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1. Johdanto

1.1 Adaptiivinen radiaatio ja lajiutuminen

Evoluutiolla tarkoitetaan sukupolvien aikana tapahtuvia muutoksia populaation periytyvissa
ominaisuuksissa, kuten yksildiden ulkomuodossa ja kayttaytymisessa. Adaptiivinen
radiaatio eli sopeutumislevittaytyminen on tarkea evoluutiomekanismi. Silla tarkoitetaan
kantalajin tai -lajiryhmén jakautumista uusiksi lajeiksi, jotka ovat sopeutuneet toisistaan
poikkeaviin elinympaéristoihin tai ekologisiin lokeroihin. Lajiutuminen voi saada alkunsa
kantalajin levittaytymisestad uuteen ymparistoon, jossa kilpailu on véahaista ja yksil6t voivat
hyddyntaa uusia ravinto- ja ymparistoresursseja. Lajiutumista voi edistdd myds kantalajin
omassa elinympaéristdssa tapahtuvat muutokset, jolloin resursseista kilpailevien lajien
populaatio saattaa romahtaa tai kantalaji voi vahvistua ylivoimaiseksi muiden lajien
kustannuksella. Kilpailun véheneminen voi tehostaa alkuperaisen lajin jakautumista useiksi
uusiksi lajeiksi. My6s joidenkin ominaisuuksien ja sopeumien yleistyminen populaatiossa voi
parantaa lajienvalistd kilpailumenestysta seka tehostaa jo olemassa olevien resurssien
hyddyntamista ja siten johtaa uusien lajien syntyyn (Schluter 2000; Ridley 2004; Freeman &
Herron 2007).

Lajiutuminen vaatii kahden populaation valille kehittyvan lisdantymisesteen, joka voi syntya
joko maantieteellisen isolaation, yksildiden ominaisuuksien monimuotoisuuden kasvun tai
luonnonvalinnan seurauksena. Allopatrisella lajiutumisella tarkoitetaan tilannetta, jossa
maantieteellisesti eriytyneet populaatiot kehittyvat omiksi lajeikseen. Geenien vaihdunta
allopatristen populaatioiden valilla on joko rajoittunutta tai taysin estynyttd. Parapatrinen
lajiutuminen tapahtuu maantieteellisesti jatkuvan populaation aaripaiden valilla. Syntyneita
lajeja saattaa erottaa hybridivyohyke, jonka yksildiden elinkelpoisuus on heikko.
Sympatrisella lajiutumisella tarkoitetaan lajiutumista ilman maantieteellista eriytymista.
Tassa tapauksessa lisaantymisisolaatio kehittyy yksildiden monimuotoisuuden ja sitéa
seuraavan luonnonvalinnan seurauksena. Esimerkiksi erilaiset ekologiset lokerot tai
pariutumista edeltavat kayttaytymismallit voivat poiketa toisistaan siten, ettei pariutumista
tapahdu (Ridley 2004; Tirri ym. 2006).

Adaptiivisen radiaation tunnusmerkkeja ovat lajeille yhteinen esi-isa seka sellaiset
morfologiset ja fysiologiset piirteet, jotka edesauttavat ympéariston tehokasta hyddyntamista,
ja toisaalta ndiden ominaisuuksien muuntuminen ympardiviin resursseihin sopiviksi. Lisaksi
lajiutuminen on yleensa nopeaa (Smith & Skilason 1996; Schluter 2000). Ennen

varsinaisen uuden lajin syntya populaation sisélla tavataan erilaisia adaptaatioita ja



vahitellen kantalajista erkaantuvia ekotyyppeja (engl. morph/ecotype), jotka ovat
geneettisesti sopeutuneita tiettyyn, usein rajoittuneeseen habitaattiin, mutta kykenevét viela
risteytymaan toisiin ekotyyppeihin kuuluvien yksildiden kanssa (West-Eberhart 1986; Ridley
2004; Tirri 2006). Ekotyyppien sailyminen on riippuvaista ekologisista ja fysiologisista
lisdantymisesteista (Gow ym. 2007), jotka ovat yleisimmin habitaatti- ja kayttaytymiseroja
(Ridley 2004; Foster ym. 2008). Hyvin tunnettuja seka paljon kaytettyja ja tutkittuja
esimerkkeja adaptiivisesta radiaatiosta ovat jo Charles Darwinin (1859) kuvaamat lukuisat
Galapagossaarten sirkkulajit seka Afrikan Victoriajarven yli 250 kirjoahvenlajia (esim. Van
Oijen 1981; Seehausen 2006).

1.2 Kalojen adaptiivinen radiaatio

Samankaltaisten ekotyyppien kehittyminen toistuvasti ja toisistaan rijppumatta
samankaltaisissa ymparistdolosuhteissa elavissa populaatioissa on esimerkki
paralleelisesta evoluutiosta (Schluter & Nagel 1995; Rundle ym. 2000). Eriytymista
ekotyypeiksi on tutkittu useilla eri kalalajeilla, ja ndma tutkimukset tarjoavat erinomaisia

esimerkkeja adaptiivisesta radiaatiosta.

Jaakausi jatti jAlkeenséd monimutkaisia, toisistaan eristyneité sisavesia. Mereista
kantamuotoa olleet kalat levisivat sisdvesiin useita eri kertoja eri puolella pohjoista
pallonpuoliskoa. Aiemmin kolonisoimaton ymparistd kayttamattémine resursseineen
edesauttoi tehokkaasti lajiutumista (Smith & Skulason 1996). Nopeita lajiutumistapahtumia
on kuvattu erityisesti nieri6illa (Salvelinus alpinus) (esim. Magnusson & Ferguson 1987;
Sandlund ym. 1992a; Skalason ym. 1999; Knudsen ym. 2006, 2008, 2010) seka
kolmipiikeilla (Gasterosteus aculeatus) (esim. Lavin & McPhail 1985; Schluter 1993; Bell &
Foster 1994; Cresko & Baker 1996; Kristjansson ym. 2002a; McKinnon & Rundle 2002),
joilla samanlaisia ekotyyppeja on kehittynyt useita kertoja toisistaan riippumatta. Sveitsissa
siikojen (Coregonus sp.) luonnonpopulaatioissa esiintyvat ekotyypit ovat olleet niin ikaan
viimeaikaisten tarkastelujen kohteena (Vonlanthen ym. 2009; Hudson ym. 2011).
Maailmanlaajuisestikin ainutlaatuinen adaptiivisen radiaation malli on Afrikan jarvien
kirjoahvenlajien valtava monimuotoisuus (Van Oijen ym. 1981; Seehausen 2006; Wagner
ym. 2012).

Ymparoivien resurssien erilaiset hyodyntamistavat ovat keskeisia kalojen adaptiivisessa
radiaatiossa (Smith & Skulason 1996). Knudsen ym. (2006, 2010) havaitsivat nierian

yksildiden erikoistumisen eri ravinnonkayttdtapoihin edesauttavan sympatristen ekotyyppien



syntya ja siten alkavaa lajiutumista. Samankaltaiseen tulokseen paatyivat Snorrason ym.
(1994) ja Amundsen ym. (2008) tutkiessaan nieridekotyyppien ravinnonkayttderoja.
Vastaavia eroja ekotyyppien ravinnonkayttssa ovat havainneet kolmipiikeilla mm. Bentzen
& MacPhail (1984), Lavin & McPhail (1985) ja Schluter (1993) ja siioilla Vonlanthen ym.
(2008).

Viime vuosina evoluutiotutkimuksessa on kiinnostuttu myés MHC-ryhmé&n geenien
vaikutuksesta lajiutumiseen. MHC eli major histocompatibility complex tarkoittaa
selkarankaisilla elaimilla esiintyvaa geeniperhettd, joka koostuu lukuisista
kudosyhteensopivuuden geeneistd. MHC-molekyylit ovat tarkeéssa osassa selkarankaisten
vastustuskyvyn muodostumisessa seké autoimmuniteetissa (Tirri ym. 2006). MHC-geeneilla
on merkittéava rooli myos seksuaalivalinnassa (Milinski 2006) ja siten mahdollisesti myds
lajiutumisessa. Makeanveden kaloilla tehdyt tutkimukset (Wegner ym. 2003; Blais ym. 2007;

Eizaguirre ym. 2009a, 2009b) tukevat tata teoriaa.

1.3 Loisten merkitys lajiutumisessa

Lajien véliset interaktiot ovat keskeisia evoluution ja lajiutumisen kannalta. Kilpailun liséksi
on viime aikoina alettu huomioida myds muita tekijoitd, kuten predaation ja loisinnan
merkitysta (Schluter 2000; Buckling & Rainey 2002; Gandon 2002; Doucette ym. 2004).
Loisinnan vaikutus on kuitenkin huomioitu evoluutiotutkimuksissa vain harvoin, vaikka
loisten monimuotoisuus, vaikutukset isdntéelioon ja yleisyys kaikilla luonnonvaraisilla
elidlajeilla ovatkin itsessdan hyvin tiedostettuja tutkimuskohteita. Summers ym. (2003)
totesivat yksiselitteisesti loisinnan edistavan isantélajiensisaista geneettista ja fenotyyppista
monimuotoisuutta ja siten mahdollisesti vaikuttavan lajiutumiseen. Teoriaa tukee myos
tutkimus, jossa MacColl (2009b) tarkasteli loisten vaikutusta kolmipiikkien adaptiiviseen
radiaatioon. Han loysi viitteita siitd, etté loisinta saattaa vaikuttaa kolmipiikkien perimaan ja
ulkomuotoon, ja siten edistaa liséantymisisolaatiota ja lajiutumista. Wegner ym. (2003)
havaintojen mukaan loisaltistus edistdd MHC-genotyyppien monimuotoisuutta seka yksilo-
etta populaatiotasolla. Myds Buckling & Rainey (2002) havaitsivat loisten lisdavan
diversiteettia ja siten kiihdyttavan elidlajien sympatrista ja allopatrista evoluutiota. On
mahdollista, etta loisten aikaansaama valintapaine edistdd muutoksia isantaeldaimen
seksuaalivalinnassa ja lisdantymiskayttaytymisessa (Barber ym. 2001), immunologiassa
(Kalbe & Kurtz 2005; Scharsack ym. 2007), fenotyypissd (mm. LoBue & Bell 1993; MacColl
2009b) ja jopa koko elinkaaressa (Agnew ym. 2000).



Jotta loisten voidaan olettaa vaikuttavan lajiutumiseen, toisistaan eriytyméassa olevien
isantapopulaatioiden (kuten ekotyyppien) loisyhteisdissa taytyy olla pysyvia eroja (Karvonen
& Seehausen 2012). Lisaksi ekotyyppiparien loisintaerojen samanlaisuus eri populaatioissa
voi tarkoittaa, etté loiset ovat toimineet lajiutumisprosessin alullepanijoina (MacColl 2009a).
Tunnetusta teoriasta huolimatta vain hyvin harvoissa tutkimuksissa on kuvattu loisinnan
eroja laheisilla lajeilla tai ekotyypeilla saman maantieteellisen alueen sisélla.
Kalaekotyyppien loisyhteisoeroista ovat raportoineet MacColl (2009a), Eizaguirre ym.
(2011) ja Natsopoulou ym. (2012) kolmipiikeilla, Knudsen ym. nierigilla (1997), Knudsen ym.
(2003) ja Karvonen ym. (2012) siioilla sek& Blais ym. (2007) ja Maan ym. (2008)
kirjoahvenilla. Viela harvemmin (Knudsen ym. 2003; MacColl 2009a, Natsopoulou ym.
2012; Karvonen ym. 2012) on kuvattu loisyhteisderoja samankaltaisten ekotyyppien valilla
eri jarvissa. Tutkimusten vahaisyyden vuoksi tulokset ekotyyppien loisinnan eroista eivat
vield ole yleistettavissa, eika loisten merkitysta lajiutumisprosessin eri vaiheissa tunneta
kovin hyvin. Monet edellda mainituista tutkimuksista ovat korostaneet isdnnan ekologian
vaikutusta kalaekotyyppien erilaisiin loisyhteis6ihin. Esimerkiksi isannan habitaatti,
ravinnonkaytto ja sijainti ravintoketjussa seké ekologinen kilpailu vaikuttavat keskeisesti
loisyhteisdihin (Poulin 2007). Lisaksi loisten véli-iséantien esiintyminen on laikuttaista (Jokela
& Lively 1995; Byers ym. 2008; Faltynkova ym. 2008), minka vuoksi eri ymparistoissa elavat

ja erilaisia resursseja hyodyntavat ekotyypit altistuvat eri tavoin loisille.

