (4.5.2020) mukaan lisaa toukkia. Molemmissa koeryhmissa oli taman jalkeen 40
yksil6a. Taman seurauksena eri poikueita on aineistossa 11 alkuperadisen 10 sijaan. Mer-
kitsin kokeeseen myohemmin tuodut toukat tarkoin, jotta mydhempi aloitusajankohta
voidaan ottaa huomioon tilastollisessa kasittelyssa. Ennen kokeeseen mukaan tuomista
toukat eivat saaneet ravintoa, ja niita pidettiin jadkaapissa (+4 °C), kuten alun perin ko-

keessa mukana olleita toukkiakin.

2.3 Tilastollinen kasittely

Kotelopainon analysointiin kaytin lineaarista sekamallia. Aloitin mallin rakentamisen si-

ten, ettd mukana olevia muuttujia olivat sukupuoli, kasittelyryhma seka aloituspaiva, eli
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oliko toukka tuotu kokeeseen heti alussa vai nelja pdivaa myohemmin toisella ruokinta-
kerralla. Taman jalkeen muodostin tayden mallin missa olivat kaikki kolme muuttujaa ja
kaikki niiden valiset mahdolliset yhdysvaikutukset. Kaytin termien poistamisen kritee-
rind niiden tilastollista merkitsevyytta (a > 0,10). Lisaksi suhteellisen pienesta otoskoosta
(n = 61) johtuen malliin ei olisi voinut sisallyttdda monimutkaisia yhdysvaikutuksia. Lo-
pulta mallissa oli mukana enda paavaikutukset. Taman jalkeen lisasin poikueen satun-
naistekijaksi malliin. Tarkastelin mallin oletusten tayttymisen jadanndsten homoskedas-
tisuudesta ja normaalisuudesta Shapiro—Wilkin testin (W =0,97; p = 0,23) sekd normaa-

likvantiilikuvion avulla.

Kuolleisuuden analysointiin kaytin yleistettya lineaarista sekamallia. Kaytin mallin raken-
tamiseen vain kahta muuttujaa: kasittelyryhmaa ja tietoa siita, oliko toukka tuotu myo-
hemmin kokeeseen vaiko ei. En voinut kayttaa sukupuolta selittdjana mallissa, silla suu-
rin osa kuolleisuudesta tapahtui toukkavaiheen aikana, ja toukilta ei ole mahdollista
maarittaa sukupuolta ulkorakenteiden perusteella. Poistin ndaiden muuttujien valisen
yhdysvaikutuksen samoilla kriteereilla kuin kotelopainon kohdalla. Kiinteiden tekijoiden
jalkeen lisasin malliin poikueen satunnaistekijaksi. Tarkastelin mallin oletusten tayttymi-

sen tunnuslukujen perusteella.

Koteloitumispdivan analysointiin kaytin lineaarista sekamallia. Toteutin mallinvalinnan
samalla tavalla kuin kotelopainon kohdalla. My6s tahan malliin jdi lopulta jaljelle vain
paavaikutukset, minka jalkeen lisdsin poikueen satunnaistekijaksi malliin. Tarkastelin
mallin oletusten tayttymisen normaalikvantiilikuvion avulla. Ohjelmistona kaikkien mal-

lien testaamiseen kaytin SAS 9.4:33, ja sen GLIMMIX-proseduuria.

3. Tulokset
3.1 Kuolleisuus

Aikuisiksi asti kokeessani selvisi yhteensa 56 yksilod. Kokeen aikana kuolleiksi laskettiin
yhteensd 22 toukkaa tai koteloa, silla ensimmaisen ruokintakerran jalkeen kuolleita
toukkia ei otettu huomioon (kts. 2.2). Limpimammassa kehittynyt ravinto ei lisdnnyt
toukkien kuolleisuutta (Kuva 1 a; Taulukko 1). Kontrolliryhméan toukkien ja koteloiden

kuolemisen todennakaoisyys oli 0,24 (Kuva 1 a; alempi 95 prosentin luottamusvili: 0,09;
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ylempi 95 prosentin luottamusvali: 0,5) ja kasittelyryhman toukkien ja koteloiden kuo-
lemisen todennakoisyys oli 0,28 (Kuva 1 a; alempi 95 prosentin luottamusvali: 0,11;
ylempi 95 prosentin luottamusvali: 0,57). Ruokinnan aloituspaivalla, eli silld oliko toukka
tuotu myéhemmin kokeeseen, ei ollut myoskadan vaikutusta kuolleisuuteen (Kuva 1 b;
Taulukko 1). Alun perin kokeeseen mukaan tuotujen toukkien ja koteloiden kuolemisen
todennakaoisyys oli 0,28 (Kuva 1 b; alempi 95 prosentin luottamusvali: 0,16; ylempi 95
prosentin luottamusvali 0,45), kun taas myohemmin kokeeseen mukaan tuotujen touk-
kien ja koteloiden kuolemisen todennakoisyys oli 0,24 (Kuva 1 b; alempi 95 prosentin
luottamusvali: 0,04; ylempi 95 prosentin luottamusvali: 0,68). N&in ollen kuolleisuus oli
satunnaista. Poikueellakaan ei ollut vaikutusta kuolleisuuteen (Taulukko 1), ja sen vari-

anssiestimaatti oli 0,10 (keskivirhe: 0,42).
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Kuva 1. Tunturimittareiden kuolleisuus ravintokasvin kehitysta tutkineessa kokeessa. Kuvassa a)
on esitetty toukkien kuoleman todennakoisyys eri kasittelyryhmissa. Kuvassa b) on esitetty ruo-
kinnan aloituspaivan vaikutus tunturimittarin kuolleisuuteen. Molemmissa kuvissa hajontaa
esittavat 95 prosentin luottamusvalit. Kuolleisuudet ja luottamusvalit on tuotettu yleistetylla li-
neaarisella sekamallilla. Epasymmetriset luottamusvalit ovat seurausta linkkifunktion takaisin
muuntamisesta.

