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1. Tiivistelma

Levittdytyminen on yksi ekologian ja genetiikan tarkeimmistda mekanismeista, jolla on
vaikutuksia aina elidyhteisotasolta yksittaisten alleelien liikkumiseen paikallispopulaatioiden
valilla. Levittaytymisella tarkoitetaan sita, etta elioyksilo siirtyy uuteen paikkaan lisdantymaan.
Levittaytymista tutkitaan nykyaan kayttaytymisena, koska tarkoituksellinen siirtyminen
paikasta toiseen edellyttdad paatoksentekoa. Levittdytymispaatoksen syntyminen nain ollen
tarkoittaa, ettd sen taustalla on oltava erilaisia tekijoitd, jotka ovat paatoksen syntymiseen
vaikuttaneet. Tassa tyossa tavoitteeni on selvittaa, millaisia tekijoita levittaytymispaatdksen

taustalla voi olla.

Levittaytymispaatoksiin vaikuttavat niin ymparistotekijat kuin yksilon sisdiset tekijat.
Ympdristotekijoiden osalta levittaytymispdatoksissa on kyse huonoista olosuhteista
lahtemisesta ja parempiin olosuhteisiin pyrkimisestd. Yksilon sisdiset tekijat puolestaan
maarittavat, millaiset olosuhteet ovat kyseiselle  yksilolle  optimaalisimmat.
Ymparistotekijoiden kohdalla puhutaan niin maisemarakenteen, elidyhteison, lajitoverien
kuin sukulaisten vaikutuksista paikallisiin ja uuden alueen olosuhteisiin. Yksilon sisaisista
tekijoista tarkeimpiad ovat puolestaan perima ja kehitysymparisto ja ndiden pohjalta syntyvat
yksilolliset ominaisuuskokoelmat eli syndroomat, jotka voivat ohjata yksilon elamaa

levittaytymista laajemmillakin osa-alueilla.

Levittaytymispaatosten seuraukset ovat kauaskantoisia, koska ne johtavat seka yksildiden etta
niiden periman siirtymiseen paikallispopulaatioiden valilla. Taten ne voivat vaikuttaa alueen
populaatiodynamiikkaan ja aiheuttaa ndin seka uusien paikallispopulaatioiden syntymisia etta
paikallisia sukupuuttoja. Perimaaineksen siirtyminen puolestaan vaikuttaa sopeutumiseen
vallitseviin  olosuhteisiin ja voi siten aiheuttaa sekda paikallispopulaatioiden
samankaltaistumista etta eriytymistd, jopa lajiutumiseen saakka. Levittdytymispaatosten
syiden tunteminen antaa tyokaluja mm. suojelubiologiaan sekd elinymparistdjen

pirstaloitumisen, ilmastonmuutoksen ja tulokaslajien kanssa toimimiseen.



2. Johdanto

Mika yhdistaa kaikkia lajeja? Mita yhteistda on kaikilla yksil6illa? Vastauksia lienee monia,
mutta yksi niista on levittaytyminen. Kaikkien lajien elinkiertoon kuuluu vaihe, jossa on
mahdollisuus liikkua, ja kaikki yksilot joutuvat tassa vaiheessa paattamaan, liikkuako vai eiko
(Danchinym., 2008). Kasveilla tama vaihe on usein lyhyt, kun siemen tai siitepoly liikkuu tuulen
tai eldimen mukana uuteen paikkaan. Monilla kasvinsygjilla vaihe voi puolestaan kestaa lapi
elaman, kun ne liikkuvat ravinnon perassa aina uusille alueille. (Danchin ym., 2008) My6s sina
ja mind joudumme jossain vaiheessa tekemaan, ellemme ole jo tehneet, paatoksen lahtea
lapsuuden perheesta ja aloittaa oma elama itsendisind yksildind. Levittdytymisen ansiosta

ihminen on, kuten muukin elama, levittaytynyt kaikkialle maailmaan.

Levittaytymisella eli dispersaalilla tarkoitetaan mita tahansa yksildiden tai sukusolujen liikettd,
joka mahdollistaa geenivirran eli alleelien siirtymisen paikallispopulaatioiden valilla. (Edelaar
& Bolnick, 2012; Ronce, 2007) Taten kaikki liikkkuminen ei ole levittaytymista, silld se ei aina
aiheuta geenivirtaa. Alleelien siirtyminen paikallispopulaatioiden valilla edellyttaa, etta yksilo
tai sukusolu uuteen paikkaan saavuttuaan lisdaantyy siella. Tasta syysta esim. petojen
pakeneminen, suojan etsiminen tai ravinnon perassa liikkuminen eivat ole levittaytymista,

ellei yksil6 jostain syysta paddy lisddntymaan niiden aikana (Danchin ym., 2008).

Levittaytymista voi tapahtua yhden tai useamman kerran yksilén elinaikana lajista riippuen,
tai ei kertaakaan. Ensimmaista levittaytymiskertaa kutsutaan nataalidispersaaliksi (engl. natal
dispersal), ja sen aikana yksilo levittdytyy synnyinpaikastaan uuteen paikkaan, jossa se
lisdantyy ensimmaisen kerran (Danchin ym., 2008; Matthysen, 2012). Nataalidispersaalin
jalkeen yksilo voi levittdaytya edelleen siirtymalla aina uuteen paikkaan lisdantymiskertojen
valilla, jolloin puhutaan lisddntymisdispersaalista (engl. breeding dispersal) (Danchin ym.,
2008; Matthysen, 2012). Synnyin- ja lisdantymispaikka voivat tarkoittaa lajista riippuen hyvin
erilaisia asioita (Matthysen, 2012). Joillakin lajeilla paikka on selked, kuten pesa, jossa poikaset
kasvavat sukukypsiksi saakka. Toisilla lajeilla poikaset liikkuvat emon mukana taman reviirilla
tai laajemmalla alueella, tai ne varttuvat jonkin sosiaalisen ryhman jasenena. Tallaisilla lajeilla
synnyin- tai lisdantymispaikalla voidaan tarkoittaa esim. reviiria, laumaa tai habitaattilaikkua
eli kyseiselle lajille sopivan elinympaériston laikkua (Matthysen, 2012). Yksild voi myos paattaa

jaada lisaantymaan paikkaan, jossa on syntynyt, jolloin levittdytymista ei tapahdu lainkaan



(Weatherhead &  Forbes, 1994). Tastd  paatoksesta  kdytetddan  nimitysta

synnyinpaikkauskollisuus (engl. natal philopatry).

Levittaytyminen jaetaan usein kolmeen vaiheeseen (Danchin ym., 2008), ja se voi olla
laadultaan passiivista tai aktiivista (Matthysen, 2012). Ensimmadinen vaihe on nykyiselta
alueelta Idhteminen eli emigraatio. Toinen vaihe on alueiden valinen liikkkuminen, jolloin yksil®
etsii sopivinta aluetta ja lopulta valitsee jonkin niistd. Kolmas vaihe on asettuminen uudelle
alueelle eliimmigraatio. Passiivisella levittaytymisella tarkoitetaan, etta yksilo ei voi vaikuttaa
liikkeeseensa (Matthysen, 2012). Talldin liike riippuu esim. tuulesta, merivirroista tai muista
elidista, jolloin levittaytymisen lopputulos on sattumaa. Aktiivisessa levittaytymisessa
puolestaan vyksild voi ohjata liikettdansd ja siten pitkdlti maarata levittdytymisensa

lopputuloksen.

