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Tutkimuksen tarkoituksena oli selvittdd mitd haihtuvia yhdisteitd mesiangervosta (Filipendula
ulmaria) vapautuu ja miten mansikkanilvikkdiden (Galerucella tenella) aiheuttama vioitus
vaikuttaa mesiangervon lehtien haihtuviin yhdisteisiin. Lisédksi selvitettiin mansikkanalvikésti
saalistavan Asecodes mento — loispistidisen kykyd suunnistautua mesiangervon tuottamien
haihtuvien yhdisteiden avulla. Kokeessa kiytettiin kahdesta eri paikasta kerdttyjd mesianger-
von siemenid, Kylorenistd Ruotsin rannikolta ja Skeppsvikistd, Ruotsin saaristosta.

Tutkimuksessa mansikkanilvikkdiden aiheuttama vioitus lisdsi sekd Kylorenin ettd Skeppsvi-
kin kannalla eniten seksviterpeenien kokonaispddstdd. Aineryhmikohtaisista padstoisti man-
sikkanélvikdsvioituksessa lisddntyivét tilastollisesti merkitsevdsti monoterpeenit, seksviter-
peenit ja yleishaihtuvat yhdisteet sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannalla. Yksittdisistd haih-
tuvien yhdisteiden padstoistd tilastollisesti merkitsevisti lisddntyivat Kylorenin kannalla 2-
heksenaalin, (Z)-3-heksen-1-oli+(E)-2-heksenaalin, (Z)-3-heksenyyliasetaatin ja metyy-
lisalisylaatin paastot mansikkanélvikkdiden vioittamilla kasveilla. Skeppsvikin kannalla man-
sikkanidlvikdsvioitus lisdsi tilastollisesti merkitsevisti 2-heksenaalin, (Z)-3-heksen-1-oli+(E)-
2-heksenaalin, (Z)-3-heksenyyliasetaatin, metyylisalisylaatin, (E)-karyofylleenin seké (E),(E)-
a-farneseenin padstojd kasveilla.

Asecodes mento —loispistidiset suunnistautuivat tasaisesti seki vioittamattomille ettd mansik-
kandlvikasvioitetuille kasveille molemmilla kannoilla Y-putkiolfaktometrissd. Kyllorenin
kannalla mansikkanélvikésvioitetuille mesiangervoille suunnistautui 59,6 % ja kontrolli me-
siangervoille 40,4 %, mutta tulos ei ollut tilastollisesti merkitseva. Trendi oli kuitenkin néhta-
vissd (P-arvo on 0,062). Skeppsvikin kannalla mansikkandlvikdsvioitetuille mesiangervoille
suunnistautui 54,0 % ja kontrolli mesiangervoille 46,0 % testatuista loispistidisistd, mutta til-
lak&ddn kannalla tulos ei ollut tilastollisesti merkitseva.

Tulokset osoittavat mesiangervolla tapahtuvan indisoituvaa puolustusta herbivorivioituksessa
eli kasvinsydjien aiheuttamassa vioituksessa. Tdmé voidaan paitelld lisdéntyneestd monoter-
peenien, seksviterpeenien ja yleishaihtuvien yhdisteiden paastoisté tilastollisesti merkitsevasti
kummallakin kannalla. Kolmen trofiatason viliselle vuorovaikutukselle ei saatu tdssd tutki-
muksessa vahvistusta, silld loispistidinen ei kyennyt suunnistautumaan tilastollisesti merkitse-
visti mansikkanilvikkdidn vioittamille mesiangervoille. Suuremmalla testattavalla loispistidis-
ten madridlla tilanne olisi saattanut muuttua, silld mesiangervon Kylorenin kannalla tulos oli
hyvin ldhelli tilastollista merkitsevyytta.
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Aim of this study was to find out what volatile organic compounds meadowsweet (Filipen-
dula ulmaria) release and how Galerucella tenella leaf beetle damage affect emission of vola-
tile organic compounds. Further investigations included how these volatile organic com-
pounds impact on Asecodes mento parasitoid behaviour which parasitize on Galerucella ten-
ella leaf beetles.

On the study we used two different populations of meadowsweets: those were collected from
coast as seeds of Sweden Kyloren and archipelago of Skeppsvik in Sweden. The damage
which Galerucella tenella leaf beetles caused to meadowsweet leaves increased total emission
of sesquiterpenes in both Kyléren and Skeppsvik populations. Both in Kyléren and Skeppsvik
the leaf beetle damage caused statistically significant increase in monoterpene, sesquiterpene
and green leaves volatile total emissions. From single volatile organic compounds, statisti-
cally significant increase was observed in Kyloren, 2-hexenal, (Z)-3-hexen-1-ol+(E)-2-
hexenal,(Z)-3-hexenyl acetate and methyl salisylate emissions on those meadowsweet plants
which Galerucella tenella had damaged. On Skeppsvik, the leaf beetle damage induced 2-
hexenal, (Z)-3-hexen-1-ol+(E)-2-hexenal, (Z)-3-hexenyl acetate, methyl salisylate, (E)-
caryophyllene and (E),(E)-a-farnesene emissions.

Asecodes mento parasitoids orientated evenly on Y-tube tests in both control and Galerucella
tenella damaged plants in both Kyloren and Skeppsvik. In Kyloren population, Asecodes
mento — parasitoids orientated 59,6 % and 40, 4 % in Galerucella tenella leaf beetles dam-
aged plants of and in control plants respectively, but the result was not statistically significant
(however, trend was seen P-value is 0,062). In Skeppsvik population, Asecodes mento — para-
sitoids orientated 54,0 % and 46,0 % in Galerucella tenella leaf beetles damaged plants of
and in control plants respectively, but the result was not statistically significant.

The presented results show that herbivory damage induced defense in meadowsweet. That is
stated because the emission of monoterpenes, sesquiterpenes and green leaves volatiles in-
creased statistically significantly on both in Kyléren and Skeppsvik. In this study we did not
get conformation on third trophic level interaction because Asecodes mento parasitoids did not
statistically significantly orientated on those meadowsweet plants which Galerucella tenella
leaf beetles had damaged. If we had tested more Asecodes mento parasitoids we might have
had statistically significant result because in Kyloren the parasitoid behaviour result was al-
ready very near significant.



ESIPUHE

Tami pro gradu — tyd tehtiin Kuopion yliopiston Ekologisen ympdristotieteen laitoksella ke-
salld 2006. Opinndytetyoni kokeellisen osan tein kesidllda 2006 ja kirjoitustyon vuoden 2007
aikana opintojeni ohella. Tyoni ohjaajia olivat FT, tutkija Juha Heijari ja FM, tutkija Sari Hi-
manen.

Opinndytetyon tarkoituksena oli saada tietoa mesiangervon haihtuvista yhdisteistd sekéd kont-
rollikasveilta ettd mansikkandlvikkédidn vioittamilta kasveilta ja ndiden haihtuvien yhdisteiden
vaikutuksista loispistidisen saalistuskdyttiytymiseen. Tutkielmaan kuuluvat kokeelliset osat
tehtiin FT Jarmo Holopaisen kemiallisen ekologian tutkimusryhmaéssd. Titéd tutkimusprojektia
on rahoittanut FT Jarmo Holopaisen tutkimusryhma.

Suuret kiitokset pro gradu — tyoni valmistumisesta esitdn tyoni ohjaajille FT, tutkija Juha Hei-
jarille erityisesti avusta kokeellisen osuuden suunnittelemisessa ja toteutuksessa sekd neuvois-
ta kirjoitusvaiheessa ja FM, tutkija Sari Himaselle ohjeista ja neuvoista sekd kokeellisen
osuuden ettd kirjoitustyon aikana. Kiitokset myos véitoskirjaansa valmistelevalle Johan Sten-
bergille (Umea Universitet) kdytinnon avusta kokeellisen osuuden aikana. Kiitdn myos koko
Kuopion yliopiston ekologisen ympdéristotieteen laitoksen henkilokuntaa avusta ja tutkimus-
puutarhan henkilokuntaa mesiangervon taimien kasvatuksesta ja hoidosta.

Henkilokohtaiset kiitokseni haluan esittdd Samille kannustuksesta ja tuesta sekd vanhemmil-

leni Eilalle ja Tapiolle tuesta ja motivoinnista niin timén tyon kuin koko opiskelujeni ajalta.

Siilinjédrvelld marraskuussa 2007

Maarit Walta
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1 JOHDANTO

Kasvit tuottavat ja vapauttavat haihtuvia orgaanisia yhdisteitd (volatile organic compounds,
VOC) kuten etyleenid, isopreenid, mono- ja seksviterpeenejd, alkaaneja, alkeeneja, alkoholeja,
aldehydeji, eettereiti, estereitd, karboksyylihappoja, orgaanisia happoja ja ketoneja (Langen-
heim 1994; Pefiuelas & Llusia 2004) lehdistd, kukista ja hedelmistd ilmakehéin ja juurista
maahan. Haihtuvien yhdisteiden kemiallinen koostumus ja niiden pitoisuus voivat kantaa tie-
toa kasvin fysiologisesta tilasta ja niistd stresseistd joille se on altistunut (Dudareva ym.
2006). Ne voivat tarjota my0s lisddntymisetua houkuttamalla polyttdjid ja siementenlevittdjid
(Pichersky & Gershenzon 2002). Kasvien haihtuvien yhdisteiden pddstd on usein monimut-
kainen sekoitus ja se voi muodostua yli 200 erilaisesta yhdisteestd (Baldwin & Preston 1999;
Dicke & Van Loon 2000).

Kasvit vapauttavat yleensd jatkuvasti pienid méaaria haihtuvia yhdisteitd, mutta kasvinosien
vioittuessa esimerkiksi herbivorien eli kasvinsydjien sydnnin seurauksena, enemmin ja use-
ampia yhdisteitd vapautuu. HyOnteisten vioittamien kasvien vapauttamat haihtuvat yhdisteet
ovat selkedsti eroteltavissa muunlaisen vioituksen aikaansaamista haihtuvista yhdisteist.
(Takabayashi ym. 1994; Bruin ym. 1995; Paré & Tumlinson 1999; Farag & Paré 2002.) Jot-
kin ndistd vapautuvista haihtuvista yhdisteistd toimivat houkuttimina herbivorin luontaisille
vihollisille (Turlings ym. 1990) kuten monille loispistidisille. Loispistidiset tunnistavat kasvi-
en kemialliset vihjeet, ja ne pystyvit erottelemaan tiettyjen herbivorien aikaansaamat haihtu-
vat yhdisteet taustatuoksuista (Takabayashi ym. 1995). Myos oppimisella on tirked rooli sii-
ni, ettd loispistidiset 10ytdvit herbivoreja. (Geervliet ym. 1997.) Vapautuvien haihtuvien yh-
disteiden signaalien puolustusarvo onkin niiden kolmannelle trofiatasolle saapuvassa infor-
maatiossa (Takabayashi & Dicke 1996).

Mansikkanilvikds (Galerucella tenella) kiyttid Itameren Merenkurkun maannousema-alueen
saarilla ja rannikoilla pddasiallisena ravintonaan mesiangervoa (Filipendula ulmaria) (Ham-
biack ym. 2006). Mansikkanilvikés vioittaa mesiangervon lehtid raaputtaen niiden alapinnalta
kasvisolukon niin, ettd muodostuu ohutkalvoisia ikkunakuvioita. Kasvivioitus aiheuttaa me-
siangervon kasvukunnon heikkenemistd. (Tuovinen 1997.) Mansikkandlvikkddn luontainen
vihollinen on Pohjanlahden saarilla Asecodes mento — loispistidinen (Hambéck ym. 2006).
Aikuinen loispistidinen kdyttdd kukkien siitepolyd ja mettd ravinnokseen ja naaras munii man-
sikkanélvikkddn toukkiin, minkéd seurauksena pistidisen toukka kéyttdd mansikkanélvikasti
ravinnokseen (Sandhall & Hedqvist 1976).

Téamin tutkimuksen tarkoituksena on selvittdd mitd haihtuvia yhdisteitd mesiangervosta va-
pautuu, koska tistd ei ole juurikaan aiempaa tutkimustietoa. Sen lisédksi tarkoituksena on tut-
kia mansikkanilvikdsvioituksen vaikutuksia mesiangervon lehtien haihtuviin yhdisteisiin seka
ndiden yhdisteiden vaikutuksia mansikkanalvikdstd saalistavan loispistidisen kykyyn suunnis-
tautua yhdisteiden avulla.

Tutkimushypoteesit ovat:

H;: Mansikkanélvikdsvioitus indusoi mesiangervossa seuraavia VOC-yhdisteiti:

a) yleishaihtuvia yhdisteitd (GLV, green leaves volatiles)

b) lisdd mono- ja seksviterpeenien emissiota

¢) uusia, lajille tyypillisid haihtuvia yhdisteiti

Hj: Loispistidinen kéyttdd hyvikseen mesiangervon VOC-yhdisteitd suunnistautumisessaan.



2 TAUSTAA KASVEISTA JA HYONTEISISTA

2.1 MESIANGERYVO (FILIPENDULA ULMARIA)

Angervot kuuluvat lahkoon Rosales, heimoon Rosaceae ja angervojen (Filipendula) sukuun.
Yleisesti angervot ovat monivuotisia, juurakollisia ja pystyvartisia ruohoja. Niiden lehtilapa
on piitoparinen ja lehdykoiden vilissd on pienid vililehdykoitd. Kukinto on laaja kerrannais-
huiskilo, jossa kukat ovat pienid ja terio on valkoinen. Muodostuva hedelmid on pdhkyla.
(Hamet-Ahti ym. 1998.)

Mesiangervo Filipendula ulmaria (L.) on karvainen 50 — 120 cm korkea monivuotinen kasvi.
Mesiangervo kasvaa kosteilla niityilld, ojissa, rantaniityilld sekd pensaikoissa, kosteissa leh-
doissa, lehtokorvissa, letoilla ja ldhteikoissd. (Hamet-Ahti ym. 1998.) Sitd tavataan hyvin
yleisesti koko Suomessa (Hiitonen & Kurtto 2004). Mesiangervo on hyonteispolytteinen ja
polytys tapahtuu heind-elokuussa (Hambidck ym. 2006; Stenberg ym. 2006). Mesiangervon
aluslehdet ovat 20 — 40 cm pitkit ja niitd on lukuisia. Niiden lapa on 3 — 5-parinen, alta ne
ovat tavallisesti harmaita. Pddtdlehdykkd on muita isompi, muut lehdykit ovat soikeita ja tois-
tamiseen sahalaitaisia. (Himet-Ahti ym. 1998.) Kukinto on tihed, 5 — 25 cm pitkd ja voima-
kastuoksuinen (Hamet-Ahti ym. 1998; Hiitonen & Kurtto 2004). Kukan osat ovat 5-lukuiset,
teriot ovat kellanvalkeat (Hiitonen & Kurtto 2004) ja pahkylét ovat noin 3 mm pitkid, kiertei-
sid ja kaljuja (Hdmet-Ahti ym. 1998).

Kuva 1. Mesiangervo (F' ilij?lelndula ulmaria).
(Alkuperdinen kuva: http://www.yrttitarha.com/kanta/mesiangervo/ 8.10.2007)



2.2 HYONTEISET

2.2.1 Mansikkanélvikis (Galerucella tenella)

Nilvikkddt kuuluvat hyonteisten, Insecta, luokkaan, kovakuoriaisten, Coleoptera, lahkoon,
Polyphaga alalahkoon, lehtikuoriaismaisten (Chrysomeloidea) yliheimoon ja lehtikuoriaisten
(Chrysomelida) heimoon (Chinery 1988).

Lajiméaariltadn kovakuoriaiset ovat suurin hyonteislahko. Suuosien rakenne on kovakuoriai-
sille tyypillinen, eri lajien kesken erittdin vahin vaihteleva ominaisuus. Niilld on ns. purevat
suuosat, joihin kuuluvat voimakkaat, toisiaan vastaan liikkuvat yldleuat ja ndiden alla sirom-
mat, monijaokkeiset alaleuat. Ndiden lisidksi suuosiin kuuluvat vield jaokkeiset leuka- ja huu-
lirihmat. Kovakuoriaisilla on verkkosilmit ja monijaokkeiset tuntosarvet. Ruumiinosat ovat
pdd, keskiruumis ja takaruumis. Keskiruumiissa on kolme raajaparia. Selkdpuolella niilld on
keskiruumiista alkava kilpi. Lehtikuoriaiset ovat muodoltaan yleensd levedn pyoreitd, lyhyt-
raajaisia ja litkkkeissdin hieman kompeldjda. Kovakuoriaiset lisddntyvit yleensd suvullisesti.
(Sandhall & Lindroth 1976.) Toukat ovat yleensd pehmedihoisia, matomaisia ja useimmilla
on kolme jalkaparia eturuumiissa. Toukat ja aikuiset kdyttdvit usein samaa ravintoa. (Tuovi-
nen 1997.) Kovakuoriaiset kokevat tiydellisen muodonvaihdoksen, jonka vaiheet ovat muna,
toukka, kotelo ja aikuinen. Hajuaisti on ilmeisesti kovakuoriaisille tirkein aisti, silld sen avul-
la ne tunnistavat ravintokasvinsa ja parittelukumppaninsa. Kitiinipanssari suojaa kovakuoriai-
sia vihollisilta, mutta my0s suojaviri on tehokas suojautumiskeino. (Sandhall & Lindroth
1976.)

Kovakuoriaiset pystyvit kiyttdiméan ravintonaan monipuolisesti luonnon niin eldin- kuin kas-
viperdisid aineita. Kovakuoriaiset ovat vaihtelevassa méérin sidoksissa tietyn tyyppisiin ravin-
toldhteisiin, kuten esimerkiksi kasvinsyojit. Ne kidyttidvit ravintonsa hienontamiseen padasias-
sa yldleukojaan. Monofagit kiyttivit ravintonaan vain yhtd lajia, oligofagit muutamaa tiettyd
lajia ja polyfagit monia eri lajeja. Kovakuoriaisissa on suuri osa tuhohyonteisid, jotka kaytta-
vit ravintonaan puita, viljelyskasveja sekd rakennusmateriaaleja. Hyotyd kovakuoriaisista on
toisten hyonteisten biologisessa torjunnassa metsissi ja viljelysaloilla. (Sandhall & Lindroth
1976.) Eniten tuholaisina esiintyvid kovakuoriaisia on lehtikuoriaisten ja kdrsidkkdiden hei-
moissa (Tuovinen 1997).

Lehtikuoriaisten heimo on moninainen ja siihen kuuluu ldhes 40 000 lajia. Lihes kaikki niistd
ovat kasvinsyojid eli herbivoreja. Isidntidkasvinsa ne valitsevat sen perusteella, ettd siithen voi
laskea munat, se sopii toukkien ravinnoksi ja kasvupaikaksi sekd aikuisten ravinnoksi. Monil-
la lajeilla isdntidkasvi antaa suojaa toukalle sen kotelovaiheessa. Isdntdkasvin valintaan lehti-
kuoriaisilla vaikuttaa myds kasvin kasvuympiristd sekd kasvin geno- ja fenotyyppi. Myds
kasvin lehtien koko ja ik, sekd herbivorin kehitysvaihe vaikuttaa sen ravinnon, munimisen
ja/tai suojan tarpeeseen. (Fernandez & Hilker 2007.)

Mansikkanélvikds (Galerucella tenella) on yleinen koko maassa ja sen tuhoeldinmerkitys
mansikanviljelyssd on kohtalainen: tuhoja esiintyy usein (Tuovinen ym. 2003). Mansikkanil-
vikkéédn toukka on 6 — 8 mm pitkd, aluksi vihred ja mustapisteinen, myohemmin ldhes musta
kellertdavin poikkiraidoin. Munat ovat kooltaan n. 0,6 mm pitkid ja viriltdan vaalean kellerta-
viid tai rusehtavia. Ne ovat ulkonddltdin kananmunamaisia ja tiiviissd rykelméssd. Kotelo on
musta ja alustaansa kiinnittynyt. Mansikkanélvikkddn muninta voi jatkua pitkille kesddn ja
munamaddrd voi olla useita satoja. Naaras munii 10 — 30 munan ryhmié lehtien alapinnoille.
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Toukat eldvidt aluksi ryhmissd sydden lehtien pintaa kalvamalla niihin ikkunakuvioita. Ne
koteloituvat lehdille tai maahan ja ensimméiset aikuiset kuoriutuvat jo heindkuussa. (Tuovi-
nen 1997.) Mansikkanélvikés talvehtii aikuisena maaperissé ja silld on Suomessa yksi suku-
polvi vuodessa. Kooltaan aikuinen on noin 4 mm pitkd ja vériltddn vaalean- tai tummanrus-
kea. (Tuovinen ym. 2003; Hambick ym. 2006.) Aikuiset syovit jo aikaisin keviilld kasvien
lehtiin ikkunakuvioita ja koloja (Tuovinen 1997). Mansikkanilvikkéédn isédntikasveja ovat
esimerkiksi mansikka (Fragaria sp.), mesiangervo (Filipendula ulmaria), hanhikit (Potentilla
sp.) seki niittykellukka 1. ojakellukka (Geum rivale) (Tuovinen, Parikka & Hird 2003; Hiito-
nen & Kurtto 2004). Mansikalla aikuisten ja toukkien aiheuttama runsas vioitus voi tuhota
lehdet pahoin aiheuttaen kasvukunnon heikkenemisti. Toukat syovidt myods marjoja ja ne voi-
vat aikuisten nédlvikkdiden ohella vioittaa my0s kukkia ja raakileita. Nilvikkdiden esiintymista
keviaidlla tarkkaillaan ja tarvittaessa torjunta tehdddn viimeistdin ennen muninnan alkua.
(Tuovinen 1997.)