Loisyhteisdihin vaikuttavat isdnnan ekologian lisdksi myos lukuisat abioottiset
ymparistotekijat. Akvaattisessa ymparistossa veden laatu ja lampdtila ovat keskeisia
loislajistoon ja loisten runsauteen vaikuttava tekijoita (esim. Marcogliese & Cone 1996;
Halmetoja ym. 2000). My6s ihmisen aiheuttamat muutokset vesiymparistossa
(happamoituminen ja rehevoityminen, saasteet) heijastuvat loisyhteistjen rakenteeseen
(esim. Khan & Thulin 1991, Lafferty 1997, Valtonen ym. 1997, Karvonen ym. 2012).
Muutokset veden lampétilassa vaikuttavat suoraan loisten lisdééantymiseen, vapautumiseen
selkarangattomista vali-isannista ja transmissioon eri isntien valilla. Kylméassa vedessa
loisia kehittyy ja siirtyy uusiin iséntiin huomattavasti lamminta vettd véahemman (Karvonen
ym. 2004a, Poulin 2006, 2007). Ymparistotekijoiden vaikutusta sympatristen tai allopatristen
kalaekotyyppien loisyhteiséihin ei sen sijaan ole juurikaan tutkittu, mink& vuoksi isdntakalan
ekologian ja ymparist6tekijoiden valisten vuorovaikutusten merkitysta lajiutumisprosessiin ei
tunneta. On viitteita siitd, etté loiset voivat vaikuttaa esimerkiksi ekotyyppien eriytymiseen ja
kolmipiikkien nopeaan lajiutumiseen (MacColl 2009b; Karvonen & Seehausen 2012), mutta
teorian testaamiseksi tarvitaan tutkimustietoa loisinnasta eri kalalajeilla replikoiduissa

populaatioissa ja erilaisissa ymparistooloissa.



1.4 Loisyhteisdjen erot isannan eri sukupuolilla

Saman lajin naaraiden ja koiraiden erilainen panostus lisdédntymiseen seka sukupuolten
valiset erot ravinnonkayttssa, fysiologiassa ja immunokompetenssissa saattavat johtaa
merkittaviin eroihin eri sukupuolten loistaakassa. Loiserot sukupuolten valilla voivat
vaikuttaa voimakkaasti parinvalintaan. Esimerkiksi naaraiden on todettu valttavan loisittuja
koiraita (Milinski & Bakker 1990; Mgller ym. 1999). Liséksi Eizaguirre ym. (2009b)
havaitsivat, ettd MHC-genotyyppi vaikutti koiraiden loisimmuniteettiin, ja etta naaraat
suosivat paremman vastustuskyvyn omaavia koiraita. Loisten aikaansaama
seksuaalikayttaytymisen muuttuminen voi siten ainakin teoriassa edesauttaa

lisdantymisisolaation syntya ja adaptiivista radiaatiota.

Selkarankaisilla koiraiden on seké kokeellisesti ettéd luonnonpopulaatioissa havaittu olevan
naaraita alttimpia loisinfektioille ja kantavan suurempaa loistaakkaa (Zuk 1990; Poulin
1996; Zuk & McKean 1996; Reimchen & Nosil 2001). Koiraiden alttius loisinfektioille voi
johtua korkeamman testosteronitason heikentaméstéd immuniteetista (Folstad & Karter
1992; Zuk & McKean 1996). Useilla lajeilla koiraat ovat my6s naaraita kookkaampia, ja
pystyvat siten toimimaan isantana suuremmalle loismé&aralle. Poulin (1996) esitti, etta
suuren koon kasvattamiseen ja yllapitoon tarvitaan paljon ravintoa, jolloin kookas
isantayksilo tarjoaa pienempaa yksiloa enemman ravintoaineita myos ruuansulatuskanavan
loisille. Tall6in loiset kasvavat nopeammin ja pystyvat tehokkaammin vastustamaan isannan

immuunipuolustusta.

Myds kaloilla sukupuolten toisistaan poikkeava panostus lisdantymiseen voi johtaa eroihin
loistartunnoissa. Esimerkiksi kolmipiikkikoiraiden lisdantymiskustannukset ovat korkeat, silla
ne vastaavat yksin pesanrakennuksesta, poikashuollosta ja reviirin vartioinnista. Reimchen
& Nosil (2001) raportoivat pitkdaikaistutkimuksessa loisten kokonaismaaran olevan
kolmipiikkikoirailla naaraita suurempi, mutta eri sukupuolten loisyhteisdiden
lajikoostumuksessa oli myds selkeita eroja. Tahan voivat vaikuttaa koiraiden ja naaraiden
osin erilaiset ekologiset lokerot, eli erot niin lisddntymisstrategioissa kuin

ravinnonkaytossakin.

Sukupuolten valisia eroja kolmipiikin loisyhteisdissa on toistaiseksi tutkittu hyvin vahan,
eivatka tulokset siksi ole viela yleistettavissa. Erityisesti erot naaraiden ja koiraiden
loisinnassa eri populaatioissa ja ekotyypeilla ovat huonosti tunnettuja. Tama tieto
loisyhteisdjen rakenteesta on kuitenkin valttdméatonta arvioitaessa loisten merkitysta kalojen

seksuaalivalinnassa ja lajiutumisprosessin eri vaiheissa.



1.5 Tutkimuksen tavoitteet

Pro gradu -tyoni tavoitteena on tarkastella sympatristen kolmipiikkiekotyyppien seka naaras-
ja koirasyksildiden valisié loisyhteisteroja. Tydssani tutkin Islannin Thingvallavatn- ja
Myvatn -jarvissa tavattavien muta- ja laavaekotyypin kolmipiikkien loisyhteisoja. Nama
sympatriset ekotyypit elavat samanlaisissa habitaateissa, mutta jarvien geologian ja
vulkaanisen toiminnan seurauksena painvastaisissa veden lampdtiloissa. Thingvallavatn-
jarven mutaekotyyppia tavataan lampimassa vedessé, kun taas Myvatn-jarvella
mutaekotyypin kalojen elinalueella vesi on kylmaa. Laavaekotyyppi elaa Thingvallavatn-
jarvella kylman veden alueella, mutta Myvatn-jarvella laavaekotyyppia tavataan lampimassa
vedessad. Tama luonnollinen koeasetelma tarjoaa ainutlaatuisen tilaisuuden vertailla
iséntakalan ekologian (ekotyyppi) ja ymparistotekijoiden (veden lampétila) vaikutusta
kalojen loisintaan. Mikéli toisiaan vastaavien sympatristen ekotyyppien loisyhteisét ovat
samankaltaiset eri jarvissa, voidaan kalan ekologialla katsoa olevan ymparistotekijéita
suurempi merkitys loisyhteisén rakenteeseen. Talldin tulos tukee ajatusta loisten
aikaansaamasta lajiutumisprosessista (Karvonen & Seehausen 2012). Jos taas loisinta on
yhdenmukaista veden lampdtilan suhteen ekotyypista rippumatta, tdméa osoittaa
ymparistotekijoiden olevan kalan ekologiaa merkittavampi tekija loisyhteisén séaatelyssa.
Talloin ekotyyppien eriytymisen alkuvaiheiden ei voida katsoa olevan suoraan yhteydessa
loisintaan. Liséksi tarkastelen kalan sukupuolen vaikutusta loisyhteisdihin Thingvallavatn- ja
Myvatn-jarvissa esiintyvilla kolmipiikkiekotyypeillda. Keskityn erityisesti mahdollisten loisinnan
sukupuolierojen yhdenmukaisuuteen jarvien valilla.

Tutkimuksessani pyrin selvittdmaan

1. mitka tekijat voivat selittda loisyhteisdjen mahdollisia eroja eri ekotyyppien ja
jarvien valilla

2. onko isannéan ekologialla (kalan ekotyyppi) vai ymparistolla (veden lampétila)
voimakkaampi vaikutus kolmipiikkien loisintaan

3. vaikuttaako kalan sukupuoli loisyhteisdihin ja ovatko mahdolliset erot
yhdenmukaisia eri ekotyyppien valilla

4. millainen merkitys edella mainituilla havainnoilla voi olla tarkasteltaessa

kolmipiikkien adaptiivista radiaatiota.



2. Aineisto ja menetelmat

2.1 Tutkimusalue: Islanti

Pohjois-Atlantilla sijaitseva Islanti tarjoaa erinomaiset olosuhteet evolutiiviselle in situ -
loistutkimukselle. Alue on biologisesti mielenkiintoinen: maantieteellisen

eristyneisyyden seurauksena saarelle on kehittynyt subarktinen eliéstd, joka muistuttaa
lajistoltaan pohjoisen Skandinavian flooraa ja faunaa, mutta on lyhyen
levinneisyyshistoriansa vuoksi vahalajisempi ja osin sekoitus Euraasian ja Pohjois-Amerikan
lajistoa. Islannin koko eliéstd on peraisin viimeisintéd jadkautta seuraavalta ajalta

(<10 000 v.), ja on osittain edelleen kolonisaatiovaiheessa (Skulason ym. 1999). Makeassa
vedessa elavia kaloja on ainoastaan viisi: kolmipiikki (Gasterosteus aculeatus) seka
petokalat nierid (Salvelinus alpinus), taimen (Salmo trutta), lohi (Salmo salar) ja ankerias
(Anguilla anguilla). Kalat esiintyvat jarvissa ja joissa lahes kaikissa mahdollisissa
lajikombinaatioissa, mutta useimmiten lajienvalinen kilpailu on vahaista. Osa jarvista on
kalattomia tai niissa tavataan vain yhta lajia. Ravinnonkayton erikoistumisen myota syntyva
polymorfismi on tavallista makeanveden kaloilla (Smith & Skalason 1996), ja niinpa myds

Islannissa on tapahtunut ja tapahtuu nopeaa lajiutumista (Kristjansson ym. 2002b).

Islannissa on laaja sisavesiverkosto ja lukuisia toisistaan eristyneita jarvia. Useat jarvet
saavat vesitdydennysta lahteista, minké seurauksena veden lampdétila, korkeus ja
vesikemialliset ominaisuudet ovat hyvin stabiileja. Suuret jarvet, kuten Lounais-Islannissa
sijaitseva Thingvallavatn ja Pohjois-Islannin Myvatn, ovat poikkeuksellisia lampdtilan
suhteen: [Ampimat ja kylméat lahteet aiheuttavat jarviin pysyvan lampétilaeron, joka saattaa
olla useita asteita jarven eri osien valilla (Jonasson 1979, 1992).

Islannin geomorfologiaa leimaa vulkaaninen aktiivisuus, jonka seurauksena suuri osa
jarvialtaista on muodostunut peruskallion péaélla ja ohessa olevasta laavakivesta. Nuoret
hioutumattomat laavakerrostumat onkaloineen ja halkeamineen tarjoavat niin kaloille kuin
selkarangattomille vesielidille suoja-, lisdantymis- ja ravinnonhankintapaikkoja (Malmquist
ym. 1999). Hieno muta muodostaa toisen tyypillisen pohjanlaadun, jonka eliésté koostuu
paaosin putkilokasveista ja kaivautuvista pohjaeldimistd. NAma samassakin jarvessa
esiintyvat, olosuhteiltaan hyvin erityyppiset ymparistot tarjoavat kaloille toisistaan poikkeavia
ravinnonkayttémahdollisuuksia ja toisaalta eri loisille vali-isantia, silla selkarangattomien
lajidiversiteetti on hyvin riippuvainen ymparistésta (esim. Lindegaard 1979, 1992; Kairesalo
ym. 1992; Malmquist ym. 1999).



2.2 Tutkimusjarvien kuvaus

2.2.1 Thingvallavatn

Subarktinen Thingvallavatn (N64°10’, W21°10’ [WGS84 ], Kuva 1) sijaitsee Lounais-
Islannissa Euraasian ja Amerikan mannerlaattojen erkanemiskohdassa. Thingvallavatn on
pinta-alaltaan maan suurin luonnollisesti syntynyt jarvi (83 km?), ja sen valuma-alue on noin
1 000 kmz. Jarven keskisyvyys on 34 metria ja syvimmillaan vettd on 114 metrid. Alkunsa
jarviallas on saanut vimeisimman jaakauden jalkeen noin 10 000 vuotta sitten, jonka
jalkeen lukuisat maanjaristykset ja tulivuorenpurkaukset ovat muokanneet aluetta
(Adalsteinsson ym. 1992).