Levittaytyminen mielletaan yleensa kayttaytymiseksi, silla se koostuu sarjasta erilaisia
paatoksia, joita tehddaan kunkin levittdytymisen vaiheen aikana (Danchin ym., 2008).
Paatosten taustalla on yksilon tarpeiden tayttaminen: jos yksilolld ei tietyssd paikassa ole
riittavasti kaikkia tarvittavia resursseja, pdatos levittaytya voi syntyd (Danchin ym., 2008).
Tassd tyossa tarkastelen, millaisia syitd levittaytymispaatosten taustalla voi olla. Ensin
esittelen yksilon elinympariston vaikutusta levittaytymispaatoksiin, ja tdman jalkeen kayn lapi,
miten yksilon sisdiset tekijat nakyvat levittdytymispaatoksissa. Lopuksi pohdin
levittaytymispaatoksia laajemmassa kontekstissa. Valitsin levittdytymisen tyoni aiheeksi,
koska olen kiinnostunut populaatioekologiasta ja suojelubiologiasta ja halusin perehtya

levittaytymiseen niitd yhdistavana tekijana.



3. Ymparistotekijat
Elinympadristd vaikuttaa levittaytymispaatoksiin, sillda ympariston laatu vaihtelee seka
alueittain etta ajan kuluessa (Danchin ym., 2008). Tall6in ne yksilot, jotka pystyvat siirtymaan
parhaille alueille, voivat hyddyntda parhaiten elinymparistdn tarjoamia resursseja ja niiden
kelpoisuus kohoaa. Koska luonnonvalinta suosii niita yksiloita, joilla on korkein kelpoisuus,

syntyy valintapainetta, joka ohjaa levittdytymisen evoluutiota (Danchin ym., 2008).

Ympdristotekijat vaikuttavat levittdytymispaatoksiin kaikissa levittdytymisen vaiheissa.
Paatoksiin vaikuttavat tekijat voivat kuitenkin muuttua levittdytymisen aikana (Bowler &
Benton, 2005). Esimerkiksi on todennakdistd, ettd ennen levittaytymista yksilolla on enemman
tietoa alkuperadisesta habitaattilaikustaan kuin muista laikuista. Tasta syysta emigraatiopdatos
voikin pohjautua useampiin elinympariston ominaisuuksiin kuin immigraatiopaatds (Bowler &
Benton, 2005). Liikkumisvaiheen aikana paatoksia tehdaan useita perakkain, kun yksilot
kerdaavat tietoa potentiaalisista habitaattilaikuista ja paattavat joko asettua tai jatkaa etsintaa

(Danchin ym., 2008).

Ymparistotekijoiden vaikutukset voidaan jakaa elollisen ympariston tekijoihin ja
maisemarakenteen tekijoihin. Todellisuudessa molemmat tekijat kuitenkin vaikuttavat
toisiinsa ja levittdytymispdatoksen taustalla voikin ndin olla erilaisia yhdysvaikutuksia.
Esimerkiksi usein toistuvat hairiot voivat hidastaa populaation kasvua ja ndin vahentaa
yksildiden tarvetta emigroitua ylitihedltd habitaattilaikulta (Ronce, 2007). Elollisen ympariston
vaikutukset puolestaan voidaan jakaa edelleen elidyhteison, lajitoverien ja sukulaisten

vaikutuksiin.

3.1. Elollisen ympariston vaikutus

3.1.1. Elidyhteiso
Elidyhteisotason tekijoilla tarkoitetaan lajienvalisia vuorovaikutuksia. Ne vaikuttavat
levittaytymispaatoksiin, silla ne vaikuttavat habitaattilaikun laatuun ja voivat ndin saada

aikaan esim. levittaytymista pois huonommista laikuista (Matthysen, 2012).

Elidyhteiso voi vaikuttaa levittaytymispaatoksiin monin tavoin. Esimerkiksi petojen tai loisten
lasndolo, bioottisten resurssien saatavuus tai toisten lajien aiheuttama fyysinen hairi6 voivat
vaikuttaa laikun laatuun ja siten levittaytymispaatoksiin (Matthysen, 2012). Petojen ja loisten

suuri maara vaikuttaa levittaytymispaatoksiin yleensa karkottavana tekijana (Danchin ym.,
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2008; Matthysen, 2012). Petojen ldsnaololla voi kuitenkin olla myds houkuttava vaikutus, jos
kyseessa on yhteisen vihollisen valttely (Danchin ym., 2008). Pesimalla |ahekkain pedon kanssa
saaliseldimet voivat varoittaa petoa yhteisestd pedosta tai peto suojella saaliseldimidan
puolustautumalla yhteista petoa vastaan. Bioottisten resurssien saatavuudella tarkoitetaan
puolestaan esimerkiksi maarallisesti ja laadullisesti riittavan ravinnon, pesdpaikkojen ja -
materiaalien saatavuutta (Danchin ym., 2008). Onnistunut lisddantyminen voi esimerkiksi
edellyttdd jotain ravintoainetta, jota saa vain tietystd ravintoldahteestd. Talloin kyseista

Iahdettd on oltava saatavilla valitulla habitaattilaikulla (Danchin ym., 2008).

3.1.2. Lajitoverit
Lajitovereilla tarkoitetaan saman lajin yksildiden vaikutuksia levittaytymispaatoksiin eli lajin
sisdisid vuorovaikutussuhteita. Lajitoverien ldasndolosta voi olla sekda hyotya ettd haittaa:
lajitoverit aiheuttavat lajinsisdista kilpailua, mutta toisaalta ne tarjoavat mahdollisuuksia
tiedon kerdamiseen, pariutumiseen ja yhteistydhon esim. ravinnon hankinnassa (Danchin ym.,

2008).

Lajinsisainen kilpailu johtuu siitd, ettd saman lajin yksilot kayttavat samoja resursseja, jolloin
samalla habitaattilaikulla elavat yksilot joutuvat kilpailutilanteeseen. Useiden tutkimusten
mukaan korkea kilpailun maara voi lisata levittdytymista (Matthysen, 2012), silla kilpailu voi
vahentaa yksilon kelpoisuutta (Danchin ym., 2008). Useimmilla lajeilla lajinsisdisen kilpailun
maara riippuu suoraan lajitoverien maarasta eli populaation tiheydestda: mitd enemman
lajitovereita on tietylld habitaattilaikulla, sitd kovempaa kilpailu todennakdisesti on (Danchin
ym., 2008). Poikkeuksiakin toki on: esim. virtavesien pohjaeldimisté6n kuuluvilla suodattajilla
tiheys ei juurikaan vaikuta ravinnon saatavuuteen, silld ne suodattavat ravinnokseen
planktonia virtaavasta vedesta (Danchin ym., 2008). Jos tiheys kuitenkin vaikuttaa lajinsisdisen
kilpailun maaraan, yksilot voivat tihedsti asutun laikun sijaan valita laikun, jolla on vahemman

resursseja, mutta vastaavasti vahemman kilpailua (Danchin ym., 2008).