Kuva 2. Mansikkanilvikis (Galerucella tenella). ua: Jarmo Holopainen.

2.2.2 Asecodes mento — loispistidinen

Loispistidiset kuuluvat hyonteisten Insecta luokkaan, pistidisten Hymenoptera lahkoon ja
Apocrita alalahkoon, Eulophidae yldheimoon (Hambick ym. 2006), kitkopistidisten Parasiti-
ca ryhmiin ja loispistidisten Ichneumonoidea yldheimoon (Sandhall & Hedqvist 1976; Chine-
ry 1988). Pistidiset kdyttdvdt munanasetintaan munimisessa poraamalla sen avulla eldin- tai
kasvisolukkoa ja asettamalla munansa isdntilajinsa kudosten sisdin. Kuoriutuvat toukat ovat
jalattomia ja niiden pdd on mitétdn, johtuen niiden elinympéristostd, joka on ravinnon ympé-
roimd, esim. isdntédlajin toukan sisélld. (Chinery 1988.)

Pistidiset ovat yksi maailman runsaslajisimmista hyonteislahkoista (Tumlinson ym. 1993).
Pistidisnaaraat voivat munia joko suoraan isidntikasvilleen tai iséntidelioon, joko sen pinnalle
tai sisélle sen ruumiiseen (Sandhall & Hedqvist 1976). Niin toukasta tulee loisittu ja munat
kehittyvit sen sisidlld loispistidisen toukiksi. Kasvava loispistidisen toukka syd isédntdtouk-
kaansa ja lopulta tappaa sen. Sitten se muodostaa kotelon joko isédntdtoukan sisilld tai ldhelle
sen ruumista, ja koteloituu. (Tumlinson ym. 1993.) Pisimmille kehittyneet pistidiset, kuten
ampiaiset, munivat pesidinsi. Pistidisten eldménkierto sisédltdd 4 vaihetta: muna, toukka, kote-
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lo ja aikuinen, ja ndin ollen se kokee tdydellisen muodonvaihdoksen. Toukkavaiheessa pistiii-
set lapikdyvit viisi toukkavaihetta luoden jokaisen vililld nahkansa. Ensimmaiinen toukka-aste
on liikkuva koska isdntidkasviin tai -elioon voi olla munittuna useammankin pistidisyksilon
munia ja ensin kuoriutuneet toukat vaeltavat tuhoten vield kuoriutumattomat munat ja varmis-
tavat ndin oman ravintonsa riittivyyden. (Sandhall & Hedqvist 1976.) Loisiminen hidastaa
toukan syOmisajan pituutta ja pdittdd sen lisddntymiskierron samalla lisdten loispistidisid.
Loispistidiset 10ytdvét isdntédlajinsa toukat niistd erittyvien tyypillisten haihtuvien yhdisteiden
sekd niiden syomaéstd kasvista vapautuvien haihtuvien yhdisteiden avulla. (Tumlinson ym.
1993.)

Ravintonaan pistidiset kayttivit kukkien siitepolyd, mettd, puiden mahlaa ja kirvojen makeaa
nestettd. Muniensa kehittymiseen pistidisnaaraat tarvitsevat valkuaisainepitoista ravintoa, ku-
ten siitepolyd. Osa pistidisistd on petoja ja ne saalistavat toisia, pienempid hyonteisid, yleensa
ravinnoksi toukille. Naaraat voivat my0s pistdd isdntdtoukkansa ihoon munanasettimellaan
reidn ja imed sen kautta suuosillaan toukan ruumiinnesteitd. Pistidisilld on useita vihollisia,
mm. linnut, petohyOnteiset ja hdmihékit. Suojakeinoina niilld on varoitusvirit, pahanhajuiset
nesteet, vahvat leuat ja myrkkypistidisilld pistimet. Toukilla on pinnallaan usein vahaa tai
limaa, joka torjuu saalistajia. Pahimmat viholliset ovat kuitenkin yleensi toiset pistidiset, jotka
loisivat esimerkiksi sahapistidisissd. Talloin on kyse loisenloisista, eli toisen asteen loisista.
Monet pistidiset ovat hyvii lentdjis, mutta siitd huolimatta ne ovat yleensid melko paikkaus-
kollisia ja pysyvét samoilla pesidpaikoilla vuodesta toiseen. Pistidisten levittdytyminen uusille
alueille riippuukin monista tekijoistd ja eniten vaikuttavat sdd- ja ravintotekijat. (Sandhall &
Hedqvist 1976.)

Loispistidiset voivat olla moni- tai yksi-isdntédisid. Moni-isdntéiset lajit ovat yleensa tirkeam-
pid tuhohyonteisten luonnollisen torjunnan kannalta, silld niitd ilmestyy viljelyksille nope-
ammin kuin yhteen lajiin rajoittuneita pistidisid. Varsinaisessa biologisessa torjunnassa kayte-
tddn kuitenkin yleensd tiettyyn lajiin rajoittuneita pistidisid, joiden torjuntateho on parempi.
Biologisen torjunnan sovellukset loispistidisid kdyttamilld ovat Suomessa kdytossd kasvihuo-
neviljelyssid. (Tuovinen 1997.)

Asecodes mento (Walker) — loispistidinen on toukkien endoparasiitti, joka munii nuoriin touk-
kavaiheisiin lehtikuoriaisten heimossa. A. mento — loispistidisen elinkierto on hyvin samanai-
kainen kuin sen isédntienkin Galerucella — suvussa, silld erotuksella, ettd loispistidiset talveh-
tivat normaalisti toukkavaiheina koteloituneissa isdntdtoukissa. (Hippa & Koponen 1984;
Hambick ym. 2006.)

i : X

Kuva 3. Asecodes mento (Walker) — loispistidinen. Kuva: Jarmo Holopainen.
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2.3 MESIANGERVON, MANSIKKANALVIKKAAN JA A. MENTO -
LOISPISTIAISEN KESKINAINEN VUOROVAIKUTUS

Skeppsvikin saaristo sijaitsee Ruotsin rannikolla, Sdvarissa, Uumajasta 20 kilometrid itddn
pdin. Saariston maanpinta kohoaa vuosittain keskiméérin 0,85 cm (Hambick ym. 2006). Uu-
sia saaria muodostuu alueella jatkuvasti ja niitd valloittavat johtojanteelliset kasvit, joita taas
valloittavat monet erilaiset, niitd ravinnokseen kiyttidvét herbivorit eli kasvinsydjit (Carlsson
ym. 1990). Saaristoon kuuluu noin sata pientd saarta, joissa osalla kasvusto vasta orastaa ja
osalla kasvaa jo metsdd. Kylorenin niemi sijaitsee Horneforsissa, Uumajasta noin 40 kilomet-
rid lounaaseen. Ndilld Itdmeren pohjoisilla rannoilla mesiangervo ja rantakukka ovat yleisia
ruohovartisia kasveja. Skeppsvikin saaristossa rantakukkaa esiintyy vdhemmén, yleensd vain
saariston ulkoreunan saarilla. Mesiangervo taas on yleinen koko saaristossa. (Hambéck ym.
2006; Stenberg ym. 2006; Stenberg ym. 2007.) Mesiangervojen altistuminen mansikkanélvik-
kiille vaihteli Kylorenin ja Skeppsvikin kesken: Kylorenissd mansikkandlvikkédiden populaa-
tion tiheys on usein varsin korkea, kun taas Skeppsvikin saaristossa mansikkanélvikédspopu-
laation tiheys on matala (J. Stenberg, henkilokohtainen tiedonanto 24.4.2006).

Mesiangervon merkittdvin herbivori néilld Itdmeren rannikoilla sekd saaristoissa on mansik-
kanilvikds ja rantakukalla Galerucella calmariensis nilvikds. Koska ruohokasvit ovat néilla
pohjoisen saaristoissa altistuneet lehtikuoriaisille kautta historian, on niilld korkea herbivori-
kestdvyys. Molempien nilvikkdiden luontainen vihollinen niisséd saaristoissa on A. mento —
loispistidinen. (Hambéck ym. 2006; Stenberg ym. 2006; Stenberg ym. 2007.)

Stenberg ym. (2006) tutkivat kuudella Perdmeren saarella mesiangervon populaatioita, jotka
toimivat isdntdkasveina mansikkandlvikkdille. Tulokset osoittivat, ettd monet hyonteis-
kasvivuorovaikutukselle tiarkedt ominaisuudet (lehtien fenolien ja tanniinien yksittdiset kon-
sentraatiot, kasvien korkeus, mansikkanilvikkédédn aikuisten vioitus ja muniminen) korreloivat
merkitsevisti saaren idn kanssa. Vanhemmissa kasvipopulaatioissa lehtien tanniini- ja fenoli-
konsentraatiot olivat suurempia, mansikkanélvikkididen muninta ja lehtien sydminen heikom-
paa ja toukkien esiintyminen vihdisempad. Voidaan todeta, ettd ruohokasvien korkea herbivo-
rikestdvyys kuvastaa niiden historiallista altistusta lehtikuoriaisille pohjoisessa saaristossa.
(Stenberg ym. 2006.)

Asecodes-Galerucella-Filipendula systeemissa loisittu toukka ei koteloidu kuin vasta vdhin
ennen koteloitumistaan ja niin ollen loisitut toukat kuluttavat yhtd paljon kasvin biomassaa
kuin ne joihin ei ole loisittu (Stenberg ym. 2007). Loisinnan aiheuttamat suorat vaikutukset
ovat ilmeisid herbivorin populaatiossa ja epéasuorat vaikutukset isdntdkasvissa ovat ndhtavissi
seuraavana kasvukautena. Tdtd tapahtuu myOs luonnollisissa populaatioissa elinympériston
monimuotoisuudesta huolimatta. (Kessler ym. 2004.) Tidmid monimutkainen ekosysteemin
ilmid voi olla herbivorien indusoiman haihtuvien yhdisteiden vapautumisen suuntaamaa
(Stenberg ym. 2007). Sen perusteella mansikkanélvikkdilld on vahva kelpoisuus isdntidkasvil-
laan. Mesiangervon kestokyky mansikkanilvikiistd vastaan heijastaa aiempien vuosien kuo-
riaispopulaation esiintymistd ja timén perusteella voidaan piitelld, ettd nimd mansikkanél-
vikkait lisddvit isdntidkasvin evolutiivista resistenssid. (Stenberg ym. 2006.)

Herbivorien ravinnokseen kdyttdmin isdntdkasvin miird vaihtelee alueittain, silld herbivorien
ja niiden luontaisten vihollisten levinneisyys on epitasaista (Stenberg ym. 2007). Herbivorien
ja niiden luontaisten vihollisten, levinneisyys voi myos olla riippuvainen samalla alueella ela-
vistd muista kasvilajeista, jotka tarjoavat vaihtoehtoisen ravinnonlidhteen keskindisessd vuoro-
vaikutuksessa eléville lajeille (Hambdck ym. 2006). Kasvit voivat kilpailla herbivorien luon-
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taisista vihollisista keskenddn suoraan vapauttamalla houkuttelevia haihtuvia yhdisteitd tai
tarjoamalla niille ravintoa. A. mento — loispistidisen hyokkddminen mansikkanélvikkédédn touk-
kien kimppuun mesiangervopopulaatiossa on uusi esimerkki luontaisen vihollisen aikaan saa-
masta epasymmetrisesti, ndenniisesti kilpailusta lajien vililld. (Stenberg ym. 2007.) A. mento
—loispistidinen on yleisempi kasvipopulaatioissa, joissa mesiangervoa esiintyy yhdessi ranta-
kukan (Lythrum salicaria) kanssa, koska rantakukkaa kiyttidd ravinnokseen ja suojakseen Ga-
lerucella calmariensis nilvikis, joka on mansikkanélvikkiille 1dheinen laji ja jonka toukkiin
A. mento my0s loisii mansikkanélvikkidn lisdksi. Nilvikislajien ja hyonteispopulaatiotyyppi-
en (alueella vain yhti lajia tai alueella molempia lajeja) vililld oli ndhtdvissd oleva vuorovai-
kutus loisimisen suhteen, mutta se ei ollut tilastollisesti merkitsevd. Loisimistiheys oli 2.3
kertaa suurempi mansikkanilvikkddlla kuin G. calmariensis ndlvikkdilla molempien lajien
yhteispopulaatiossa. Tdmédn mukaan loispistidiselld on valintapaine mansikkanélvikkiille.
(Hambéck ym. 2006.) Kasvin ja herbivorin vililld olevalla vuorovaikutuksella on jonkin ver-
ran vaikutusta luontaiseen viholliseen, mutta luontaiset viholliset voivat myos kéyttdd vasta-
vuoroista valintapainetta (Ode 2006). Mansikkanilvikés kérsii enemmén loisimisesta kun se
esiintyy samalla alueella G. calmariensis nélvikkddn kanssa, koska mansikkanilvikkddn
toukka on loispistidiselle ensisijainen isdntd. (Hamback ym. 2006.) Rantakukan ja mesianger-
von yhteisessd populaatiossa lisdéintynyt loisiminen sai mesiangervolla aikaan nilvikkédiden
vihentynyttd syontid ja siementen tuotannon kasvua (Stenberg ym. 2007).
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3 HAIHTUVAT ORGAANISET YHDISTEET

Korvatakseen liikkumattomuutensa kasvit ovat kehittineet monia mekanismeja joilla ne voi-
vat olla vuorovaikutuksessa ympéristonsd kanssa. Niihin kuuluvat myos kasvien vapauttamat
haihtuvat orgaaniset yhdisteet, sekundaariyhdisteet, joita ne vapauttavat lehdistd, kukista ja
hedelmistéd ilmakehéédn ja juurista maahan. (Dudareva ym. 2006.) Kasvit vapauttavat yleensd
pienid madrid haihtuvia yhdisteitd, mutta kun kasvi vioittuu herbivorien sydonnin seurauksena,
enemmadn ja useampia yhdisteitd vapautuu (Paré & Tumlinson 1999). Niitd haihtuvia orgaani-
sia yhdisteitd ovat esimerkiksi etyleeni, isopreeni, mono- ja seskviterpeenit, alkaanit, alkeenit,
alkoholit, aldehydit, eetterit, esterit, karboksyylihapot, orgaaniset hapot ja ketonit (Langen-
heim 1994; Pefiuelas & Llusia 2004). Kasvien vapauttamat haihtuvat yhdisteet ovat alhaisia
molekyylipainoltaan ja niiden kemiallinen koostumus seki pitoisuus voivat kantaa tietoa kas-
vin fysiologisesta tilasta ja niistd stresseistd joille se on altistunut (Dudareva ym. 2006). Esi-
merkiksi kehriddjapunkkien vioittamat limanpavut vapauttivat keskiméérin 30 — 50 kertaa suu-
remman madridn haihtuvia yhdisteitd kuin vioittumattomat limanpavut (Dicke ym. 1999). Kas-
vien haihtuvien yhdisteiden pédéstd on usein monimutkainen sekoitus ja se voi muodostua yli
200 erilaisesta yhdisteesti, joista monia esiintyy vain hyvin pienind pitoisuuksina (Dicke &
Van Loon 2000; Baldwin & Preston 1999). Haihtuvien yhdisteiden sekoituksen erot voivat
olla méaarillisid, kuten saman yhdisteen eri méaéaré, tai laadullisia, kuten vioituksessa vapautu-
va yhdiste jota ei vapaudu vioittumattomasta kasvista (Turlings ym. 1990; Takabayashi ym.
1991; Takabayashi ym. 1994; Takabayashi & Dicke 1996; Geervliet ym. 1997; De Moraes
ym. 1998; Dicke 1999). Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden kokonaispddstomiira vaihtelee
ajan ja paikan seki lajin mukaan vililld 0 — 100 pug g'h” (Kesselmeier & Staudt 1999). On
selvdd, ettd genetitkka médrdd voimakkaasti haihtuvien yhdisteiden tuotannosta, saaden péds-
tot hyvin laji-spesifisiksi (Kesselmeier & Staudt 1999) tai jopa ekotyyppi-spesifisiksi (Pefiue-
las & Llusia 2001).

Vioituksen jilkeen kasvissa vapautuu esimerkiksi metyylisalisylaattia (MeSa) (Dicke ym.
1999), (£)-3-heksenyyliasetaattia (Paré & Tumlinson 1996), etyleenid, terpenoideja ja fenyy-
lipropanoideja, sekd LOX-reitin avulla muodostuneita metyylijasmonaattia (MeJa) ja yleis-
haihtuvia yhdisteitd. Haihtuvat yhdisteet muodostuvat nopeasti vioittuneessa kohdassa ja het-
kellisesti. Ne kulkeutuvat ilman mukana signaalimolekyyleineen kauempiinkin kasvinosiin.
(Bruin ym. 1995; Bate & Rothstein 1998.) Isopreeni, monoterpeenit, seskviterpeenit ja jotkin
muut haihtuvat yhdisteet voivat olla suhteellisen reaktiivisia ilmakehésséd ja niiden kemialli-
nen elinikd vaihtelee minuuteista tunteihin. Isopreeni ei varastoidu kasveihin sen tuottamisen
jalkeen, vaan se haihtuu nopeasti. (Kesselmeier & Staudt 1999.) Tetranychus urticae kehraa-
japunkin vioittamilta gerberoilta (Gerbera jamesonii) vapautui haihtuvista yhdisteistd eniten
terpeenejd (noin 80 %) ja loput noin 20 % olivat aldehydeji, ketoneja, alkoholeja, estereitéd
sekd typpipitoisia yhdisteitd (Gols ym. 1999). (E)-B-farneseeni ja (E)-nerolidolin aineenvaih-
duntatuote (3E)-4,8-dimetyyli-1,3,7-nonatrieeni (DMNT) ovat huomattavia herbivorien indu-
soimia vapautuvia haihtuvia yhdisteita (Dudareva ym. 2006).

Yleishaihtuvat yhdisteet ovat ensimmaisid vioittuneesta solukosta vapautuvia haihtuvia yhdis-
teitd (Turlings ym. 1995; Farag & Paré 2002). On todisteita siitd, ettd yleishaihtuvat yhdisteet,
kuten (Z)-3-heksenaali ja heksanaali, ovat biologisesti aktiivisia myos pienissd konsentraati-
oissa vapautuessaan kasveista. Tdmén perusteella voidaankin péételld ettd yleishaihtuvat yh-
disteet kykenevit signaalinvilitykseen. Terpeenien, typped siséltdvien yhdisteiden ja salisyy-
lihapon johdannaisten vapautuminen vaihtelee kasvilajien vililld. (Bate & Rothstein 1998.)
Osa kasvien vapauttamista haihtuvista yhdisteistd on samoja kuin hyonteisten hormonit, kuten
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juveniilihormoni (JH). Juveniilihormonia onkin kdytetty hyonteisten torjunnassa estimé&in
hyonteisten metamorfoosia. Kasveista on 10ydetty myos hyonteisten kuoren vaihtoon liittyvaa
hormonia, ekdysonia. Kasveissa on my0s muita samankaltaisia yhdisteitd kuten ergosteroleja
ja stigmasteroleja. Ndmi voivat estdd hyonteisid kdyttdmistd kasvia ravintonaan. (Vickery &
Vickery 1981; Slama 1987.)

Haihtuvat orgaaniset yhdisteet voidaan jaotella niiden synteesireitin (Feeny 1992) tai toimin-
tatarkoituksen mukaan. Ne voivat toimia esimerkiksi houkutteina, stimulantteina, karkottei-
na, pelotteina tai inhibiittoreina (Stadler 1992).