Taulukko 1. Ravintokasittelyn, ruokinnan aloituspéivan ja poikueen vaikutus kuolleisuuteen. Se-
littavissa muuttujissa kasittely viittaa toukkien saamaan ravintoon. Aloituspaivalla tarkoitetaan
sitd, tuotiinko toukat myohemmin kokeeseen. Sukupuoli ei ole mukana mallissa, silla sita ei ole
mahdollista maarittaa ulkorakenteiden perusteella toukilta, joita suurin osa kuolleista oli. Poi-
kueen merkitsevyys satunnaistekijana on testattu yksisuuntaisella uskottavuusosamaaratestilla
(englanniksi: likelihood ratio test).
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Muuttuja Muuttujan Testisuure Vapausasteet  Testisuureen P-arvo

tyyppi arvo
Kasittely Kiintea F 1;75 0,24 0,62
Aloituspaiva Kiintea F 1;72,84 0,06 0,81
Poikue Satunnainen X 1 0,07 0,39

3.2 Kotelopaino

Lampimdammassa kehittynyt ravinto ei pienentdnyt tunturimittareiden kotelopainoa
(Taulukko 2). Kontrolliryhman kotelot painoivat keskimaarin 84,1 mg (keskivirhe: 2,6
mg) ja kasittelyryhman kotelot painoivat puolestaan keskimaarin 84,7 mg (keskivirhe:
3,19 mg). Sen sijaan sukupuolella oli vaikutusta kotelopainoon siten, ettd naaraat olivat
koiraita painavampia (Kuva 2; Taulukko 2). Naaraspuoliset kotelot painoivat keskimaarin
88,1 mg (keskivirhe: 3,4 mg) ja koiraspuoliset kotelot puolestaan 80,7 mg (keskivirhe:
2,48 mg), eli naaraspuoliset kotelot olivat noin 9 % painavampia. Myéhemmin kokee-
seen tuotujen toukkien kotelot olivat aavistuksen painavampia kuin muut kotelot, tosin
tdma havainto ei saa vahvaa tilastollista tukea (Taulukko 2). Myéhemmin kokeeseen
tuotujen toukkien kotelot painoivat keskimaarin 88,7 mg (keskivirhe: 4,7 mg), kun taas
alun perin kokeessa mukana olleiden toukkien kotelot painoivat keskimaarin 80,1 mg
(keskivirhe: 1,28 mg). On kuitenkin huomattava, etta naita myohemmin kokeeseen tuo-
tuja toukkia, ja niiden koteloita, oli lopullisessa aineistossa vahan (n = 6). Naihin kuului
my0s erds painava naaraspuolinen kotelo (102 mg), mika saattaisi vaikuttaa huomatta-
vasti tulokseen, silla naaraspuoliset kotelot painoivat keskimaarin 88,1 mg. Mydskaan
eri poikueista peraisin olevien toukkien kotelopainot eivat eronneet toisistaan (Taulukko

2), ja poikueen varianssiestimaatti oli |ahella nollaa (-1,74; keskivirhe: 6,88).
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Kuva 2. Ravintokasittelyryhmien koiraiden ja naaraiden kotelopainojen keskiarvot esitettyna
milligrammoina (mg). Kullakin ryhmalla hajontaa kuvaa keskiarvon keskivirhe. Luvut on laskettu
alkuperaisesta aineistosta.

Taulukko 2. Ravintokasittelyn, sukupuolen, ruokinnan aloituspaivan seka poikueen vaikutus ko-
telopainoon. Selittdvissa muuttujissa kasittely tarkoittaa toukkien saamaa ravintoa. Aloituspaiva
viittaa siihen, tuotiinko toukat myohemmin kokeeseen. Poikueen merkitsevyys satunnaisteki-
jana on testattu kaksisuuntaisella uskottavuusosamaaratestilla, silla sen varianssiestimaatti oli
negatiivinen. Lihavoitu p-arvo viittaa tilastollisesti merkitsevaan (a < 0,05) arvoon.