Lajitoverien ldsndolossa voi toki olla myds hyvat puolensa. Lajitoverit voivat jakaa tietoa
keskendan joko tietoisesti, esimerkiksi varoittamalla pedoista, tai tiedostamattaan (Danchin
ym., 2008). Korkea lajitoverien maara jollakin laikulla esimerkiksi kertoo levittaytyjalle, etta
kyseinen laikku on suosittu ja ettd siellda on todenndkdisesti runsaasti resursseja. Kilpailun
suhteesta resurssien maaraan puolestaan kertoo lajitoverien lisddntymismenestys: kun suhde
on optimaalinen, kilpailua ei ole liikaa ja resursseja on riittavasti kaikille. Ylitihedssa
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populaatiossa heikoimmat kilpailijat karsivat resurssipulasta, mika nakyy jalkikasvun maarassa
ja selviytyvyydessa. Lajitoverien lasndaolo mahdollistaa lajista riippuen myods yhteistyon esim.
ravinnon hankinnassa tai petoja vastaan puolustautumisessa (Danchin ym., 2008). Vaikka laji
ei olisikaan sosiaalinen, riittavan korkea lajitoverien maara on kuitenkin edellytys
lisddntymiselle, silld yksilon on vahintdaan loydettdava pariutumiskumppani (Danchin ym.,
2008). Esimerkiksi eteldansuosirreillda (Calidris alpina schinzii) on pienempi todennakdisyys
loytda kumppani pienilla laikuilla (Pakanen ym., 2017). Talla lajilla myds emigraatio on
vastaavasti suurempaa pienilta laikuilta, joskin mahdollisia syitéa talle voi olla useita (Pakanen
ym., 2017). Lajitoverit voivat myos itsessdaan toimia houkuttavana tekijana levittaytyijille,

vaikkei niiden lasndolosta olisikaan suoranaisia hyotyja (Matthysen, 2012).

Joissakin yhteyksissd paitsi lajitoverien maara, myos niiden laatu voi vaikuttaa
levittaytymispaatoksiin (Edelaar & Bolnick, 2012). Esimerkiksi tilanteissa, joissa pedot etsivat
saalista saaliin tavallisimman ilmiasun perusteella, yksild6 voi hyotya levittdaytymisesta
habitaattilaikkuun, jossa lajitoverien ilmiasu poikkeaa sen omasta ilmiasusta. Toisaalta
ilmiasujen samankaltaisuus voi esimerkiksi lisdta yhteistydmahdollisuuksia, jolloin

samankaltaisten lajitoverien lasndolosta on pikemminkin hyotya.

3.1.3. Sukulaiset
Paitsi saman lajin yksiloiden, myds geneettisten sukulaisten ldsndololla on vaikutuksia
levittaytymispaatoksiin. Sukulaisten lasndolo vaikuttaa kelpoisuuteen siten, ettd se voi
aiheuttaa sukulaiskilpailua tai lisatd sukusiitosriskia (Danchin ym., 2008). Tasta syysta
vanhemmat voivat kannustaa jalkikasvuaan levittdytymaan liikkkumalla jalkikasvun kanssa
ndiden poikasaikana, tai kayttaytymalla aggressiivisesti tai luovuttamalla reviirinsa jalkikasvun
aikuistuessa (Matthysen, 2012). Toisaalta kelpoisuutta voivat lisata erilaiset sosiaalisuuden
muodot, kuten aitososiaalisuus esim. pistidisyhdyskunnissa tai ldhisukulaisten auttaminen

lisdantymisessa (Danchin ym., 2008).

Sukulaiskilpailu voi vaikuttaa levittaytymispaatoksiin, silla se paitsi lisda kilpailua resursseista,
kuten lajinsisdinen kilpailu, se myos heikentaa kelpoisuutta epasuorasti, kun kilpailu kohdistuu
samoja geeneja kantavaa sukulaista vastaan (Danchin ym., 2008). Koska monilla lajeilla
sukulaiskilpailun riski pienenee, kun yksilon syntymaalueen ja sen valitseman elinalueen
vilinen vélimatka kasvaa, levittdytyminen voi olla hyva strategia sukulaiskilpailun

valttamiseksi (Danchin ym., 2008).



Sukusiitosriski vaikuttaa myds ymmarrettavasti levittdytymiseen, silla sukusiitosrasite
pienentda yksildiden kelpoisuutta (Bowler & Benton, 2005). Samoin kuin sukulaiskilpailun
yhteydessda, myos sukusiitoksen valttamisessa levittdytyminen voi olla toimiva strategia
(Bowler & Benton, 2005). Empiirisessa tutkimuksessa sukusiitoksen valttaminen ei kuitenkaan
ole tavallisesti osoittautunut levittdaytymisen syyksi tai sen lisdksi levittdaytymistd ohjaavat
my0Os muut tekijat (Danchin ym., 2008). Teoreettisen tutkimuksen nojalla tiedetdaan, etta
pelkkd sukusiitoksen valttdminen saa aikaan vain toisen sukupuolen levittdytymista toisen
jdddessa aina syntymaalueelleen. Koska téllaiset tilanteet ovat luonnossa harvinaisia, on
epatodennakoista, ettda  sukusiitoksen valttaminen olisi ainoa syy erilaisten

levittaytymisstrategioiden kehittymisen taustalla.

Toisaalta sukusiitosriskin yhteydessa on otettava huomioon myds toinen aaripaa eli
ulkosiitosriski, joka yhta lailla voi vaikuttaa levittaytymispaatdksiin ja ennen kaikkea
levittaytymismatkan pituuteen (Weatherhead & Forbes, 1994). Ulkosiitoksen valttamisella eli
optimaalisella sukusiitoksella tarkoitetaan sitd, ettd suositaan lisaantymista riittavan
samanlaisten yksildiden kanssa, jotta ei rikota vallitseviin olosuhteisiin syntyneita sopeutumia.
Levittaytymismatka ei tall6in saa olla liilan suuri, koska muuten riski toisenlaisiin olosuhteisiin
sopeutuneen yksilon kanssa pariutumiseen kasvaa (Danchin ym., 2008; Weatherhead &
Forbes, 1994). Optimaalista sukusiitosta on tdaman takia ehdotettu syyksi
synnyinpaikkauskollisuudelle. Esimerkiksi Weatherhead ja Forbes (1994) pitivat ulkosiitoksen
valttamista vaihtoehtohypoteesina varpuslintujen synnyinpaikkauskollisuudelle.
Tutkimuksessa kuitenkin osoittautui, ettd synnyinpaikkauskollisuuden evoluution taustalla on
pikemminkin levittaytymiseen liittyvien kustannusten minimointi kuin ulkosiitoksen

valttdminen (Weatherhead & Forbes, 1994).

Sukulaisten lasndololla voi olla my6s kelpoisuutta lisddvia vaikutuksia. Kuten ei-sukulaisten
valilla, myos sukulaisten valilld voi tehda yhteistyota esimerkiksi ravinnon hankinnan suhteen
(Bowler & Benton, 2005). Sukulaisten valisessa yhteistydssa on kuitenkin se lisdetu, etta yksilo
lisda samalla epadsuoraa kelpoisuuttaan, koska sukulainen kantaa osittain samoja geeneja kuin
yksild itse (Danchin ym., 2008). Se, onko sukulaisten lasndolo levittdytymiseen kannustava vai
sitd vahentadva tekija, vaikuttaisi riippuvan pitkdlti levittaytymiskustannuksista: jos
kustannukset ovat suuret, levittdytyminen kdy kannattamattomaksi, jolloin yhteistyo

sukulaisten kanssa kompensoi sukulaiskilpailun tuomia haittoja (Bowler & Benton, 2005).