3.1 HAIHTUVIEN YHDISTEIDEN SYNTETISOINTI, AKKUMULOINTI JA
VAPAUTTAMINEN

Monet haihtuvat orgaaniset yhdisteet syntetisoidaan, akkumuloidaan ja vapautetaan nuorissa,
kehittyvissd solukoissa kuten lehdissd (Vickery & Vickery 1981; Bennett & Wallsgrove
1994), tai lisddntymissolukoissa kuten kukissa ja siemenissd (Bennett & Wallsgrove 1994).
Tamai voi johtua siité, ettd niissd on usein korkein ravinnetaso ja vihemmaén varastoituja puo-
lustusyhdisteitd ja ndin ollen herbivorit hyokkéavit nithin ensimmaéiseksi (Edwards & Wratten
1987). Herbivorien hyokkdyksen aikaansaamien syntetisoinnin ja akkumuloinnin seurauksena
nuorissa lehdissd onkin suurempia pitoisuuksia toksisia haihtuvia yhdisteitd kuin vanhoissa
lehdissd. Haihtuvat orgaaniset yhdisteet tarjoavat nuorille solukoille suojaa ja niiden miiri ja
tarkeys vihenee kun solukko ikédédntyy. (Bennett & Wallsgrove 1994.) Herbivorien ruuansula-
tusta heikentdvid haihtuvia yhdisteitd on vihemmaén nuorissa, nopeasti kasvavissa lehdissi ja
enemmadn tdysikasvuisissa, vanhoissa lehdissd (Cates 1987). Yleishaihtuvien yhdisteiden bio-
synteesiin 18-hiilisestd rasvahapon prekursorista liittyy kaksi entsymaattista vaihetta joita
katalysoivat lipoksygenaasi (LOX) ja hydroperoksidaasilyaasi (HPL) (Loughrin ym. 1994;
Farag & Paré 2002). Monet nopeasti vapautuvista haihtuvista yhdisteistd muodostuvat lipok-
sygenaasi reittid ja sisdltavit (Z)-3-heksenaalia, (E)-2-heksenaalia ja isomeerisid heksenyyli-
butyraatteja (Loughrin ym. 1994). Substraatista riippuen hydroperoksidi lyaasi (HPL) tuottaa
taas joko (Z£)-3-heksenaalia tai heksanaalia (Bate & Rothstein 1998; Farag & Paré 2002). Seu-
raavat yhdisteet taas syntetisoituvat de novo vasta tunteja vioituksen jilkeen: indoli, (E),(E)--
farneseeni, linalooli, (E)-B-okimeeni, (E)-4,8-dimetyyli-1,3,7-nonatrieeni ja (E),(E)-4,8,12-
trimetyyli-1,3,7,11-tridekatrieeni (Paré & Tumlinson 1997a).

Ne haihtuvat yhdisteet, joita vapautuu suurempia mairid pdivélla ja jotka vapautuvat erityises-
ti vasteena hyonteisten aiheuttamalle vioitukselle, syntetisoituvat de novo eiki niitd varastoida
kasviin (Paré ja Tumlinson 1997b). Haihtuvien yhdisteiden vapautuminen vioitetusta kasvista,
mutta vioittumattomasta lehdestd on systeeminen vaste (Rose ym. 1996; Paré & Tumlinson
1999). Systeemiset haihtuvat yhdisteet syntetisoidaan silld paikalla, jossa ne muodostuvat
(Paré & Tumlinson 1999). Lipoksygenaasireitin (LOX) aktivoituminen vioittumattomissa
lehdissi tarkoittaa, ettd systeeminen vaste voi ldhettdd tietoa vioittuneesta kohdasta kauempiin
lehtiin ja laukaista sielldi saman reitin jonka tuloksena signaaliryoppy aktivoi monia kasvin
puolustusvasteita (Farmer & Ryan 1992).

Vioittumattomat kasvit siséltidvit perustason haihtuvia metaboliitteja jotka vapautuvat lehden
pinnasta ja/tai akkumuloituvat erilaisiin varastoihin (Paré & Tumlinson 1999). Kasvin puolus-
tusyhdisteet eivit siis ole kasvin pinnalla tai kasvisoluissa vapaana (Stddler 1992; Paré &
Tumlinson 1997a). Ndméi varastot ovat erikoistuneita rakenteita (Paré & Tumlinson 1999),
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kuten vakuoleja, tonoplasteja, pihkatiehyiti tai solukarvoja (Stiadler 1992; Paré & Tumlinson
1997a) ja niiden rakenne ja méadri riippuu niin yhdisteestd kuin kasvilajistakin (Paré & Tum-
linson 1999; Pefiuelas & Llusia 2001). Nami kemialliset varastot sisdltavét usein monoter-
peenejd, seskviterpeenejid ja aromaattisia yhdisteitd (Paré & Tumlinson 1997a). Varasto tai
sen puuttuminen vaikuttaa vastustuskyvyn levidmiseen eri haihtuvilla yhdisteilld. Tadma riip-
puu péddasiassa lehden anatomiasta: leviiminen on vihdisempii lehden sisdosissa kuin ulkoi-
sissa. Niilld lajeilla jotka eivét varastoi haihtuvia yhdisteitd vastustuskyvyn levidminen on
vihdisempdd. (Pefuelas & Llusia 2001.) Varastoidut haihtuvat orgaanisen yhdisteet ovat va-
losta riippumattomia, mutta indusoituvat haihtuvat orgaanisen yhdisteet ovat valosta riippu-
vaisia (Loughrin ym. 1997).

Haihtuvia yhdisteitd tulee syntetisoida jiarkevisti ja varastoida turvallisesti, koska lisdéntynyt
synteesi voi olla kallista ja mahdollisesti myrkyllistd kasville. Esimerkiksi terpeenien kohon-
neet miirit voivat toimia saasteina lisidten kasvin stressid. Myos nédiden fytokemiallisten pais-
tojen metabolinen kustannus voi olla korkea. (Paré & Tumlinson 1999.) Etenkin terpeenit
ovat kalliimpia tuottaa grammaa kohti kuin suurin osa muista primaarisista ja sekundaarisista
metaboliiteista (Gershenzon 1994). Terpeenien akkumulaation viheneminen voi myds tehdi
yksittdisen kasvin haavoittuvammaksi hyonteisten hyokkayksille tai 1dmpdotilastressille (Paré
& Tumlinson 1999). Yleensd haihtuvien yhdisteiden biosynteesi tapahtuu epidermisoluissa
kasvisolukossa, jotta ne pddsevit helposti vapautumaan ilmakehéén (Scalliet ym. 2006). Kas-
vullisissa elimisséd kasvien haihtuvat yhdisteet voidaan syntetisoida rauhastrikomien pinnalla
(Pichersky ym. 2006) ja sitten erittdd soluista ja varastoida pussiin joka on tehty kutikulan
laajenemasta (Turner ym. 2000). Mono- ja seskviterpeenit syntetisoidaan sytosolissa, mutta
synteesin jdlkeen ne kuljetetaan pois solusta, silld konsentroituneina ne voivat olla myrkyllisid
soluille. Siksi ne varastoidaan usein lehden pinnalla oleviin rakkuloihin tai solukarvoihin.
(McCaskill & Croteau 1995.) Kaasut, jotka muodostuvat lehdissi, tdytyy saada ilmakehédédn
ilmarakojen ldpi jos niitd ei voida diffusoida hydrofobisen kutikulan ldpi (Kesselmeier &
Staudt 1999). Seuraavaa reittid on esitetty haithtuvien yhdisteiden kulkeutumiseksi synteesi-
paikasta ilmakehéaén: 1) siirto solun sisdédn, 2) kuljetus plasmamembraanin ja soluseinén lépi,
3) siirtyminen kutikulan 1&dpi ja 4) kutikulan pinnasta haihtuminen (Jetter 2006). Kun vioittu-
mattomat vieressd olevat kasvit altistuvat vioittuneiden kasvien vapauttamille haihtuville yh-
disteille, niissd olevien niiden geenien ilmeneminen, jotka sddtelevit puolustusta, sdiddetddn
nousemaan (Arimura ym. 2000). Tdméa voi osaltaan selittdd sen tuntien viiveen herbivorien
aitheuttaman vioituksen alkamisen ja indusoitujen haihtuvien yhdisteiden vapautuksen vélilld
(Paré & Tumlinson 1997a). Yleensd useampi biokemiallinen reitti on vastuussa haihtuvien
yhdisteiden sekoituksen vapautumisesta (Dudareva ym. 2006).

3.2 HAIHTUVIEN YHDISTEIDEN TEHTAVAT

Evoluution kuluessa kasvit ovat hyddyntédneet haihtuvien orgaanisten yhdisteiden paistojd ja
sen seurauksena parantaneet kilpailukykyédan (Pefuelas & Llusia 2004). Haihtuvat orgaanis-
ten yhdisteet voivat olla kasville selviytymisen kannalta elintdrkeitd, kuten kukkien kirkkaan
virin aiheuttavat yhdisteet, joiden avulla polyttdjat 10ytiavat kukan. Kasvista haihtuvat terpee-
nit ja fenoliset yhdisteet voivat estdd kilpailevan kasvin siemenenmuodostumisen tai kasvun.
Kasvien kyky tuottaa biologisesti aktiivisia yhdisteitd on niiden tdrkein suoja niitd ravinto-
naan kiyttivid herbivorihyonteisid sekd erilaisia taudinaiheuttajia vastaan. (Vickery & Vicke-
ry 1981; Bell 1987.)
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Monet sekundaariset yhdisteet ovat fungisideja tai antibiootteja, jotka suojaavat kasvia sieni-
tai bakteeri-infektioilta. Toiset sekundaariset yhdisteet taas ovat toksiineja ja myrkyllisid
hyonteisille sekd eldimille. Herbivorit, eli kasvinsydjit, ovat oppineet tunnistamaan niille
myrkyllisid ja haitallisia kasveja ja osa on sopeutunut kasvin myrkyllisiin yhdisteisiin ja pys-
tyy kdyttiméaidn kasvia ravinnokseen. (Vickery & Vickery 1981.) Yhdisteet voivat my0s estdd
herbivorien kasvinsyontid olematta kuitenkaan niille toksisia. Téllaisia aineita ovat esimerkik-
si terpeenit, flavonoidit ja alkaloidit. (Bell 1987.) Jotkin haihtuvista orgaanisista yhdisteistid
vapautuvat herbivorien hyokkiyksen aikana ja toimivat houkuttimena herbivorin luontaisille
vihollisille (Turlings ym. 1990). Kasveista erittyy my0s sellaisia haihtuvia yhdisteitd, jotka
spesifisesti houkuttavat hyonteisid ja stimuloivat herbivorien kasvinsyontid. Téllaisia yhdistei-
td kutsutaan kairomoneiksi ja niitd ovat esimerkiksi kaalikasvien glukosinolaatit ja niiden
haihtuvat hajoamistuotteet. (Bell 1987.) Tomaatilla (Lycopersicon esculentum) hyonteisten
aiheuttama vioitus laukaisee haihtuvien yhdisteiden sekoituksen vapautumisen paikallisesti ja
terpeenien vapautumisen systeemisesti (Farag & Paré 2002). Yleishaihtuvien yhdisteiden las-
ndolo indusoi fenyylipropanoidiin liittyvien geenien ilmentymistd yhdessi vioituksen vasteen
ja kasvin puolustuksen kanssa. Niin ollen yleishaihtuvien yhdisteiden rooli onkin ilmeisesti
aktivoida matalan tason puolustusvasteet. (Bate & Rothstein 1998.) Jotkut haihtuvat orgaani-
set yhdisteet, kuten metyylijasmonaatti, alkeenit, (E)-3-heksen-1-oli ja jotkin terpeenit, voivat
toimia signaaleina saman kasvin eri osien vililld, kasvien vililld ja kasvien, eldinten ja mikro-
organismien vililld (Farmer & Ryan 1990; Langenheim 1994; Shulaev ym. 1997; Pefiuelas &
Llusia 2001.) Muita mahdollisia haihtuvien yhdisteiden, kuten isopreenin ja terpeenien, tehta-
vid ovat kasvin membraanien vakauttaminen ja suojeleminen korkeita lampdtiloja vastaan tai
laheisten kasvien kukinnan muuttaminen (Loreto ym. 1998). Haihtuvat yhdisteet voivat myos
tarjota lisddntymisetua houkuttamalla polyttdjid ja siementenlevittdjid (Pichersky & Gershen-
zon 2002). Terpeenit voivat myos liittyd palopaikoille kasvavan kasvillisuuden kehittymiseen
(Owens ym. 1998). Joillakin kasveilla haihtuvat orgaaniset yhdisteet toimivat vapautuessaan
karkotteina, haavojen sulkijoina tai ei-polaarisina liuotteina niille korkean molekyylipainon
omaaville puolustusyhdisteille, jotka eividt muuten liukenisi (Pichersky & Gershenzon 2002).
Monet haihtuvat yhdisteet ovat tirkeitd monien ldadkeaineiden, hormonien ja steroidien esias-
teita ja niitd kdytetddn myos teollisuudessa haju- ja makuaineina. (Vickery & Vickery 1981).

Kasvin vaste vioittumiseen vaatii oletettavasti vioittuneesta kohdasta ldhtevén signaalin, seki
kasvin puolustuksen ettd korjausmekanismien indusointiin. Vioituksen tyyppi mairittad, vili-
tetddanko signaali kauemmille solukoille vai pysyyko puolustusvaste paikallisena. Kasvit ovat
kehittdneet monia strategioita vilittddkseen signaalia ndistd erilaisista stresseistd. (Bate &
Rothstein 1998.) Hyonteisten aiheuttama vioitus indusoi my0s muita vastereittejd, sekd pai-
kallisia ettd kauempia, jotka ovat spesifisid hyonteisten aiheuttamalle vioitukselle (Farmer &
Ryan 1990). Haihtuvat yhdisteet, jotka varoittavat kasveja solukkovaurioista ja muodostuvat
haavautumiskohdassa ovat mahdollisia signaalimolekyylien ldhteitd (Bate & Rothstein 1998).

3.3 HAIHTUVIEN YHDISTEIDEN MUODOSTUMISEEN VAIKUTTAVAT TEKIJAT

Kasvien lehdissi tai varsissa oleva vioitus saa aikaan kasvien vapauttamien haihtuvien yhdis-
teiden madrdn merkittivin kasvun (Dicke & Dijkman 2001). Hyonteisten vioittamat kasvit
vapauttavat haihtuvia yhdisteitd jotka ovat selkedsti eroteltavissa muunlaisen vioituksen ai-
kaansaamista haihtuvista yhdisteistd (Dicke 1999; Paré & Tumlinson 1999). Kemiallinen ana-
lyysi osoittaa haihtuvien yhdisteiden koostumuksen eroavan kasvilajien mukaan (Dicke
1999). Merkittdvid tekijoistd ovat kasvilaji, kasvin genotyyppi (Loughrin ym. 1995), viljelmi
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(Takabayashi & Dicke 1996, Dicke ym. 1998), kasvin koko, vioittuneet kasvinosat, lehden
ikd, kasvin kasvuolosuhteet, aika pdivéstd, herbivorilaji sekd herbivorin toukan kehitysvaihe
(Cates 1987; Geervliet ym. 1997). Viljelmien vililld onkin havaittu eroja niiden haihtuvien
yhdisteiden koostumuksessa ja houkuttelevuudessa (Loughrin ym. 1995). Suurinta haihtuvien
yhdisteiden koostumuksen ja méérdn vaihtelu on kahden kasvilajin vélilld joita vioittaa sama
herbivori ja pienintd saman lajin ja viljelmin kasvien vililld, joita vioittaa eri herbivorilaji
(Takabayashi ym. 1994; Takabayashi & Dicke 1996; Dicke 1999). Toisin sanoen kasvi on
tiarkein yhdisteitd madrittava tekijid (Geervliet ym. 1997). Niiden edelld mainittujen tekijoiden
lisdksi my0s ulkoiset stressitekijat, kuten kuivuus, lampdétila, lannoitus, hedelmoittyminen ja
kilpailevien kasvien ilmestyminen sekd erilaiset ympiristostressit, vaikuttavat kasvien pri-
maari- ja sekundaariyhdisteiden muodostumiseen (Cates 1987; Stadler 1992; Takabayashi
ym. 1994). Esimerkiksi ldmpdétilalla voi olla merkittdvdd vaikutusta haihtuvien yhdisteiden
vapautuvaan midrddn (Rose ym. 1996). Joidenkin ainesosien vapautuminen on todenndkoi-
simmin passiivinen seuraus niiden varastoiden, kuten vakuolien, vioittumisesta (Baldwin ym.
2002).

Vapautuvat haihtuvat yhdisteet yleensa indusoituvat elisitoreiden avulla ja ndma elisitorit voi-
vat olla seké kasvi ja/tai herbivorilajispesifisid (Takabayashi ym. 1995; De Moraes ym. 1998;
Dicke 1999) ja eri kasvilajit voivat reagoida erilaiseen elisiittoriin (Alborn ym. 1997). Herbi-
vori siirtdd syomisensd aikana kasville esimerkiksi sylkensi tai oksennuksensa mukana vali-
koiman elisitoreita, kuten hajottavia entsyymejda (Mattiacci ym. 1995) tai rasvahappo-
aminohappo konjukaatteja (FAC) (Alborn ym. 1997). Tama elisitori on vuorovaikutuksessa
plasmamembraanin reseptorien kanssa ja johtaa lipaasin aktivaatioon (Gols ym. 1999), jonka
seurauksena linoleenihappo vapautuu ja muutetaan jasmonihapoksi oktadekanoidireitin avulla
(Vick & Zimmerman 1984; Krumm ym. 1995; Farag & Paré 2002). Oktadekanoidireitilld on
siis kasvin puolustuksessa herbivorien hyokkidystd vastaan tirked osa (Farmer & Ryan 1992).
Jasmonihappo néyttdd olevan osa yleistd kasvin puolustusmekanismia joka indusoituu herbi-
vorin aitheuttaman vioituksen seurauksena, mutta monet seikat voivat muokata monimutkaista
biosynteettisten reaktioiden kulkua tai indusoida muita reittejd (Gols ym. 1999). Jasmoniha-
pon biosynteesin aktivaatio ei kuitenkaan yksin vastaa kaikista haavautumisen tai herbivorien
indusoimista vasteista. Etyleeni ja salisyylihappo (SA) liittyvdit myos signaaliryoppyihin.
(Dudareva ym. 2006.) Herbivorien vahingonteko, mekaaninen vioitus ja kasvin altistuminen
herbivorien indusoimille haihtuville yhdisteille voivat aktivoida my6s etyleenin biosynteesin
ja sen emission (Arimura ym. 2002).

Kasvien on hyodyllistd erottaa mekaaninen vioitus tuholaisten tai patogeenien aiheuttamasta
vioituksesta sekd myds vioituksen aste, koska toistuva tai laaja vioitus on tulosta patogeenisti
tai herbivoreista ja oletettavasti laukaisee tdydentdvin signaalinvilitysreitin. Yleishaihtuvien
yhdisteiden vastereitin merkitys kasveille on siind, ettd kasvien tarvitsee jopa pienessikin
vioituksessa aktivoida puolustuksensa suojellakseen itseddn opportunistisilta infektioilta vioit-
tuneessa kudoksessa ilman monia normaaleja fysikaalisia puolustusmekanismeja. (Bate &
Rothstein 1998.)

3.4 TERPEENIT

Terpeenit ovat kirjava, laajalle levinnyt ja erittdin suuri ryhmé yhdisteitd, jotka ovat peridisin
mevalonaatin biosynteesistd (Dey & Harborne 1991). Terpeenit ovat rasvaliukoisia isopreno-
idi-johdannaisia eli 2-metyyli-1-butadieenin polymeroitumistuotteita (Dey & Harborne 1991;
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Keskitalo ym. 2001) ja ne muodostuvat toisiinsa liittyneistd viiden hiiliatomin muodostamasta
2-metyylibutadieeni- eli isopreeniyksikostd (Keskitalo ym. 2001) eli Cs-yksikoistd ja niiden
yleiskaava on (CsHg)n. Monoterpeeneissd on 10 Cs-yksikkod ja seskviterpeeneissd on 15 Cs-
yksikkod. Terpeenejd on yleensd tavattu korkeammista kasveista, sammalista, levistd ja naa-
voista. (Dey & Harborne 1991.) Kasveissa tavattuja terpeeneji tunnetaan yli 22 000 erilaista
yhdistettd (McGarvey & Croteau 1995). Kasvien terpeenit kisittivit rakenteellisesti hyvin
monenlaisia yhdisteitd ja ne voidaan jakaa priméérisiin ja sekunddirisiin aineenvaihduntatuot-
teisiin. Priméérisiin terpeeneihin luokitellaan muun muassa sterolit, karotenoidit ja useat kas-
vihormonit. Niitd esiintyy pddsddntoisesti kaikissa kasveissa. Sen sijaan sekundiéristen ter-
peeniyhdisteiden, kuten mono- ja seskviterpeenien, esiintyminen saattaa olla rajoittunut tiet-
tyihin heimoihin, sukuihin tai jopa lajikkeisiin. (Chappel 1995.) Monilla kasvien terpeeneilld
kuten steroleilla, karotenoideilla ja gibberelliineilld, on hyvin tunnettuja tehtivid kasvien kas-
vussa ja kehittymisesséd. Seskviterpeeni (E)-B-karyofylleeni esiintyy kasvikunnassa hyvin laa-
jalti. (Chen ym. 2003.) Arvellaan ettd haihtuvien 6ljyjen (mono- ja seskviterpeenien) pitoisuus
ja aromikkuus ovat Suomessa kasvavissa kasveissa suurempia kuin eteldssa viljellyissad kas-
veissa (Linnala & Keskitalo 2001).

