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Tiivistelma

Perinnollisten erojen perusteella Itdmeren lohikannat ryhmittyvit kolmeen ryhmaéén: itdiseen
(lohikannat Venédjaltd, Virosta, Latviasta), eteldiseen (lohikannat Eteldi—Ruotsista) ja pohjoi-
seen (lohikannat Pohjois-Ruotsista ja Suomesta). Tdimé kolmijako vastaa teoriaa kolmesta
Itdmeren jokia asuttaneesta kehityslinjasta. Itdiset kannat ovat perinndllisesti samankaltaisia
Laatokan ja Aénisen jirvilohien kanssa ja ne ovat todennikdisesti periisin itdisistd jadkauden
aikaisista jadjarvistd. Niiden nykyinen levinneisyysalue vastaa Itdmeren historiassa varhais-
ta, Baltian jadjarvivaiheen aikaan jddstd vapaana ollutta vydhykettd (Jadjarvi-linja). Samoin
eteldinen kehityslinja on saapunut Itdmeren alueelle ilmeisesti varhain mutta todennakoisesti
eteldisiltd refugio-alueilta. Pohjanlahden alueen lohikantojen (Pohjoinen kehityslinja) levin-
neisyysalue puolestaan vastaa aluetta, joka paljastui jadn alta myShemmin vasta Yoldiameren
aikaan. Samaan aikaan meriyhteys Keski-Ruotsin poikki oli auki ja Atlantin alueen lohikanto-
jen levidminen Itdmeren alueelle l&nnestd oli mahdollista (Atlanttinen linja). Saimaan jérvilo-
hi muistuttaa enemmaén léntisen kuin itdisen kehityslinjan lohia. Itdmeren lohen perinndllinen
rakenne on myds jakautunut useille erilaistumisen tasoille, eli eri kehityslinjoihin, eri meri-
alueiden lohikantoihin, eri jokien lohikantoihin ja jokihaarojen populaatioihin. Tdméan vuok-
si lohen geneettinen rakenne on voimakkaasti hierarkkinen. Huomattava osa perinnéllisestéd
monimuotoisuudesta ilmenee erilaisuutena kolmen eri kehityslinjan vélilld ja eri merialueiden
lohikantojen vélilla.

Asiasanat: lohi, perinnéllisyys, erilaistuminen, kehityslinjat

Koljonen, M.-L. 2008. Itimeren lohen levinneisyyshistoria. Riista- ja kalatalous — Selvityksid
15/2008. 16 s.
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Sammandrag

P4 basen av genetiska skillnader indelas Ostersjons laxstammar i tre grupper: en dstlig (Ryss-
lands, Estlands och Lettlands laxstammar), en sydlig (sodra Sveriges laxstammar) och en
nordlig (norra Sveriges och Finlands laxstammar). Denna tredelning motsvarar teorin om att
Ostersjons dlvar koloniserats enligt tre utvecklingslinjer. De dstra stammarna liknar genetiskt
insjolaxen i Ladoga och Aénisjirvi och de hidrstammar sannolikt fran de ostliga istida issjo-
arna. Deras nuvarande utbredningsomrade motsvarar den isfria zonen under Baltiska issjons
period i ett tidigt skede av Ostersjons historia (Issjlinjen). Ocksa den sédra utvecklingslinjen
har uppenbarligen kommit till Ostersjdomrédet tidigt men sannolikt fran sydliga refugeomra-
den. Utbredningsomréadet for Bottniska vikens laxstammar (den Nordliga utvecklingslinjen)
motsvarar & sin sida ett omrade, som befriades fran sitt isticke forst senare, under tiden for
Yoldiahavet. Under samma tid var forbindelsen till havet 6ppen tvirs dver Mellansverige och
det var mojligt for laxstammar fran Atlanten att sprida sig frén vister till Ostersjdomradet (den
Atlantiska linjen). Insjélaxen i Saimen paminner i hdgre grad om laxar fran den véstra dn den
stra utvecklingslinjen. Den genetiska diversiteten hos Ostersjons lax 4r dessutom uppdelad
i ett flertal differentierade nivéer liksom i olika utvecklingslinjer, i olika laxstammar i olika
havsomraden och &lvar och i olika populationer i bifloderna. Laxens genetiska struktur ar dér-
for starkt hierarkisk. En betydande del av den genetiska mangfalden avspeglas i olikheter mel-
lan de tre utvecklingslinjerna och mellan laxstammar i olika havsomraden.

Faktaord: lax, drftlighet, differentiering, utvecklingslinjer

Koljonen, M.-L. 2008. Ostersjdlaxens utbredningshistoria. Riista- ja kalatalous — Selvityksid
15/2008. 16 s.
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Abstract

The genetic structure and phylogeography of Atlantic salmon (Salmo salar) across the Baltic
Sea basin and neighbouring areas (the Eastern Atlantic Ocean, North Sea, Barents Sea, White
Sea and two large Russian lakes, Onega and Ladoga) were studied to resolve the history of the
species’ postglacial colonisation. Thirty-eight populations (a total of 2,180 individuals) were
studied for nine DNA microsatellite loci. Within the Baltic Sea the anadromous populations
formed three clear groups, corresponding to the northern (Gulf of Bothnia), eastern (Gulf of
Finland and Eastern Baltic Main Basin) and southern regions (Western Baltic Main Basin).
The genetic differences among these three groups were clearly greater (GGB 5.6%) than tho-
se among population groups in the Eastern Atlantic Ocean (GGB 2.2%), which extends from
Ireland to the White Sea. The results strongly indicate colonisation of the Baltic Sea by at least
three glacial lineages. Potential refugium areas for each lineage are proposed.