Tarkasteltaessa sukulaisten ldasndolon vaikutuksia levittaytymispaatoksiin on lisaksi otettava
huomioon se, tunnistavatko kyseisen lajin yksilot Iahisukulaisensa vai eivat (Bowler & Benton,
2005). Jos sukulaisia ei tunnisteta, yksilon on mahdotonta arvioida sukulaisten maaraa
ymparillaan ja sen myo6ta sukusiitosriskia tai sukulaiskilpailun maaraa. Tallaisissa tilanteissa on
mahdollista kehittyd niin kutsuttu kiinted levittdytymisstrategia (engl. fixed dispersal
strategy), jossa levittaytyminen ei riipu sukulaisten maarasta syntymalaikulla, vaan tietty osa
populaatiosta levittdytyy ja osa jaa synnyinalueelleen (Bowler & Benton, 2005). Toisaalta
sukulaisten valiset vuorovaikutukset itsessddn lisddvat todenndkoisyyttda sukulaisten
tunnistamisen kehittymiselle, silla se mahdollistaa esim. sukusiitoksen valttamisen ilman

lilkkumisen tuomia kustannuksia (Danchin ym., 2008).

3.2. Maisemarakenne
Elollisen ympariston lisdksi levittaytymispadatoksiin vaikuttavat myos eloton ymparisto ja
maisemarakenne. Eloton ymparisté muodostaa fyysisen perustan, jonka paalle elollinen
ympadristd rakentuu (Danchin ym., 2008). Maisemarakenne puolestaan kuvaa sita, miten
elottoman ympariston osatekijat muuntelevat maisemassa: muuntelun ansiosta muodostuu
erilaisia habitaattilaikkuja eli tietyille lajeille sopivia elinymparistoalueita. Maisemarakenteen
osalta levittaytymispaatoksiin vaikuttavat laikkujen laatu, koko ja maiseman konnektiivisuus

seka maiseman muuntelu ajan myota (Bowler & Benton, 2005).

3.2.1. Elinymparistolaikun laatu ja koko
Habitaatin laadulla tarkoitetaan sitd, kuinka hyvin kyseinen alue sopii kyseiselle lajille: mita
korkeampi laatu, sitd enemman laikku nostaa kyseisen alueen yksildiden kelpoisuutta ja sita
kannattavampaa yksiléiden on sinne levittdytya (Danchin ym., 2008). Laikun laatuun
vaikuttavat tekijat ovat erilaisia elottoman ymparistén ominaisuuksia seka niiden pohjalta
muovautuvan elollisen ympariston ominaisuuksia (Danchin ym., 2008). Elottomassa
ymparistdssa laikun laatuun vaikuttavat esim. sdadolosuhteet ja maaperda kuivan maan
ympadristoissa tai suolapitoisuus meriymparistossa. Elollisessa ymparistossa laikun laatuun
puolestaan vaikuttavat ne eliét, jotka parjaavat kyseisissa elottoman ympariston
muodostamissa olosuhteissa ja jotka siten muodostavat alueen elollisen ympariston: talloin
puhutaan esim. ravinnon, petojen, kilpailevien lajien, loisten tai pesdmateriaalien maarasta ja
laadusta seka lajitoverien ja sukulaisten vaikutuksista resurssien saatavuuteen (Danchin ym.,

2008).



Paitsi laikun laadun, myos sen koon tiedetdaan vaikuttavan levittaytymispaatoksiin (Bowler &
Benton, 2005). Yleisesti tunnettu korrelaatio on, ettd pienesta laikusta levittaydytaan
enemman kuin suuresta ja ettd suureen laikkuun levittdydytddn enemman kuin pieneen
laikkuun  (Bowler & Benton, 2005). On kuitenkin epdaselvaa, vaikuttaako
levittaytymispaatoksiin laikun koko itsessddn vai jokin laikun koon kanssa korreloiva tekija.
Tallainen tekija voi olla esim. elinympariston kantokyky laikulla, paikallispopulaation koko tai
tiheys tai puolisoiden saatavuus (Pakanen ym., 2017). Pienen laikun suuremman emigraation
syyksi on my0s arveltu pienen laikun suurta reuna-alueen maardaa suhteessa sisdalueen
maaraan: talloin yksilot kohtaavat laikun reunan useammin, minka on ajateltu lisadvan niiden
halua levittdaytya (Bowler & Benton, 2005). Hypoteesi ei kuitenkaan ole saanut ehdotonta
tukea manipulatiivisissa tutkimuksissa, joten emigraatiopaatoksen taustalla saattaa olla esim.
jokin edella mainituista korreloivista tekijoista. Suuren laikun suuremman immigraation syy
voi puolestaan olla myos puhdas sattuma, silla liikkumisvaiheen aikana yksildiden on
yksinkertaisesti todennakodisempaa kohdata suurempi laikku kuin pienempi laikku (Bowler &

Benton, 2005).

3.2.2. Maiseman konnektiivisuus ja pysyvyys
Maiseman konnektiivisuus eli yhtenevaisyys kuvaa sitd, kuinka helppoa yksildiden on liikkua
maiseman habitaattilaikkujen valilla (Baguette & van Dyck, 2007). Siksi se vaikuttaa myos
levittaytymiseen: mitd yhtenevdisempi maisema on, sitd vdahemman kustannuksia
levittaytyminen aiheuttaa, ja toisinpdin. Konnektiivisuutta kuvataan usein yksinkertaisilla
mittareilla, kuten laikkujen valimatkalla tai mahdollisten leviamisesteiden maaralla (Baguette
& van Dyck, 2007). Toisaalta myos laikkujen valisen elinympariston voi katsoa vaikuttavan
maiseman konnektiivisuuteen, silla levittaytymisen tiedetdan olevan yleisempda, kun

laikkujen valinen elinymparisto ei rajoita liikkumista liiaksi (Bowler & Benton, 2005).

Levittaytymispaatoksiin  maiseman konnektiivisuus vaikuttaa kaikissa levittaytymisen
vaiheissa (Baguette & van Dyck, 2007). Emigraatiopdaatokseen maiseman konnektiivisuus
vaikuttaa sen mukaan, kuinka paljon tietoa maiseman konnektiivisuudesta on saatavilla
(Bowler & Benton, 2005). Jos tietoa on vdhan tai yksilolld ei ole kykya sen hankkimiseksi,
levittaytymismatkaa tai liikkumisen vaikeutta ei voi arvioida etukdteen eika siten mydskaan
levittaytymisestd mahdollisesti koituvia kustannuksia (Bowler & Benton, 2005). Tasta syysta

hyvin pirstaloituneilla alueilla elavat yksilot voivat paattdd jaada synnyinseudulleen
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sukusiitosriskin ja sukulaiskilpailun uhallakin, koska uuden laikun etsimiseen voi kulua liikaa
resursseja (Pakanen ym., 2017). Liikkkumisvaiheen aikana maiseman konnektiivisuus vaikuttaa
liikkeen suuntaan ja nopeuteen (Baguette & van Dyck, 2007). Jos laikut ovat erillaén toisistaan
tai liikkumisesta koituu kustannuksia, paras strategia on liikkua nopeammin ja
suoraviivaisemmin kohti uusia laikkuja. Immigraatiopdatokseen maiseman konnektiivisuus
vaikuttaa uusien laikkujen l6ytymisen kautta: jos maisema on hyvin pirstaloitunut tai laikut
eristyneitd, niiden loytamiseen kuluu enemman aikaa ja levittdytymisen kustannukset
kasvavat (Bowler & Benton, 2005). Talléin immigraatiopaatostd tehdessa yksilolle ei
valttamatta ole mahdollista valita sopivinta laikkua, vaan se joutuu tyytymaan siihen, mita

sattuu loytamaan.