Muuttuja Muuttujan Testisuure  Vapausasteet Testisuureen P-arvo
tyyppi arvo
Kasittely Kiinted F 1; 53,84 0,09 0,77
Sukupuoli Kiinted F 1;21,42 9,73 0,0051
Aloituspaiva Kiintea F 1; 14,04 3,99 0,066
Poikue Satunnainen X 1 0,06 0,81

3.3 Koteloitumispaiva

Lampimdammassa kehittynyt ravinto ei vaikuttanut toukkien koteloitumispaivaan (Kuva
3; Taulukko 3). Kontrolliryhman toukat koteloituivat keskimaarin 53. pdiva (Kuva 3; kes-

kivirhe: 0,84 pdivaa) ja kasittelyryhman toukat puolestaan keskimaarin 52. pdiva (Kuva
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3; keskivirhe: 0,87 paivaa). Sukupuolella ei ollut vaikutusta koteloitumispaivaan (Kuva 3;
Taulukko 3). Koiraat koteloituivat keskimaarin 52. pdiva (Kuva 3; keskivirhe: 0,79 paivaa)
ja naaraat keskimaarin 53. pdiva (Kuva 3; keskivirhe: 0,95 pdivaa). Toukkien ruokinnan
aloituspaivalla puolestaan oli vaikutusta koteloitumispaivaan (Taulukko 3). Alun perin
kokeessa mukana olleet toukat koteloituivat keskimaarin 50. paiva (keskivirhe: 0,48 pai-
vaad), kun taas myohemmin mukaan tuodut toukat koteloituivat keskimaarin 54. paiva
(keskivirhe: 1,4 pdivaa). Tama neljan paivan ero on sama kuin ruokinnan aloituspaivilla,
silla koe alkoi 30.4.2020 ja toinen ruokintakerta, jolloin kuolleisuuden vuoksi kokeeseen
tuotiin lisda toukkia, oli 4.5.2020. Poikueella ei myoskaan ollut vaikutusta koteloitumis-

paivaan (Taulukko 3), ja sen varianssiestimaatti oli 0,41 (keskivirhe: 1,04).

Kontrolli H n=32

Kasittely 4/ /7 7 A n=29

Koiraat - H n=31
0 20 40 60

Koteloitumispéaiva

Kuva 3. Ravintokasittelyryhmien seka koiraiden ja naaraiden keskimaaradiset koteloitumispdivat
laskettuna kokeen aloituspdivasta. Kussakin ryhmdassa hajontaa kuvaa keskiarvon keskivirhe.
Keskimaaradiset koteloitumispaivat ja keskivirheet on tuotettu lineaarisella sekamallilla.

Taulukko 3. Ravintokasittelyn, sukupuolen, ruokinnan aloituspaivan ja poikueen vaikutus touk-
kien koteloitumispaivaan. Kasittely viittaa toukkien saamaan ravintoon. Aloituspaiva puolestaan
viittaa siihen, olivatko toukat mukana kokeessa alusta alkaen. Poikueen merkitsevyys satunnais-
tekijana on testattu yksisuuntaisella uskottavuusosamaaratestilla. Lihavoitu p-arvo viittaa tilas-
tollisesti merkitsevdan (a < 0,05) arvoon.
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Muuttuja Muuttujan Testisuure  Vapausasteet Testisuureen P-arvo

tyyppi arvo
Kasittely Kiintea F 1;52,7 0,33 0,57
Sukupuoli Kiintea F 1; 48,51 2,48 0,12
Aloituspaiva Kiintea F 1;39,9 8,31 0,0063
Poikue Satunnainen X 1 0,23 0,32

4. Pohdinta
4.1 Tulosten tarkastelua ja vertailua aiempiin tutkimuksiin

Tulosteni perusteella isantakasvin fenologian suhteen sopivaan aikaan (van Asch & Vis-
ser 2007; Despland 2018) kuoriutuneiden tunturimittarin toukkien kelpoisuuteen ei
endaa merkittavasti vaikuta isantdakasvin myéhemman kasvukauden fenologia. Aiempi
tutkimus tunturimittareilla ja koivuilla on kuitenkin osoittanut, etta kasvukauden ede-
tessa lehtien vesisisaltd pienenee, lehdet kovenevat ja herbivoreille haitallisten yhdis-
teiden pitoisuudet lehdissd kasvavat (Haukioja 2003). Omat tulokseni puolestaan viit-
taavat siihen, etta tunturimittarin toukille ei koitunut lehtien edistyneesta fenologiasta

(Kuva 4 a—h) haittoja, vastoin aiempia tuloksia.

Joissain aiemmissa tutkimuksissa on havaittu, etta lehdet, joiden fenologia on edistynyt
suhteessa herbivoreihin, ovatkin olleet parempaa ravintoa nuorille toukille kuin lehdet,
jotka ovat kehittyneet synkroniassa nuorten toukkien kanssa. Esimerkiksi Sarfraz ym.
(2013) havaitsivat laboratorio- ja kenttdkokeissa, ettd Malacosoma californicum pluviale
Dyar -karvakehraajan toukat kehittyivat nopeammin varttuneemmilla punalepéan (Alnus
rubra Bongard) lehdilla. He tulkitsivat, ettd tdma tarkoittaa sita, ettd varttuneemmat
lehdet olisivatkin parempaa ravintoa toukille kuin nuoremmat lehdet. Omassa kokees-
sani en kuitenkaan havainnut eroja toukkien kehityksessa. Tama tarkoittaisi mahdolli-
sesti sitd, ettd lehtien edistynyt fenologia myohemmin kasvukauden aikana ei olisi va-
hingollista tunturimittarin kelpoisuudelle, mutta siitd ei myoskaan olisi hyotya, toisin