Thingvallavatn-jarven vedesta 90 % on perdisin pohjavesilahteista, ja vain 10 % on valuma-
alueen pintavettd. Koska alue on vulkaanisesti aktiivinen, maaperan ja siten myds lahteiden
lampétila vaihtelee. Valtaosa vedesta on peraisin jarven pohjoisosan kylmisté
pohjavesilahteista, joissa lampdétila on ympéri vuoden 2,8-3,5 T. Veden l[ampétila nousee
etelda kohti luonnollisen lampenemisen sekd jarven eteldosassa sijaitsevan Hengillin
geotermaalisen alueen 7,5-10,7 -asteisen l&hdeveden vaikutuksesta (Adalsteinsson ym.
1992). Matalat alueet ja etelaiset alueet saattavat kesdaikaan lammetéa huomattavasti.
Thingvallavatn-jarvessa on siis pysyva lampdétilagradientti pohjois-etelasuunnassa, mutta
jarvi kuitenkin jaatyy talvisin tuulen jadhdyttaessa pintavettd. Vahaisesta valumavedesta
johtuen Thingvallavatn on oligotrofinen ja hyvin kirkasvetinen. Rantavydhyke on pohjoisessa
laavakivea noin kahdeksan metrin syvyyteen asti, ja se muodostaa hyvin monimuotoisen
elinympariston. Sen sijaan suojaisten lahtien pohjanlaatu on hienoa hiekkaa tai pehmeaa
sedimenttida. Syvempien alueiden pohja koostuu yksinomaan hienosta mudasta (Thors
1992).

Jarven pelagiaalinen elidyhteisd koostuu vain muutamista avainlajeista, mutta pohjaeliosto
on huomattavasti monipuolisempi (Jénasson 1992). Suurin syvyys, jossa valon maara on
riittdva yhteyttdmiseen, ulottuu jaiden 1ahdon jalkeisesta 20 metristd kesan 40 metrin
syvyyteen (Adalsteinsson ym. 1992). Pehmeaélla pohjalla 10—-20 metrin syvyydessa kasvaa
Nitella opaca -nakinpartaislevad, joka voi kasvukauden aikana muodostaa 50-90 cm:n
korkuisia kasvustoja (Kairesalo ym. 1992). Jarvessa eldd kolme kalalajia: yksilomaaraltaan
runsaat nierid (Salvelinus alpinus) ja kolmipiikki (Gasterosteus aculeatus) seka
harvalukuinen taimen (Salmo trutta) (Sandlund ym. 1992b). Nieria on eriytynyt neljaan

ekologisesti ja morfologisesti toisistaan poikkeavaan ekotyyppiin, joita ovat pohjaeldimia



syovat pieni- ja isokokoinen benttinen ekotyyppi, planktonia syéva pelagiaalinen ekotyyppi
seka suurikokoinen kaloja saalistava ekotyyppi (Snorrason ym. 1994; Gislason ym. 1999;
Skulason ym. 1999). Taméan tutkimuksen kohteena olevalta kolmipiikiltd on
Thingvallavatnilla kuvattu kolme ekotyyppid, joita kutsutaan muta-, laava- ja
nitellaekotyypeiksi niiden elinympariston mukaan (ks. 2.3.1 Islannin sisavesien

kolmipiikkiekotyyppien kuvaus, s. 12).

2.2.2 Myvatn

Myvatn on Islannin pohjoisosassa (N6540°, W17900° [ WGS84], Kuva 1) vulkaanisesti
aktiivisella alueella sijaitseva subarktinen jarvi. Jarviallas on hyvin nuori: vanhimmat osat
ovat muodostuneet laavasta noin 3 800 vuotta sitten, jonka jalkeen jarven lahist6lla on
tapahtunut useita tulivuorenpurkauksia. Viimeisin jarven pohjaa voimakkaasti muokannut
tulivuorenpurkaus ja sité seurannut laavavirta tapahtui vuosina 1724-1729 (Thorarinsson
1979).

Myvatn on laaja (37,3 km32), mutta hyvin matala jarvi, jonka keskisyvyys on vain 2,3 metria ja
syvin kohta 4,2 metrid. Jarvi on jakautunut pohjoiseen ja eteldiseen altaaseen, joiden valilla
on pysyva ja voimakas lampétilanvaihtelu. Koillisrannan l&hteet tuovat jarveen hyvin
[Aamminta vettd, jonka lampétila on jopa 23,1 T, ku n taas kylmaa (5,2 C) vetta virtaa
vesialtaaseen jarven itd- ja kaakkoisrantojen léhteistd. Mataluuden vuoksi sééatilasta
johtuvat jarviveden lampdtilamuutokset saattavat olla hyvinkin nopeita lahdealueiden
ulkopuolella. Jarvi jaatyy talvisin; pisimpaan jaapeite pysyy jarven lansiosassa. Myvatnin
valuma-alue on laaja, 2150 km? (Olafsson 1979).

Thingvallavatn-jarven tavoin Myvatn on ollut intensiivisen tutkimuksen kohteena (mm.
Jénasson 1979b). Valuma-alueen ravinteikkaan tuhkamaan, runsaan kasvillisuuden ja
muun orgaanisen aineksen vuoksi jarvi on eutrofinen. Jarven pohjaa peittavat padosin
piilevakerrostumat ja lahoamisasteeltaan vaihteleva eloperédinen aines. Mataluuden vuoksi
tuulella on suuri vaikutus jarviveden korkeaan ravinnetasoon, silla pohjan orgaaninen aines
on jatkuvassa kierrossa. Myvatn-jarven pohjoisosissa on biomassaltaan ja lajistoltaan
runsaasti makrofyytteja, kun taas eteldisessa osassa pohjaa peittdd suurelta osin
Cladophora aegagrophila -viherlevamatto (Jonasson 1979b). Rehevyytensa, mataluutensa
ja runsaan kasvillisuuden vuoksi Myvatnilla on subarktiseksi jarveksi poikkeuksellisen
runsaslukuinen pesimalinnusto, joka kasittaa 24 lajia ja 10 000—15 000 pesivaa paria
(Gardarsson 1979; Gardarsson & Einarsson 2002).
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Jarvessa elaa kolme kalalajia: erittin runsaslukuinen kolmipiikki seké petokalat nieria ja
taimen. Nieria on eriytynyt morfologialtaan ja ravinnonkaytoltédén kahteen ekotyyppiin,
pienikokoiseen sek& normaalikokoiseen (Adalsteinsson 1979). Myds kolmipiikeilta
tunnetaan kaksi eri muotoa, morfologisesti ja geneettisesti toisistaan poikkeavat

mutaekotyyppi ja laavaekotyyppi.

Kuva 1. Tutkimusjarvien sijainti Islannissa.

2.3 Kolmipiikki Gasterosteus aculeatus L.

Piikkikalojen (Gasterosteidae) heimoon kuuluva 4—7 cm:n pituinen kolmipiikki Gasterosteus
aculeatus Linne 1758 on saanut nimensa selkaevan etupuolella sijaitsevista kolmesta
piikista. Kolmipiikin levinneisyys kattaa pohjoisen pallonpuoliskon subarktisen ja lauhkean
vybhykkeen, ja laji on alkujaan mereinen ja anadrominen. Pienen kokonsa ja vahaisten
ymparistévaatimuksiensa vuoksi kolmipiikki on suosittu mallilaji kayttaytymis- ja

evoluutiobiologisissa tutkimuksissa.

Kolmipiikki tarjoaa erinomaisen mahdollisuuden tutkia populaatioiden evoluutiota,
diversiteettia ja jakautumista ekotyypeiksi, silla lajin sisdvesipopulaatioiden on todettu
saaneen alkunsa useita erillisia kertoja mereisesta kantamuodosta ja sopeutuneen
vallitseviin ymparistdolosuhteisiin (Bell & Foster 1994; Pennisi 2004; Foster ym. 2008).
Viimeisin kolonisaatioaalto tapahtui viime jddkauden jalkeen (Bell & Foster 1994).
Kolmipiikkien mereinen muoto on jokseenkin samanlainen koko levinneisyysalueella (Bell &
Foster 1994), mutta toisistaan poikkeavia makean veden ekotyyppeja on kuvattu viime
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vuosikymmenind muun muassa Islannissa (Kristjansson ym. 2002a; Olafsdottir ym. 2007a;
Olafsdattir & Snorrason 2009), Kanadassa (Bentzen & McPhail 1984; McPhail 1994) ja
Alaskassa (Cresko & Baker 1996). Kolmipiikin fenotyyppinen muuntelu on kuitenkin
noteerattu jo aiemmin (Minzing 1963; Gross & Anderson 1984).

Kolmipiikin tunnetuilla ekotyypeillda on kaksi perusmuotoa: pelagiaalinen planktonin sydja ja
litoraalin pohjaelaimia ravinnokseen kayttava muoto. Oligotrofisissa jarvissa, jotka ovat
syvia ja jyrkkarantaisia, on muodostunut limneettisid eli avovedessa elavia populaatioita,
kun taas etenkin matalissa, eutrofisissa jarvissa on ollut hyvat edellytykset benttisten eli
pohjan lahelld elavien kolmipiikkipopulaatioiden synnylle. Naiden sympatristen ekotyyppien
ruumiinmuoto, elintavat, parinvalinta seka ravinnonkayttd poikkeavat toisistaan (Lavin &
McPhail 1985, 1986, 1987; Walker 1997; Kristjansson ym. 2002a; Foster ym. 2008).

2.3.1 Islannin sisavesien kolmipiikkiekotyyppien ku vaus

Islannin jarvissa tavataan kolmea kolmipiikkiekotyyppi&, "mud morph" (jatkossa
mutaekotyyppi), "lava morph" (jatkossa laavaekotyyppi) seka "Nitella morph" (jatkossa
nitellaekotyyppi) (Kristjansson ym. 2002a; Olafsdattir ym. 2007a; Olafsdéttir & Snorrason
2009). Tassa tutkimuksessa keskityttiin muta- ja laavaekotyypin kolmipiikkeihin, mutta
tarkasteltiin myds Thingvallavatn-jarven nitellaekotyyppia.

Mutaekotyyppi
Mutaekotyypin kolmipiikit elavat rantavydhykkeessa mutapohjalla. Thingvallavatn-jarvella

mutaekotyyppié tavataan jarven eteld- ja keskiosien matalilla ja suojaisilla rannoilla, joissa
veden lampétila saattaa keséaikaan nousta lahelle 20 T (Kristjansson ym. 2002; Olafsdottir
& Snorrason 2009). Myvatn-jarvella olosuhteet ovat painvastaiset: mutaekotyypin kalojen
elinalueella jarven etelaaltaassa vesi on ympari vuoden kylmaa (alle 10<C) (Kristjansson
ym. 2002; Olafsdottir ym. 2007b). Mutaekotyypin kolmipiikeilla on pitkat selka- ja
rintaevapiikit, mika johtunee mutaympaéristdn suuresta saalistuspaineesta (Malmquist ym.
1992). Selkaevan ruodot ovat korkeammat kuin muilla ekotyypeilld ja pyrstd hieman
lyhyempi. Mutaekotyypin kolmipiikit ovat ravinnon suhteen generalisteja, mink&a vuoksi
ekotyypin siivildhampaat ovat suhteellisen pitkat. Myvatn-jarvella tehdyssa
ravinnonkayttotutkimuksessa havaittiin mutaekotyypin kolmipiikkien kuitenkin hyddyntavan

enimmakseen surviassaaskentoukkia seké hankajalkaisayridisia (Adalsteinsson 1979).

12



Laavaekotyyppi

Laavaekotyypin kaloja tavataan alle kahden metrin syvyydessa laavapohjalla.
Thingvallavatn-jarvella laavaekotyypin elinalue on jarven pohjoisosan kylmien lahteiden
alueella, jossa veden lampdétila on ympéri vuoden 5-8 C, kun taas Myvatn-jarven
laavaekotyyppi elaa pohjoisaltaan lampimassa vedessa (yli 15 ) (Kristjansson ym. 2002,
Olafsdattir ym. 2007b). Laavaekotyypin piikit ja selkéevan ruodot ovat muita ekotyyppeja
lyhyemmat ja pyrstd pidempi, miké tekee kalasta virtaviivaisemman ja helpottaa
suojautumista laavan koloihin ja onkaloihin. Siivilahampaat ovat lyhyet. Myvatn-jarvella
laavaekotyypin kalojen on todettu mutaekotyyppia useammin kayttavan ravinnokseen
Lymnaea peregra -kotiloita sek& muun ravinnon puutteessa omia matimuniaan ja huonosti

sulavaa detritusta (Adalsteinsson 1979).