Viiden hiilen yksikot muodostavat seuraavat terpeenien ryhmit: C;p mono-, C;5 seskvi-, Cy
di-, Cj tri-, Cy tetra- ja C > 40 polyterpeenit. Mono- ja seskviterpeenit ovat eteerisid 6ljyjd ja
ne ovat haihtuvia, mutta di- ja triterpeenit eivit ole. (Langenheim 1994.) Diterpenoideja 10y-
tyy korkeammista kasveista ja sienistd. Triterpenoidit voidaan jakaa kahteen luokkaan: tetra-
syklisiin yhdisteisiin, joissa on neljdrengas ja pentasyklisiin yhdisteisiin, joissa on viisirengas.
Kasveissa pentasykliset triterpenoidit esiintyvit glukosideissa. (Vickery & Vickery 1981.)
Monoterpeeneilld voi olla monenlaisia vaikutuksia kasvin ympéristoon, kuten kasvien puolus-
tamista herbivoreja ja patogeenejd vastaan, allelopaattisia vaikutuksia, reaktiivisten kaasujen
muodostamista ilmakehéén, epdsuoria puolustusvaikutuksia seki kasvien polytykseen liittyvid
vaikutuksia. Terpeeneji esiintyy niin nuorissa kuin vanhoissakin ruohokasveissa, pensaissa ja
puissa. (Langenheim 1994.) Terpeenit sijaitsevat kasveissa kertyneeni soluseinin ja plasma-
lemman viliin, Oljypisaroina sytoplasmassa, vakuoleissa kasvin maitiaisnesteessd sekd eri-
tesoluissa (Keskitalo ym. 2001).

3.4.1 Terpeenien biosynteesi

Kaikki terpeenit saavat alkunsa viiden hiilen muodostamista prekursoreista, isopentenyylidi-
fosfaatista (IPP) ja sen allyyli-isomeeristd dimetylaalidifosfaatista (DMAPP), jotka tuotetaan
kahta vaihtoehtoista reittid (Dudareva ym. 2006) glykolyysin tai puruvaatin avulla (kuva 4)
(Linnala & Keskitalo 2001). Mevalonaatti on pédasiallinen terpeenien ja steroidien prekursori
eli isopentenyylidifosfaatin (IPP) esiaste (Vickery & Vickery 1981) ja se on johdettu asetyyli-
koliini-Asta. Mevalonaatti fosforyloidaan katalyyttisesti ATP:lla ja mevalonaattihappokinaa-
silla. Mevalonaatin dekarboksylaatio ja dehydraatio isopentenyylipyrofosfaatiksi on pyrofos-
fomevalonaattidekarboksylaasin katalysoima. Isopentenyylipyrofosfaatti isomeroituu erittdin
reaktiiviseksi dimetylaalipyrofosfaatiksi. Farnesyylipyrofosfaatti on seskviterpeenien prekur-
sori ja sen biosynteesi alkaa isopentenyylipyrofosfaatin liittimisestid geranyylipyrofosfaattiin.
Geranyylipyrofosfaattia katalysoiva prenyylitransferaasi katalysoi myos farnesyyliderivaatin
muodostumista. (Vickery & Vickery 1981.)

Sytosolissa tapahtuvan mevalonaattireitin (MVA) (Dicke & van Loon 2000) lisdksi terpeeneji
syntetisoidaan plastideissa metyyli-erythritoli-fosfaattireitin (MEP) avulla, jossa pyruvaatista
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ja glyseraldehydi-3-fosfaatista johdetaan isopentenyylidisfosfaattia (IPP) (Lichtenthaler
1999). Vaikka solunalainen jako mevalonaatti- ja metyyli-erythritoli-fosfaattireittien vélilld
sallii niiden toimia itseniisesti, niin aineenvaihdunnallinen “keskustelu” niiden vililld on
mahdollista ja sen vilittdjdnd toimivat erikoistuneet metaboliittikuljettajat (Bick & Lange
2003). Yleensid “keskustelun” suunta on plastideista sytosoliin pdin (Laule ym. 2003). Plasti-
deissa dimetylaalidifosfaatti (DMAPP) muodostuu metyyli-erythritoli-fosfaattireitin avulla ja
sitd kdytetddn isopreenisynteesissd (Miller ym. 2001) isopreenin muodostamiseen (Rodriguez-
Consepcion & Boronat 2002). Sytosolissa ja plastideissa IPP ja DMAPP kiytetddn prenyl-
transferaasissa prenyylidifosfaatin tuotantoon (Dudareva ym. 2006). Sytosolissa kahden IPP
molekyylin ja yhden DMAPP molekyylin kondensaatiota katalysoi farnesyylipyrofosfaat-
tisyntaasi-entsyymi (FPPS), jonka tuloksena muodostuu farnesyylidifosfaattia (FPP) joka on
seskviterpeenien luontainen prekursori (McGarvey & Croteau 1995). Plastideissa ylhiilti alas
tapahtuva yhden IPP molekyylin ja yhden DMAPP molekyylin kondensaatiota katalysoi ge-
ranyylipyrofosfaattisyntaasi (GPPS), ja siitd muodostuu geranyylidifosfaattia (GPP) joka on
yleinen kaikkien monoterpeenien prekursori (Ogura & Koyama 1998). Asyklisten prekurso-
reiden geranyylidifosfaatin (GPP), farnesyylidifosfaatin (FPP) ja glukoosi-6-fosfaatin (GGPP)
muodostumisen jidlkeen tuotetaan suuri midrd rakenteellisesti erilaisia syklisid ja asyklisid
mono- ja seskviterpeeneji terpeenisyntaasi seki -syklaasi entsyymien (TPS) avulla (Dudareva
ym. 2006). Erds ndiden entsyymien merkittdvd ominaisuus on niiden taipumus tehdd monia
tuotteita yhdestd prenyylidifosfaattisubstraatista (Martin ym. 2004). Monoterpeenit muodos-
tuksessa mevalonaatista muodostuu isopentenyylipyrofosfaattia ja 3,3-
dimetylaalipyrofosfaattia ja ne kondensoituvat edelleen geranyylipyrofosfaatiksi, josta muo-
dostuu monoterpeenejd. Seskviterpeenien muodostuksessa reitin alku on samanlainen, mutta
geranyylipyrofosfaatista muodostuu vield isopentenyylipyrofosfaatin liittyessi siithen edelleen
2E,6E — farnesyylipyrofosfaattia, josta seskviterpeenit muodostuvat. (Dey & Harborne 1991.)
Monoterpeenit ilmeisesti tuotetaan MEP biosynteesireitin avulla ja seskviterpeenit ilmeisesti
sekd MVA ettd MEP reittien avulla (Dicke & van Loon 2000). Kaikki terpeenisyntaasit eivét
muodosta monia tuotteita (Dudareva ym. 2006).

Asetyyli-KoA Puryvaatti
B-hyéroksi-B-metyyli glutaraatti KoA Hydlroksietyylitiamiinipyrofosfaatti
3-glyseraldehydi-3-fosfaatti
Mevalonihappo D-1-deoksiksyluloosi5-fosfaatti
Isopentenylpyrofosfaatti Isopentenylpyrofosfaatti
lDTimetnyiaIInyipyrofosfaaltIi
Geranyylipyrlofosfaatti (GPP) Ilsopreeni
Farnesyylipyjrofosfaatti (FPP) k/lonoterpeenit

Seskviterpeenit

Kuva 4. Isoprenoidien muodostumisen merkittavimmat reaktiovaiheet kasveilla
(alkuperdinen kuva: Kesselmeier & Staudt 1999).
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3.4.2 Monoterpeenit

Monoterpeenit ovat yksinkertaisimpia isoprenoideja, suurin osa monoterpeeneisti on rakentu-
nut kahdesta isopreeniyksikostd, mutta niissd on myos pyraani- ja furaanirenkaista muodostu-
neita monoterpeenejd. (Dey & Harborne 1991.) Monoterpeenit voidaan rakenteensa perusteel-
la jaotella avoketjuisiin seki yksi tai kaksi rengasta siséltdviin molekyyleihin, joihin on taval-
lisesti liittynyt hydroksyyli-, okso-, aldehydi-, karboksyyli- tai esteriryhméd (Keskitalo ym.
2001).

Monoterpeenien ensisijainen tehtiva liittyy ilmeisimmin kasvin puolustautumiseen (Rowell-
Rahier & Pasteels 1992). Haihtuvien monoterpeenien muita tehtdvid ovat esimerkiksi hyon-
teispolyttdjien houkuttelu kasviin sekéd tunkeutujien torjunta. Ne kasvit, jotka siséltidviat suu-
ria méddrid monoterpeenejd, eivit houkuttele herbivoreja. (Vickery & Vickery 1981.) Kas-
visoluissa monoterpeenit ovat sytotoksisia: ne aiheuttavat mitokondrioiden ja golgin laittei-
den miirdn dramaattista vihenemistd, haittaavat respiraatiota seki fotosynteesii ja vihentd-
vit soluseinédn lapdisevyyttd. Tadmén toksisuutensa takia monoterpeeneilld, kuten sineolilla,
on tdrked osa korkeampien kasvien allelopatiassa. (Vickery & Vickery 1981; Dey & Harbor-
ne 1991.) Monoterpeenit voivat olla my0s yleisesti merkittivid herbisidien ldhteitd. Kasvien
ja hyonteisten sekd eldinten vilinen vuorovaikutus voi olla myds monoterpeenien vilillisesti
aikaansaamaa. Esimerkiksi korkea linaloolipitoisuus sitrushedelmien kuoressa toimii resis-
tenssind Anastrepha suspensa — hedelmikirpidsen hyokkédyksid vastaan. Monoterpeeneilld on
myo6s huomattava ja monimutkainen rooli hyonteisten suojamekanismissa. Niitd onkin kdy-
tetty hyonteiskarkotteiden kaupallisissa sovelluksissa ja niiden kehittelemisessd. Monilla
monoterpeeneilli on my0Os antimikrobisia ominaisuuksia, joita on hyodynnetty farmasiassa.
(Dey & Harborne 1991.)

3.4.3 Seskviterpeenit

Seskviterpeenit ovat terpeenien laajin alaluokka ja niihin kuuluu useita tuhansia yhdisteitd
(Keskitalo ym. 2001). Niiden perusrakenteessa on kolme isopreeni-yksikkod (Dey & Harbor-
ne 1991). Seskviterpeeneissd tunnetaan rakenteellisesti ainakin 200 erilaista runkoa ja ne voi-
vat olla avoketjuisia tai syklisid hiilivetyjd, alkoholeja tai ketoneita. Seskviterpeenejd on myos
haihtuvissa 6ljyissd, mutta ne ovat huonommin haihtuvia kuin monoterpeenit. (Keskitalo ym.
2001.)

Myos seskviterpeenien tehtdvét liittyvét kasvin puolustautumiseen (Rowell-Rahier & Pas-
teels 1992). Jotkin seskviterpeenit estidvit hyonteisid ja eldimid syoméstd kasvia. Seskviter-
peeneistd fytoaleksiinit ovat kasveissa muodostuvia antimikrobisia aineita, jotka aiheuttavat
vasteen sienten, bakteerien tai virusten hyokitessd kasviin. Myos UV-siteily ja 1dampoti-
lashokki voivat laukaista timén vasteen. Osalla seskviterpeeneistd, kuten monoterpeeneilla-
kin, on toksisia ja antimikrobisia vaikutuksia ja nditd on hyodynnetty ldédketieteessd. Tarkein
kasvien kasvua sédteleva seskviterpeeni on abskisiinihappo. (Dey & Harborne 1991.)
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3.5 YLEISHAIHTUVAT YHDISTEET

Yleishaihtuvia yhdisteitd (GLV = Green Leaves Volatiles,) vapautuu vihreistd kasveista me-
kaanisen tai biologisen, kuten herbivorien aiheuttaman, vioituksen seurauksena kun kasvin
solukalvot rikkoontuvat (Paré & Tumlinson 1999; Arimura ym. 2001). Yleishaihtuvat yhdis-
teet ovat kuusi- tai yhdeksénhiilisid yhdisteitd ja niihin kuuluvat muun muassa aldehydit (E)-
2-heksenaali, heksanaali ja (Z)-3-heksenaali, sekéd niitd vastaavat alkoholit seki estereitd (Bate
& Rothstein 1998; Kesselmeier & Staudt 1999). Yleishaihtuvat yhdisteet tuoksuvat kasveista
vapautuessaan vastaleikatulta nurmikolta (Sharkey 1996) ja ne ovat helposti hajoavia yhdis-
teitd (Paré & Tumlinson 1999). (2)-3-heksenoli, ja (Z)-3-heksenyyliasetaatti ovat yleisimmit
kasvien vapauttamista yleisistd haihtuvista yhdisteistd ja muodostavat suurimman osan kasvi-
en kokonaispaistoistd (Paré & Tumlinson 1999). Niiden lisdksi (E)-2-heksenaali ja metyyli-
jasmonaatti muodostavat my0s suuren osan kasvien haihtuvista yhdisteistd (Dudareva ym.
2006). Yleishaihtuvat yhdisteet ovat tirkeitd signaalimolekyylejd kasvien véilisessd vuorovai-
kutuksessa. Kun niitd vapautuu vihreistd kasveista herbivorien aiheuttaman mekaanisen vioi-
tuksen seurauksena, ne liittyvdit mahdollisesti sekd kasvien sisdiseen ettd kasvien véliseen
vuorovaikutukseen. (Yan & Wang 2006.) Esimerkiksi (Z)-3-heksenoli, (E)-2-heksenaali ja
(Z2)-3-heksenyyliasetaatti indusoivat puolustusgeenien ilmenemistd vioittamattomilla kasveil-
la. Puolustusgeenien ilmentyminen vastaanottavissa lehdissd on kalsiumin soluihin sisdin
virtauksen, proteiinien fosforylaation ja defosforylaation vilittiméa ja kasvien puolustusreak-
tiot, jotka indusoituvat tiettyjen spesifisten signaalireittien kautta, voivat vaikuttaa herbivorin
fysiologiaan negatiivisesti. (Arimura ym. 2000.) Koska yleishaihtuvia yhdisteitd haihtuu vioit-
tumattomista limanpavuista vain hyvin pienid miirid (Arimura ym. 2000), voivat ne toimia
nopeana vasteena kasvien vilisessd ilmavilitteisessd mekaanisen vioituksen signaalin vilityk-
sessd. Kasvien signaalien vastaanotto voi olla riippuvainen aukinaisista ilmaraoista tai vain
suorasta diffuusiosta ei-polaarisen vahapinnan ldpi. (Z£)-3-heksenyyliasetaatti on tehokas hou-
kute monille herbivorien luontaisille vihollisille, myos loiselidille. (Yan & Wang 2006.)

3.5.1 Yleishaihtuvien yhdisteiden biosynteesi

Yleishaihtuvat yhdisteet tuotetaan vioittuneessa tai haavoittuneessa kasvisolukossa hydrope-
roksidaasi lyaasin (HPL) entsymaattisen aktiivisuuden tuotteena (Bate & Rothstein 1998).
Ensin pyruvaatista muodostuu asetyylikoentsyymi A:ta ja siitd malonyylikoentsyymi A:ta,
josta muodostuu taas linoleenihappoa. Lipoksygenaasi-lyaasi reitilld asetyylikoentsyymi A:sta
ja rasvahapoista peroksidaation ja solukalvon rasvahappojen oksidatiivisen hajoamisen seura-
uksena muodostuu hydroperoksidaasi lyaasin avulla yleishaihtuvia yhdisteitd (Paré & Tum-
linson 1999; Dudareva ym. 2006.)

3.6 AROMAATTISET YHDISTEET

3.6.1 Metyylisalisylaatti

Metyylisalisylaattia (MeSa) muodostuu monissa kasveissa vioituksen seurauksena ja se synte-
tisoidaan salisyylihaposta (Dicke ym. 1999). On mahdollista, ettd metyylisalisylaatti toimii
ilmavilitteisen signaalin vilittdjdnd kasvien vilisessd vuorovaikutuksessa suurina konsentraa-
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tioina. Onkin oletettu, ettd metyylisalisylaatin tehtdavi ilmavilitteisen signaalin vilityksessd on
aktivoida tautien vastainen resistanssi ja puolustusgeenien ilmeneminen viereisissi kasveissa.
(Shulaev ym. 1997.) Jotkin puolustusgeenit aktivoituvat etyleenin avulla (O’Donnell ym.
1996), ja sen on myos oletettu olevan yksi ehdokas kasvien vilisen ilmavilitteisen signaalin
vilitykseen (Arimura ym. 2001).

Metyylisalisylaatti on tunnistettu eri herbivorien indusoimista kasvien haihtuvista yhdisteista
ainakin 10 kasvilajilta, kuten limanpavulta (Phaseolus lunatus) (Ozawa ym. 2000), tomaatilta
(Lycopersicon esculentum) (Dicke ym. 1998), kurkulta (Cucumis sativus) (Agrawal ym.
2002), kaalilta (Brassica oleracea) (Geervliet ym. 1997), pddryniltd (Pyrus communis) (Scu-
tareanu ym. 1997), humalalta (Humulus lupulus) (Campbell ym. 1993), perunalta (Solanum
tuberosum) (Bolter ym. 1997), tupakalta (Nicotiana attenuata) (Kessler & Baldwin 2001) ja
lootukselta (Lotus japonicus) (Ozawa ym. 2000). Viruksilla kisitellylld tupakalla metyy-
lisalisylaatin emission on ehdotettu olevan se mekanismi, jolla kasvi hivittdd indusoitunutta
salisyylihappoa (Shualev ym. 1997).
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4 TOISEN JA KOLMANNEN TROFIATASON HYONTEISTEN
VUOROVAIKUTUS KASVIEN KANSSA

4.1 TOISEN TROFIATASON VUOROVAIKUTUS

Spesialistihyonteisten, tiettyd kasvia ravinnokseen kdyttdvien hyonteisten, isdntdkasvin valin-
ta tapahtuu pédasiassa erilaisten drsykkeiden, kuten haihtuvien yhdisteiden, avulla. Generalis-
tit, yleisherbivorit, taas valitsevat isdntidkasvinsa pddasiassa vilttelemalld niitd kasveja, jotka
sisdltavit erilaisia karkotteita tai jotka ovat pahanmakuisia. (Feeny 1992.) Kasvin ja hyontei-
sen vuorovaikutukseen vaikuttavia seikkoja ovat esimerkiksi kasvin alueellinen levinneisyys,
sen itdmis- ja kukkimisajankohta seké kilpailevat kasvilajit. Myos yksittdisen kasvin raken-
teelliset ominaisuudet, kuten lehtien muoto, viri, pinnan rakenne, koko, karvaisuus ja sijoit-
tuminen kasvin varteen, voivat vaikuttaa siihen, pystyykoé hyonteinen kdyttimiidn kasvia ra-
vinnokseen tai laskemaan siithen munansa. (Southwood 1987; Stiddler 1992.) Lisdksi kasvin
kasvuympiristd vaikuttaa hyonteisen ruuan etsimiskdyttiytymiseen: esimerkiksi sekd valon
midralld ettd laadulla ja maaperin ravinteilla on vaikutusta. Ndiden lisdksi my0s hyonteisen
kehitysvaihe vaikuttaa sen ravinnon tarpeeseen seki sen kaytokseen ravinnon hankkimiseksi.
Hyonteiset reagoivat eri drsykkeisiin silloin kun ne etsivit itselleen ruokaa tai etsiessdin sopi-
vaa laskupaikkaa kehittyville munilleen. (Stiadler 1992.) Isdntikasveja etsivit yleensd naa-
rashyOnteiset, mutta my0s urokset ja toukat voivat havaita kasvien haihtuvia yhdisteitd (Vis-
ser 1986). Monet sukukypsit naarashyonteiset etsivit kasveista tiettyjd ravintoaineita, kuten
hiilihydraatteja ja proteiineja, joita ne tarvitsevat muniensa kehittymiseen (Stiddler 1992; Kar-
ban & Agrawal 2002). Laskupaikalla tulisi olla my6s kehittyville toukille sopivaa ruokaa
(Stadler 1992), koska monet herbivorien toukat eivit voi liikkua kauas kehityksensi aikana
(Karban & Agrawal 2002).