kuin Sarfrazin ym. (2013) kokeessa.
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Kuva 4. Havainnekuva koivun lehtien vaiheista. Kuvat ovat peréisin toiselta (a ja b), kolmannelta
(c ja d), neljannelta (e ja f) ja viidenneltd (g ja h) ruokintakerralta. Kussakin kuvaparissa vasem-
malla on kontrolliryhman koivujen silmuja (a, ¢, e, ja g) ja oikealla kasittelyryhman koivujen sil-
muja (b, d, f ja h). Kuvassa ei ole mukana silmuja ensimmaiselta ruokintakerralta, silld en ollut
vield altistanut kasittelyryhman koivuja korkeammalle lampétilalle. Tdman vuoksi lehtien vaihe
oli sama, ja se ei olisi voinut vaikuttaa toukkien kasvuun tai kehitykseen.
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Schwartzberg ym. (2014) tekivat samansuuntaisia havaintoja kuin Sarfraz ym. (2013)
Malacosoma disstria -karvakehraajalla. Heidan mesokosmoskokeessansa seka ravinto-
kasveja (Populus tremuloides Michaux ja Betula papyrifera Marshall) etta toukkia altis-
tettiin korkeammille lampétiloille (+1,7 °C ja +3,4 °C suhteessa kontrolliin) simuloimaan
[ampenevaa ilmastoa. He havaitsivat, ettd toukat kehittyivat nopeammin lampimassa,
eika lampdtila vaikuttanut kotelopainoon. Minun kokeessani kasittely ei vaikuttanut ko-
telopainoon, eikd myoskaan koteloitumispaivaan toisin kuin Schwartzbergin ym. (2014)
kokeessa. Ero Schwartzbergin ym. (2014) ja oman kokeeni tuloksissa saattaa johtua siita,
ettd heidan kokeessansa myds toukkia, yhdessa ravintokasvien kanssa, altistettiin kor-
keammille lampdtiloille. Omassa kokeessani vuorostaan altistin ainoastaan kasittelyryh-
man toukkien saaman ravinnon korkeammalle lampétilalle, ja pidin toukat samassa lam-

potilassa kontrolliryhman koivujen kanssa.

Sukupuolten viliset erot kotelopainoissa olivat odotettavissa, silla monilla hyonteisilla,
mukaan lukien tunturimittarilla, naaraat ovat koteloina ja aikuisina koiraita painavampia
(Tammaru 1998). Eri poikueiden valilld ei ollut havaittavissa eroja missaan mitatuissa
vasteissa. Tdma saattaa olla seurausta siita, etta tunturimittarin populaatiot voivat olla
geneettisesti homogeenisia, mikali ne sijaitsevat maantieteellisesti lahekkain (Snall ym.

2004).

4.2 Koivun lehtien ja tunturimittarin toukkien fenologinen synkronia ja vuorovaikutus

[ampenevassa ilmastossa

Tulosteni perusteella ilmaston lampeneminen pohjoisessa 3 °C ei tule vaikuttamaan
merkittavasti tunturimittarin toukkien kasvuun tai kehitykseen kasvukauden aikana. Ko-
keessani ei ollut havaittavissa eroja kuolleisuudessa, eikd myoskdan kotelopainoissa,
joilla mittaan aikuisten yksiléiden kelpoisuutta. Myoskaan toukkien kehitysnopeus ei
eronnut huolimatta erilaisesta ravinnosta. On kuitenkin mahdollista, ettd alkukevaalla
nuoret toukat eivat saa ravintoa, mikali toukkien kuoriutuminen ajoittuu ennen lehtien
puhkeamista (van Asch & Visser 2007; Saikkonen ym. 2012; Despland 2018). Hallamitta-
rilla on tehty kokeita (Tikkanen & Julkunen-Tiitto 2003), missad on arvioitu, ettda mikali
toukat kuoriutuvat aiemmin kuin viisi kalenteripdivda ennen lehtien puhkeamista, tai

my6hemmin kuin viisi kalenteripdivaa sen jalkeen, niiden kelpoisuus on huomattavasti

18



alentunut suhteessa ldhempanéd lehtien puhkeamista kuoriutuneisiin toukkiin. Ennen
lehtien puhkeamista kuoriutuvat toukat saattaisivat nalkiintya ravinnonpuutteen seu-
rauksena, tosin ne pystyisivat elamaan ravinnotta muutamia pdivia ja mahdollisesti siir-
tymaan toiseen osaan kasvia, tai kokonaan toiseen kasviin (Tikkanen & Julkunen-Tiitto
2003). He myos havaitsivat, etta lehtien puhkeamisen jalkeen kuoriutuvat toukat puo-
lestaan kasvoivat heikommin johtuen muiden muassa puolustusyhdisteiden konsentraa-

tioiden kasvusta lehdiss3, lehtien kovenemisesta seka vesisisallon vahentymisesta.