Maiseman rakenteen lisdksi levittdytymispaatoksiin voi vaikuttaa maiseman muuttuminen
ajan kuluessa eli elinympariston pysyvyys. Esimerkiksi vuodenajat (Danchin ym., 2008) ja
ekologinen sukkessio seka populaatiodynamiikka (Ronce, 2007) voivat aiheuttaa laikkujen
laadun muuttumista ajan myo6td, mika luo valintapainetta levittaytymisen kehittymiselle
(Danchin ym., 2008; Ronce, 2007). Yksilotasolla levittaytymispdatoksiin vaikuttaa tassa
tapauksessa se, kuinka hyvin muutos on ennustettavissa: jos olosuhteet muuttuvat
satunnaisesti, yksilon ei ole mahdollista ottaa niitd huomioon etukateen lahtopaatosta
tehdessaan tai uutta laikkua valitessaan (Danchin ym., 2008). Toisaalta, jos tulevasta
muutoksesta on olemassa merkkeja etukateen, niiden hyédyntaminen levittaytymispaatosta

tehdessa on kiistaton valintaetu (Ronce, 2007).

4. Yksilon sisaiset tekijat

Elinympariston lisaksi levittaytymispaatoksiin vaikuttavat erilaiset yksiloon liittyvat tekijat.
Tiedetdan, ettd levittaytymispaatoksissa on olemassa yksilollisia eroja, ja ettad levittaytyvat
yksilot eroavat synnyinpaikkauskollisista niin morfologisilta ominaisuuksiltaan kuin
kayttaytymiseltdgankin (Danchin ym., 2008). Tassd osiossa kasittelen niitd tekijoita, jotka

aiheuttavat yksil6llisia eroja levittaytymispaatoksissa.

4.1. Perima
Levittaytymispaatoksissa ilmenevat erot yksildiden valilla johtuvat pohjimmiltaan eroista
niiden perimassa. Vaikka yksildiden paatoksia ohjaavatkin pitkalti ymparistoon liittyvat tekijat,

on levittaytymisen oltava myos ainakin osittain perinnollistd, koska muuten se ei olisi voinut
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kehittya alun perinkdan (Saastamoinen ym., 2018). Jos levittdaytymiselld ei olisi lainkaan
geneettistd pohjaa, parhaatkaan strategiat eivat voisi siirtya seuraaville sukupolville eika
nykyisia tunnettuja levittaytymisstrategioita olisi voinut kehittya. Kaytanndssa levittaytymisen
perinndllisyys nakyy siten, ettda esimerkiksi levittdytymisalttius tai uuden habitaattilaikun
valinta voi olla osittain periytyvaa (Doligez ym., 2009; Saastamoinen ym., 2018). Naissa
tilanteissa yksilon perima nakyy ikaan kuin taustana tai kontekstina: perima maarittaa yksilon
herkkyyden eri ymparistotekijoille, joiden pohjalta pdatos levittaytymisesta syntyy (Danchin

ym., 2008).

Levittaytymisen perinndllisyyden tutkimus on kuitenkin vield lapsenkengissaan, silla
levittaytyminen on prosessina monimutkainen ja sen tarkkaa geneettista rakennetta ei ole
empiirisesti tutkittu vasta kuin muutamia vuosia (Saastamoinen ym., 2018). Teoreettisessa
tutkimuksessa puolestaan on jo alettu ottaa huomioon levittdaytymisen erilaisia mahdollisia
geneettisia rakenteita. Kuitenkin ylivoimaisesti tavallisin levittaytymisen perinnéllisyyden
mittari on heritabiliteetti eli periytyvyys, joka kuvaa, kuinka suuri osa jonkin ominaisuuden
muuntelusta on perinnollistd (Saastamoinen ym., 2018). Talla muuttujalla mitattuna
levittaytymisen perinndllisyyden on todettu eri eli6illa vaihtelevan taydellisen periytyvyyden
ja tdydellisen periytymattomyyden valilla. Taman perustella voitaneen todeta, ettd
levittaytymispaatosten perinnéllinen osuus vaihtelee eri elioryhmien valilla ja ettd useimmilla
elioilla levittaytymiseen vaikuttaa moni muukin tekija kuin pelkdstdaan yksilon perima

(Saastamoinen ym., 2018).

Toisaalta myds muut perinndlliset ominaisuudet voivat vaikuttaa levittaytymispaatoksiin,
vaikkeivat ne olisikaan suoranaisia levittdytymisominaisuuksia (Danchin ym., 2008).
Esimerkiksi liikkumiskyky ja kognitiiviset ominaisuudet eivat liity pelkastaan levittaytymiseen,
mutta niilla on oleellinen vaikutus sen onnistumiseen. Levittaytymiseen vaikuttavia toissijaisia
tekijoitd on runsaasti: esimerkiksi yksilon koko, persoonallisuus tai sukupuoli voivat olla
osittain tai kokonaan perimasta riippuvaisia, ja ne vaikuttavat joko suoraan tai vilillisesti
levittaytymiseenkin (Saastamoinen ym., 2018; Trochet ym., 2016). Naista tekijoistad
sukupuolen vaikutus levittaytymistodennakoisyyteen tunnetaan parhaiten linnuilla ja
nisakkailla (Trochet ym., 2016). Naaraat ja koiraat voivat reagoida eri tavoin eri
ympadristotekijoihin, kuten populaatiotiheyteen tai -kokoon tai elinympariston laatuun

(Matthysen, 2012). Lisdksi sukupuoli vaikuttaa tavallisesti siten, ettd nisdkkailld koiraat

12



levittaytyvat enemman kuin naaraat, ja linnuilla naaraat levittaytyvat enemman kuin koiraat
(Trochet ym., 2016). Syita naille eroavaisuuksille on ehdotettu lukuisia, mutta ainakin
pariutumisjarjestelman, jalkikasvun hoitamisen, sukupuolidimorfismin eli sukupuolten
valisten ilmiasuerojen ja territoriaalisuuden eli reviirin puolustamisen tiedetaan vaikuttavan

niiden kehittymiseen (Trochet ym., 2016).