Nitellaekotyyppi

Nitellaekotyypin kolmipiikkeja on kuvattu Islannissa vain Thingvallavatn-jarvelta, mutta
vastaavia vesipatsaassa elavia pelagiaalisia kolmipiikkimuotoja tavataan myos Pohjois-
Amerikan jarvissa (Bentzen & McPhail 1984; Rundle ym. 2000). Thingvallavatn-jarven
nitellaekotyypin kalat elavat kylméssa vedessa jarven keskiosissa, 10-20 metrin
syvyydessa. Niiden tiedetd&n suojautuvan Nitella opaca -nékinpartaislevéakasvustoihin,
joissa ne myos lisdantyvat. Nitellaekotyypin kalojen ravinto koostuu Thingvallavatn-jarvella
paaosin benttisista vesikirpuista, surviaissdasken toukista, raakkuayridisista ja etenkin
loppukesasta hankajalkaisayriaisista (Sandlund ym. 1992b). Pelagiaaliset nitellaeckotyypin
kalat ovat ruumiinmuodoltaan pohjan lahelld elavia ekotyyppeja solakampia, keskimaarin
pienikokoisempia ja pitkapiikkisempia. NAama ominaisuudet edesauttavat saalistusta,

predaation valttamista seka liikkumista vesipatsaassa.

2.4 Tutkimusmenetelméat

2.4.1 Kolmipiikkien pyynti

Kolmipiikkien pyyntiajankohta oli Thingvallavatn-jarvelld 21.5.2009 ja Myvatn-jarvella
5.6.2009. Kalat pyydettiin elavind pyytavilla, syotittomilla pyydyksilla (minnow traps,
valmistaja Dynamic Aqua-Supply Ltd), joiden verkon silmékoko oli 6,35 mm tai 3,20 mm
(Kuva 2). Kaytin kunkin kolmipiikkiekotyypin pyydystamiseen 15 loukkua, jotka sijoitin
muutaman kymmenen metrin paéhan toisistaan kalojen loismaarissa mahdollisesti
esiintyvien pienen mittakaavan vaihtelujen huomioimiseksi. Laskin loukut veteen iltapaivalla

tai illalla ja tyhjensin ne seuraavana aamuna.
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Kuva 2. Kalojen pyynnissa kadytetty elavana pyytava pyydys, minnow trap.

Thingvallavatn

Mutaekotyypin kolmipiikit pyydettiin jarven keskivaiheilla sijaitsevan Mjéanes-niemen
rantavedestéd (Kuva 3), jossa veden lampdtila oli noin 15 T. Pohjanlaatu oli pddosin mutaa.
Yksittaisista putkilokasveista muodostunut vesikasvillisuus oli niukkaa. Kolmipiikkitiheydet
olivat silminnahden korkeita ja havaitsin pyyntipaikalla runsaasti kaloja. Laskin pyydykset
rannasta muutaman kymmenen metrin valein alle metrin syvyiseen veteen. Asetin loukut

kolmipiikkien suosimien suojapaikkojen eli vesikasvien ja rantapenkereen laheisyyteen.

Laavaekotyypin kalat pyydettiin jarven koillisosasta (Vatnskot), jossa veden lampétila oli
noin 5-8 T (Kuva 3). Pohjanlaatu pyyntipaikalla ol i laavakived, jossa oli paljon
epatasaisuuksia ja onkaloita. Vesikasvillisuus oli erittdin vahaistd, ja koostui l&hinna
muutamista maarittamattomista vesisammalista. Laskin pyydykset 100—200 metrin
rantaviivalla matalaan, alle puolen metrin syvyiseen veteen. Kalatiheys oli siiméamaéaaraisesti

arvioituna selvasti pienempi kuin mutaekotyypilla.

Nitellaekotyypin kolmipiikit kayttavat Nitella-nakinpartaislevakasvustoja suojapaikkoinaan, ja
likkuvat vesipatsaassa enimmakseen ydaikaan. Taman ekotyypin pyyntipaikka oli
Miofellssnid lahella Mjdéanesin 80 metrin syvannetta (Kuva 3). Jaoin pyydykset 3 x 5
kalaloukun sarjoihin siten, etta liitin yhteen pintapoijuilla varustettuun koyteen viisi loukkua
muutaman metrin paahan toisistaan. Yhteen sarjoista liitin myos [Ampomittarin. Laskin
pyydyssarjat kolmeen eri kohtaan, jotka olivat noin 100—-200 metrin paassa toisistaan.

Pyyntisyvyys oli 14-16 metria ja veden lampdtila 4,4 C.
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Kuva 3. Thingvallavatn-jarven naytteenottopaikat.

Myvatn

Mutaekotyypin kolmipiikit pyydettiin Myvatn-jarven lansiosasta, laheltd Laxa-laskujoen suuta
(Kuva 4). Alue oli reheva, pohjanlaatu pehmeé&d mutaa ja makrofyytteja oli runsaasti.

Pyydykset laskettiin alle metrin syvyiseen veteen, jonka lampétila oli alle 10 .

Laavaekotyypin kolmipiikkien pyyntipaikka oli Myvatnin koillisrannalla, l&hella Kalfastrondin
lamminvesildhdettd (Kuva 4). Pohja-aines oli nuorta laavakived, jossa oli paljon onkaloita.
Vesikasvillisuus oli niukkaa. Kalat pyydettiin matalasta vedestd, jonka lampétila oli noin

20 . Myvatn-jarven kolmipiikkien pyynti toteutett iin yhteistydssa toisen

kolmipiikkitutkimusryhmén kanssa.

15



Kalfastrondin
ldhde

et

o) laavaekotyyppi

mutaekotyyppi

Laxa-laskujoki

Kuva 4. Myvatn-jarven ndytteenottopaikat.

2.4.2 Kalojen kasittely ja laboratoriomenetelmat

Tyhjensin Thingvallavatn-jarven samaan ekotyyppiin kuuluvat kolmipiikit pyydyksista yhteen
jarvivedella taytettyyn sankoon. Lopetin kalat muutama yksild kerrallaan kayttamalla
hiilidioksidiliuosta (CO,). Kaikki pyydyksiin joutuneet kalat kuljetettiin laboratorioon jaiden
seassa. Myvatn-jarvelta pyydettiin satoja kolmipiikkeja padasiassa toisen
kolmipiikkitutkimusryhman kayttoon, ja siksi kalat kuljetettiin elavana laboratorioon.
Kuljetuksen aikana kalat olivat suurissa jarvivedelld taytetyissa sailidissa, jotka oli varustettu
jatkuvalla hapetuksella. Kaloja ei kuollut kuljetuksen aikana. Kolmipiikkien kuljetus elavéana
ei myoskaan vaikuttanut niiden loismaariin, silla suoraan kalasta kalaan tarttuvia loislajeja
(esim. kidusmadot, ks. alla) ei tutkittu. Laboratoriossa otin kolmipiikeista tata tutkimusta

varten satunnaisnaytteen, jonka kalat lopetin kuten edella.

Laboratoriossa valitsin kaloista satunnaisesti yhta monta naarasta ja koirasta ulkoisten
sukupuolituntomerkkien avulla, mikali eri sukupuolten edustajia oli naytteessa riittavasti.
Rajasin nuoret ja ei-sukukypsét kalat tutkimuksen ulkopuolelle. Punnitsin kalat
laboratoriovaa’alla ja mittasin ne yhden millimetrin tarkkuudella. Varmistin sukupuolen

maarityksen sukurauhasista kalojen preparoinnin yhteydessa (ks. alla). Tutkittujen
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kolmipiikkien kokonaismaara oli 246. Kunkin kolmipiikkiekotyypin lukumaarat on esitetty

taulukossa 1.

Taulukko 1. Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvilta tutkittujen kolmipiikkien lukumaarat ekotyypin ja
kalan sukupuolen mukaan. Tutkimukseen kaytettiin vain yksil6ita, joiden sukupuoli pystyttiin
luotettavasti maarittamaan. Limmin/kylma viittaa kunkin habitaatin veden lampotilaan.

Thingvallavatn Myvatn
Sukupuoli Mutaekotyyppi  Nitellaekotyyppi  Laavaekotyyppi | Mutaekotyyppi  Laavaekotyyppi
ldmmin kylmdé kylmd kylmé ldmmin
naaras 21 63 35 14 14
koiras 18 15 38 15 13
yhteensd 39 78 73 29 27

Tarkastin kolmipiikit ensin ulkoisesti paljain silmin ndkyvien loisten osalta. Kalojen silmien
linssit tutkittiin rakovalomikroskoopilla (Kowa SL-15) Diplostomum spp. -imumatojen
aiheuttaman loiskaihin toteamiseksi. Loiskaihin peittavyys linssissa arvioitiin kymmenen
prosentin tarkkuudella (Karvonen ym. 2004b). Taméan jalkeen preparoin jokaisesta kalasta
erikseen molemmat silmat, siséelimet seka kidukset. Tutkin elimet preparointimikroskoopilla
kahden lasin valiin puristettuina. Silmista tutkin erikseen kummankin silman lasiaiset ja

linssit.

Maaritin loiset lajilleen tai suvulleen, ja laskin niiden yksilomaarat. Mikroparasiitteja ja
kidusmatoinfektioita (Monogenea) ei tutkittu. Apatemon-suvun imumadot tutkittiin
Thingvallavatn-jarven naytteista vain laavaekotyypilta ja Myvatn-jarven osalta kaikista
kaloista. Diplostomum baeri -metakerkariat tunnistin lajilleen sijaintinsa perusteella (silméan
lasiainen). Merkitsin kaikki silmén linssin metakerkariat ryhnm&an Diplostomum spp., koska
tama loisryhma kasittéda useita lajeja, jotka voidaan erottaa vain molekyyligeneettisten
menetelmien avulla (Locke ym. 2010). Mydskaan ruumiinontelon Diphyllobothrium-
heisimatoja (lokkilapamato D. dentriticum ja sukeltajasorsien lapamato D. ditremum) ei
erotettu lajilleen. Samoin kalojen suolessa loisivat Proteocephalus-heisimadot tunnistettiin

sukutasolla.

2.4.3 Tilastomenetelmat

Aineiston analyysisséa kaytetyt termit prevalenssi ja abundanssi on laskettu Bushin (1997)

maaritelmien mukaan: prevalenssilla tarkoitetaan loisittujen kalayksildiden osuutta koko
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naytteessa, ja abundanssilla keskimaaraista loisyksildiden maaraa yhdessa kalassa.
Aineiston analysoinnin yksinkertaistamiseksi myos loisten kokonaisabundanssi (kaikkien
loislajien kaikki yksilot) laskettiin jokaista kalayksiloa kohden. Puutteellisesti tutkitut

Apatemon-suvun imumadot jatettiin pois kaikista analyyseista.

Ekotyypin ja veden lampdtilan vaikutusta loisten kokonaisabundanssiin testattiin kahdella
GLM (Generalized linear model) -analyysilla, joissa kaytettiin oletusjakaumana negatiivista
binomijakaumaa seka loglink-funktiota. Binomijakauma sopi aineistoon, koska suurimmat
loisméaarat olivat pienesséa osassa isantayksiloita loisten aggregaation vuoksi.
Ensimmaisessa analyysissa tarkasteltiin ekotyypin (muta- ja laavaekotyyppi) vaikutusta
loisten kokonaisabundanssiin. Toisessa testissa analysoitiin veden lampétilan vaikutusta
kokonaisabundanssiin jakamalla ekotyypit elinymparistonsa veden lampétilan mukaan
kylméassa ja lampimassa vedessa esiintyviin ryhmiin. Kylmén veden ekotyyppeihin kuuluivat
siis Thingvallavatn-jarven laavaekotyyppi ja Myvatn-jarven mutaekotyyppi, kun taas
[ampiman veden ekotyyppeja olivat Thingvallavatn-jarven mutaekotyyppi ja Myvatn-jarven
laavaekotyyppi. Molemmissa analyyseissa kaytettiin liséksi selittdvind muuttujina (fixed

factors) jarvea ja kalan sukupuolta. Kovariaattina oli kalan pituus.

Aineisto analysoitiin myds yhdistamalla kaloissa esiintyneet loislajit kahteen luokkaan,
imumatoihin (Trematoda) ja heisimatoihin (Cestoda). Nama loisluokat poikkeavat toisistaan
transmissiotavan suhteen: imumadot (ensimmainen vali-iséanté nilvidinen) siirtyvat kalaan
suoraan vedesta tunkeutumalla toukkina kalan ihon lapi, kun taas heisimadot (ensimmaéinen
vali-isdnta ayridinen) tartuttavat kalan planktonravinnon kautta. Analysoimalla ndma
loisluokat erikseen pyrittiin selvittdmaan, miten kalaisannan ekologia ja/tai veden lampétila
vaikuttavat kalojen alttiuteen infektoitua kaloihin eri tavoin siirtyvilla loisryhmilla. Molempien

loisryhmien abundanssit testattiin erikseen GLM-mallien avulla kuten edella.