Tunturimittarin paaasiallisten ravintokasvien, koivujen, lehtien puhkeamisen kuitenkin
odotetaan myos aikaistuvan ilmaston lampenemisen myo6tad, mika voisi yllapitaa synkro-
niaa toukkien kuoriutumisen kanssa. Tosin esimerkiksi van Asch ym. (2007) havaitsivat,
ettd hallamittarin munien kuoriutuminen ja tammen lehtien puhkeaminen eivat etene
samaa tahtia ilmaston lammetessa. Karlssonin ym. (2003) mukaan kevaalla yhden cel-
siusasteen nousu lampédtilassa tarkoittaisi tunturikoivuilla 3—8 paivan aikaistumista leh-
tien puhkeamisessa. Heidan mukaansa vaikutus ei ole kaikille alueilla samanlainen, vaan
lampenemisen vaikutus lehtien puhkeamiselle riippuisi ymparistollisista tekijoistd, ku-
ten alueen korkeudesta. Lampenemisen seurauksena myds tunturimittarin ravintokas-
vien fenologia edistyisi, jolloin kasvukauden alussa nalkiintymisen riski pienentyisi. Myds
rauduskoivulla (Betula pendula) on havaittu aikaistumista lehtien puhkeamisessa siten,
ettd koivujen lehtien puhkeaminen on edistynyt noin kahdella paivalla vuosikymme-
nessd (Renner & Zohner 2018). Tama puolestaan saattaisi tarkoittaa sita, ettd myoskaan
Etelda-Suomessa tunturimittarin toukkien nalkiintyminen kasvukauden alussa ei olisi niin
todennakadista. On kuitenkin tarkeda huomata, etta lampoétila tai lampdsumma eivat ole
ainoita tekijoita, jotka vaikuttavat lehtien puhkeamiseen koivuilla. Esimerkiksi hieskoi-
vulla (Betula pubescens) lehtien puhkeamista ohjailee lampdsumman ja fotoperiodin, eli
paivanpituuden, vuorovaikutus (Caffarraym. 2011a, b). My6s rauduskoivulla fotoperiodi
on tarkea tekija fenologian saatelyssa (Taulavuori ym. 2017). limaston lampenemisen
seurauksena paivanpituus ei kuitenkaan muutu, jolloin se saattaa rajoittaa lehtien puh-
keamisen ajankohtaa. Tama voisi johtaa siihen, etta lehdet puhkeavat vasta munien kuo-
riutumisen jalkeen, mika johtaisi tunturimittareilla, sekd muilla kevaisilla herbivoreilla,

nalkiintymiseen kasvukauden alussa (Saikkonen ym. 2012).

Synkronian palautuminen toukkien kuoriutumisen ja isantakasvin lehtien puhkeamisen

vélille on kuitenkin mahdollista luonnonvalinnan kautta. Van Asch ym. (2007) osoittivat,
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ettd hallamittarin munien kuoriutumisen ajankohdat eroavat yksildiden valilld, ja tama
ero on ainakin osittain geneettisesti sdadadeltya. Lisaksi he kykenivat osoittamaan, etta
epasynkronia munien kuoriutumisen ja tammen lehtien puhkeamisen valilld aiheuttaa
hallamittarille huomattavan kelpoisuushaitan. Nain ollen he paattelivat, etta synkronian
palautuminen on mahdollista luonnonvalinnan kautta. Mikali myds tunturimittarilla mu-
nien kuoriutuminen on geneettisesti saadeltya, kuoriutumisajankohdissa on eroja, ja
talla epasynkronialla on kelpoisuushaittoja, on mahdollista, ettd tunturimittarin ja sen

ravintokasvien valinen synkronia voisi palautua.

lImaston lampeneminen saattaa vaikuttaa eri tavalla tunturimittarin eri populaatioihin.
Falt-Nardmann ym. (2016) tutkivat, kuinka suuren lampdsumman eri populaatioista pe-
raisin olevat mittarin toukat tarvitsivat kuoriutuakseen. He havaitsivat, etta pohjoisim-
mista populaatioista peradisin olevat mittarit tarvitsivat keskimaarin pienimman lam-
posumman kuoriutuakseen. Tama voi olla alkukasvukauden nalkiintymisen kannalta hy-
vin oleellista, silla arktisen alueen oletetaan [ampenevan nopeammin kuin muun maail-
man (Serreze & Francis 2006; Post ym. 2009; IPCC 2014 s. 59-60). Mikali lehtien puh-
keaminen ei edisty koivuilla yhta nopeasti kuin munien kuoriutuminen tunturimitta-
reilla, voisivat etenkin lajin pohjoiset populaatiot olla uhattuina niiden yksiléiden tarvi-

tessa pienimman [ampdsumman kuoriutuakseen.

4.3 Tunturimittarin sekd muiden hydnteisten valiset vuorovaikutukset lampenevassa

ilmastossa

Vaikka kokeeni tulokset viittaavat siihen, etta pelkka lampétilan nousu kasvukauden ai-
kana ei heikentdisi tunturimittareiden kelpoisuutta, on tarkedad huomata, etta kokeeni
ei ota ravintokasvin lisdksi huomioon muita bioottisia vuorovaikutuksia. Nama pois jaa-
neet vuorovaikutukset sisaltavat esimerkiksi kilpailun seka loisinnan. Nailla vuorovaiku-
tuksilla voisi kuitenkin olla vaikutusta tunturimittarin tulevaan populaatiodynamiikkaan

ravinnon laadun lisaksi.