4.2.  Yksilonkehityksen aikainen ymparisto
Geneettisen taustan lisdksi myds yksilonkehityksen aikaiset olosuhteet vaikuttavat
levittaytymispaatoksiin (Danchin ym., 2008). Esimerkiksi erdalla hamahakkilajilla (Pardosa
monticola) nuoruusian lampotilaolosuhteet maarittavat, valitseeko se pidemman vai
lyhyemman matkan levittaytymisstrategian (Clobert ym., 2009). Yksilonkehityksen aikainen
ymparistd vaikuttaa samoin kuin perinnoélliset tekijat, eli se muokkaa yksilén herkkyytta eri

ymparistotekijoille. Siten se eroaa varsinaisista ymparistovaikutuksista, joita kasittelin edella.

Yksilonkehityksen aikainen ymparistdé vaikuttaa kehittyvdaan vyksiloon pddasiassa aidin
hormonitoiminnan kautta, jolloin puhutaan maternaalisista vaikutuksista (engl. maternal
effects) (Danchin ym., 2008). Esimerkiksi emon stressihormonien ja testosteronin maara
vaikuttaa jalkikasvun levittaytymisalttiuteen (Cote ym., 2010). Mekanismin on todettu voivan
auttaa jalkikasvua tekemaan oikeita paatoksia levittdytymisen aikana. Esimerkiksi sisiliskoilla
(Zootoca  vivipara) emon  korkeampi  stressihormonipitoisuus lisdd  poikasten
synnyinpaikkauskollisuutta (Danchin ym., 2008). Stressaantuneella didilla on kohonnut riski
kuolla ennen seuraavaa lisdantymiskertaa, jolloin aidin ja poikasten valinen kilpailu didin
reviirilla lakkaa. Siksi yksilonkehityksen aikainen korkea stressihormonitaso vahentaa
poikasten levittdaytymisalttiutta (Danchin ym., 2008). Mekanismi voi toisaalta parantaa
pikemminkin vanhempien kelpoisuutta eika jalkikasvun, silla vanhemmille optimaalisin
levittaytymisstrategia ei valttamatta ole optimaalisin jalkikasvun kannalta (Matthysen, 2012).
Maternaaliset vaikutukset voivat esim. ohjata jalkikasvua levittaytymaan, jotta kilpailu
vanhempien ja jalkikasvun valilld vahenisi. Mekanismi ei mydskaan valttamatta liity lainkaan
sopivimman levittdaytymisstrategian valitsemiseen. Esimerkiksi harmaakuvemyyrélla (Myodes
rufocanus) koirasvoittoisiin poikueisiin syntyneet naaraat levittaytyvat korkeamman
testosteronitason ansiosta enemman kuin naarasvoittoisiin poikueisiin syntyneet naaraat

(Danchin ym., 2008).
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4.3. Tieto
Kolmas vyksil6llisia levittaytymiseroja aiheuttava tekija on saatavilla olevan tiedon
hyédyntaminen. Yksildiden valilla on eroja tiedonkeruukyvyissa ja -tavoissa seka siina, kuinka
paljon aikaa tiedon keruuseen kaytetdan (Cote & Clobert, 2013; Danchin ym., 2008). Sopivan
levittaytymisstrategian valinta edellyttda, etta yksiloilla on kyky kerata tietoa ymparistostaan
ja tehda tiedon pohjalta paatos parhaasta strategiasta (Clobert ym., 2009). Yksilon kykyyn
kerata tietoa vaikuttavat hyvin perustavanlaatuisetkin asiat, kuten yksilon liikkkumiskyky ja

liikkumisesta aiheutuvat kustannukset (Danchin ym., 2008).

Tiedonkeruutapojen valiset erot nakyvat usein siind, minka tyyppista tietoa vyksilot
levittaytymispaatostaan varten hyodyntavat (Clobert ym., 2009). Tieto voidaan jakaa kahteen

paatyyppiin: ei-sosiaaliseen ja sosiaaliseen tietoon.

Ei-sosiaalista tietoa on kaikki elottomasta ymparistdsta peraisin oleva tieto seka muilta lajeilta
saatu tieto (Danchin ym., 2008). Esimerkiksi maamerkit, saaliseldinten tuoksu tai pedon
jatokset toimivat ei-sosiaalisen tiedon lahteina. Sosiaalista tietoa on puolestaan lajitovereilta
saatu tieto (Danchin ym., 2008). Sitd on esimerkiksi lajitoverien lasndolo, kunto,
kayttaytyminen tai lisaantymismenestys. Jo pelkka lajitoverin lasnaolo jollakin alueella voi
kertoa yksilolle, ettd alue on kyseiselle lajille sopiva, tai lajitoverin tuoksu turvapaikassa
kertoo, etta paikka on turvallinen (Clobert ym., 2009; Danchin ym., 2008). Lajitoverin kunto ja
kayttaytyminen puolestaan voivat sisaltda hienovaraisempaa tietoa (Cote & Clobert, 2013).
Esimerkiksi sisiliskoilla tiheissa populaatioissa kasvaneet yksil6t ovat aktiivisempia ja
aggressiivisempia kuin vahemman tiheissa populaatioissa kasvaneet. Koska sisiliskot
tunnistavat muilta laikuilta tulleet immigrantit, ne voivat immigrantin kdyttaytymisen
perusteella arvioida, onko sen syntymalaikulla ollut paljon vai vahan lajitovereita. Tama tieto
voi edelleen vaikuttaa levittdaytymispaatoksiin (Cote & Clobert, 2013). Lajitoverien
lisddntymismenestys on puolestaan kenties paras mittari laikun laadun arvioimiseen (Danchin
ym., 2008). Kun lajitovereilla on paljon hyvakuntoisia poikasia, yksilo voi paatella, etta laikulla
on runsaasti resursseja ja etta kilpailu niistd on maltillista. Jos kilpailu olisi kovaa, poikasten

maara ja laatu voisivat karsia siita.

Vaikka kaikki nama tietotyypit voivat sisdltdd oleellista tietoa levittdytymispaatosten
tekemiseksi, yksiloiden valilla on usein eroa siind, mita tietotyyppeja ne kayttavat ja missa

suhteissa. Kaytettyihin tietotyyppeihin vaikuttavat niin niiden saatavuus, ajankohtaisuus kuin
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se, millainen tieto on yksiloén periman ja ilmiasun kannalta sille oleellisinta (Clobert ym., 2009;

Cote & Clobert, 2013; Danchin ym., 2008).

4.4. Levittaytymis- ja kayttaytymissyndroomat
Kuten edelld esitin, yksilon perima seka sen kehitys- ja kasvuymparisto luovat taustan
yksildllisille eroille levittaytymispadtoksissa. Nama erot nakyvat jo osaltaan siind, millaista
tietoa ja kuinka paljon yksild levittaytymispaatostaan varten hankkii. Kun lopulta tullaan
levittdytymisvaiheeseen, erot levittdytyjien ja synnyinpaikkauskollisten valilla kayvat
ilmeisiksi. Tallaisia eroja tunnetaan aina yksisoluisilta nisdakkaisiin ja ne voivat olla morfologisia,
fysiologisia ja kayttdytymiseen ja elinkiertoon liittyvia (Clobert ym., 2009). Esimerkiksi
talitiaisella  (Parus major) levittaytyjat tutkivat ymparistédan enemman  kuin
synnyinpaikkauskolliset (Korsten ym., 2013), kuten myos eraalla oravalajilla (Urocitellus
beldingi), jolla levittaytyjat lisdksi liikkuvat enemman sekd ovat rohkeampia kuin

synnyinpaikkauskolliset (Clobert ym., 2009).