Hyonteisten kdytosvasteet aiheutuvat niiden keskushermostossaan (NCS) kisittelemistd her-
mostollisista tiedoista (Feeny 1992). Niiti tietoja hyonteisille vélittdvat kasvin erittdmét mo-
nenlaiset, sekd haihtuvat ettd haihtumattomat, kemialliset yhdisteet sekd niiden yhdistelmat
(Visser 1986; Norlund 1987; Feeny 1992; Turlings ym. 1995). Herbivorien ravinnokseen
kdyttdimin isdntdkasvin mééra vaihtelee alueittain, silld herbivorien ja niiden luontaisten vi-
hollisten levinneisyys on epitasaista (Stenberg ym. 2007). Koska kasvit kasvavat yleensa
laikkuina muiden samaa ja eri lajia olevien kasvien ympéaréimind, tulevat isdantdkasville spesi-
fiset drsykkeet ndiltd laikuilta voimakkaampina. Laikun valloitukseen voi sen koon lisédksi
vaikuttaa voimakkaasti my0s sen raja. (Stiadler 1992.) Monilla kasvilajeilla kasvin kiytto her-
bivorien ravintona vihenee lehtien vahingoittuessa. Herbivorien vihenemiseen vioittuneessa
kasvissa voivat vaikuttaa monet seikat, kuten se ettd hyonteiset vaihtavat ravintokasvia vilt-
tddkseen niitd saalistavia petoja, jotka suunnistavat herbivorien luo tarkkailemalla niiden jél-
keensd jittdmid syontijalkid. (Edwards & Wratten 1987.) Myos kasvin lehtien fyysiset vauri-
ot, jotka aiheuttavat monenlaisia muutoksia kasvin metaboliassa ja sen fysiologiassa (Waster-
nack & Parthier 1997), voivat vaikuttaa herbivorien vihenemiseen. Jotkin kasvissa tapahtu-
vista muutoksista johtuvat kasvien suorista solukkovaurioista ja toiset ovat osa kasvin korja-
usprosessia. On my0Os mahdollista, ettd vioitus kasvin lehdissd aiheuttaa kasvin kudoksissa
veden vihenemistd ja herbivorit siksi lakkaavat syomaéstd niitd. (Edwards & Wratten 1987.)
On myo0s todisteita siitd, ettd maanpééllisten osien herbivoria johtaa muutoksiin kasvin juuris-
sa, joka vaikuttaa kasvin ja herbivorin vuorovaikutukseen (Moran & Whitham 1990). Kasville
kokemus herbivoriasta on tdrked: aiempi tai nykyinen herbivoria on kasville selvin vihje tule-
vasta herbivoriasta. Aiempi vioitus tarjoaa tietoa riskisté, jonka kasvi voi kohdata monia kuu-
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kausia tai viikkoja myohemmin. Sen perusteella kasvi voi valita sopivan puolustuskeinon her-
bivoreja vastaan. (Karban ym. 1999.)

Herbivorien médridn sekd niiden aiheuttaman vioituksen vihenemiseen vioittuneessa kasvissa
voivat vaikuttaa myos kasvin puolustuksen aktivoituminen ja kasvit voivatkin vastata monin
eritavoin herbivorien aiheuttamaan vioitukseen (Gols ym. 1999; Farag & Paré 2002). Paikalli-
sesti kasvien vasteet herbivorien vioitukseen vaihtelevat yhdesta lehdestd koko kasviin ja ajal-
lisesti minuuteista koko kasvin kehitykseen. Paikallinen vaste voi rohkaista herbivoreja syo-
midn samaa kasvia toisesta kohtaa, jolloin kasvin vaurio kylld levidd, mutta vihenee paikalli-
sesti. (Karban & Myers 1989; Baldwin & Preston 1999.) Kasvilla on kolme puolustuskeinoa
herbivoreja vastaan: suora kemiallinen puolustus, epdsuora kemiallinen puolustus ja indusoitu
puolustus (Kessler & Baldwin 2002). Suorassa kemiallisessa puolustuksessa kasvi tuottaa
herbivorille haitallisia tai myrkyllisid yhdisteitd. N&itd haitallisia tai myrkyllisid yhdisteitd
voivat olla toksiset sekundaariset metaboliitit sekd puolustusproteiinit kuten proteaasi-
inhibiittorit (PI) ja polyfenolioksidaasit (PPO) jotka vdhentdvét ravinteiden kdytettavyyttd ja
ndin hidastavat herbivorien kasvua. (Turlings ym. 1990; Farmer & Ryan 1992; Blechert ym.
1995; Baldwin & Preston 1999.) Haitallisten tai myrkyllisten yhdisteiden liséksi tai niiden
sijasta kasvit voivat kdyttdd myos solujen sisdltdjd syovid herbivoreja vastaan hypersensitii-
vistd vastetta (HR), jossa kasvi tappaa omia solujaan ja ndin herbivorin ravinnonldhde ehtyy.
Suuremmassa mittakaavassa ne voivat kiyttad sitd kuolettaakseen osia itsestddn, jolloin se on
tehokas puolustuskeino sitd kasvin osaa syovdd herbivoria vastaan. (Baldwin & Preston
1999.) Monet kasvien fysiologiset ominaisuudet sekd niiden tuottamat kemialliset yhdisteet
ovat siis myrkyllisid herbivoreille tai vdhentdvit kasvin sulavuutta herbivorien ruuansula-
tuselimistdssd. Herbivorit kuitenkin tuottavat syljessddn entsyymejd, jotka minimoivat kasvin
kemiallisen puolustuksen vaikutusta. Syljen entsyymit voivat myos vahentdd kasvin indusoi-
tuvaa puolustusta siirtyessddn kasviin vioituksen kautta syljessid. (Karban & Agrawal 2002.)
Herbivorien tottuminen isdntdkasviin vaatii tottumisen sen ravinnepitoisuuteen, fysiologiseen
ja kemialliseen vastustuskykyyn, sen petoihin ja loisiin, mikroilmastoon, fenologiaan, levin-
neisyyteen sekd muihin ekologisiin ominaisuuksiin (Feeny 1992). Kasvin suorat puolustus-
menetelmit voivat kidntyd myos sitd itseddn vastaan, koska sen erittdmit toksiinit voivat esi-
merkiksi olla herbivorien kdytettdvissd niiden luontaisia vihollisia vastaan (Baldwin & Pres-
ton 1999): herbivorit voivat sydodd myrkyllistd kasvia ja antaa vihollistensa ymmirtdi niiden
itsensd sisdltavin my0s toksiineja (Rowell-Rahier & Pasteels 1992). Jotkut kasvin suorat puo-
lustusmenetelmét vaativat suuria voimavarojen panostuksia, jotka voitaisiin muuten kéyttda
esimerkiksi kasvuun tai siementen tuotantoon (van Dam & Baldwin 1998) ja niin ollen kas-
vin tidytyy kohdentaa voimavaransa tarkasti vastustuskykyyn ja kilpailuun (Baldwin & Pres-
ton 1999). Tamin lisdksi vastustuskyvyn fysiologinen hinta, sen allokaatiokustannus ja sensi-
tiivisyys herbivorien vastustuskykyé ja kestavyyttd (Mauricio ym. 1997) tai erilaisia luontai-
sia vihollisia (Rausher 1996) kohtaan voi johtaa merkittivddn kelpoisuuden vdhenemiseen
(Baldwin & Preston 1999). Epédsuora kemiallinen puolustus tarkoittaa herbivorin luontaisten
vihollisten houkuttelemista paikalle kasvin haihtuvien yhdisteiden avulla (Kessler & Baldwin
2002)

Indusoituvassa eli jonkin, esimerkiksi herbivorin aiheuttaman vioituksen, aikaansaamassa
puolustuksessa on erotettavissa kolme péddasiallista signaalia muuttavaa reittid: 1. oktadekano-
idi reitti, jonka keskeinen yhdiste on jasmonihappo (JA) (Wasternack & Parthier 1997; Farag
& Paré 2002), 2. fenolireitti, jonka keskeinen yhdiste on salisyylihappo ja 3. etyleenireitti
(Dicke ym. 1999). Jasmonihappo, sen metyyliesteri, jotkin aminokonjugaatit, glukoosiesterit
ja jasmonaatit, esiintyvit yleisesti kaikilla kasvilajeilla ja sisdltivit suurimman osan stressin
indusoimista geenien ilmentymisen signaaleista (Wasternack & Parthier 1997). Haihtuvien
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yhdisteiden tuottamisen ja vapauttamisen laukaiseva, indusoiva, tekija voi esimerkiksi olla
herbivorien syljen eritys (Turlings ym. 1990). Leualliset sekd imukérséiset herbivorit tuottavat
suun eritteitd, jotka siséltdvat sylked, ja jotka joutuessaan kosketuksiin vioittuneen kudoksen
kanssa (Dicke & van Loon 2000) elisitoivat herbivorien indusoimaa haihtuvien yhdisteiden
tuotantoa (Turlings ym. 1990; Loughrin ym. 1994; Mattiacci ym. 1995; Alborn ym. 1997).
Herbivorien syljestd on tunnistettu kaksi elisitoria, jotka laukaisevat haihtuvien yhdisteiden
tuotannon: maissin (Zea mays) herbivorilla kulkuyokkosen (Spodoptera exiqua) toukalla N-
(17-hydrosyylilinolenoyyli)-L-glutamiini, eli volisitiini (Alborn ym. 1997) ja kaalin (Brassica
oleracea) herbivorilla kaaliperhosen (Pieris brassicae) toukalla beta-glukosidaasi (Mattiacci
ym. 1995). Nidmai elisitorit aktivoivat ainakin kaksi erilaista biosynteesireittid: isoprenoidi- ja
tryptofaanireitit (Paré & Tumlinson 1997b).

Herbivorien vioituksen aikana tapahtuvat kemialliset muutokset kasvissa aiheuttavat viiveen
monien haihtuvien yhdisteiden vapautumisessa (Paré & Tumlinson 1997b). Terpeenit, indoli
ja metyylisalisylaatti vapautuvat vioittuneesta kohdasta vasta tunteja herbivorien aiheuttaman
vioituksen jédlkeen (Dudareva ym. 2006). Kuitenkin monet keskeiset yleishaihtuvat yhdisteet
vapautuvat vélittomasti kasvin mekaanisen vioituksen jidlkeen ja niiden méiira korreloi vioi-
tuksen médrin kanssa (Paré & Tumlinson 1997b) ja ne ovat tyypillisid merkkejd vioituksesta
(Hatanaka 1993). Eroavaisuudet kasvien vasteissa voivat olla tulosta erityyppisistd sydmisen
aitheuttamista vioituksista tai eroista herbivorien syljen erityksessd (McCloud & Baldwin
1997). Myos saman kasvilajin eri viljelmien vasteet herbivorin vioitukseen (Loughrin ym.
1995) seki niiden vastustuskyky herbivoreja vastaan voivat myds vaihdella (Panda & Kush
1995). Vihentynyt syomisen aiheuttama vioitus voi vaikuttaa médrillisesti haihtuvien yhdis-
teiden tuotantoon (Gols ym. 1999). Lyhytaikaiset vasteet esiintyvét herbivorien hyokkadyksen
aikana, jolloin hyokk&ddvét herbivoriyksilot kokevat aiheuttamiensa muutosten seuraukset.
Pitkdaikaiset vasteet taas esiintyvit hyokkdyksen jdlkeen ja niiden vaikutus hyokk&édviin her-
bivoriyksiloihin on vidhdinen. Ne voivat kuitenkin vaikuttaa myohemmin hyokkééviin herbi-
voriyksiloihin. (Karban & Myers 1989.)

Herbivorin ja kasvin vilinen vuorovaikutus on esimerkki kasvin ldhettimien signaalien vas-
taanottamisesta ja hyddyntdmisestd (Bruin ym. 1995): herbivorien on kaukaa helpompi havai-
ta toisten herbivorien jo vioittamat kasvit niiden vapauttamien haihtuvien yhdisteiden avulla.
Néamaéa yhdisteet vilittdvat muun muassa tietoa ravintokasvin sijainnista ja sen indusoidusta
puolustuksesta. Ne voivat my0s ilmaista, ettd kasvin puolustus on herbivorien nujertama. Vih-
jeet voivat tulla siis my0s kasveilta, jotka ovat jo heikentyneet ja siten sopivampia herbivorien
ravinnoksi tai ravinteiltaan koyhtyneitd edellisten herbivorien jdljiltd. Herbivorien indusoimat
haihtuvat yhdisteet kertovat joka tapauksessa syOvisti herbivoreista, jotka voivat olla mahdol-
lisia kilpailijoita. Ne kertovat myos siitd mahdollisuudesta, ettid alueella on jo niiden luontaisia
vihollisia kasvin haihtuvien yhdisteiden paikalle houkuttelemina. On vaikeaa ennustaa hou-
kuttelevatko vai torjuvatko kasvin haihtuvat yhdisteet herbivoreja. Suurin osa niistd kuitenkin
houkuttelee. (Dicke & van Loon 2000.) Selitys voi olla se, ettd herbivorien on helpompi ha-
vaita muiden herbivorien indusoimat kasvien haihtuvat yhdisteet kuin vioittumattomien kas-
vien yhdisteet (Vet & Dicke 1992). Herbivorien vioittamien kasvien 10ytdmisen ekologinen
kustannus on herbivorille pienempi kuin se, ettd alueella on jo mahdollisesti sen luontaisia
vihollisia (Dicke & van Loon 2000).

Tuulensuunnan muutokset kasvien vilisid signaaleja kuljettaneissa ilmavirroissa merkitsevit
kasvien ajoittaisia altistumisia varoitussignaaleille, ja se voi aiheuttaa vastaanottavalle kasvil-
le puolustuksen jatkumisen yli varsinaisen herbivorialtistumisen. Kun vioittumattomat kasvit
saavat signaalin puolustautua, on siitd hyotyd alun perin herbivorien hyokkédyksenkin koh-
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teeksi joutuneelle kasville, silld koko kasvipopulaation puolustautuessa tulee siitd yhtendisena
herbivoreille ravinnoksi kelpaamaton. Siind tapauksessa herbivorit voivat siirtyvit etsiméddn
ruokaansa kauempaa. (Bruin ym. 1995.)

4.2 KOLMANNEN TROFIATASON VUOROVAIKUTUS

Kasvit toimivat aktiivisesti vélittdjind toisen ja kolmannen trofiatason vililld (Paré & Tumlin-
son 1997b). Vaikka herbivorien kasvu on toksiinien seurauksena hitaampaa, sy® herbivori
kasvia koko kehittymisensd ajan, ja ndin ollen ei suora kemiallinen puolustus yksin paranna
kasvin kestdvyyttd (De Leo ym. 1998). Joten joidenkin suoran puolustuksen menetelmien
oletetaan koordinoivan muita, epidsuoran puolustuksen keinoja (Takabayashi & Dicke 1996;
Baldwin & Preston 1999). Episuorassa kemiallisessa puolustuksessa kasvit syntetisoivat
(Turlings ym. 1990; Dicke ym. 2003) ja vapauttavat haihtuvia yhdisteitéd ja houkuttelevat ndin
paikalle herbivorien luontaisia vihollisia, kontrolloimaan herbivorien populaation kokoa (Tur-
lings ym. 1990; Vet & Dicke 1992; Takabayashi ym. 1994; Bruin ym. 1995; Turlings ym.
1995; Takabayashi & Dicke 1996; De Leo ym. 1998; De Moraes ym. 1998; Baldwin & Pres-
ton 1999; Dicke 1999; Dicke & Van Loon 2000; Farag & Paré 2002). Vapautuvien haihtuvien
yhdisteiden signaalien puolustusarvo on niiden kolmannelle trofiatasolle saapuvassa infor-
maatiossa (Takabayashi & Dicke 1996). Niitid on verrattu kykyyn puhua, koska ne vilittavit
tietoa kasvin kohtaaman hyokkéyksen tilasta (Dicke ym. 2003). On kuitenkin epitodennikois-
td, ettd kasvien haihtuvat yhdisteet ovat olemassa vain herbivorien luontaisten vihollisten
houkuttelemista varten, koska niilld on kasvin puolustuksessa muitakin kdyttokohteita: ne
yleensd liittyvét esimerkiksi myos herbivorin isdntdkasvin paikallistamiseen (Rowell-Rahier
& Pasteels 1992).

Herbivorien aiheuttaman vioituksen aikaansaamien haihtuvien yhdisteiden koostumus on ke-
miallisesti monimuotoinen ja on vaikeaa selvittdd miké tai mitkd yhdisteet ovat oikeasti vas-
tuussa herbivorien luontaisten vihollisten vastaanottamasta signaalista (Dudareva ym. 2006).
Herbivorin aiheuttama koostumuksen vaihtelu on tirkeid sité etsiville luontaiselle vihollisel-
le, koska se tarjoaa tietoa herbivorista ja sen sopivuudesta saaliiksi tai isdnniksi (Vet & Dicke
1992; Alborn ym. 1997; Frey ym. 2000). Niin ollen suuri vaihtelu herbivorien aiheuttaman
vioituksen aikaansaamissa haihtuvissa yhdisteissd, niiden pitoisuudessa sekid niiden koostu-
muksessa vihentdd ndiden kemikaalien merkittdvyyttd, koska niiden vilittiméstd tiedosta
tulee epiluotettavaa. (Geervliet ym. 1997; De Moraes ym. 1998.) Kemiallisten pidistjen ra-
kenteellinen samankaltaisuus eri kasvilajeilla hyonteisten syonnin seurauksena ilmaisee, etté
yleisten biosynteettisten reittien aktivaatio on samanlainen isolla osalla kasviheimoista ja etté
niiden tuotteet ovat loisien ja petojen tunnistettavissa. Isdntdd etsivien hyonteisten kyky tun-
nistaa kemialliset vihjeet ja erotella ne taustatuoksuista tarkoittaa sité, ettd herbivorien vioit-
tamat kasvit vapauttavat enemmin ja erilaisia haihtuvia yhdisteitd, jotka ovat selkedsti erotel-
tavissa muunlaisen vioituksen aikaansaamista haihtuvista yhdisteistd. (Tumlinson ym. 1993;
De Moraes ym. 1998; Paré & Tumlinson 1999.)

Kasveilla voi olla joko positiivinen (Dicke & Sabelis 1988) tai negatiivinen (Rowell-Rahier &
Pasteels 1992) vaikutus kolmanteen trofiatasoon, koska kasvit eivit pysty kontrolloimaan
haihtuvien yhdisteidensd kulkeutumista ilmassa, eikd sitd miten niitd vastaanottavat kasvit tai
eliot niiden sisdltdmid tietoa kdyttivit (Jones ym. 1993; Bruin ym. 1995; Takabayashi &
Dicke 1996). Negatiivinen vaikutus on silloin, kun kasvit fyysisesti tarjoavat herbivoreille
paikan suojassa niiden luontaisilta vihollisilta (Rowell-Rahier & Pasteels 1992), kun kasvi
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houkuttelee haihtuvien yhdisteidenséd avulla tehottomia petoja, jotka voivat jopa kilpailla te-
hokkaiden kolmannen trofiatason petojen kanssa, tai petojen petoja tai muita, kasvia ravin-
nokseen kiyttidvid herbivoreja (Bruin ym. 1995; Takabayashi & Dicke 1996; Bolter ym. 1997;
Baldwin & Preston 1999; Dicke & van Loon 2000). Loiselitt voivat myos kirsid kasvin suo-
ran kemiallisen puolustuksen toksisista yhdisteistd loisiessaan toukkiin jotka ovat saaneet
myrkkyd syodessdin kasvia (Rowell-Rahier & Pasteels 1992). Positiivista vaikutus tietenkin
on silloin, kun kasvi houkuttelee haihtuvilla yhdisteilldin niin kolmannen trofiatason loisia ja
saalistajia kuin polyttdjidkin (Vinson ym. 1987). Kasvin kestdvyyden kannalta pedot muodos-
tavat kaksi strategioiltaan hyvin erilaista ryhmii. Pedot, jotka syovit herbivorin heti sen 16y-
dettyddn, vihentidvit kasvin kokemaa vioitusta vilittomasti ja merkittdvasti. Téalld on varmasti
suoraa merkitystd kasvin kestdvyydelle. Loiseliot kuitenkin munivat herbivoriin, joka jatkaa
kasvin kéyttdmistd ravintonaan edelleen, kunnes loisen toukka poistuessaan herbivorista tap-
paa sen. Tassd kasvin hyotyminen on vihadisempéi. (Dicke & van Loon 2000.) Kuitenkin tut-
kimuksessa, jossa tutkittiin yksineldvii loisia kaksisiipisissi ja pistidisissd, selvisi ettd loisitut
isdnndt kuluttivat vdhemmin ruokaa kuin loisimattomat (Harvey ym. 1999). My6s herbivorin
ikd voi vaikuttaa sen aiheuttamaan vioitukseen kasvilla: Pseudaletia separata toukassa loisiva
loispistidinen loisiessaan kolmannen toukkavaiheen toukassa vidhentdd merkitsevisti toukan
lehden biomassan kiyttdd, mutta kuudennen toukkavaiheen toukassa se ei endd vihenni (Ta-
kabayashi ym. 1995).