lImaston ldmpeneminen saattaa lisata kilpailua tunturimittarin ja muiden, erityisesti koi-
vun lehtia syovien, hyonteisten valilld. Eteld-Suomeen on levidmassa muiden muassa

lehtinunna (Lymantria dispar), joka kayttaa ravintonaan muiden muassa koivun lehtia
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lukuisten muiden kasvien lisdksi (Martemyanov ym. 2012; Silvonen ym. 2014, s. 430).
Tahan asti lehtinunnan tiedetdaan aiheuttaneen huomattavia metsatuhoja seka Uralilla
etta Latviassa (Silvonen ym. 2014, s. 430). Mikali tallaiset tuhot toistuisivat myos suoma-
laisille koivikoille, se voisi heikentda tunturimittareiden kelpoisuutta ainakin sind vuonna
ravinnonpuutteen vuoksi. Heikommalla ravinnolla, tai sen puutteella, voisi olla myds vai-
kutuksia seuraavaan sukupolveen. Tunturimittareiden kasvuymparistélla tiedetaan ole-
van joitain sukupolvet ylittavia vaikutuksia. Esimerkiksi Heisswolf ym. (2009) havaitsivat,
ettd edellisessa sukupolvessa suuri tunturi- ja hallamittareiden tiheys vaikutti negatiivi-
sesti jalkeldistuottoon seuraavassa sukupolvessa. Ndin ollen heikompilaatuinen ravinto,
tai ravinnon puute, voisi vaikuttaa tuleviin sukupolviin negatiivisesti ilman, etta heikom-

malle ravinnolle altistuneella sukupolvella ilmenisi haittavaikutuksia.

Pohjois-Suomeen vuorostaan on leviamassa kaksi mittarilajia, jotka voisivat kilpailla tun-
turimittarin kanssa: hallamittari ja ruskamittari, joista talla hetkella etenkin ruskamitta-
rin populaation vakiintumista vaikeuttavat kylmat talvet (Ammunét ym. 2012). Talla het-
kella on kuitenkin varsin hankala arvioida, millaisia vaikutuksia uusilla mahdollisilla kil-
pailevilla lajeilla olisi tunturimittarin populaatioille pohjoisessa Fennoskandiassa. Am-
munét ym. (2014) esittavat ennusteissaan, kuinka hallamittarin levidminen alueelle voisi
johtaa erilaisiin lopputuloksiin lajien populaatiodynamiikoissa. He esittavat, etta lajien
valinen rinnakkaiselo on mahdollista, mutta on myds mahdollista, etta ainakin jokin
ndistd mittarilajeista kuolee alueellisesti sukupuuttoon. Mikali kaikki mittarilajit pysyvat
alueella, on mahdollista, etta niiden populaatiodynamiikka ei muutu, eli se sailyy sykli-
sena. On myos mahdollista, etta lajien populaatiokoot saavuttavat tasapainotilan nykyi-
sen syklisen populaatiodynamiikan sijaan (Ammunét ym. 2014), mika muistuttaisi ete-

ldisen Suomen nykyista tilannetta.

Kilpailun lisaksi tunturimittarin populaatiodynamiikkaan vaikuttaa myos loisinta. Virta-
nen & Neuvonen (1999) havaitsivat kenttakokeissa, ettd lampimammilla tutkimusaloilla
oli enemman loisittuja tunturimittarin toukkia kuin viileammilla tutkimusaloilla. He esit-
tavat syyksi sitd, ettd matalat lampatilat voisivat rajoittaa aikaa, jolloin loispistidiset ky-
kenisivat lentdmaan ja aktiivisesti etsimaan tunturimittarin toukkia. Tama saattaisi vii-
tata siihen, ettd ilmaston lammetessa loisittujen toukkien osuus voisi kasvaa, milla saat-

taisi olla vaikutuksia lajin populaatioille. Loispistidisten suuremmalla aktiivisuudella voisi
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olla myos vuorovaikutuksia tunturimittarin immuunipuolustuksen kanssa. Lisdksi poh-
joisemmas levidvien mittarilajien mukana alueelle saattaa levita uusia loislajeja, jotka
voisivat vaikuttaa tunturimittarin populaatioon yhteisten parasitoidilajien kautta (Am-
munét ym. 2014). Tahan asti ilmastonmuutoksen vaikutuksista loisten dynamiikkaan on

hyvin vahan tutkimusta, mika olisi sovellettavissa tunturimittariin.

On myo6s mahdollista, ettd heikompilaatuinen ravinto voisi vaikuttaa ominaisuuksiin,
joita emme mitanneet. Yksi ndista ominaisuuksista voisi olla immuunipuolustuksen kyky
kapseloida vierasesineita, kuten loisten munia. Ravinnonlaadun vaikutuksesta immuu-
nipuolustukseen on jonkin verran aiempaa tutkimusta, mutta sen tulokset eivat ole sel-
keitd. Joissain tutkimuksissa on osoitettu, ettd huonommalla ravinnolla kasvaneet tou-
kat kykenivat paremmin kapseloimaan vierasesineitd (Klemola ym. 2007). Tosin my0ds
vastakkaisia tuloksia on saatu, eli parempilaatuisella ravinnolla kasvaneet yksil6t kyke-
nivat paremmin kapseloimaan vierasesineita (Klemola ym. 2008). Yhta kaikki, tdama ero
oli varsin pieni luonnossa, minka vuoksi ravinnonlaadun vaikutus populaatiotasolla lie-
nee vahdinen (Klemola ym. 2008). Tama tarkoittaisi sita, etta vaikka ilmasto lampenisikin
ja heikentaisi koivun ravintoarvoa tunturimittareille, silla ei valttamatta olisi vaikutusta
tunturimittarin populaatiodynamiikkaan, ainakaan heikentyneen immuunipuolustuksen

kautta.