Levittaytyjilla on siis useilla lajeilla koko joukko erilaisia levittaytymistda helpottavia
sopeutumia. Naiden sopeutumien vyksilollisestd kokoelmasta kaytetddan nimitysta
"levittdytymissyndrooma” (engl. dispersal syndrome), joka kuvaa vyksilon niiden
ominaisuuksien joukkoa, jotka lisddvat levittdytymisen onnistumistodenndkoisyytta (Cote &
Clobert, 2013). Koska ndma ominaisuudet voivat olla seka pysyvia etta valiaikaisia, kdytetdaan
lisdksi termia ”kayttaytymissyndrooma” (engl. behavioural syndrome), joka kuvaa yksilon
pysyvia kdyttaytymisominaisuuksia eli persoonallisuutta tai temperamenttia (Cote & Clobert,
2013). Levittdaytymis- ja kayttaytymissyndroomat vaikuttavat levittaytymispaatoksiin, silla ne
maarittavat osaltaan yksilon kayttaytymista ja nakyvat ndain myos paatoksissa (Cote & Clobert,

2013).

Eri persoonallisuusominaisuudet vaikuttavat levittaytymispaatoksiin eri tavoin. Ensimmainen
paatoksiin vaikuttava persoonallisuustekija on aktiivisuus. Se vaikuttaa yleensa siten, ettd
aktiivisesti ja rohkeasti ymparistodan tutkivat yksilot levittaytyvat enemman (Cote ym., 2010).
Tama pitad paikkansa esimerkiksi talitiaisella (Korsten ym., 2013). Toinen paatoksiin
vaikuttava tekija on aggressiivisuus, joka puolestaan voi vaikuttaa sekd levittdaytymista
lisdavasti etta vahentavasti (Cote ym., 2010). Joillakin lajeilla, kuten kotihiirella (Mus musculus
musculus), seeprakotiloahvenella (Neolamprologus multifasciatus) ja eraalla sirkkalajilla
(Gryllus texensis) levittaytymisalttius on suurempi vahemman aggressiivisilla yksil6illd, kun
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taas eraalla peltomyyralajilla (Microtus pennsylvanicus) ja reesusmakakilla (Macaca mulatta)
aggressiiviset yksilot levittaytyvat useammin ja aikaisemmin. Kolmas paatoksiin vaikuttava
tekija on seurallisuus, jonka vaikutus riippuu paikallisesta populaatiotiheydestd (Cote ym.,
2010). Esimerkiksi suomalaisilla tehdyn tutkimuksen mukaan kouluidan alussa seuralliset
yksilot muuttavat myoéhemmin todenndkdisemmin kaupunkeihin, toisin kuin vahemman
seuralliset, joilla on suurempi todenndkoisyys muuttaa kaupungeista pois. Samantyyppinen

ilmi6 on loydetty my0s sisiliskoilta, josta kerron seuraavassa kappaleessa tarkemmin.

Levittaytymis- ja kayttaytymissyndroomat nadkyvat osaltaan ilmidssd, josta kdytetaan
nimitysta ”habitat matching”. Silla tarkoitetaan tilannetta, jossa yksilo pyrkii asettumaan
sellaiseen laikkuun, johon sen ominaisuudet sopivat parhaiten eli jossa silla on korkein
kelpoisuus (Danchin ym., 2008; Edelaar & Bolnick, 2012). Esimerkiksi sisiliskoilla yksilon
kayttaytymissyndrooma maarittaa, millainen laikku on sille optimaalisin (Cote ym., 2010).
Sisiliskoilla yksildiden valilla on eroja seurallisuudessa eli siind, kuinka hyvin ne sietdvat
lajitoverien ldasnaoloa. Seurallinen yksilo sietaa lajitoverien lasndoloa hyvin: se voi esim.
parjata hyvin kilpailussa tai olla taitava hyddyntamaan lajitoverien tarjoamaa sosiaalista
tietoa. Talloin se voi paattaa levittaytya harvemmin asutulta laikulta tiheampaan laikkuun,
jossa sen kelpoisuus on korkeampi. Vastaavasti ei-seurallinen vyksilo ei juuri sieda
lajitovereiden ldasndoloa. Se ei ehkd parjaa kilpailussa niiden kanssa eikda osaa hyédyntaa
sosiaalista tietoa niin hyvin kuin muusta ymparistosta hankkimaansa tietoa. Niinpd se voi
paattaa levittaytya tiheasta laikusta harvemmin asuttuun laikkuun tai jopa kokonaan tyhjaan

laikkuun, jonne sen ominaisuudet soveltuvat paremmin.

5. Levittaytymispaatokset suuremmassa kontekstissa

Vaikka levittaytymispaatokset ovatkin yksittdisten elididen yksittdisia valintoja, niillda on
merkittavia seurauksia paitsi yksilolle itselleen, myds koko populaatiolle ja elidyhteisolle
(Ronce, 2007). Tasta syysta levittaytyminen vaikuttaa myos erilaisiin kdytannon sovelluksiin,
kuten suojelubiologiaan. Tassa osiossa pohdin levittdaytymispaatosten seurauksia yksilotasolta

suurempiin kokonaisuuksiin.

5.1. Seuraukset yksilotasolla
Yksilon elamaan levittdytymispadtokset voivat vaikuttaa merkittavasti (Ronce, 2007).

Levittaytymisestda voi olla merkittdvid haittoja: yksild6 voi paitya epéasuotuisaan
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elinymparistoon epahuomiossa tai olosuhteiden pakosta, silld voi olla vaikeuksia sopeutua
uusien lajitoverien lasnaoloon tai se voi jopa menehtya, jos se kohtaa uusissa ymparistoissa
enemman petoja. Toisessa vaakakupissa puolestaan on se tosiasia, ettad yksilon on mahdollista
paatya juuri sille sopivimpaan elinymparistédén, missa eldaminen ja lisadntyminen on

suotuisinta.

5.2. Seuraukset populaatiotasolla
Populaatiotasolla levittaytymispaatokset voivat saada aikaan monenlaisia ilmiditd niin
populaatiodynamiikassa kuin paikallispopulaatioiden evoluutiossa (Danchin ym., 2008).
Populaatiodynamiikkaan levittaytymispdatokset vaikuttavat yksildiden liikkeen kautta:
levittaytyjien liike paikallispopulaatioiden valilla vaikuttaa niin populaation saatelyyn kuin
selviytyvyyteenkin. Vaikutus sadatelyyn voi ndkya esim. populaatiokoon vaihtelussa ja
asuttujen laikkujen lukumaarassa. Pienen populaatiokoon aikana vain parhaimmat laikut ovat
asuttuja, jolloin populaatiokoko ldahtee helposti kasvuun. Kun populaatiokoko on riittavan
suuri, yksilot alkavat levittaytyd myos huonommille laikuille, joissa lisddntyminen ei onnistu
yhta hyvin ja populaatiokoko alkaa laskea. Taman seurauksena vain parhaimmat laikut sailyvat
asuttuina ja  sykli voi alkaa alusta. Paikallispopulaatioiden  selviytyvyyteen
levittaytymispaatokset  vaikuttavat vyleensda siten, ettd mitda enemman eri
paikallispopulaatioita on, sitda epatodennakdisempaa on, etta sukupuutto kohtaisi niita kaikkia
yhta aikaa. Nain levittdytyminen wuusille laikuille voi siis parantaa populaation

selviytymistodennakdoisyytta (Danchin ym., 2008).