Viimeisessd GLM-analyysissa tarkasteltiin loisten kokonaisabundanssien eroja
Thingvallavatn-jarven laava- ja nitellaekotyypeilla, jotka molemmat elavat kylmassa
vedessa, mutta erilaisissa habitaateissa. Analyysi suoritettiin kuten edella kayttamalla
selittdvind muuttujina ekotyyppié ja kalan sukupuolta seka kovariaattina kalan pituutta.
Kaikki tilastoanalyysit tehtiin PASW Statistics 18.0 -ohjelmalla.
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3. Tulokset
3.1 Kolmipiikin loisyhteistt

Thingvallavatn- ja Myvatn -jarvien kolmipiikeista l6ydetyt loiset kuuluivat yhteensa viiteen eri
sukuun: imumadot Apatemon ja Diplostomum seké& heisimadot Diphyllobothrium,
Proteocephalus ja Schistocephalus (Taulukko 2). Yleisin loislaji molemmissa jarvissa ol
Diplostomum baeri, jonka havaitsin 89,7-100 prosentilla kaikista tutkituista kaloista. D. baeri
oli myos lukumaaraltdan runsain loislaji, joka kasitti 65,5 % Thingvallavatnin ja 89,2 %

Myvatnin kaikista havaituista loisyksiloista (Taulukko 3, Kuvat 5 ja 6).

Heisimadot olivat yleisempi& Thingvallavatn-jarvella (prevalenssi vahintaan 54,8 %
ekotyypista riippuen) kuin Myvatn-jarvella (prevalenssi enintaan 25,9 %) (Taulukko 2). Myds
heisimatojen abundanssi oli Thingvallavatnilla noin nelja kertaa suurempi kuin Myvatnilla:
edeltavassa jarvessa oli keskimaarin 4,5 ja jalkimmaisessa jarvessa 1,1 heisimatoa kalaa
kohden (Taulukko 3, Kuvat 5 ja 6).

Kalojen silmén linssissa loisiva Diplostomum sp. puuttui kokonaan Thingvallavatn-jarven
kaloista, mutta oli yleinen etenkin Myvatn-jarven laavaekotyypin kolmipiikeilla (prevalenssi
40,7 %). Loisinnan seurauksena kaloilla esiintyi loiskaihia, joka peitti enimmilldan 60 %
linssin pinta-alasta. Apatemon sp. tutkittiin Thingvallavatnilla vain laavaekotyypiltd, jolla sitéa
esiintyi suurimmalla osalla tutkituista kaloista. Myds Myvatnilla Apatemon-imumadon

prevalenssi oli korkea, 62,1 ja 63,0 % (Taulukko 2).

Diphyllobothrium-suvun heisimatoja ei tavattu Myvatn-jarven kaloista, vaikka ne olivat
kohtalaisen yleisid Thingvallavatn-jarven kaikilla ekotyypeilla (prevalenssi 41,1-65,4 %).
Schistocephalus solidus -heisimato puuttui kokonaan Thingvallavatnin muta- ja
nitellaekotyypeiltd, ja oli hyvin harvinainen myds laavaekotyypilla (prevalenssi 2,7 %).
Myvatnilla Schistocephalus solidus -heisimatoa I6ydettiin 6,9 prosentilta mutaekotyypin

kolmipiikeista ja 25,9 prosentilta laavaekotyypin kaloista.
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Taulukko 2. Loislajien prevalenssit (loisittujen kalojen osuus, % tutkituista kaloista) kolmipiikki-

ekotyypeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvissa. Apatemon sp. -imumatoja ei tutkittu Thingvallavatn-
jarven muta- ja nitellaekotyypeilta.

Thingvallavatn Myvatn
Taksoni Laji Sijainti kalassa Muta Nitella Laava Muta Laava
Trematoda  Apatemon sp. silmén lasiainen - - 79.7 62.1 63.0
(imumadot)  Diplostomum baeri silmén lasiainen 97.4 98.7 90.4 89.7 100.0
Diplostomum spp. silman linssi 0 0 0 34 40.7
Imumadot yhteensa 97.4 98.7 97.3 96.6 100.0
Cestoda Diphyllobothrium spp. ruumiinontelo 56.4 65.4 41.1 0 0
(heisimadot) Proteocephalus sp. suoli 15.4 74.4 30.1 3.4 3.7
Schistocephalus solidus ~ ruumiinontelo 0 0 2.7 6.9 259
Heisimadot yhteensa 61.5 9223 54.8 6.9 25.9

Taulukko 3. Loislajien abundanssit (loisten Ikm / kala) ja keskiarvon keskivirhe kolmipiikki-

ekotyypeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvissa. Apatemon sp. -imumatoja ei tutkittu Thingvallavatn-
jarven muta- ja nitellaekotyypeilta.

Thingvallavatn Myvatn
Taksoni Laji Sijainti kalassa Muta Nitella Laava Muta Laava
Trematoda  Apatemon sp. silmén lasiainen - - 23+0.2 1.1+02 1.0+0.2
(imumadot)  Diplostomum baeri silmén lasiainen 16.2+2.8 8.0+0.6 51+0.8 8.5+19 37.1%5.3
Diplostomum spp. silman linssi 0 0 0.03 £0.03 1.0+0.3
Imumadot yhteensa 16.2+2.8 7.9%0.6 7209 9.7 1.9 39.0+5.3
Cestoda Diphyllobothrium spp. ruumiinontelo 2.8+06 4.2+0.7 13+03 0 0
(heisimadot) Proteocephalus sp. suoli 0.7 £0.5 3.3+0.5 05+0.1 0.03+0.03 | 0.04+0.04
Schistocephalus solidus ~ ruumiinontelo 0 0 0.03+0.02 | 0.07 £0.05 2.2+1.0
Heisimadot yhteensa 34110 7.5£0.9 1.8+0.4 0.110.1 2.3+1.1
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3.1.1 Thingvallavatn

Imumadot olivat yleisia kaikilla kolmella Thingvallavatn-jarven kolmipiikkiekotyypill&a
(Taulukko 2). Diplostomum baeri -imumato oli selkeésti yleisin loislaji. Apatemon-imumadon
prevalenssi oli korkea (79,7 %) tutkitulla laavaekotyypilla. Nitellaekotyyppi poikkesi kahdesta
muusta ekotyypista heisimatojen suhteen: heisimatoja tavattiin yli 92 prosentilla
nitellaekotyypin kaloista, kun taas mutaekotyypilla niiden prevalenssi oli 61,5 % ja

laavaekotyypilla 54,8 % (Taulukko 2).

Mutaekotyypin kolmipiikeill& oli maarallisesti eniten imumatoja, keskimaarin 16,2
Diplostomum baeri -loista kalaa kohden. Nitella- ja laavaekotyypin imumatomaarat olivat
keskenaén samaa suuruusluokkaa: loisituissa kaloissa oli keskim&aérin hiukan yli seitseméan
loisen metakerkariaa (Taulukko 3, Kuva 5). Kaikilla ekotyypeilla imumatojen prevalenssi oli

heisimatojen prevalenssia suurempi (Taulukko 2).

Heisimatojen abundanssi oli nitellaekotyypilla keskimaarin 7,5 heisimatoa kalaa kohden
(Taulukko 3, Kuva 5), kun taas muta- ja laavaekotyyppien kaloilla heisimatojen méaara oli
selvasti pienempi, keskimaarin 3,4 ja 1,8 loista kalaa kohden. Valtaosa kaikkien ekotyyppien

heisimadoista kuului Diphyllobothrium- ja Proteocephalus-sukuihin (Kuva 5).
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Kuva 5. Loislajien abundanssi ja keskiarvon keskivirhe kolmipiikkiekotyypeilla Thingvallavatn-
jarvelld. Kuvassa ei ole mukana Apatemon sp. -imumatoja, jotka tutkittiin vain laavaekotyypilta.
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3.1.2 Myvatn

Myvatn-jarvella imumadot olivat erittain yleisia seka muta- ettéa laavaekotyypin kaloilla.
Mutaekotyypin kaloilla loisintaprosentti oli 96,6 % ja laavaekotyypilla 100 %. Diplostomum
baeri oli yleisin loinen molemmilla ekotyypeilla, mutta my6és Apatemon sp. -imumadon
prevalenssi oli molemmilla yli 60 %. Molemmilla ekotyypeillda imumatojen prevalenssi oli

heisimatojen prevalenssia suurempi (Taulukko 2).

Laavaekotyypin kaloilla oli heisimatoja mutaekotyyppid useammin (Taulukko 2).
Thingvallavatnista poiketen Myvatnin kalojen heisimadot olivat l[ahes yksinomaan
Schistocephalus solidus -heisimatoja. Proteocephalus-heisimatoa tavattiin molemmissa

ekotyypeissa vain yhdelta kalalta.

Laavaekotyypilla imumatojen abundanssi oli 39,0 loista kalaa kohden, mutaekotyypilla
huomattavasti vahemman (9,7) (Taulukko 3, Kuva 6). Erot ekotyyppien valilla johtuivat lahes
yksinomaan huomattavista eroista Diplostomum baeri -loisen maarissa. Apatemon sp. ja
linssin Diplostomum spp. -imumatoja l6ytyi yksittaisista kaloista korkeintaan muutamia.
Heisimatojen abundanssit olivat hyvin pienid: mutaekotyypilla keskimaarin 0,1 ja
laavaekotyypilla 2,3 loista kalaa kohden (Taulukko 3, Kuva 6). Schistocephalus solidus -
loisinta oli keskittynyt yksittaisiin kaloihin, ja yhdessa kolmipiikissa saattoi olla lukuisia

S. solidus -toukkia.
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Kuva 6. Loislajien abundanssi ja keskiarvon keskivirhe kolmipiikkiekotyypeilld Myvatn-jarvella.
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3.2 Ekotyypin ja lampédtilan vaikutus loisintaan

Thingvallavatn-jarven mutaekotyypilla oli merkittdvasti enemman loisia kuin
laavaekotyypilld, kun taas Myvatn-jarvella laavaekotyyppi kantoi mutaekotyyppia
suurempaa loistaakkaa (Kuva 7). Nama painvastaiset loismaarat ekotyyppien valilla eri
jarvissa aiheuttivat tilastollisesti erittdin merkitsevan interaktion GLM-analyysissa ekotyypin
ja jarven valilla (Taulukko 4). Veden lampdtila taas vaikutti samalla tavoin loisten
kokonaisabundansseihin molemmissa tutkimusjarvissa; lampimammassa elavilla kaloilla oli
enemman loisia ekotyypista riippumatta (Kuva 8, Taulukko 4). Kovariaattina kaytetylla kalan
pituudella oli myds tilastollisesti merkitseva vaikutus loisten kokonaisabundanssiin. Taméa
johtui ennen kaikkea siitd, ettd imumatojen (etenkin Diplostomum baeri) maaré kasvoi kalan

koon kasvaessa molemmilla ekotyypeilla kummassakin jarvessa.

Taulukko 4. GLM-analyysin tulokset loisten kokonaisabundanssin suhteen Thingvallavatn- ja
Myvatn-jarvien muta- ja laavaekotyyppien (testi 1) seka ldmpiman ja kylman veden (testi 2) kolmi-
piikeilld. Analyyseissa kaytettiin oletusjakaumana negatiivista binomijakaumaa seka loglink -
funktiota. Selittadvat muuttujat olivat ekotyyppi (testi 1) tai veden lampétila (Iammin/kylm4, testi 2)
seka jarvi ja kalan sukupuoli. Kalan pituutta kadytettiin kovariaattina.

Testi Parametri Wald Chi-Square df p

1. Ekotyyppi pituus 23.784 1 <0.001
ekotyyppi 3.832 1 0.05
jarvi 3.416 1 0.065
sukupuoli 0.014 1 0.906
ekotyyppix jarvi 60.655 1 <0.001
ekotyyppi x sukupuoli 0.112 1 0.738
jarvix sukupuoli 0.0007 1 0.993
ekotyyppi x jarvi x sukupuoli 1.246 1 0.264

2. Ldmpotila pituus 23.784 1 <0.001
lampdtila 60.655 1 <0.001
jarvi 3.416 1 0.065
sukupuoli 0.014 1 0.906
lampdtila x jarvi 3.832 1 0.05
lampétila x sukupuoli 1.246 1 0.264
jarvix sukupuoli 0.0007 1 0.993
lampétila x jarvi x sukupuoli 0.112 1 0.738
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Kuva 7. Loisten kokonaisabundanssi ja keskiarvon keskivirhe muta- ja
laavaekotyypeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvissa.
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Kuva 8. Loisten kokonaisabundanssi ja keskiarvon keskivirhe kylmassa ja
lampimassa vedessa elavilla kolmipiikeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvissa.
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Veden lampdtila vaikutti samalla tavoin seka imu- etté heisimatojen méaariin. Imumatojen
abundanssit muta- ja laavaekotyypeilld olivat painvastaiset eri tutkimusjarvissa. Toisin
sanoen loisten lukumaéara oli suurempi Thingvallavatn-jarven mutaekotyypin ja Myvatn-
jarven laavaekotyypin kaloilla (Kuva 9), mika aiheutti jalleen merkitsevan interaktion
ekotyypin ja jarven valille. Myos jarvien valilla oli merkitseva ero (Taulukko 5), mika johtui
Myvatnin korkeammasta loismaarasta. Lampimassa vedessa elavilla ekotyypeilla tavattiin

enemman imumatoja molemmissa jarvissa (Taulukko 5, Kuva 10).