Jactel ym. (2019) kuitenkin toteavat, etta ilmastonmuutoksen vaikutuksia hyonteisten
populaatioille on toistaiseksi hyvin hankala arvioida johtuen monimutkaisista vuorovai-

kutuksista abioottisten ja bioottisten tekijoiden valilla.

4.4 Pohdintaa koeasetelmasta ja mahdollisuuksia tuleville tutkimuksille

Koeasetelmani vastasi Eteld-Suomea niin lampotilan kuin ravintokasvilajinkin (raudus-
koivu) osalta. Lisaksi kaikki kokeessa kayttamani tunturimittarin munat oli keratty Etela-
Suomesta. Tama saattaa rajoittaa tulosteni yleistettavyyttd, mutta koeasetelmani kui-
tenkin vastasi Eteld-Suomen olosuhteita, ja antoi edustavaa ja yleistettavaa tietoa tun-
turimittaripopulaatioiden tulevaisuudesta eteldisessda Suomessa. Vastaavanlaisen ko-
keen toteuttaminen pohjoisen Fennoskandian olosuhteilla voisi tarjota tietoa tunturi-

mittarin menestymisesta silla alueella ilmaston lammetessa.
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Kokeessa kayttamani 3 °C ero oli varsin maltillinen, silld tdma ero mahtuu havaitun lam-
potilavaihtelun piiriin (Ilmatieteen laitos 2020). Pidan sita kuitenkin perusteltuna, silla
se huomioi hyvin eri lampenemisskenaariot pohjoisilla alueilla (kts. 2.2). Toinen lampo-
tiloihin liittyvd huomio koeasetelmani tarkastelussa on se, etta saatelykaapeissa oli
sama lampotila koko kokeen, eli noin kahden kuukauden, ajan. Tama ei vastaa luonnon
oloja, mutta koska toukkia pidettiin samassa saatelykaapissa, tama lampotilan vakiona
pysyminen todenndkdisesti vaikutti niihin samalla tavalla. Ndin ollen en pida todenna-
koisena, etta lampotilan pysyminen vakiona olisi vaikuttanut kokeeni johtopaatoksiin.
Koeasetelmaani voisi kehittaa paremmaksi manipuloimalla samanaikaisesti seka touk-
kien etta ravintokasvien kehitysta, silla tassa kokeessa edistin vain ravintokasvien feno-
logiaa. Kokeeni ei myodskaan ota huomioon saan aari-ilmioita, kuten hellejaksoja tai pit-
kittyneita kuivia ajanjaksoja, joiden odotetaan yleistyvan ilmastonmuutoksen myota
(Post ym. 2009). Nailla poikkeuksellisilla ilmidilla voi olla merkittavaa vaikutusta tunturi-
mittarin toukille etenkin, mikali poikkeuksellisen lampimat jaksot ajoittuvat hetkeen, jol-

loin toukat ovat juuri kuoriutumassa (van Asch & Visser 2007; Despland 2018).

Oletin, ettd nopeammin kehittyneet kasittelyryhman lehdet olisivat olleet huonompaa
ravintoa tunturimittarin toukille, silla useat koivuilla tehdyt tutkimukset (Haukioja 2003;
Riipi ym. 2004) ovat osoittaneet, etta koivuilla puolustusyhdisteiden pitoisuudet kasva-
vat kasvukauden myo6ta vesisisallon vastaavasti vahentyessa (Haukioja 2003). Nama tut-
kimukset (Haukioja 2003; Riipi ym. 2004) ovat kuitenkin tehty luonnossa kasvaneilla koi-
vuilla, mutta omassa kokeessani kayttamani koivut pidettiin saatelykaapeissa laborato-
rio-olosuhteissa lehtien puhkeamisesta alkaen. Cole (1994) havaitsi, ettd joidenkin kas-
vihuoneissa kasvatettujen kaalikasvien (Brassicaceae) glukosinolaattipitoisuudet olivat
vain noin kymmenesosan siitd mitd kenttdolosuhteissa kasvaneiden kasvien. Tata il-
miota ei tietddkseni ole tutkittu koivuilla, mutta on mahdollista, ettd myds koivujen ta-
pauksessa puolustusyhdisteiden (Haukioja 2003; Riipi ym. 2004) pitoisuudet saattaisivat
olla laboratorio-olosuhteissa pienempia kuin luonnossa, Colen (1994) havaintojen mu-
kaisesti. Tama ilmio voisi osaltaan selittdaa sen, miksi kasittely- ja kontrolliryhmien valilla

ei ollut eroja kuolleisuudessa, kotelopainoissa tai koteloitumispaivissa.

Monissa aiemmissa tunturimittareilla toteutetuissa tutkimuksissa on ollut varsin suuria

otoskokoja verrattuna oman kokeeni otoskokoon. Esimerkiksi Haukioja ym. (2002), jotka
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tutkivat lehden ién vaikutusta tunturimittarin kasvuun ja kehitykseen, kayttivat kokees-
saan yli 200 toukkaa. Myos muissa kokeissa, joissa on tutkittu lehtien fenologian vaiku-
tusta lehtia sydvien herbivorien kasvuun ja kehitykseen, on tyypillisesti kdytetty varsin

suuria otoskokoja. Esimerkiksi Sarfrazin ym. (2013) kokeessa oli alussa yli 1 000 toukkaa.