Paikallispopulaatioiden evoluutioon levittdaytymispaatokset vaikuttavat geenivirran kautta:
kun yksilot siirtyvat uuteen paikkaan lisddantymaan, ne levittavat samalla geenejdan kyseiselle
alueelle (Edelaar & Bolnick, 2012). Etenkin eristyneille populaatioille riittdva geenivirta voi olla
elinehto, silla se vahentda sukusiitoksen ja geneettisen satunnaisajautumisen riskia (Ronka
ym., 2021). Geenivirran vaikutukset riippuvat pitkalti siitd, onko geenivirta satunnaista vai ei-
satunnaista (Edelaar & Bolnick, 2012). Satunnaista geenivirta on silloin, kun kaikki populaation
genotyypit levittaytyvat yhta todennakaoisesti. Ei-satunnaista geenivirta on puolestaan silloin,
kun jotkin genotyypit levittaytyvat todennakdisemmin kuin toiset. Perinteisesti geenivirta on
ajateltu satunnaiseksi ilmidksi, mutta kuten aiemmin esittelin, levittdaytymisalttius voi olla
osittain perinnodllista, jolloin geenivirtakaan ei voi olla tdysin satunnaista (Edelaar & Bolnick,

2012).
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Populaatiotason seurauksia tutkittaessa on tarkea tietdd, onko geenivirta satunnaista vai ei-
satunnaista, silla niiden vaikutukset ovat pitkalti pdinvastaisia (Edelaar & Bolnick, 2012).
Esimerkiksi satunnainen geenivirta tasoittaa paikallispopulaatioiden vilisid geneettisia eroja
ja ndin vahentaa niiden sopeutuneisuutta paikallisiin olosuhteisiin ja heikentaa
kokonaiskelpoisuutta. Ei-satunnainen geenivirta puolestaan voi saada huonojen laikkujen
yksilot levittaytymaan paremmille laikuille, jolloin kokonaiskelpoisuus nousee ja
paikallispopulaatioiden valiset erot kasvavat. Tama voi nakya lopulta jopa lajiutumisena: ei-
satunnainen geenivirta voi saada esim. tietynlaista elinymparist6a suosivat yksil6t asettumaan
samoille alueille, jolloin ne eivat niin todenndkoisesti lisddnny toisenlaista elinymparistoa
suosivien yksildiden kanssa, vaikkei niilla olisikaan mitaan estetta liikkua ja lisadntya toistensa
alueella. Tallainen tietynlaisten vyksiloiden kerdaantyminen tietyille alueille voi johtaa
populaatioiden geneettiseen eriytymiseen ja lopulta jopa lajiutumiseen (Edelaar & Bolnick,

2012).

5.3. Levittaytymispaatokset suojelubiologiassa
Koska levittaytymispaatokset vaikuttavat koko populaation tulevaisuuteen, niilla on tarkea
rooli erilaisissa soveltavissa tieteissd, kuten suojelubiologiassa. Uhanalaisten Iajien
suojelemiseksi on esimerkiksi tarkeaa yllapitaa riittavaa geenivirtaa, jotta paikallispopulaatiot
eivat alkaisi karsia sukusiitosrasitteesta (Edelaar & Bolnick, 2012). Tadhan voidaan vaikuttaa
esim. lisdamalla eristyneiden laikkujen valista levittdaytymista luomalla suojelualueita laikkujen
valille (Pakanen ym., 2017). Suojelutoimissa on kuitenkin otettava huomioon seka lajikohtaiset
ominaisuudet etta lajin yksildiden véliset erot. Lajitasolla suojelutoimiin vaikuttavat esim. lajin
lilkkuvuuteen vaikuttavat tekijat, kuten levittaytymiskyky tai taipumus
synnyinpaikkauskollisuuteen (Ronka ym., 2021). Esimerkiksi etelansuosirrille on
kannattavampaa luoda useita pienida elinympadristéja yhdistamaan entisia elinalueita
yksittdisten suurten elinymparistdjen sijaan, silla laji on hyvin synnyinpaikkauskollinen ja karsii
sen vuoksi sukusiitosrasitteesta (Pakanen ym., 2017). Yksiloiden véliset erot puolestaan
kannattaa ottaa huomioon esim. istutettaessa jotain lajia uudestaan sen aiemmille
esiintymisalueille (Cote ym., 2010). Tall6in istutettavien yksildiden kannattaa olla sellaisia, etta
ne jaavat mielellddn vapautusalueelle. Tama voidaan saavuttaa esimerkiksi kasvattamalla ne
ymparistossa, joka on mahdollisimman samankaltainen kuin tuleva elinymparisto (Edelaar &

Bolnick, 2012), tai valikoimalla mahdollisuuksien mukaan persoonaltaan sellaisia yksil6ita,
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jotka eivat ole niin alttiita levittdytymaan ja jotka parjadavat matalassa populaatiotiheydessa

(Cote ym., 2010).

Suojelubiologiassa on lisaksi otettava huomioon tulokaslajien eli uusille alueille levittaytyvien
lajien levidminen, silla ne voivat syrjayttdaa alkuperaisid lajeja, ja niiden levittaytymista
koskevat samat lainalaisuudet kuin muutakin levittaytymista (Cote ym., 2010). Esimerkiksi
lantisessa Pohjois-Amerikassa rastaslintuihin kuuluva purppurasinikka (Sialia mexicana) on
voimakkaalla levittaytymisellaan valloittanut Idhilajinsa vuorisinikan (Sialia currucoides)
elinalueita. Purppurasinikalla uusille alueille levittaytyvat vyksilot ovat yleensa
aggressiivisimpia, jolloin alkuperdiset vuorisinikat eivat parjaa kilpailussa ja tulokaslajin
levinneisyysalue kasvaa. Toisaalta tallaisten levittaytymista edesauttavien
persoonallisuuspiirteiden tunteminen voi olla eduksi uhanalaisten metapopulaatioiden
elvyttamisessd, jos halutaan lisata uusien habitaattilaikkujen kayttoonottoa tai vahvistaa

olemassa olevia paikallispopulaatioita (Cote ym., 2010).

5.4. Yhteenveto
Koska levittaytymispaatosten seuraukset ulottuvat niin laajalle, niiden rooli on yha tarkeampi
nykyisessa muuttuvassa maailmassa ilmastonmuutoksen, elinymparistéjen pirstaloitumisen ja
lajien levinneisyysalueiden muuttumisen myota (Cote ym., 2010; Ronce, 2007).
Levittaytyminen vaikuttaa lajien mahdollisuuteen paatya otollisiin olosuhteisiin, ja se toisaalta
antaa tyokaluja uhanalaisten lajien elvyttamiseksi (Cote ym., 2010). Koska elinymparistdjen
muuttuminen vaikuttaa vaistamatta kaikkien lajien tulevaisuuteen, on levittaytymispaatdsten
syiden yha parempi tuntemus yksi seurausten ennustamisen tarkeimmista kulmakivista

(Bowler & Benton, 2005).
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