Isdntdelion elinpiirin paikallistaminen on loiselididen ja petojen ensimmdiinen tehtdva (Nor-
lund 1987). Pedot ja loiseliot ovatkin kehittineet etsimisstrategioita saaliinsa 10ytamiseksi
(Rowell-Rahier & Pasteels 1992; Venzon ym. 1999), koska isdnnin tai saaliin 10ytdminen
sattumanvaraisesti on vihiistd (Paré & Tumlinson 1999). Monet loiselitt ovatkin erikoistu-
neet etsiméén isdntdelioitd vain tietyiltd elinaluilta. Luonnossa loiselio kohtaa useita erilaisia
elinymparistdjd, joista sen pitdd paikallistaa alue, jolla isédntdeliot todennidkoisimmin eldvit.
(Norlund 1987.) Loispistidisten ja muiden loiselididen etsimét pienet herbivorit ovat yleensi
hyvin naamioituneita ja oleilevat lehtien alapinnoilla (Paré & Tumlinson 1999). Yleensi suu-
rin rajoittava tekijd loisimisessa on kuitenkin isdntdelion populaation suuruus, eikd sopivan
isdntédeliolajin 10ytdminen (Norlund 1987). Herbivorin elinalueen paikallistamiseen voivat
liittyd monet erilaiset drsykkeet, kuten kasvien ulkomuoto, korkeus ja viri, auringonvalon
madrd (Norlund 1987) sekd kemialliset, ndko- ja kuulohavainnot, lampdétilan ja ilmankosteu-
den muutokset tai mekaanisia tekijit (Venzon ym. 1999). Kasvien ilmaan vapauttamat vihjeet,
herbivorivioituksen indusoimat haihtuvat yhdisteet, ovat tirkedssd asemassa etsinnin alussa
(Turlings ym. 1990; Rowell-Rahier & Pasteels 1992; Vet & Dicke 1992; Tumlinson ym.
1993) ja tarked vihje loiseliolle on myos mahdollisen isdntdherbivorin itsensi erittdma tai jat-
tamai jilki (Vet & Dicke 1992; Krips ym. 2001). Isdnnén etsiminen on vaikeampaa niille lois-
pistidisille joiden isdntdhyonteiset syovit monia kasvilajeja, koska herbivorien aiheuttaman
vioituksen seurauksena vapautuvat haihtuvat yhdisteet vaihtelevat silloin enemmén. (Rowell-
Rahier & Pasteels 1992; Paré & Tumlinson 1999) ja niin ollen vioittuneen lehtialan koko-
naismiérd on kasville tirkedd vihollisten houkuttelemisessa (Krips ym. 2001). Sekéd maissin
(Zea mays) (Turlings ym. 1990) ettd puuvillan (Gossypium hirsutum) (McCall ym. 1994) tai-
met vapauttavat merkittdvésti enemmén herbivorien vioituksen indusoimia haihtuvia yhdistei-
td yon aikana, kuin heti vioituksen jidlkeen. Kasvien ldhettdessd signaaleja herbivorien luon-
taisille vihollisille haihtuvissa yhdisteissdén, vapauttavat ne niitd suurempia maérid silloin kun
luontaiset viholliset aktiivisesti etsivit isdntid tai saaliita. (Loughrin ym. 1994.)

Myos petojen ja loiselididen oppimisella on tidrked rooli herbivorien 16ytamisessd (Geervliet
ym. 1997). Kokemukset iséntieliostd nostavat loiselion vastaanottavuutta sen isidntidherbivorin
aikaansaamille haihtuville yhdisteille (Paré & Tumlinson 1999) ja télld on merkitystd varsin-
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kin silloin kun isdntdelioitd on kasvilla viahidn (Vet & Dicke 1992; Geervliet ym. 1998). Kas-
vien luontaisista populaatioista 10ydetty geneettinen vaihtelu voikin heikentdd haihtuvien yh-
disteiden luotettavuutta signaaleina luontaisille vihollisille (Vet & Dicke 1992). Liséksi ko-
kemukset isdntdeliostd voivat edistdd sité, ettd erottaako loiselid kaksi kasvilajia, joilla mo-
lemmilla on sen isintédeliotd (Geervliet ym. 1998; Baldwin & Preston 1999) tai saman lajin
kasvit joilla on eri herbivorilajia (Dicke 1999). Loiselion isdnnén etsimiseen vaikuttavat sen
aiemmat palkitsevat ja ei-palkitsevat kokemukset (Vet ym. 1998; Dicke 1999). Varsinkin sil-
loin kun hajujen ldhteiden erot olivat pienid, loispistidiset erottivat ne paremmin sen jédlkeen
kun ne olivat kokeneet seké palkitsevia ettéd ei-palkitsevia kokemuksia (Dicke 1999). Haihtu-
vien yhdisteiden vapauttamisella herbivorien indusoimana on yleenséd positiivinen vaikutus
loiselioon: se parantaa loiselion kelpoisuutta kohottamalla sen ruuanetsinnidn onnistumista ja
tehokkuutta. Isdntikasvin kemiallisen ominaisuudet voivat my0ds vaikuttaa negatiivisesti lois-
elididen kelpoisuuteen vihentdmalld selviytymistd, munien kokoa, ruumiin kokoa ja/tai he-
delmillisyyttd. Negatiiviset vaikutukset loispistidisen kelpoisuuteen voivat olla suoria: kehit-
tyvd loinen kohtaa kasvin toksiineja, tai epdsuoria: loisen kelpoisuus kérsii isdnnin koon tai
ominaisuuksien takia. (Ode 2006.) Jotkin loiseliot voivat erottaa laadullisesti erilaiset haihtu-
vien yhdisteiden sekoitukset ja sen perusteella tunnistaa iséntdelionsd ja kasvilajin (Taka-
bayashi ym. 1995), kun taas méérilliset erot voivat olla niille merkityksetontd kohinaa
(Geervliet ym. 1997). On my0s yhdisteitd, joita loispistidisnaaras vapauttaa loisiessaan isdn-
tdherbivoriin, ja ndmi yhdisteet ovat tyypillisid juuri sille tietylle isdntdherbivorille ja kertovat
sen sijainnista (Paré & Tumlinson 1999).

Hyvin tutkittu esimerkki kolmannen trofiatason indusoidusta epdsuorasta puolustuksesta on
limanpapu, sen herbivori kehrddjapunkki (Tetranychus urticae) ja herbivorin luontainen vi-
hollinen petopunkki (Phytoseiulus persimilis) (Frey ym. 2000; Arimura ym. 2002). Kehrddja-
punkkien syonti limanpavun lehdilld indusoi ne haihduttamaan erilaisia haihtuvia yhdisteitd,
jotka houkuttelevat paikalle petopunkkeja (Takabayashi & Dicke 1996). Tami haihtuvien
yhdisteiden sekoitus indusoi my®os altistetun kasvin tuulen alapuolella olevia kasveja houkut-
telemaan petopunkkeja ja torjumaan kehriddjapunkkeja (Arimura ym. 2000). Kehrddjapunkin
indusoimat pédasialliset haihtuvat yhdisteet ovat terpenoidit, metyylisalisylaatti ja yleishaih-
tuvat Ce - yhdisteet (Dicke 1999). Toinen hyvi esimerkki ovat lituruohot (Arabidopsis thalia-
na) joita kaaliperhosen (Pieris rapae) toukat ovat vahingoittaneet. Ne houkuttelivat Cotesia
rubecula loisen naaraita ja houkuttavuus korreloi suurempien metyylisalisylaatin, myrseenin
ja kahden nitriilin pédstdjen kanssa (Van Poecke ym. 2001). My6s muita kemiallisesti vilitet-
tyja kolmannen trofiatason vuorovaikutuksia on todistettu, esimerkiksi omenapuilla (Malus)
(Takabayashi ym. 1991) seké jo aiemmin mainituilla kurkulla (Takabayashi ym. 1994), puu-
villalla sekd maissilla (Loughrin ym. 1994; De Moraes ym. 1998). Puuvillalla heti herbivorien
aiheuttaman vioituksen jilkeen vapautui esimerkiksi (Z)-3-heksenaalia ja terpeenejd, ja vioi-
tuksen edetessd vapautui lisdd terpeenejd, kuten linaloolia ja (E)-B-farneseenia. Puuvilla tuot-
taa siis herbivorien indusoimana terpeenejd, jotka houkuttelevat paikalle sen herbivorien luon-
taisia vihollisia. (Loughrin ym. 1994.) Laboratoriokokeissa on osoitettu, ettdi metyy-
lisalisylaatti ja homoterpeeni 4,8,12-trimetyyli-1,3E,7E,11-tridekatetraceni [(E,E)-TMTT]
voivat houkutella petopunkkeja (Phytoseiulus persimilis) (Ozawa ym. 2000; De Boer & Dicke
2004) ja petoludetta (Anthocoris nemoralis) (James 2003). Niiden lisdksi metyylisalisylaatti
houkuttelee myos Chrysopa nigricornis-verkkosiipistd (James 2003). Esimerkkini elisitorista,
volisitiini indusoi esimerkiksi viljakasvien vioittuneissa lehdissd haihtuvien yhdisteiden va-
pautumista houkuttamaan Cotesia marginiventris loispistidisnaaraita, perhosentoukkien luon-
taisia vihollisia. Volisitiini onkin avainkomponentti kemiallisten signaalien ketjussa joka sda-
telee kolmannen trofiatason vuorovaikutuksia kasvien, herbivorien ja niiden luontaisten vihol-
listen vililld. (Alborn ym. 1997.)
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Kasvien haihtuvat yhdisteet voivat toimia my0s signaaleina viereisille, vioittumattomille kas-
veille aktivoimalla niiden puolustukseen liittyvit geenit (Farmer & Ryan 1990; Bruin ym.
1995; Shualev ym. 1997; Arimura ym. 2000) ja ndin aiheuttaa niissd fysiologisia vasteita
(Paré & Tumlinson 1999; Dicke & Bruin 2001). Kasvien signaalien vilitystd viereisille kas-
veille kutsutaan allelopatiaksi (Bruin ym. 1995). Kasvien fysikaalinen yhteys ei ole rajoittunut
saman lajin kasveihin, ne voivat my0s varoittaa lahistolld olevia toisen lajin kilpailevia kasve-
ja (Sabelis & de Jong 1988; Bruin ym. 1995). Kasvien vilinen kommunikaatio tarjoaa vili-
tontd hyotya molemmille osapuolille, ldhettdjdlle ja vastaanottajalle, kun kasvit ovat kyllin
ldheistd sukua keskendén (Bruin ym. 1995). Informaation siirtiminen kasvilta kasville riippuu
ilmeisesti haihtuvan signaalin hajaantumisesta ja sen vaihdosta ldhettdjdn ja vastaanottajan
vililla. Néin ollen se vaatii korkean konsentraation yhdisteille niiden vapautuessa tai niiden
korkean akkumulaation altistumisen jilkeen. Kasvien tdytyy kohdata se haaste, ettd jos sig-
naalia kuljettavia haihtuvia yhdisteitd tdytyy vapauttaa suuria méérid, tdytyisi kasvin olla vas-
taanottamattomia vapauttavista kohdistaan, mutta samalla tehokkaasti vastaanottavia saadak-
seen signaalin moninkertaisesti laimennetusta ilman seoksesta. (Baldwin ym. 2002.) Villid
tupakkaa on kasvatettu vioitetun marunan (Artemisia tridentata) kanssa ja tupakkakasveilla
on todettu suurempia pitoisuuksia puolustusentsyymid polyfenolioksidaasia ja vihemmin
hyonteisvioitusta verrattuna kontrollikasveihin, jotka ovat kasvaneet vioittumattoman maru-
nan kanssa (Karban ym. 2003). My0s limanpavulla on todistettu kasvien vilistd vuorovaiku-
tusta: Limanpavut indusoivat monien puolustukseen liittyvien geenien ilmentymisti altistues-
saan toisen limanpavun kehréddjdpunkkien aiheuttaman vioituksen seurauksena vapauttamille
haihtuville yhdisteille (Arimura ym. 2000).
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5 AINEISTO JA MENETELMAT

5.1 KASVIMATERIAALI JA KASVUOLOSUHTEET

Kokeessa kiytettyjen mesiangervojen (Filipendula ulmaria) siemenet kerittiin Ruotsin saaris-
tosta, Itdimeren Pohjanlahdelta, ldhelti Uumajaa. Kerdyspaikat olivat Hornefors, Kylloren
(sijainti 19°47’E, 63°32°N ja kerdyspdivd 25.2.2006) ja Savar, Skeppsvik:n saaristo (sijainti
20°40’E, 63°47°N ja kerdyspdiva 2.3.2003). Niitd kerittiin kustakin paikasta 1 — 14 kasvista.
(J. Stenberg, henkilokohtainen tiedonanto 24.4.2006.)

Edelld mainituista siemenistd kylvo suoritettiin Kuopion yliopiston tutkimuspuutarhalla
29.5.2006. Taimet koulittiin 5. — 14.6.2006 pieniin, 0,1 1 potteihin. Isompiin (0,5 1) potteihin,
taimet istutettiin 3.7.2006. Kasvualustana mesiangervoilla kdytettiin B2 turvetta ja hiekkaa
suhteessa 1:1. Kasveja lannoitettiin viikoittain alkaen kaksi viikkoa koulinnasta (0,1 % Kekki-
lan Taimisuperex). Kasvatuksen ajan kasvit olivat tutkimuspuutarhalla kasvihuoneessa, jossa
lampdétila oli yolld 18 °C ja paivélld 20 °C. Kosteuden minimiraja oli 60 % ja maksimiraja 80
%. Valaistus oli pdélld klo 6.00 — 24.00.

Taimet siirrettiin kolmeen Kuopion yliopiston ekologisen ympiristotieteen laitoksen kasva-
tuskammioon (Bioklim 2600T Kryo-Service Oy, Helsinki, Finland), vihintdén kahta vuoro-
kautta ennen kokeita. Kaikissa kammioissa vallitsivat samat ldmpotila-, kosteus- ja valo-
olosuhteet. Suhteellinen kosteus kammioissa oli 22 — 23 %, lampétila valojaksolla +22 °C ja
pimedjaksolla +19 °C ja valojakso 12 h valoa ja 12 h pime&dd. Kuhunkin kolmesta kammiosta
sijoitettiin kuusi ldpindkyvdd polyakryylimuovista hikkia (32,5 x 59,8 x 32,5 cm), ja viiteen
ndistd sijoitettiin12 kasvia ja yhteen 4 kasvia sekd 8 multapottia eli yhdessda kammiossa oli
aina 64 kasvia ja 8 multapottia odottamassa kokeita. Kahdella sivulla hdkkid on harso, josta
kosteus pidsee haihtumaan ja ilma kiertimain. Toisessa niistd on ’hiha”, jonka kautta kasvien
ja hyonteisten ottaminen on mahdollista ilman ettd hyonteisid karkaa. Hékin edessd on mag-
neeteilla kiinni oleva isompi luukku, josta kasvien lisddminen ja hidkin puhdistus tapahtuu.
Taimista valittiin satunnaisesti kasveja kontrollikisittelyyn ja hyonteisvioituskisittelyyn.

5.2 HYONTEISET

5.2.1 Mansikkanalvikis Galerucella tenella

Kokeissa kdytetyt mansikkanidlvikkddn (Galerucella tenella) toukat oli kerdtty samoista saa-
ristoista kuin mesiangervon siemenet, eli Kylorenistd ja Skeppsvik:n saaristosta. Toukkia sii-
lytettiin pakasterasioissa pimedssd, ravintonaan mesiangervon lehtid sekd Uumajassa, kulje-
tuksen aikana ettd Kuopiossa kokeiden aikana. Mansikkanélvikkidin toukkia kerittiin kokei-
siin lisdd myos Kuopion yliopiston tutkimuspuutarhalla olevan koekentén ldheisyydestd Savi-
lahden rannalla olevilta mesiangervoilta kokeen toisen viikon aikana 10. — 14.7.2006.

Mansikkanélvikkdédn toukat siirrettiin koemesiangervojen lehdille 48 tuntia ennen haihtuvien
yhdisteiden kerdamistd. Siirtdminen tapahtui varovasti pensselilld vioittamatta lehden pintaa
tai toukkaa. Kullekin mesiangervolle asetettiin 5 toukkaa, kukin toukka eri lehdelle. Jos kas-
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vissa ei ollut tarpeeksi lehtid, asetettiin suurimmalle lehdelle kaksi toukkaa. Kokeen alussa
toukat olivat keskenédiin samansuuruisia, mutta kokeen edetessi jouduttiin kdyttdmaéén joitakin
jo kokeessa olleita, talteen otettuja toukkia, jotka olivat ehtineet kasvaa jo suuremmiksi. N&itd
suurempia toukkia kuitenkin laitettiin kokeessa kiytettyihin mesiangervoihin vain 4, jotta
niiden aiheuttaman vioituksen miird pysyi ldhes samana. Kun 48 h vioituksen alkamisesta oli
kulunut, toukat siirrostettiin varovasti pensselilld pois kasveilta.

5.2.2 Asecodes mento — loispistiiinen

A. mento — loispistidiselld on kaksi isdntdd Skeppsvik:n saaristossa: mansikkanélvikis G. fe-
nella, joka kdyttdd ravintonaan mesiangervoa (F. ulmaria) sekd Galerucella calmariensis,
joka kéyttdd ravintonaan rantakukkaa (Lyhtrum salicaria). Kokeissa kdytetyt loispistidiset oli
kerdtty samoista saaristoista kuin mesiangervon siemenet, eli Kylorenistd, Obbola-saaresta
sekd Skeppsvik:n saaristosta. (J. Stenberg, henkilokohtainen tiedonanto 24.4.2006.) Ne oli
sailytetty pakastusrasioissa kerdyksen jilkeen ja kuljetuksen aikana.

Eri kantaa olevia loispistidisid pidettiin erillisissd hidkeissd 30.6.2006 alkaen ylldkuvatuissa
kasvatuskammiossa ja olosuhteissa. Sielld niilld oli mahdollisuus paritteluun. Yksittdisid lois-
pistidisid kéytettiin kokeeseen vain kerran. Kokeissa kiytettiin pddosin vain mesiangervolla
eldvdd mansikkandlvikistd loisivaa A. mento — kantaa, mutta kokeiden loppuaikana jouduttiin
kayttdimadn myos yksiloitd rantakukkaa ravintonaan kédyttivaa G. calmariensis lajia loisivasta
loispistidiskannasta.

5.3 HATHTUVIEN YHDISTEIDEN KERAYS

Haihtuvien yhdisteiden kerdys mesiangervosta suoritettiin 3. — 14.7.2006 Kuopion yliopiston
ekologisen ympdristotieteen laitoksen huoneessa numero 4111 Snellmania rakennuksessa.
Huoneen tuuletusikkunat pidettiin suljettuina. Tyhjien eksikaattorien haihtuvat yhdisteet mi-
tattiin uudelleen tarkastuksen vuoksi 22.8.2006 Kuopion yliopiston ekologisen ympiristotie-
teen laitoksen laboratoriossa numero 4141. Kaikkiaan kasveja kiytettiin 128 kpl haihtuvien
yhdisteiden kerddmisessd: kummallakin kannalla 8 toistoa ja 4 kasvia per toisto, ja mukaan on
laskettu vioitetut ja kontrollikasvit.

Lasiset eksikaattorit, joihin kasvit laitettiin kerdystd varten, kuumennettiin uunissa (Termaks
2000) mahdollisten epidpuhtauksien poistamiseksi +120 °C tunnin ajan ja jadhdytettiin huo-
neenldmpdisiksi ennen kuin kasvit laitettiin niiden sisdén ja koe aloitettiin. Samoja eksikaatto-
reita kiytettiin kokeessa vain kerran, jonka jidlkeen ne kuumennettiin ennen seuraavaa koetta.
Kéaytossd oli 4 samanlaista 22-litran eksikaattoria (Schott Duran, Mainz, Saksa). Halkaisijal-
taan ne olivat 32 cm ja korkeudeltaan kannen kanssa on noin 42 cm. Kuhunkin eksikaattoriin
asetettiin aina kerrallaan 4 kontrolli- tai hyonteisvioitettua kasvia. Mesiangervojen lehdet ja
varret eivit koskettaneet eksikaattorin seindmii tai kantta. Mahdolliset mullasta haihtuneet
yhdisteet vihennettiin tuloksista pelkkien multapottien padstomittausten mukaisesti

Haihtuvien yhdisteiden kerdyslaitteisto sisélsi eksikaattorit, niihin tulevan puhtaan suodatetun
ilman putkistot, eksikaattoreista ldhtevin ilman (josta haihtuvien yhdisteiden keriys) putkistot
ja imupumpun. Putkistot olivat materiaaliltaan teflonia, jotta niistd ei haihdu mitdan yhdistei-
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td. Liittimet olivat ruostumatonta terdstd. Imupumpun merkki oli KNF Neuberger D-79112
Freiburg ja sen tyyppi oli N 022 AN.18. Laitteistoon tuleva ilma oli aktiivihiilisuodatettua ja
otsonipoistettua (MnO, suodin) ilmaa, jonka virtaus oli sdidetty 1,2 1 min™ joka jaettiin kah-
teen eksikaattoriin 0,6 1 min™ per eksikaattori. Eksikaattoreiden lipi virtaavasta ilmasta (jossa
tiin kasvien vapauttamat haihtuvat yhdisteet. Loppuilma (0,4 1 min” per eksikaattori) johdet-
tiin Y-putken haaraan juoksutuskokeita varten. Putkissa olevat tyonto- ja imuilmat kalibroitiin
aina ennen kerdysten ja juoksutusten aloittamista BUCK saippuakalibraattorilla (malli M-5,
toiminta-alue 1 — 6 000 ml min™). Kokeessa haihtuvat yhdisteet kerittiin Tenax-adsorbentilla
(Tenax TA, Supelco) taytettyihin ndyteputkiin (PERKIN-ELMER), jotka siilytettiin jddkaa-
pissa. Myos ne putket, joihin nidytteet oli kerétty, sédilytettiin messinkikorkit pdissddn jadkaa-
pissa kunnes ne vietiin kaasukromatografille analysoitaviksi.