Taulukko 5. GLM-analyysin tulokset imumatojen abundanssin suhteen Thingvallavatn- ja Myvatn-
jarvien muta- ja laavaekotyyppien (testi 1) seka kylman ja [ampiman veden (testi 2) kolmipiikeilla.
Analyyseissa kaytettiin oletusjakaumana negatiivista binomijakaumaa seka loglink -funktiota.
Selittdvat muuttujat olivat ekotyyppi (testi 1) tai veden lampétila (kylm&/lammin, testi 2) seka jarvi
ja kalan sukupuoli. Kalan pituutta kaytettiin kovariaattina.

Testi Parametri Wald Chi-Square df p

1. Ekotyyppi pituus 30.361 1 <0.001
ekotyyppi 2.648 1 0.104
jarvi 10.627 1 0.001
sukupuoli 0.028 1 0.866
ekotyyppi x jarvi 61.747 1 <0.001
ekotyyppi x sukupuoli 0.582 1 0.445
jarvix sukupuoli 0.043 1 0.836
ekotyyppi x jarvi x sukupuoli 0.517 1 0.472

2. Lampétila pituus 30.361 1 <0.001
ldmpdatila 61.747 1 <0.001
jarvi 10.627 1 0.001
sukupuoli 0.028 1 0.866
ldmpdatila x jarvi 2.648 1 0.104
lampétila x sukupuoli 0.517 1 0.472
jarvix sukupuoli 0.043 1 0.836
lampétila x jarvi x sukupuoli 0.582 1 0.445
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Kuva 9. Imumatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe muta- ja
laavaekotyypeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvilla.
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Kuva 10. Imumatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe kylman ja
lampiméan veden kolmipiikkiekotyypeilla Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvilla.

Ekotyypin ja veden lampétilan vaikutusta heisimatojen maaraan ei voitu testata GLM-
analyysilla mallin huonon sopivuuden takia. Imumatojen tavoin heisimatojen abundanssit
muta- ja laavaekotyypeilla olivat kuitenkin péinvastaiset eri tutkimusjarvissa.
Laavaekotyypilla oli enemman loisia Myvatn-jarvella (Mann-Whitneyn U-testi: U = 471.0,

p = 0.041), kun taas Thingvallavatn-jarvella mutaekotyypin loismaara oli korkeampi, vaikka
tulos ei ollut tilastollisesti merkitseva (U = 1230.5, p = 0.217) (Kuva 11). Heisimatojen maara
oli samalla tavoin suurempi molemmissa jarvissa lampimassa vedessa elavilla ekotyypeilla
(Mann-Whitneyn U-testi: U = 471.0, p = 0.041 (Myvatn); U = 1230.5, p = 0.217
(Thingvallavatn)) (Kuva 12 ). Tama osoittaa, ettéd lampétilalla oli ekotyyppia merkitsevampi

vaikutus myos heisimatojen maaraan.
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Kuva 11. Heisimatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe muta- ja
laavaekotyypeilld Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvilla.
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Kuva 12. Heisimatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe kylman ja
lampiméan veden kolmipiikkiekotyypeilla Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvilla.
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Analysoin loismaarien eroja myos Thingvallavatn-jarven laava- ja nitellaekotyypien valilla.
Niiden elinymparistot ja ekologia ovat erilaisia, mutta molemmat elavét kylman veden
alueilla. Havaitsin, etta pelagiaalisella nitellaekotyypilla oli merkitsevéasti enemman loisia
kuin matalassa vedessa elavalla laavaekotyypilla (Kuva 13). Tulos oli samanlainen seka

imumadoilla etté heisimadoilla (Taulukko 6).
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Kuva 13. Loisten kokonaisabundanssi ja keskiarvon keskivirhe kolmipiikin
laava- ja nitellaekotyypeilld Thingvallavatn-jarvella.

Taulukko 6. GLM-analyysin tulokset loisten kokonaisabundanssin (testi 1), imumatojen abundanssin
(testi 2) ja heisimatojen abundanssin (testi 3) suhteen Thingvallavatn-jarven laava- ja nitella-
ekotyypeilld. Analyyseissa kaytettiin oletusjakaumana negatiivista binomijakaumaa seka loglink-
funktiota. Selittavat muuttujat olivat kaikissa testeissa ekotyyppi ja kalan sukupuoli. Kalan pituutta
kaytettiin kovariaattina.

Testi Parametri Wald Chi-Square df p

1. Kaikki loiset pituus 10.586 1 0.001
ekotyyppi 24.730 1 <0.001
sukupuoli 0.682 1 0.409
ekotyyppix sukupuoli 0.000 1 0.998

2. Imumadot pituus 16.786 1 <0.001
ekotyyppi 7.448 1 0.006
sukupuoli 0.204 1 0.652
ekotyyppix sukupuoli 0.009 1 0.923

3. Heisimadot pituus 0.357 1 0.55
ekotyyppi 58.256 1 <0.001
sukupuoli 9.005 1 0.003
ekotyyppi x sukupuoli 0.718 1 0.397
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3.3 Sukupuolten valiset erot loisinnassa

Kalan sukupuoli ei vaikuttanut loisten kokonaismaaraan Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvien
muta- ja laavaekotyypeilla (Taulukot 4, 5 ja 6), eiké vaikutusta havaittu mydskaan
tarkasteltaessa erikseen imumatoja (Taulukko 5) ja heisimatoja (Mann-Whitneyn U-testi:

p < 0.1) (Kuvat 14-17). Naarailla ja koirailla oli siis yhta paljon loisia ekotyypistéa riippumatta.
Sen sijaan verrattaessa Thingvallavatn-jarven kylméssa vedessa elavia laava- seka
nitellaekotyypin kolmipiikkeja havaitsin, etta koirailla oli naaraita enemman heisimatoja

(Kuva 15, Taulukko 6). Ero sukupuolten loismaarissa oli havaittavissa molemmilla

ekotyypeilla.
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Kuva 14. Imumatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe eri sukupuolilla
kolmipiikkiekotyypeittdin Thingvallavatn-jarvella.

15

§ 10
~
£
B3 @ naaras
S
) O koiras
£
@ 5 T
<1.)
<
0 H_F |

Mutaekotyyppi Nitellaekotyyppi Laavaekotyyppi

Kuva 15. Heisimatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe eri sukupuolilla
kolmipiikkiekotyypeittdin Thingvallavatn-jarvella.
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Kuva 16. Imumatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe eri sukupuolilla
kolmipiikkiekotyypeittdin Myvatn-jarvella
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Kuva 17. Heisimatojen abundanssi ja keskiarvon keskivirhe eri sukupuolilla
kolmipiikkiekotyypeittdain Myvatn-jarvella
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4. Tulosten tarkastelu

Lajien véliset interaktiot ovat merkittavia evoluutiotekijoitéa (Schluter 2000). Loisinnan
merkitysta adaptiivisessa radiaatiossa on toistaiseksi tutkittu vahan, vaikka loisten merkitys
ulottuu jopa ekosysteemitasolle asti (esim. Poulin 2007). Viimeaikaiset tutkimukset ovat
antaneet viitteita siita, etté loisinta edistaa iséntélajien geneettista ja fenotyyppista
monimuotoisuutta ja saattaa siten toimia lajiutumista edistavana ja nopeuttavana tekijana
(Summers ym. 2003; Karvonen & Seehausen 2012). Arvioitaessa loisinnan merkitysta
teoriassa hyvin tunnettuun lajiutumisprosessiin on olennaista, etta loisyhteisdissa on eroja
toisistaan eriytymassa olevien isdntépopulaatioiden valilla (Karvonen & Seehausen 2012).
Loiset voivat myods periaatteessa antaa alkusysayksen lajiutumisprosessille. Tata ajatusta
tukee loisintaerojen johdonmukaisuus eri populaatioissa elavien samanlaisten
ekotyyppiparien valilla. Liséksi loiserojen tulee séilyd samanlaisena riittdvan pitk&an.
Loisinnan taytyy myoés aiheuttaa muutoksia isdnné&n ominaisuuksissa eli vaikuttaa isdnnan

kelpoisuuteen (MacColl 2009a, Karvonen & Seehausen 2012).

Kaloilta on kuvattu useita adaptiivisen radiaation seurauksena syntyneita sympatrisia ja
parapatrisia lajeja ja ekotyyppeja (esim. Van Oijen ym. 1981; Schluter 1993; Skulason
ym.1999). Kuitenkin vain hyvin harvoissa tutkimuksissa on selvitetty sympatristen lajien tai
ekotyyppien loisyhteisdja. Etenkin maantieteellisesti eri ympéristdissa elavien, mutta
toisiaan vastaavien ekotyyppien valilla on tehty hyvin vahan loisvertailua (Knudsen ym.
2003; MacColl 2009a, Karvonen ym. 2012, Natsopoulou ym. 2012). Havainnot lajiutumisen
eri vaiheissa olevista populaatioista ovat niin ikdan valttdmattémia loisyhteistjen
evoluutiovaikutusten ymmartamiseksi. Toistaiseksi tutkimusten méaara ei kuitenkaan ole
riittéva, jotta tuloksia voitaisiin yleistéa. Aiemmat tutkimukset ovat keskittyneet paaosin
isannan ekologian vaikutukseen loisyhteison rakenteessa, eika abioottisia ymparistotekijoita
ole juuri huomioitu. TAman vuoksi eri ekotyyppien ekologian ja ymparistotekijoiden
suhteellista vaikutusta loisintaan ja siitd syntyviin valintapaineisiin ei viela tunneta.

4.1 Jarvien valiset erot kolmipiikkiekotyyppien loi syhteisdissa

Yksi keskeisimmista vaatimuksista loisten aiheuttamalle evolutiiviselle valintapaineelle on,
etta loisinnan taytyy vaikuttaa isénnén kelpoisuuteen (Agnew ym. 2000; Summers ym.
2003). Kaikki tdssa tutkimuksessa havaitsemani loislajit saattavat vahingoittaa kalaa ja

heikentaa sen yleiskuntoa. Monet loiset olivat yleisid, mutta isdnnan kelpoisuuden kannalta
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ratkaisevaa on yleensa loisinfektion voimakkuus, silla loisten lukum&aran kasvaessa niiden
vaikutus isannan kelpoisuuteen kasvaa. Seka Thingvallavatn- etta Myvatn-jarvella yleisin ja
runsain loislaji oli kalan silmén lasiaisessa loisiva Diplostomum baeri -imumato, jota
havaitsin erityisen runsaasti lampiméassa vedessa elavilla kolmipiikkiekotyypeilla. Aiempien
kolmipiikkitutkimusten (mm. Pennycuick 1971; Owen ym. 1993) perusteella D.baeri
(synonyymi D. gasterostei) saattaa etenkin suurina maarina ja linssin Diplostomum-loisten
kanssa esiintyesséén heikentdd isannan nakokykya ja siten vaikeuttaa kalan

ravinnonhankintaa, parinvalintaa seka hidastaa pakoreaktioita.

Havaitsin samaan sukuun kuuluvia imumatoja (Diplostomum spp.) myds kalan silmén
linssissa. Naiden loisten tiedetdan vaikuttavan voimakkaasti muun muassa kalan
ravinnonhankintaan, kasvuun ja predaatioalttiuteen (esim. Crowden & Broom 1980; Seppéla
ym. 2005; Karvonen & Seppéla 2008). Diplostomum spp. -imumadot aiheuttavat silméan
linssin sameutumisen (loiskaihi), ja loisten sokeuttamat kalat joutuvat helposti paéisannan
eli vesilinnun saaliiksi (Seppéalda ym. 2004). Jo lievan linssin Diplostomum-infektion on
todettu heikentavan kolmipiikkien nakokykya (Owen ym. 1993). Tutkimuksessani
Diplostomum spp. -imumatoja ldydettiin padasiassa Myvatn-jarven laavaekotyypin
kolmipiikeiltd. Osalla naisté kaloista loiskaihi saavutti tason, jonka on kokeellisissa tdissa
osoitettu vaikuttavan kalaisdnnan kayttaytymiseen ja kelpoisuuteen (Seppéla ym. 2005).
Loiskaihista karsivien kolmipiikkien suhteellinen osuus koko kalapopulaatiossa saattaa olla
jopa suurempi kuin tutkimukseen pyydetyissa kaloissa, silla on todennékadisté, etta

nakokyvyn heikkeneminen vaikuttaa negatiivisesti myos kalan alttiuteen uida pyydykseen.