Kokeeni tulokset viittaavat siihen, etta tunturimittarin toukat eivat karsi lehtien edisty-
neesta fenologiasta tarkastelemani lampétilaeron rajoissa. Mikali olisin kerdannyt leh-
dista naytteitd, ja saanut niista kemiallista aineistoa, olisin voinut tehda paatelmia siita,
kuinka erilaista kontrolli- ja kasittelyryhmien saama ravinto kokeessani oli. Talla hetkella
on mahdollista, ettei ryhmien saama ravinto ollut merkittavasti erilaista, ja tama voisi
osaltaan selittaa sita, miksi en havainnut eroja missaan mittaamissani vasteissa. Tosin
kasittelyryhman koivujen fenologia oli silminndhden edistynyt suhteessa kontrolliryh-
man koivuihin (Kuva 4 a—h), mika tukisi paatelmaa, etta kasittelyryhman tunturimittarin
toukat eivat karsineet lehtien edistyneesta fenologiasta. Lisaksi Haukioja ym. (2002) ha-
vaitsivat, etta neljannen toukkavaiheen tunturimittarit kasvoivat yhta nopeasti nuorilla
ja synkroniassa olevilla lehdilld, mutta niiden kasvu heikkeni selvasti varttuneemmilla
lehdilla. Tama voisi viitata jonkinlaiseen kynnysarvoon lehtien kehityksessa. Tama kyn-
nysarvo voisi tarkoittaa sitd, etta toukkien kasvu ei aluksi heikkene olennaisesti, mutta
lehtien vaiheen ollessa tarpeeksi pitkalld, tunturimittarin toukat eivat enaa kykene kayt-
tdmaan niita ravinnokseen. Koska kokeessa kdyttamani lampdtilaero oli varsin maltilli-

nen, on mahdollista, ettd tdma kynnysarvo ei ylittynyt.

Mikali olisin seurannut toukkien kehitysta kokeen aikana, esimerkiksi maarittamalla nii-
den suhteellisen kasvunopeuden tai punnitsemalla toukat kokeen aikana, olisin voinut
saada lisda tietoa siita, oliko toukkien kehityksessa eroja, jotka eivat kuitenkaan olleet
havaittavissa lopullisessa kotelopainossa. Tama tieto voisi olla arvokasta, mikali epa-
synkroniakasittely olisi vaikuttanut esimerkiksi juuri nuoriin toukkiin ja naiden kehityk-

seen.

Sukupolvet ylittavien vaikutusten tutkiminen tunturimittarilla voisi tarjota uuden nako-
kulman synkronian merkitykseen, silla lajin nuoret toukat ovat riippuvaisia alkukevaan
synkroniasta (van Asch & Visser 2007; Despland 2018) ja laji tuottaa vain yhden suku-
polven vuodessa. Sukupolvet ylittavistd vaikutuksista tunturimittarilla ei myoskdan ole

juurikaan aiempaa tutkimusta. Myds tutkimukset muilla lajeilla ovat oleellisia, jotta
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synkronian merkityksesta kasvukauden aikana saadaan kattavasti tietoa ennen lopul-

lista johtopaatosten tekemista.

Yhteenveto

Tulokseni viittaavat siihen, etta mikali tunturimittarin toukat kuoriutuvat synkroniassa
ravintokasvinsa lehtien puhkeamisen kanssa, ei ravintokasvin nopeutunut kehitys enaa
my&hemmin kasvukauden aikana vaikuta niiden kelpoisuuteen negatiivisesti. Havainto
oli hypoteesieni vastainen, silla oletin nopeammin kehittyneen ravinnon vaikuttavan ne-
gatiivisesti tunturimittareiden kasvuun tai kehitykseen. Tama tulos antaa uuden nako-
kulman siihen, kuinka organismit voivat ollakin odotettua vastustuskykyisempia lampo-
tilan noususta aiheutuville muutoksille, ainakin tarkastelemani lampéatilavaihtelun ra-
joissa. lImaston lampenemisen vaikutuksista kasvinsy6jien menestykseen on mahdol-
lista tehda vield huomattavasti jatkotutkimuksia eri lampétiloilla, muilla lajeilla, erilaisilla

asetelmilla seka mittaamalla eri vasteita kuten sukupolvet ylittavia vaikutuksia.

Kiitokset

Haluan kiittaa ohjaajiani Miika Laihosta seka Kari Saikkosta asiantuntevasta ohjauksesta
tutkielmani teon eri vaiheissa. Erityisesti haluan kiittad my6s Tommi Anderssonia, jonka
asiantuntemus ja kokemus hyonteisten kasvattamisessa olivat korvaamaton apu kokeen
toteuttamisessa. Lisdksi Tero Klemola auttoi minua tilastollisiin analyyseihin seka tulos-
ten raportointiin liittyvissa kysymyksissa. Haluan kiittdd myos opiskelutoveriani Aleksi

Elovaaraa tutkielmani kasikirjoituksen kommentoinnista.
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