Huoneessa oli piilld vain keinovaloa: kattovalot, kumpaakin eksikaattoria kohden olevat kak-
si poytdlamppua ja juoksutuslaatikon piilld oleva poytdlamppu. Valonméiird oli koko ajan
sama. Poytdlamppujen merkki oli LIVAL (Shuttle plus) ja niiden maksimiteho 24W 230V.
Koetta aloitettaessa mesiangervot laitettiin eksikaattoreihin, neljd kasvia potteineen per eksi-
kaattori, ja eksikaattorit suljettiin huolellisesti. Niiden péélld olevat poytdlamput sytytettiin.
Mesiangervojen annettiin totuttautua niihin olosuhteisiin kymmenen minuuttia, jonka jidlkeen
haihtuvien yhdisteiden kerdysputket, tenax-putket (2) ja Y-putki laitettiin paikoilleen. Kerdys-
aika oli 60 minuuttia, jonka mittaaminen aloitettiin imun aikaan saavan moottorin kdynnistyk-
sestd.

5.4 HAIHTUVIEN YHDISTEIDEN MAARITYS KAASUKROMATOGRAFI-
MASSASPEKTROMETRILLA (GC-MS)

Kaasukromatografi-massaspektrometrille (Hewlett-Packard GC type 6890, MSD 5973) vietiin
tenax-hartsia siséltavit kerdysputket useamman péivin kerdyksestd kerrallaan. Ajoon laitettiin
lisdksi standardiputket, joihin oli injektoitu tunnetut konsentraatiot kaupallisesti saatavia haih-
tuvia yhdisteitd, haihtuvien yhdisteiden méérédn laskemista varten. Kokeessa kiytettiin terpee-
ni, GLV ja (E)-B-karyofylleeni standardeja. Terpeenistandardi sisilsi o-pineenid, sabineenia,
B-pineenid+myrseenid, (Z)-okimeenia, limoneenia, 1,8-sineolia, 1-kloori-oktaania, -
terpineenid, linaloolia, E-DMNT:t4, allo-okimeenia, o-kopaeenia, longifoleenia, (E)-B-
karyofylleenid, aromadendriinid, o-humuleenia, o6-kadineenia sekd karyofylleenioksidia.
GLV-standardi sisilsi (Z)-3-hexen-1-ol+(E)-2-heksenaalia, 1-heksanolia, 1-okten-3-olia, (Z)-
3-heksenyyliasetaattia, 1-kloori-oktaania, nonanaalia, (Z)-3-heksenyylibutyraattia, metyy-
lisalisylaattia, (Z£)-3-heksenyyli-isovaleraattia seki (Z£)-3-heksenyylitiglaattia. Injektointi teh-
tiin juuri ennen kuin putket vietiin kaasukromatografille ajettaviksi. Jokaista standardia injek-
toitiin 2 ul kahteen tenax-putkeen.

GC-MS oli varustettu automaattisella nidytteensyottdjilld ja termodesorptioyksikolld (Perkin
Elmer ATD400 Automatic Thermal Desorption System). Adsorbenttiin tarttuneet yhdisteet
desorboitiin 250 °C 10 min, kryofokusoitiin - 30 °C ja injektoitiin kaasukromatografin HP-5-
kapillaarikolonniin (pituus 50 m, filmin paksuus 0,33 um, sisdhalkaisija 0,2 mm, J&W Scien-
tific, USA). Ajo-ohjelma oli seuraavanlainen: uunin alkuldmpétila oli minuutin ajan +40 °C,
jonka jilkeen limpétilaa nostettiin 5 °C min™' 210 °C:een ja edelleen 250 °C:een 20 °C min™’
nopeudella. Heliumia kiytettiin kantokaasuna. Tulokset tallentuivat omaan tiedostoonsa ko-
neelle, josta ne voitiin siirtdd tietokoneelle, jolla tulosten analysointi tehtiin MSD Chemstati-
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on — ohjelmalla. Standardin perusteella saatiin tarkat retentioajat kullekin yhdisteelle kussakin
yksittdisessd ajossa. Niytteiden analyysissd tarkistettiin kaikkien standardissa olevien ainei-
den mahdollinen esiintyminen néytteessd ja pitoisuudet laskettiin vertaamalla yhdisteen piikin
pinta-alaa standardin piikin pinta-alaan ja tunnettuun konsentraatioon. Muiden yhdisteiden
tunnistamisessa verrattiin yhdisteen massaspektrida Wileyn kirjastoon ja ndiden yhdisteiden
pitoisuudet miiritettiin vastaavien, niitd rakenteeltaan muistuttavien standardiyhdisteiden
avulla.

5.5 MESIANGERVOJEN KUIVAPAINOJEN MITTAAMINEN JA TULOSTEN
LASKEMINEN

Kun mesiangervoista oli kerdtty haihtuvat yhdisteet kasvit poistettiin eksikaattoreista, varret
katkaistiin multapotin pinnalta ja kuivattiin limpokaapissa (Termaks, +60 °C, 48 h). Varsien
ja lehtien yhteinen kuivapaino punnittiin elektronisella vaa’alla (Sartorius analytic). Kuiva-
painoa kiytettiin haihtuvien yhdisteiden miirin laskemiseen ng g™ kasvien kuivapaino.

5.6 LOISPISTIAISTEN SUUNNISTAUTUMINEN

Loispistidisten kayttdytymiskokeet tehtiin samalla eksikaattorilaitteistolla, jolla haihtuvat yh-
disteet kerittiin, ja kokeet suoritettiin samoilla kasveilla, joista kerdttiin haihtuvat yhdisteet,
yhtdaikaisesti kerdyksen kanssa. Pistidisia testattiin 10 yksilod samoilla kasveilla. Kaikkiaan
221 pistidistd kdytettiin testauksissa viiteni eri testauspdivédnd. Jos kaikkia kymmenen loispis-
tidisen juoksutusta ei ehditty tehdéd sen tunnin aikana, jonka tenax-putkiin keréttiin haihtuvia
yhdisteitd, niin tunnin kuluttua tenax-putkien tilalle vaihdettiin kédytetyt putket siksi aikaa, etti
juoksutukset saatiin tehtyd loppuun. Loispistidisten kykyd suuntautua isdnnidn vioittamalle
kasville verrattuna vioittamattomaan kasviin testattiin ns. Y-putkiolfaktometrilla (Kuva 5). Y-
putki oli lasia ja sen pituus on 20,5 cm: alaosan pituus on 13,5 cm ja sakaroiden pituus on 10
cm. Sakaroiden vili on yldosastaan 15 cm. Putken halkaisija on 1,6 cm. Y-putket kuumennet-
tiin uunissa tunnin ajan +120 °C ja jddhdytettiin huoneenlimp6on joka aamu ennen kokeiden
aloittamista. Y-putkeen liitettiin kaksi tyontoputkea: toinen tuli kontrollikasveilta ja toinen
vioitetuilta kasveilta tulevista eksikaattoreista. Nidin haihtuvat yhdisteet kulkeutuivat Y-
putkeen.
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Kuva 5. Y-putkiolfaktometri.

A. mento - loispistidiset totutettiin vioittumattomaan mesiangervoon tunnin ajan ennen kokeen
aloittamista. Ne vapautettiin totutushékkiin pienistd muovisista eppendorf-putkista, joihin ne
oli keritty niistd hékeisti, joissa niitd sdilytettiin kammiossa. Loispistidiset jaoteltiin sukupuo-
len mukaan ja kokeeseen valittiin vain naaraspuolisia loispistidisid, koska vain naaraat etsivit
nidlvikkiita loisittaviksi. Kun tunti oli kulunut totuttamisessa, loispistidiset kerittiin takaisin
eppendorf-putkiin, joista ne vapautettiin sitten Y-putkeen.

Kutakin pistidistd kiytettiin kokeissa vain kerran. Yksittdinen loispistidinen vapautettiin ep-
pendorf-putkesta muoviseen asettimeen, josta se pddsi Y-putkeen. Kello kdynnistettiin siind
vaiheessa, kun loispistidinen siirtyi asettimesta Y-putkeen. Maksimiaika loispistidisen suun-
nistautumiselle oli 5 minuuttia, ja jos se ei sind aikana tehnyt valintaa, tulos oli “ei-valintaa”.
Valinnan rajana Y-putken sakarassa oli loispistidisen ylittima kuvitteellinen raja kohdassa 2/3
haaran pituudesta ja sen pysytteleminen sielld 5 sekunnin ajan. Kun tdma tuli tdyteen, katsot-
tiin kellosta aika, jolloin valinta tapahtui. Tdmén jédlkeen loispistidinen poistettiin Y-putkesta
ja Y-putkea kddnnettiin 180°, eli sakarat vaihtoivat “puolia”. Niin saatiin poissuljettua se
mahdollisuus, ettd seuraava loispistidinen olisi seurannut aina edellisen hajupolkua tai merk-
kejd. Y-putki vaihdettiin noin joka kymmenennen juoksutuksen jidlkeen puhtaaseen.

5.7 TULOSTEN TILASTOLLINEN KASITTELY

Tulosten tilastollinen kisittely tehtiin Windows for SPSS 14.0 — ohjelman avulla. Haihtuvista
yhdisteistd testattiin tulosten normaalijakautuneisuus sekd varianssien homogeenisyys (Leve-
nen testi). Tulokset poikkesivat monen yhdisteen kohdalla normaalijakaumasta, eivétka va-
rianssit olleet homogeenisid, joten niille tehtiin logaritmimuunnos (log (x+1)) tai nelidjuuri-
muunnos (sqrt). Niille muuttujille, jotka tdmén jidlkeen noudattivat normaalijakaumaa, tehtiin
riippumattomien otosten T-testi. Niille muuttujille, jotka eivit noudattaneet normaalijakaumaa
muunnosten jilkeen, tehtiin kahdelle riippumattomalle muuttujalle ei-parametrinen Mann-
Whitneyn U-testi. Loispistidisten juoksutustulosten tilastolliseen kisittelyyn kéytettiin ei-
parametristd Chi-square testia.
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6 TULOKSET

6.1 HAIHTUVAT ORGAANISET YHDISTEET

6.1.1 Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden kokonaispaistot

Mesiangervolla sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannalla mansikkanélvikésvioitus lisési ko-
konaispéastojd tilastollisesti merkitsevésti (P = 0,001) (kuva 6). Molemmilla kannoilla kont-
rollikasveilla kokonaispddstot olivat hyvin ldhelld toisiaan, mutta mansikkanilvikédsvioitettu-
jen kasvien kokonaispidistot olivat Skeppsvikin kannalla suuremmat.

4000 -
3500 -
3000 -

2500 A

@ Kontrolli
2000 - [

1500 -

O Mansikkanalvikas
l vioitus

1000 -

Kokonaispaisto (ng g ' kp h™")

500 -

o | mEm =

Kyléren Skeppsvik

Kuva 6. Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden kokonaispiistot (keskiarvo + SE, ng g kp h™")
Kylorenin ja Skeppsvikin kannoilla kontrollikasveilla ja mansikkanélvikdsvioitetuilla kasveil-
la. (n = 8).

6.1.2 Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden suhteelliset osuudet

Kylorenin kannan kontrollimesiangervoilta emittoitui eniten yleishaihtuvia yhdisteitd, noin 55
% kokonaispadstostd, kun taas Kylorenin mansikkanilvikidsvioitetuilta sekd Skeppsvikin

kontrolli- ettd mansikkanidlvikisvioitetuilta mesiangervoilta emittoitui eniten seksviterpeenejd
(kuva 7).
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Kuva 7. Haihtuvien orgaanisten yhdisteiden suhteelliset osuudet (%) kokonaispaistdstd me-
siangervolla. n = 8. Muut yhdisteet ovat happoja, alkoholeja, aldehydeja ja ketoneita.

Kylorenin kannan vioittamattomien mesiangervojen haihtuvien yhdisteiden kokonaispdisto-
jen suhteellisesta (%) osuudesta yli puolet muodostui (E),(E)-a-farneseenista (22,3 %), nona-
naalista (16,5 %) sekd dekanaalista (16,7 %) (kuva 8). Muita yhdisteitd (alle 10 % osuuden
kokonaispidistojen suhteellisesta osuudesta muodostaneet yhdisteet) kokonaispdistojen suh-
teellisesta osuudesta oli 44,5 %. Mansikkanélvikisvioitetuilla mesiangervoilla Kylorenin kan-
nan haihtuvien yhdisteiden kokonaispééstojen suhteellisesta (%) osuudesta yli puolet muodos-
tuivat germakreeni-D:std (19,7 %), (E),(E)-o-farneseenista (13,8 %) seké B-elemeenisti (19,4
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Kyléren

Skeppsvik

B Muut yhdisteet

B Yleishaihtuvat (GLV)
O Seskviterpeenit

O Monoterpeenit

%). Muita yhdisteitd kokonaispidistojen suhteellisesta osuudesta oli 47,2 %.
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Kuva 8. Kylorenin kannan haihtuvien yhdisteiden suhteelliset osuudet (%) kokonaispédéstosti
mesiangervolla. n = 8. Kuvaan on keritty yli 10 % kokonaispadstostd muodostaneet yhdisteet.

Kontrolli

Kylléren

Mansikkanalvikas

vioitus

Alle 10 % osuuden muodostaneet yhdisteet kuuluvat ryhméén: Muut yhdisteet.
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Skeppsvikin kannan vioittamattomien mesiangervojen haihtuvien yhdisteiden kokonaispédis-
tojen suhteellisesta (%) osuudesta yli puolet muodostui (E),(E)-a-farneseenista (48,6 %) ja 1-
butanolista (22,9 %) (kuva 9). Muita yhdisteitid kokonaispédéstojen suhteellisesta osuudesta oli
28,5 %. Mansikkanilvikisvioitetuilla mesiangervoilla Skeppsvikin kannan haihtuvien yhdis-
teiden kokonaispddstdjen suhteellisesta (%) osuudesta yli puolet muodostuivat (E),(E)-o-
farneseenista (58,3 %) ja B-elemeenistd (11,4 %). Muita yhdisteitd kokonaispdistdjen suhteel-
lisesta osuudesta oli 30,3 %.

. 100 % ~
2 90 % -
=@
i 80 % -
= 2 70 % - m Muut yhdisteet
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Kuva 9. Skeppsvikin kannan haihtuvien yhdisteiden suhteelliset osuudet (%) kokonaispéés-
tostd mesiangervolla. n = 8. Kuvaan on keritty yli 10 % kokonaispéddstostd muodostaneet yh-
disteet. Alle 10 % osuuden muodostaneet yhdisteet kuuluvat ryhméaéan: Muut yhdisteet.

6.1.3 Yksittiisten yhdisteiden piidstot mansikkanilvikasvioituksessa

Kylorenin kannalla mansikkanélvikdsvioituksen seurauksena tilastollisesti merkitsevésti ko-
hosivat seuraavien haihtuvien yhdisteiden péadstomiirit: 2-heksenaali, (Z)-3-heksen-1-
oli+(E)-2-heksenaali, (Z)-3-heksenyyliasetaatti ja metyylisalisylaatti (Taulukko 1). Muiden
yhdisteiden miirit eivit eronneet kontrollikasvien ja mansikkanélvikédsvioitettujen kasvien
valilla.

Skeppsvikin kannalla seuraavien haihtuvien yhdisteiden paastoméériat kohosivat tilastollisesti
merkitsevisti mansikkandlvikdsvioituksen seurauksena: 2-heksenaali, (Z£)-3-heksen-1-oli+(E)-
2-heksenaali, (Z)-3-heksenyyliasetaatti, metyylisalisylaatti, (E)-karyofylleeni sekd (E),(E)-o-
farneseeni.

Kylorenistd kerityiltd mesiangervoilta vain mansikkanélvikisvioitetut kasvit vapauttivat 1-
heksanolia, (Z£)-3-heksenyylibutyraattia, (2)-3-heksenyyli-isovaleraattia, (2)-
okimeenia+limoneenia, linaloolia, a-humuleenia, karyofylleenid, (E)-karyofylleenia, a-
kububeenia ja B-elemeenii.
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Skeppsvikistd kerityiltd mesiangervoilta vain mansikkandlvikdsvioitetut kasvit vapauttivat
heksanaalia, benzaldehydid, 1-heksanolia, (Z)-3-heksenyylibutyraattia, (Z)-3-heksenyyli-
isovaleraattia, (Z)-okimeenia+limoneenia, linaloolia, allo-okimeenia, a-kopaeenia, aroma-
dendriinid, o-humuleenia, a-kadineenia, PB-elemeenid ja germakreeni-D:td. Myds monoter-
peenejd haihtui vain mansikkanélvikkdiden vioittamilta kasveilta. Etikkahappoa taas haihtui
kontrolleilta, mutta ei mansikkanzlvikk#iden vioittamilta kasveilta.

Metyylisalisylaatin péddstd oli sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannoilla suurempi mansik-
kandlvikésvioitetuilla mesiangervoilla kuin vioittumattomilla mesiangervoilla. Samoin -
elemeenin seké (E),(E)-a-farneseenin paidstot olivat sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannoilla
suurempia mansikkanilvikédsvioitetuilla mesiangervoilla kuin vioittumattomilla mesianger-
voilla. Kaikissa muissa tulos oli tilastollisesti merkitsevd, paitsi (E),(E)-a-farneseenin paisto-
jen kohdalla Kyl6renin kannalla.
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Taulukko 1. Keskiarvo + SE haihtuvien orgaanisten yhdisteiden piitosti (ng g kp h™") kont-
rollikasveilla sekd mansikkandlvikidsvioitetuilla kasveilla kannoilla Kyloren ja Skeppsvik,
sekd tilastollisten testien tulokset (riippumattomien otosten t-testi ja Mann-Whitney U). SE =
keskiarvon keskivirhe. n = 8. ns = tulos ei ole tilastollisesti merkitsevd. * normaalisti jakautu-

nut aineisto. eh = ei havaittu.

Kyloren Skeppsvik

Yhdiste Kontrolli Mansikkanalvikas Kontrolli Mansikkanalvikas
vioitus vioitus

Ka + SE Ka + SE P Ka + SE Ka + SE P
Etikkahappo 3,4+34 58,0 £ 58,0 ns 16,8 £ 12,8 eh ns
1-Butanoli 11,4+3,8 129+5,2 ns* 40,2+21,4 11,8+2,9 ns
Heksanaali 28125 439 +17,7 ns eh 33,1 +£16,7 0,010
2-Heksenaali 45+45 98,2 £40,0 0,003 25+25 132,3 +69,5 0,002
Heptanaali 1,4+1,0 0,5+0,5 ns eh eh
Benzaldehydi 28128 14,1 £ 14,1 ns eh 19,0 £ 18,6 ns
Dekanaali 27,1 £10,1 54,5+ 10,1 ns* 46+2,1 42,2 + 33,5 ns
(2)-3-Hekseeni-1-ol+ 49+49 166,9 + 39,0 0,001 3,5+£2,6 67,5+19,5 0,005
(E)-2-Heksenaali
1-Heksanoli eh 40124 ns eh 54+1,6 0,010
(2)-3- 11,8+7,6 140,6 + 29,3 0,001* 143+6,9 1151 £+ 17,1 0,001
Heksenyyliasetaatti
Nonanaali 26,8 +8,9 19,8 £ 6,6 ns 2,0+£1,3 1,6+1,2 ns
(2)-3- eh 26,6 £ 8,6 0,001 eh 11,6+1,8 0,001
Heksenyylibutyraatti
Metyylisalisylaatti 13,2+7,5 51,6 £22,8 0,034 46+2,0 26,8 +5,0 0,001
(Z)-3-Heksenyyli- eh 2,4+0,8 0,038 eh 54+1,2 0,002
isovaleraatti
(Z)-Okimeeni+ eh 1,9+1,9 ns eh 73+13 0,002
Limoneeni
1,8-Sineoli 0,6+0,6 1,6+£1,0 ns eh eh
Linalooli eh 9,6 £4,7 ns eh 85146 ns
Allo-okimeeni eh eh eh 1,1£0,3 0,038
a-Kopaeeni eh eh eh 0,2+0,2 ns
(E)-B-Farneseeni eh eh 0,7+0,7 3,5+£3,5 ns
Aromadendriini eh eh eh 0,7+0,7 ns
a-Humuleeni eh 9,6+1,5 0,001 eh 13,2 5,1 0,002
a-Kadineeni eh eh eh 1,8£0,8 ns
Karyofylleenioksidi eh 1,8+1,8 ns eh eh
(E)-Karyofylleeni eh 63,3 + 8,1 0,001 1,2+1,2 68,5 +27,3 0,001
a-Kububeeni eh 15,6 £ 15,6 ns eh eh
B-Elemeeni eh 327,6 £ 57,1 0,002 eh 2494 £77,9 0,002
(E,E)-a-Farneseeni 36,3 +24,9 233,3+93,3 ns 85,4 + 35,3 1271,2 £ 351,7 0,001
Germakreeni-D 15,8 £ 15,8 332,3 £ 1431 ns eh 83,4+31,4 0,038
Monoterpeenit 0,6 +0,6 13,145 0,049 eh 16,9 +5.2 0,002
Seksviterpeenit 52,0 + 26,5 983,5 +109,4 0,001 87,3+349 1691,9 + 464,1 0,001
Yleishaihtuvat (GLV) 90,0 £27,5 466,4 + 93,9 0,005* 28,9+10,3 275,91 £ 46,3 0,001*
Kokonaispaastot 162,6 + 34,4 1690,7 + 239,2 0,001* 175,7 £ 49,1 2181,0 £ 530,5 0,001
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6.2 ASECODES MENTO - LQISPISTIAISTEN SUUNNISTAUTUMINEN Y-
PUTKIOLFAKTOMETRISSA

6.2.1 Asecodes mento — loispistidisten suunnistautuminen

Asecodes mento — loispistidiset suunnistautuivat tasaisesti sekd vioittamattomille ettd mansik-
kanélvikésvioitetuille kasveille molemmilla kannoilla Y-putkiolfaktometrissa.