Kolmipiikilla silman lasiaiseen lepomuodon (kystin) muodostavat Apatemon-suvun
imumadot olivat molemmissa jarvissa kohtalaisen yleisia niilla ekotyypeilld, joista kyseinen
loinen tutkittiin. Taman loislajin vaikutuksesta kolmipiikkiin on hyvin vahan tutkimuksia,
mutta muilla piikkikalalajeilla sen on todettu mahdollisesti lisd&van kuolleisuutta (Gordon &
Rau 1982).

Kaikkien kaloissa havaittujen imumatojen kalaa edeltava vali-isanta on nilvidinen.
Mahdollisia nilvidisvali-iséntélajeja on Islannissa hyvin vahan. Usein is&ntdna toimii Radix
peregra -kotilo, joka on yleinen muun muassa Thingvallavatn-jarven matalassa
rantavythykkeessa (Snorrason 1982). Diplostomum- ja Apatemon-sukujen imumatojen
paaisanta on vesilintu, jotka ovat etenkin Myvatn-jarvella runsaslukuisia (Gardarsson 1979;
Gardarsson & Einarsson 2002). Tama voi osaltaan selittaa Myvatn-jarven korkeammat

imumatojen maarat.
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Havaitsin Myvatn-jarven kolmipiikeilla lukuisia Schistocephalus solidus -heisimatoja, joka on
ehké tunnetuin kolmipiikin loinen. Ruumiinontelossa loisiva plerokerkoiditoukka saattaa
painaa jopa enemman kuin iséntadkalansa. Suuren kokonsa vuoksi sen on todettu
voimakkaasti heikentéavan isantékalan kelpoisuutta (esim. Barber & Svensson 2003).
Esimerkiksi Pennycuick (1971), LoBue & Bell (1993) seka Ness & Foster (1999) osoittivat S.
solidus -tartunnan saavan aikaan fenotyyppistéa muuntelua kolmipiikilla (vatsan huomattava
pullistuminen ja mahdolliset varimuutokset), heikentavan kalan lisddntymiskykya ja
vaikuttavan voimakkaasti sen alttiuteen joutua petojen saaliiksi. S. solidus -loisen
ensimmainen vali-isanta on planktonissa elava hankajalkaisayridginen, toinen vali-isdnta
kolmipiikki ja paaisanta lahes mikéa tahansa kalaa syova vesilintu (Smyth 1962). On siis
todennakdista, ettda myds S. solidus -loisittujen kalojen maéara on yhteydessa Myvatn-

jarvelld runsaslukuisiin vesilintuihin (Gardarsson 1979; Gardarsson & Einarsson 2002).

Muita heisimatolajeja (Diphyllobothrium dentriticum, D. ditremum ja Proteocephalus sp.)
I6ysin etenkin Thingvallavatn-jarven pelagiaaliselta nitellaekotyypiltd. Naidenkin
heisimatojen ensimmainen vali-isanta on planktinen hankajalkaisayriainen.
Diphyllobothrium-heisimatojen toinen vali-isénté on lohikala tai kolmipiikki ja paaisanta
lokkilintu (D. dendriticum) tai koskeloihin, kuikkiin, merimetsoihin tai haikaroihin kuuluva (D.
ditremum) kalaa syova vesilintu (Vik 1964). Sen sijaan Proteocephalus-heisimatojen
elinkierrossa ei ole hankajalkaisen lisdksi muita vali-iséntid. Loisen paaisantana toimii kala,
esimerkiksi kolmipiikki tai nierid, ja osa suvun loisista on hyvin iséntéspesifeja (Scholz
1999). Todennakoisesti Ioytamani heisimadot kuuluivat Proteocephalus filicollis -lajiin, jonka
paaisanta on yksinomaan kolmipiikki (Scholz 1999), mutta tarkka lajinmaaritys ei ollut
kayttamillani menetelmilla mahdollista. Heisimatojen runsaus nitellaekotyypilla selittyy
todennéakdisesti ekotyypin ravinnonkaytolla: nitellaekotyypin kolmipiikit kayttavat
ravinnokseen padasiassa hankajalkaisia ja muita planktoneldimia, kun taas matalassa

vedessa elavat ekotyypit syévat suhteessa enemman pohjaeldaimia.

Diphyllobothrium -suvun heisimatoja oli runsaasti Thingvallavatn-jarvelld, mutta ei lainkaan
Myvatn-jarvella. Tulos on yllattava, silla naiden loisten paaisantia eli vesilintuja on Myvatn-
jarvella paljon (Gardarsson 1979; Gardarsson & Einarsson 2002). Loisen puuttuminen
kolmipiikeista saattaa johtua joko hankajalkaisvéli-isantien yhteisérakenteesta tai Myvatn-
jarvelta pyydettyjen kalojen mahdollisesti pohjaeldimid suosivassa ravinnonkaytossa. Myos
Proteocephalus-heisimatoja oli kaikilla Thingvallavatn-jarven ekotyypeilla selvasti enemman

kuin Myvatn-jarven kolmipiikeilla, mika saattaa myos selittyd edella mainituilla tekijoilla.
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Tutkimuksessani havaittujen loisten lajimaara oli suhteellisen vahainen (6), mika on linjassa
Islannin yleisesti matalan lajidiversiteetin kanssa (ks. 2.1 Tutkimusalue: Islanti, s. 8). Myds
Natsopoulou ym. (2012) tekivat vastaavan havainnon tutkiessaan Islannin kolmipiikkien
loisia. Sen sijaan mantereilla tehdyissa tutkimuksissa kolmipiikin loislajiméaéara on
huomattavasti suurempi. Esimerkiksi MacColl (2009a) havaitsi kanadalaisilla kolmipiikeilla
tata tutkimusta selvasti suurempia loismaaria. Han l16ysi yhteensa 16 loislajia, joista
monisoluisia oli 14 lajia. Oman tutkimukseni kanssa yhteisia lajeja oli nelja. Myds Wegner
ym. (2003b) raportoivat tutkimuksessaan Saksan pohjoisosan jarvien kolmipiikeiltéa
yhteensa 15 loislajia, joista 12 oli monisoluisia. Tassa tutkimuksessa oli omaani verrattuna
yhteisia lajeja Diplostomum spp. sek& Proteocephalus sp. Oman tydni matalampi
loisdiversiteetti selittyy osittain silld, ettd jatin kaytannon syista tarkoituksella tutkimatta
joitain pienikokoisia loisia. Esimerkiksi alkueldimet ja kidusmadot (Monogenea) tulisi tutkia
kalasta valittomasti vedesta noston jalkeen, mika ei tdssa tutkimuksessa ollut logistisesti
mahdollista pitkien etéisyyksien vuoksi. En kuitenkaan |oytanyt lainkaan sukkulamatojen,
vakakarsamatojen ja ayriaisten kaltaisia suuria loisryhmig, joita oli havaittu aiemmissa
manneralueilla tehdyissa tutkimuksissa. Loislajien vahaisyys Islannissa siis todennékdisesti

heijastaa loisten rajoitettuja kolonisaatiomahdollisuuksia viimeisimman jadkauden jalkeen.

Islannin kolmipiikkien loislajisto vastasi kuitenkin melko hyvin Lansi-Kanadassa tehdyssa
tutkimuksessa havaittuja loisyhteisja (MacColl 2009a). Molemmissa tutkimuksissa
Diplostomum ja Schistocephalus -suvut muodostivat selkeitéa eroja eri
kolmipiikkiekotyyppien valilla. Lisdksi havaitsemistani loislajeista Apatemon sp. seka
Proteocephalus sp. on myds I6ydetty Kanadasta. Loiset ovat usein hyvin kosmopoliitteja, ja
samat lajit esiintyvat siella missa iséntélajitkin (Poulin 2007). Kuitenkin lajiyhteisdissa voi
olla merkittavia eroja, ja esimerkiksi Poulin ym. (2011) totesivat kolmipiikin loislajiston
erilaistuvan tutkimusalueiden valimatkan kasvaessa. Taman tutkimuksen ja MacColl
(2009a) havaintojen perusteella kolmipiikin loisten lajiyhteisoissa ja siten myos loisten
aiheuttamassa valintapaineessa saattaa silti olla samankaltaisuuksia jopa mantereiden
valilla. Vaikka yksittaisten populaatioiden sisélla olisikin eroja loisten yleisyydessa ja
runsaudessa, saattaa tallainen yhdenmukaisuus loislajien yhteistrakenteessa tukea loisten

merkitysta kolmipiikkien sympatrisessa evoluutiossa.

4.2 Ekotyypin ja veden lampdtilan vaikutus loisinta an

Thingvallavatn- ja Myvatn-jarvien samankaltaiset kolmipiikkiekotyypit elavat toisiinsa

nahden painvastaisissa lampdétiloissa, mikd mahdollisti vertailun kalan ekologian ja
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abioottisen ympaériston vaikutuksesta loisintaan. Havaitsin, ettd veden lampétila korreloi
molemmissa jarvissa voimakkaasti loismaaran kanssa ja ekotyyppikohtaiset loismaarat
olivat painvastaisia eri jarvissa. Veden lampdtilalla oli siis isénnén ekologiaa suurempi
vaikutus loisyhteiséihin. Loisten suurempaan méaaraan lampimilla alueilla voi olla useita
syita. Esimerkiksi levat ja vesikasvit menestyvat [ampimasséa vedessa, jolloin myos nilvidisia
eli imumatojen ensimmaisia vali-isdntia on todennékdisesti enemman. Lampatilan
noustessa imumatojen kerkariatoukat monistuvat tehokkaammin nilvidisvali-isdnnéssa, ja
niitd myds vapautuu enemman ja nopeammin ymparoivaan veteen. Siten imumatojen
transmissio eli siirtyminen kalavali-isantédan tehostuu (Karvonen ym. 2004a; Poulin 2006,
2007). Transmissiota voi helpottaa my6s lampiméan veden alueiden tiheampi
kolmipiikkipopulaatio (ks. 2.4.1 Kolmipiikkien pyynti, s.13), jossa imumatojen vapaana uivilla

kerkariatoukilla on suurempi todennédkéisyys kohdata kalaisénta.

Tutkittaessa loisten merkitysta adaptiivisessa radiaatiossa on keskeista selvittdd, missa
vaiheessa isantaelion lajiutumisprosessia eri ekotyyppien loisyhteisot alkavat eriytya
toisistaan (Karvonen & Seehausen 2012). Vain talla tavoin voidaan tutkia, toimivatko loiset
prosessin alkuunpanijoina vai tadydentavatko ne joistain muista syistéd alkunsa saanutta
lajiutumista. MacColl (2009a) oletti loisten olevan merkittava tekija jo lajiutumisen
varhaisessa vaiheessa, silla hanen tutkimuksessaan kahden eri jarven toisiaan vastaavien
kolmipiikkiekotyyppien loisyhteistt olivat hyvin samankaltaisia. Omat tulokseni sen sijaan
osoittivat samankaltaisten, mutta eri lampotiloissa elavien ekotyyppien loisyhteisoissa suuria
eroja, ja toisaalta samankaltaisuuksia yhtenevissa lampdatiloissa eldvien kolmipiikkien
loisyhteisdissé ekotyypista rippumatta. Jarvissé on siis syntynyt samankaltaisia ekotyyppeja
painvastaisen loisintapaineen alla. On siis epatodennékaistd, etté erot loisinnassa ovat
aloittaneet iséntalajin erilaistumisprosessin uusiksi lajeiksi. Luultavimmin jotkin muut
evoluutiotekijat ovatkin edesauttaneet lajiutumisen alkamista, ja erot loisinnassa ovat
seuranneet tata alkavaa muutosta myohemmassa vaiheessa. Havainto on merkittava, silla
se osoittaa, etta loisten merkitys lajiutumisprosessissa voi olla hyvin erilainen vaihtelevissa
ymparistdolosuhteissa. Isdnnan ekologian liséksi ympadristd vaikuttaa voimakkaasti
loisyhteisdihin, eika paatelmia loisten merkityksesté iséntélajien evoluutiossa voi tehda

huomioimatta myds naita tekijoita.

Vaikka loiset eivat suoranaisesti aloittaisikaan lajiutumisprosessia, ne saattavat silti
edesauttaa isantalajin eriytymista uusiksi lajeiksi myohemmassa vaiheessa (Karvonen &
Seehausen 2012). Loisaltistus saattaa esimerkiksi edistéd MHC-genotyyppien erilaistumista
eriytymassa olevissa isantdpopulaatioissa (Wegner ym. 2003b). MHC-geeneilla on

merkittéva rooli seka eldinten vastustuskyvyn muodostumisessa ettéd seksuaalivalinnassa.
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Eizaguirre ym. (2009a, 2009b) tutkivat kolmipiikeilla loisinnan ja MHC-geenien valista
yhteyttéd ja havaitsivat, ettda MHC-genotyypiltddn eroavilla ekotyypeilla oli myds eroja
vastustuskyvyssaé loisia vastaan. Tama vaikutti voimakkaasti kolmipiikin parinvalintaan.
Liséksi ekotyyppihybrideilla oli muita huonompi loisimmuniteetti, mik& voi edesauttaa
lajiutumista hybridien heikomman kelpoisuuden kautta. Myéhemmin Eizaguirre ym. (2012a)
havaitsivat kokeellisessa tutkimuksessaan, ettd kolmipiikin MHC-alleelit voivat muuttua jopa
yhden sukupolven aikana ja kasvattaa populaation vastustuskykya loislajeille, joille
edellinen sukupolvi on altistunut. Populaatioiden valiset erot loisaltistuksessa voivat siis
johtaa nopeaan MHC-profiilien eriytymiseen. On mahdollista, ettéd tAman tutkimuksen muta-
ja laavahabitaattien erilaiset loisintaolosuhteet saavat aikaan eroja kolmipiikkien MHC-
alleeleiden esiintymistiheyksissa ja siten edesauttavat ekotyyppien ekologista ja geneettista
eriytymisesta uusiksi lajeiksi. Tassa tutkimuksessa MHC-geeneja ei tarkasteltu ja siten
niiden roolia ekotyyppien eriytymisessa ei tiedetd. Mahdolliset muutokset eivat kuitenkaan
olisi paralleelisia, koska eri jarvien ekotyyppien loisyhteistt ja -runsaudet olivat
painvastaisia. Loisten tulee myo6s vaikuttaa kalan kelpoisuuteen, jotta lajiutumista edistavat
muutokset MHC-immunogeeneissa olisivat mahdollisia (ks. edelld). Liséksi on olennaista
huomata, etta loisten kelpoisuusvaikutusten arvioiminen luonnonkaloilla ei ole kovin
yksiselitteistd, koska puolustusjarjestelman geeneihin vaikuttavat samanaikaisesti useiden

eri loislajien yhteisinfektiot (Wegner ym. 2003b).

Tutkimuksessani havaitsin siis veden lampétilan vaikuttavan merkittavasti samankaltaisten
ekotyyppien loisyhteisdihin siten, etta lampimassa vedessa elavilla ekotyypeilla oli kylman
veden ekotyyppeja enemman loisia. Havaitsin kuitenkin myds, etté Thingvallavatn-jarvessa
elavien laava- ja nitellaekotyyppien loisyhteisot poikkesivat toisistaan: nitellaekotyypilld oli
merkittavasti enemman loisia. N&illa kahdella ekotyypilla on erilaiset habitaatit ja
ravinnonkayttétavat, mutta molemmat elavat kylméassa vedessa (ks. 2.3.1 Islannin
sisavesien kolmipiikkiekotyyppien kuvaus, s. 12). Syvalla vesipatsaassa elavan
nitellaekotyypin paaasiallista ravintoa ovat heisimatojen vali-iséntana toimivat hankajalkaiset
ja muut planktoneldimet (Sandlund ym. 1992b), mink& vuoksi kaloissa oli paljon heisimatoja.
Laavaekotyypin kalat syovat enimmakseen surviaissddsken toukkia ja muita pohjaelaimia
(Kristiansson ym. 2002a), eivatka nain ollen altistu nitellaekotyypin tavoin heisimadoille.
Nitellaekotyypin kaloilla oli myés enemman imumatoja kuin laavaekotyypilld. Tama saattaa
johtua siita, ettd nama kalat altistuvat imumatojen kerkariatoukille joko k&ydessééan
satunnaisesti lampimissa rantavesissa tai kohdatessaan syvalla virtausten mukanaan
kuljettamia imumatotoukkia. Liséksi Kairesalo ym. (1992) raportoivat tutkimuksessaan
l6ytdneensa Thingvallavatn-jarven syvalla kasvavista Nitella opaca -kasvustoista Lymnea
peregra -kotiloita, jotka voivat muiden vesikotiloiden tavoin toimia imumatojen
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ensimmaisena vali-isantand. Naiden tekijoiden osuutta kalojen imumatomaariin ei
kuitenkaan tunneta. Myds kalojen elinikéa saattaa vaikuttaa loisintaan, silla lyhytikaisilla
kaloilla on todettu olevan pitkaikaisia heikompi immuniteetti (Miller ym. 2007; MacColl
2009b). Laavaekotyyppiin verrattuna nitellaekotyypin kolmipiikit ovat lyhytikaisempia (vain
yksi lisdantymiskausi) (B.K. Kristjansson, suullinen tiedonanto), mika saattaa vaikuttaa
ekotyypin vastustuskykyyn. Nitella- ja laavaekotyyppien vertailu osoittaa, ettd samanlaisissa
lampdtilaoloissa isdnnén ekologialla voi niin ikédan olla merkittava rooli loisyhteiséjen

muodostumisessa.

4.3 Sukupuolten véliset erot loisinnassa

Isdnnan sukupuoli ei vaikuttanut loisten kokonaismaaraan useimmissa vertailuissa.
Ainoastaan Thingvallavatn-jarven laava- ja nitellaekotyypin koirailla oli naaraita enemman
heisimatoja. Sukupuolisidonnaiset erot loisinfektioissa ovat yleensa seurausta eri
sukupuolten erilaisesta immunokompetenssista (eli eroista vastustuskyvyssa) tai erilaisista
elintavoista ja siten erilaisesta altistumisesta loisille (esim. Slatkin 1984; Tinsley 1989).
Esimerkiksi Reimchen & Nosil (2001) raportoivat pitkdaikaistutkimuksessaan
kolmipiikkikoiraiden karsivan loistartunnoista naaraita useammin ja raskaammin.
Kolmipiikeilld koiraan panostus lisdéantymiseen on suuri: se rakentaa peséan, puolustaa
reviirid ja huolehtii matimunista ja poikasista yksin (Foster ym. 2008). Lisaantymisaikaan
koiraan kunto heikkenee huomattavasti muun muassa testosteronitason nousun ja
ravinnonpuutteen vuoksi, mika vaikuttaa sen loisinfektioalttiuteen (Folstad & Karter 1992).
Koiras myds pysyy pesallaan, eika siten voi paeta ympariston loisia. Naaraat sen sijaan
tyypillisesti siirtyvat habitaatista toiseen (Foster ym. 2008). Reimchen & Nosil (2001)
esittivat tulostensa johtuvan ennen kaikkea sukupuolten erilaisesta kayttaytymisesta ja

altistumisesta loisille, eik&d niinkédan vastustuskyvyn eroista.

Koiraiden naaraita suurempi loistaakka saattaa toimia evoluutiotekijand. Esimerkiksi Milinski
& Bakker (1990) sekd Mgller ym. (1999) havaitsivat kolmipiikkinaaraiden valttavan
pariutuessaan loisittuja koiraita. Parinvalinnan taustalla vaikuttavat usein kalojen MHC-
alleelit, joiden frekvenssit muuttuvat evolutiivisesti loisinnan vaikutuksesta (Eizaguirre ym.
2009a, 2009b, 2012a). Heikentynyt yleiskunto, muuntunut fenotyyppi seké loiselle
edulliseksi muuttunut isannan kayttaytyminen kasvattavat riskia joutua saalistetuksi ja
heikentavat lisddntymismenestysta. Riippuen haitallisten loistartuntojen yleisyydesta

isantapopulaatiossa loisilla voi siis olla merkittéava vaikutus parinvalintaan ja parinvalinnan
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kautta tapahtuvaan ekotyyppien eriytymiseen eri populaatiossa (Karvonen & Seehausen
2012).

Loislajiston sukupuolierojen ilmeneminen Thingvallavatn-jarven laava- ja nitellaekotyypeilla
saattaa selittya naiden kalojen ekologisilla erityispiirteilld, esimerkiksi yleisesti
voimakkaammalla heisimatoaltistuksella. Sukupuolten véliset erot loisaltistuksessa ovat
todennékdisesti yhteydessa kunkin kalapopulaation ja jarven erityispiirteisiin. Tama saattaa
osaltaan selittdd, miksi sukupuolieroja loisinnan suhteen ei havaita kaikkialla. On myo6s
mahdollista, etta loisinnan sukupuolieroissa esiintyy ajallista vaihtelua (Chappell 1969;
Reimchen & Nosil 2001). Kuten tasséakin tutkimuksessa, useimpien luonnonvaraisilla
kolmipiikeill& tehtavien tutkimusten aineisto keratddn lisdéntymisaikana, silla kaloja on silloin
helposti saatavilla. Kalojen kayttaytyminen ja loisaltistus saattavat kuitenkin muuttua
lisdantymiskauden ulkopuolella. Kesélla kolmipiikit liikkuvat parvissa ja pareittain, mutta
niiden liikkeista syksylla ja talvikaudella ei juuri tiedeta. Myds kalojen ravinnonkayttd saattaa
olla erilainen eri vuodenaikoina. Liséksi loisten kaloihin tunkeutuvien toukka-asteiden
madrat voivat vaihdella voimakkaasti sekd vuodenajan mukaan etté vuosien valilla, vaikka
monet loiset ovat pitkaikaisia paastyaan kalaisantdédnsa (Pennycuick 1971; Poulin 2007).
Ajallinen ja paikallinen vaihtelu sukupuolisidonnaisissa loiseroissa korostaa sita, ettd myos
naiden erojen evolutiivinen merkitys todennékoisesti vaihtelee populaatioiden ja ympériston
erityispiirteiden mukaan. Jotta sukupuolten valisista loisintaeroista voitaisiin tehda
yleispatevia paatelmia, tulisi jatkossa selvittdé loisinnan vuodenaikaisvaihtelua eri

sukupuolilla seké kartoittaa eri olosuhteissa elavia kolmipiikkiekotyyppeja ja -populaatioita.
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4.4 Johtopaatokset

Tutkimuksessani havaitsin sympatristen kolmipiikkiekotyyppien loisyhteisdissa merkittavia
eroja, jotka olivat yhteydessa eri jarvien vastakkaisiin veden lampdtilaprofiileihin. On
todennakdistd, ettd nama erot loisyhteisdissa ovat syntyneet vasta toissijaisesti ekotyyppien
lajiuduttua erilaisten elinymparistdjen seurauksena. Havainto on uusi, ja ottaa kantaa
kysymykseen siitd, missa vaiheessa loisinta voi vaikuttaa isantédpopulaatioiden
evolutiiviseen eriytymiseen. Tulokset myos tukevat teoriaa, etté loiset saattavat edesauttaa
iséntalajien populaatioiden eriytymista lajiutumisprosessin myohemmassa vaiheessa. Tama

on linjassa aiempien makeanveden kalaekotyyppien loislajistotutkimusten tulosten kanssa.

Havaitsin myos, ettd samassa jarvessa samanlaisessa lampotilassa elavien eri ekotyyppien
loisyhteisét eroavat toisistaan. Tama havainto on tarked, silla se osoittaa, etta loisinteraktiot
ovat monimutkaisia: vaikka veden lampdétila vaikuttaisikin olevan ensisijainen loisinfektioiden
maaraa saateleva tekija, saattavat kalaisdnnan ekologian erityispiirteet kumota lampétilan
vaikutuksen. Johtopaatoksia tehtdessa on myds muistettava, etta loisyhteisdja
tarkasteltaessa kyse on usean eri loisen samanaikaisesta vaikutuksesta isdntaansa. Siten
pienetkin erot loislajistossa saattavat olla merkityksellisia.

Tutkimuksessani iséanndn sukupuoli vaikutti kahden kolmipiikkiekotyypin loisyhteiséihin,
mutta muilla ekotyypeilld vastaavia eroja ei havaittu. Tulos osoittaa, etta sukupuolten véliset
erot loisaltistuksessa ja -herkkyydessa eivat valttamatta ole johdonmukaisia, vaan ne ovat
yhteydessa kalapopulaation ja elinympériston erityispiirteisiin. Tamé& on olennaista
arvioitaessa loisinnan sukupuolierojen vaikutusta populaatioiden eriytymiseen.

Kaiken kaikkiaan tutkimukseni tulokset viittaavat siihen, ettei loisten merkitysta
evoluutiotekijana voi maaritella pelkastaan ekologisten tai ympéaristomuuttujien perusteella,
vaan molemmat tekijat taytyy ottaa entistéa paremmin huomioon. Tulevaisuudessa onkin
keskeista selvittaa kokeellisten tutkimusten avulla, missa lajiutumisprosessin vaiheessa
loisyhteisot alkavat eriytyd. Taman tiedon avulla voidaan muodostaa ehyempi kokonaiskuva

loisten merkityksesta adaptiivisessa radiaatiossa.
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