Kylorenin kannalle Asecodes mento loispistidisilld juoksutuksia tehtiin yhteensd 104. Vioite-
tuille mesiangervoille suunnistautui néistd 62 yksilod (59,6 %) ja kontrolli mesiangervoille 42
yksilod (40,4 %) (kuva 10). Tulos ei ollut tilastollisesti merkitseva (P = 0,062).

O kontrolli
W vioitettu

80 60 40 20 0 20 40 60 80

Loispistidisten suunnistautuminen (%)

Kuva 10. Asecodes mento loispistidisen valinta Y-putkiolfaktometrissd Kylorenin kannalla
vioittumattomalle ja mansikkanélvikdsvioitetulle mesiangervolle 48 tunnin vioituksen jéalkeen.

Skeppsvikin kannalle Asecodes mento loispistidisilld juoksutuksia tehtiin yhteensid 100. Vioi-
tetuille mesiangervoille suunnistautui néistd 54 yksilod (54,0 %) ja kontrolli mesiangervoille
46 yksilod (46,0 %) (kuva 11). Tulos ei ollut tilastollisesti merkitsevi (P = 0,484).
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Kuva 11. Asecodes mento loispistidisen valinta Y-putkiolfaktometrissd Skeppsvikin kannalla
vioittumattomalle ja mansikkanélvikdsvioitetulle mesiangervolle 48 tunnin vioituksen jéalkeen.

6.2.2 Asecodes mento — loispistidisten suunnistautuminen yksittiisten haihtuvien yhdis-
teiden suhteen

Loispistidisen suunnistautumista merkittdvimpien yksittdisten yhdisteiden eli metyy-
lisalisylaatin, (E),(E)-o-farneseenin sekd P-elemeenin suuntaan tutkittiin vertaamalla loisen
suunnistautumista kasville (kontrolli tai vioitettu), joka kussakin testiparissa vapautti kyseistd
yhdistettd enemmén.

Loispistidiset suunnistautuivat tilastollisesti merkitsevisti Kylorenin kannalla (E),(E)-o-
farneseenin suuntaan (P = 0,040). Muiden tutkittujen haihtuvien yhdisteiden suuntaan ne eivit
suunnistautuneet tilastollisesti merkitsevéasti Kyllorenin eivitkd Skeppsvikin kannalla.
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7 TULOSTEN TARKASTELU

7.1 HAIHTUVAT ORGAANISET YHDISTEET

Tulokset osoittavat, ettd mesiangervolla mansikkanélvikédsvioitus indusoi haihtuviin orgaani-
siin yhdisteisiin perustuvaa puolustusta, koska monoterpeenien, seksviterpeenien ja yleishaih-
tuvien yhdisteiden pitoisuuksien méairét kohosivat vioituksen seurauksena. Téstd voidaan péda-
telld, ettd mesiangervolla seksviterpeenien vapautuminen on herbivorivioituksesta kertova
indikaattori. Skeppsvikistd kerittyjen mesiangervojen haihtuvien yhdisteiden méird mansik-
kanilvikasvioituksen jidlkeen oli suurempi kuin Kylorenistd kerdttyjen. Kylorenin kannalla
vioittamattomilta mesiangervoilta haihtui eniten yleishaihtuvia yhdisteitd, kun taas mansik-
kanilvikésvioitetuilta mesiangervoilta haihtui eniten seksviterpeenejd. Skeppsvikin kannalla
sekd vioittamattomilta ettd mansikkanalvikésvioitetuilta mesiangervoilta haihtui eniten seks-
viterpeenejd. Tdma johtunee kantojen vilisestd, erilaisesta geneettisestd taustasta.

Yksittdisten aineiden paastoistd 2-heksenaalin, dekanaalin, (Z)-3-heksen-1-oli+(E)-2-
heksenaalin, (Z2)-3-heksenyyliasetaatin, metyylisalisylaatin sekd (E),(E)-o-farneseenin paistot
suurenivat sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannoilla mansikkanilvikédsvioituksen seuraukse-
na. 2-heksenaalin, (Z)-3-heksen-1-oli+(E)-2-heksenaalin, (Z)-3-heksenyyliasetaatin ja metyy-
lisalisylaatin padstdjen kohoaminen vioituksen seurauksena oli molemmilla kannoilla tilastol-
lisesti merkitsevdd. Skeppsvikin kannalla (E),(E)-o-farneseenia vapautui enemmaén seki vioit-
tumattomilta ettd vioittuneilta kasveilta kuin Kylorenin kannalta. Sekd Kylorenin ettd Skepps-
vikin kannoilla mansikkanélvikisvioitus taas vihensi nonanaalin padstod.

Mesiangervoa on tutkittu haihtuvien yhdisteiden osalta hyvin vihédn. Tutkimuksessa, jossa
tutkittiin ripsidisten (Frankliniella occidentalis) kdytosvasteita mesiangervon haihtuviin yh-
disteisiin, saatiin selville, ettd 1,8-sineoli oli yksi pidasiallisista mesiangervon haihtuvista
yhdisteistd. Eniten mesiangervolta haihtui eukarvonia, jolla ei kuitenkaan ollut elektrofysiolo-
gista aktiivisuutta. 1,8-sineoli sekd metyylisalisylaatti saivat ripsidisissi aikaan kdytosvasteen,
jonka tutkimiseen kidytettiin olfaktometrid. Metyylisalisylaatti houkutteli ripsidisid kaikissa
testatuissa konsentraatioissa, mutta 1,8-sineoli vain 0,01 mg konsentraatiossa. (Chermenskaya
ym. 2001.) Tdssad tutkimuksessa 1,8-sineolia vapautui vain Kylorenin kannan mesiangervoista
ja niistdkin vain hyvin vihdisid méirid. Mansikkanélvikkdiden vioittamista kasveista sitd va-
pautui enemmain kuin vioittamattomista, mutta ero ei ollut tilastollisesti merkitsevd. Kukkivan
mesiangervon kukinnosta vapautuvia haihtuvia yhdisteitd ovat muun muassa bentsyylialkoho-
lit, fenyylialkoholit, salisyylialdehydit sekd anisaldehydit (Stenberg ym. 2007). Namé tuoksut
ovat niin voimakkaita, ettd my0s ihminen voi havaita ne haistamalla.

Kasvissa haihtuvien orgaanisten yhdisteiden muodostumiseen sekd niiden vapautumiseen
vaikuttavat monet seikat kuten kasvin genotyyppi, koko, vioittuneet kasvinosat, lehden ik,
kasvuolosuhteet, vioituksen aika piivistd, herbivorilaji, herbivorin toukan kehitysvaihe sekd
ulkoiset stressitekijit kuten kuivuus, lampdtila ja lannoitus. Tdssd tutkimuksessa nditd tekijoi-
td pyrittiin sditelemididn kasvuolosuhteiden, kuten valon, kosteuden ja lannoituksen, kasvien
koon ja lehtien idn osalta niin, ettd ne pyrittiin pitdmiin kaikille tutkimuskasveille samanlai-
sina. Vaihtelua tuloksiin tuovat kuitenkin kasvien erilainen genotyyppi sekd erot kokeessa
kiytettyjen herbivorin toukkien kehitysvaiheissa, koska toukan kehitysvaihe vaikuttaa vioi-
tuksen voimakkuuteen.



44

Mesiangervot olivat kehitysvaiheeltaan kokeessa samassa vaiheessa, joten silld ei pitdisi olla
vaikutusta tuloksiin. Yleisemmin kehitysvaiheen vaikutuksista mesiangervon haihtuviin yh-
disteisiin ei ole tietoa. On mahdollista, ettd kasvit vioittuivat kokeessa niiden kisittelyn ja
siirtelyn aikana, kun esimerkiksi mansikkanélvikkiin toukkien siirrettiin mesiangervon leh-
dille. Tamén seurauksena lehden karvat ovat voineet katketa ja yleishaihtuvien yhdisteiden
tuotanto ja vapautuminen on voinut kdynnistyd. Mesiangervon varsi ja lehdet ovat lyhyen
karvoituksen peitossa ja namé karvat katkeavat helposti kun jokin osuu kasviin. My®os silld on
voinut olla vaikutusta kasvin haihtuvien yhdisteiden méirdin ettid, mansikkanilvikkdidn toukat
tuotiin Ruotsista vain suurin piirtein samankokoisina, eikéd niiden tarkkaa kehitysvaihetta tie-
detty. Tamén lisdksi toukat ehtivit kasvaa kokeen aikana, joten myohemmin vioitetut kasvit
ovat kirsineet hieman enemmén kasvaneiden toukkien aiheuttamia vahinkoja. My0s se on
voinut vaikuttaa péddstdjen miidrddn ja laatuun, ettd osa toukista oli kdyttdnyt ravinnokseen
my0s kasvin vartta lehtien sijaan tai kaivautunut potissa olevaan multaa koteloitumaan.

Kasvia imemidlla vioittavat herbivorit saavat aikaan hieman kohonneita yleishaihtuvien yhdis-
teiden piidstdjd ja puremalla vioittavat herbivorit, kuten lehtikuoriaiset, vioittavat kasvia
enemman ja ndin ollen niiden tulisi aiheuttaa my0s kohonneita yleishaihtuvien yhdisteiden
padstdjd. Himasen ym. (2005) tutkimuksessa néin ei kuitenkaan kdynyt: mansikalla yleishaih-
tuvien yhdisteiden péastot eivit tilastollisesti merkitsevésti muuttuneet mansikkanélvikkdan
aiheuttaman vioituksen seurauksena, mutta haihtuvien terpeenien mééréa kasvoi huomattavasti.
Mansikkanélvikis ei puremalla vioita lehden rakennetta kokonaan, vaan se kalvaa lehden me-
sofyllisolukkoa lehden alapuolelta muodostaen ikkunakuvioita. Nédin ylempi epidermisolukko
ei vioitu. (Himanen ym. 2005.) Mesiangervolla yleishaihtuvien yhdisteiden padstot kohosivat
tilastollisesti merkitsevésti niin Kylorenin kuin Skeppsvikin kannallakin mansikkanélvikésvi-
oituksen seurauksena. Niin tapahtui myos mono- ja seksviterpeenien kohdalla. On kuitenkin
mahdollista, ettd kasvit vioittuivat lievidsti myds mekaanisesti niitd késiteltdessd mittauksia
varten, miki saattoi nostaa yleishaihtuvien yhdisteiden péaastojen maardaa. On kuitenkin toden-
nikoisempdd, ettd yleishaihtuvien yhdisteiden paddstdjen médrd nousi mansikkanélvikédsvioi-
tuksen seurauksena, eikd mekaanisesta vioituksesta johtuen.

Mansikalla (Fragaria x ananassa Duch.) mansikkandlvikdsvioituksen seurauksena vapautuu
seuraavia haihtuvia yhdisteitd (Z)-okimeenia, (E)-B-okimeenia, (E)-B-karyofylleenid, (E),(E)-
a-farneseenia, germakreeni-D:td ja DMNT:td ((3E)-4,8-dimetyyli-1,3,7-nonatrieenia) tilastol-
lisesti merkitsevid médrid vioittumattomiin mansikoihin verrattuna (Himanen ym. 2005). Tés-
sd tutkimuksessa mesiangervolla (Z)-okimeenin ja limoneenin tulos on yhdistetty joten mah-
dotonta sanoa, kumpaa yhdistettd kasvi vapautti. Néitd kuitenkin vapautui molemmilla kan-
noilla mansikkanilvikkdiden vioittamilta kasveilta, mutta ei vioittumattomilta kasveilta.
Skeppsvikin kannalla ero oli tilastollisesti merkitseva. (E),(E)-a-farneseenin padstot kohosivat
sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannoilla mansikkanélvikdsvioituksen seurauksena, mutta
ero kontrolli- ja vioitetun kasvin vililld oli tilastollisesti merkitsevi vain Skeppsvikin kannal-
la. Germakreeni-D:tid vapautui Kylorenin kannalla sekéd vioittumattomilta ettd mansikkanélvi-
kisvioitetuilta kasveilta. Skeppsvikin kannalla germakreeni-D:td vapautui vain mansikkanil-
vikkddn vioittamilta mesiangervoilta, ja ero vioittamattomiin oli tilastollisesti merkitseva,
joten tilld kannalla se ndytti olevan selkedsti herbivori-indusoituva yhdiste.
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7.2 ASECODES MENTO - LOISPISTIAISEN SUUNNISTAUTUMINEN

Kolmen trofiatason véilisen vuorovaikutuksen toimimiselle ei saatu tdssd tutkimuksessa vah-
vistusta, silld loispistidiset eivit suunnistautuneet tilastollisesti merkitsevisti kummallakaan
kannalla mansikkanilvikkdiden vioittamille mesiangervoille. Jos juoksutuksia olisi tehty lisdd
Kylorenin kannalla, tulos olisi todennikdisesti ollut tilastollisesti merkitsevd, silld trendi vioit-
tumattomien kasvin houkuttelevuudesta oli nihtdvissad (P = 0,062).

Kasvien haihtuvat yhdisteet houkuttelevat loispistidisid herbivorien vioittamille kasveille ja
niiden madrilld sekd laadulla on merkitystd suunnistautumisessa (Turlings ym. 1990). Myos
loiselididen aiemmilla kokemuksilla ja assosiatiivisella oppimisella on tirked rooli herbivori-
en loytamisessd (Geervliet ym. 1997). Herbivorin aiheuttama haihtuvien yhdisteiden koostu-
muksen vaihtelu on tirkedd sitd etsiville loispistidiselle, koska se kertoo sopiiko herbivori
sille isdnnéksi (Vet & Dicke 1992; Alborn ym. 1997; Frey ym. 2000).

Loispistidiset suunnistautuivat tilastollisesti merkitsevisti Kylorenin kannalla (E),(E)-o-
farneseenin suuntaan. Tdmin perusteella voidaan piaitelld, ettd (E),(E)-a-farneseeni on mah-
dollisesti se yhdiste, joka houkuttaa Asecodes mento loispistidisid mesiangervolla. Vaikka
mansikkandlvikkdiden vioittamilta kasveilta (E),(E)-a-farneseenia vapautui enemmén, niin
sitd vapautui kuitenkin myos vioittumattomilta mesiangervoilta. Timén vuoksi on kuitenkin
mahdollista, ettd (E),(E)-a-farneseeni ei yksin vastaa loispistidisen houkuttelemisesta. (E),(E)-
a-farneseenin on todettu houkuttelevan Vitis vinifera viinikoynnokselle munivaa Lobesia bot-
rana koiperhosta (Tasin ym. 2005) sekd omenalla vastasyntyneitd omenakédridisen (Cydia
pomonella) toukkia (Landolt ym. 2000).

Téssd tutkimuksessa metyylisalisylaatin padsto oli sekd Kylorenin ettd Skeppsvikin kannoilla
suurempi mansikkanélvikédsvioitetuilla mesiangervoilla kuin vioittumattomilla mesiangervoil-
la ja tulos oli molemmilla kannoilla tilastollisesti merkitsevd. Siksi se voisi toimia merkitta-
vind houkuttimena ollen erityisen luotettava merkki herbivorivioituksesta loispistidisille. Me-
tyylisalisylaatti ei kuitenkaan verrattaessa kasviparikohtaisia pddst6ja saanut tilastollisen ana-
lyysin perusteella yksittdisend signaaliyhdisteend loispistidisid suunnistautumaan mansik-
kanélvikkdiden vioittamille kasveille kummallakaan kannalla. Metyylisalisylaatin on osoitettu
houkuttelevan petopunkkeja (Ozawa ym. 2000; De Boer & Dicke 2004), petoludetta ja Chry-
sopa nigricornis-verkkosiipistd (James 2003). Herbivorien aiheuttaman vioituksen aikaan-
saamien haihtuvien yhdisteiden koostumus on kuitenkin kemiallisesti monimuotoinen ja siksi
on vaikeaa selvittdd mikd tai mitkd yhdisteet ovat oikeasti vastuussa herbivorien luontaisten
vihollisten signaalista (Dudareva ym. 2006). Sen tutkiminen, ettd onko loispistidisen suuntau-
tuminen suhteessa johonkin tiettyyn yhdisteeseen ja sen kohonneeseen méériin, vaatisi uusia
kayttdytymistutkimuksia synteettisilla yhdisteilld. Usein kokonaispddstd on kuitenkin tirkein
tekijd hyonteisen suunnistautumisessa tietylle kasvilajille.

Aiemmilla tutkimuksilla todistettuja kolmen trofiatason epédsuoria vuorovaikutussysteemeja
on esimerkiksi limanpapu, sen herbivori kehrddjapunkki ja herbivorin luontainen vihollinen
petopunkki (Frey ym. 2000; Arimura ym. 2002) seki lituruoho, sen herbivori kaaliperhonen
ja sen luontainen vihollinen Cotesia rubecula loinen (Van Poecke ym. 2001). Vastaavaa, yhti
selkedd kolmen trofiatason vuorovaikutussysteemid ei kiytetyilld tutkimusmenetelmilld tdssi
tutkimuksessa 10ydetty. Muita todistettuja kolmannen trofiatason vuorovaikutuksia on esi-
merkiksi kurkulla (Takabayashi ym. 1994) ja omenapuilla (Takabayashi ym. 1991) seki puu-
villalla ettd maissilla (Loughrin ym. 1994; De Moraes ym. 1998).
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Jatkossa olisi mielenkiintoista tutkia vanhempien mesiangervojen sekd kukkivien mesianger-
vojen pididstdjd ilman vioitusta sekd mansikkandlvikkédiden vioituksen jédlkeen. Tamén lisdksi
voitaisiin tutkia mahdollisten erilaisten kerdysmenetelmien vaikutusta haihtuvien yhdisteiden
padstoihin mesiangervolla. Olisi myos mielenkiintoista havaita miké tulos saataisiin loispisti-
dgisten suunnistautumisesta suuremmalla méaaralld Y-putkitestauksia, silld tilastollinen merkit-
sevyys oli jo tdlld otoksella ldhelld. My®os yksittdisten yhdisteiden houkuttavuutta synteetti-
silld yhdisteilld olisi jarkevaa tutkia, koska loispistidiset suunnistautuivat tdssi tutkimuksessa
tilastollisesti merkitsevisti (E),(E)-a-farneseenin suuntaan. Néiden liséksi loispistidisten eko-
logista eriytymistd olisi mielenkiintoista selvittdd vertaamalla eri saaristoista kerittyjen lois-
pistidisten luontaista kykyd suunnistautua, tutkimalla suunnistautuuko loispistidinen tehok-
kaammin omalla elinalueellaan kasvavalle mesiangervokannalle.
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8 YHTEENVETO

Tulokset osoittavat mesiangervolla tapahtuvan indusoituvaa puolustusta mansikkanélvikisvi-
oituksessa péaitellen lisdéntyneistd monoterpeenien, seksviterpeenien ja yleishaihtuvien yhdis-
teiden pédstoistd tilastollisesti merkitsevésti kummallakin mesiangervon kannalla. Tulosten
perusteella voidaan piitelld, ettd mesiangervolla erityisesti seskviterpeenien vapautuminen on
herbivorivioituksesta kertova indikaattori. Ensimmaéisen tutkimushypoteesin voidaan katsoa
toteutuneen tissd tutkimuksessa, silli mansikkanélvikdsvioitus indusoi mesiangervossa yleis-
haihtuvia yhdisteitd, lisdsi mono- ja seksviterpeenien pdéstoji ja sai aikaan my0ds uusien, me-
siangervolle tyypillisten herbivoriasta indikoivien haihtuvien yhdisteiden haihtumista.

Kolmen trofiatason viliselle vuorovaikutukselle ei saatu tissd tutkimuksessa selvdd vahvistus-
ta, silld loispistidiset eividt kyenneet suunnistautuneet tilastollisesti merkitsevisti kummalla-
kaan kannalla mansikkanilvikkdiden vioittamille mesiangervoille. Toinen tutkimushypoteesi
siten kumoutui tdssd tutkimuksessa. Mahdollisesti suuremmalla testattavien loispistidisten
madrilld tilanne olisi saattanut muuttua, silld Kylorenin kannalla loispistidisten suunnistautu-
minen oli toimivan tritrofisen vuorovaikutuksen olemassaolon suhteen suhteellisen voimak-
kaasti suuntaa-antava.
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