Keywords: genetics structure, phylogeography, Atlantic salmon, colonisation

Koljonen M.-L. 2008. Postglacial colonisation of Atlantic salmon in the Baltic Sea area. Riis-
ta- ja kalatalous — Selvityksid 15/2008. 16 p.
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1.

Jadkausien vaikutus lajien perinnélliseen
rakenteeseen

Lohen, kuten muidenkin lajien, levidmishistoria Fennoskandian alueella on vdistiméttd yhtey-
dessd jddkausihistoriaan. Toistuvat jadkaudet ovat muovanneet elinolosuhteita ja rajanneet
voimakkaasti alueita, joilla lohen eldma ja lisddntyminen on ollut mahdollista. Kylmina kau-
sina kasvavat jaatikot ovat tyontineet edellddn eldimistod kohti eteldd ja usein hajottaneet
yhtendiset levinneisyysalueet pienemmiksi refugio-alueiksi, joissa lajit ovat sdilyneet elossa
ja turvassa kylmimpien kausien yli. Ne ovat silloin usein pilkkoutuneet toisistaan eristyneik-
si kehityslinjoiksi, jotka ovat jatkaneet omaa evoluutiotaan itsendisesti pitkidkin ajanjaksoja.
My6hemmin jdén sulamisen jalkeen erilliset linjat ovat levittdytyneet takaisin alkuperiisille
asuinsijoilleen ja siten uudelleen yhteyteen aiemmin eronneiden kehityslinjojen kanssa. Tama
ajoittainen erilldén olo on aiheuttanut eriasteista perinnollista erilaistumista, joka on edelleen
havaittavissa nykyisen lajin perinnollisessé rakenteessa. Historialtaan eri-ikdisid esiintymis-
alueiden ryhmittymia ja populaatioiden samankaltaisuuksia voidaan havaita. Ne johtuvat aluei-
den maantieteellisestd historiasta, mahdollisista refugio-alueista ja aiemmista vesisto- tai man-
neryhteyksistd. Todenndkoisimmat levidmisreitit kullekin lajille ja kehityslinjalle voidaan néin
selvittdd. Ndmi evoluutionsa aikana erillisen historian kokeneet kehityslinjat ovat osa lajin
perinndllistd rakennetta. Niiden vélinen erilaistuminen muodostaakin usein huomattavan osan
lajin siséisestd perinndllisestd monimuotoisuudesta ja on siten lajin diversiteetin suojelun kan-
nalta olennainen seikka.

Perinndllisten erojen perusteella voidaan konstruoida lajin perinndllinen rakenne. Se ku-
vaa lajin sisdisten geneettisten yksikkdjen ryhmittymistd keskindisten sukulaisuusasteidensa
perusteella eli ryhmien perinnéllisid etdisyyksid toisistaan. Yhdistdméalld ndma tiedot geolo-
gisen tietoon voidaan rakentaa todenndkdisimmat levinneisyysreitit ja arvioida erillisten ke-
hityslinjojen ikid, sekéd olosuhteita, joihin ne todenndkdisesti ovat aiemmassa historiassaan
sopeutuneet. Seuraavassa esitetddn Fennoskandian alueen lohikantojen ryhmittyminen kehi-
tyslinjoihin, ndiden linjojen suhde eurooppalaiseen loheen ja Pohjois-Euroopan alueen lohi-
kantojen todennékdisimmat levidmisreitit.
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Perinnollinen rakenne

Perinnolliset erot jakautuvat usealle tasolle

Lajin perinnéllisen rakenteen tunteminen on tarkedd geneettisen diversiteetin séilyttdmisen kan-
nalta, silld lajin perinndllinen monimuotoisuus on jakautunut lajin perinnéllisen rakenteen mu-
kaisesti eri yksikkdjen (esim. populaatioiden) véliseen ja niiden sisdltiméién perinndlliseen mo-
nimuotoisuuteen. Lajien suojelussa on tavoitteena pitdd huolta sekd populaatioiden sisdisen ettd
populaatioiden vélisen muuntelun sdilymisestd tulevaisuuden evoluution turvaamiseksi. Kun tun-
netaan lajin perinnéllinen rakenne, voidaan laatia tehokkaampia suojeluohjelmia. Tdma pétee eri-
tyisesti voimakkaasti manipuloiduille lajeille, joiden lisddntymiseen ihminen vaikuttaa, ja lajeille,
joiden hoidossa joudutaan punnitsemaan eri alueiden tai esiintymien keskindisté suojeluarvoa.

Evolutiivisen kapasiteetin suojelun kannalta on olennaista tuntea myds monimuotoisuu-
den syntyyn ja muutoksiin vaikuttaneet seikat. Sattuman aiheuttama monimuotoisuus ei ole
suojeluarvoltaan yhtd tirkedd kuin diversiteetti, jonka voidaan olettaa syntyneen luonnonva-
linnan kautta. Vaikka molekyylituntomerkit ovat useimmiten luonnonvalinnan kannalta neut-
raaleja, niiden avulla voidaan jéljittda populaatioiden historiaa, joka on ollut osaltaan vaikutta-
massa my0s sopeutumiseen liittyvien ominaisuuksien muotoutumiseen. Lisdksi oletetaan, ettd
mikali perinndllinen erilaistuminen on ollut mahdollista neutraaleissa ominaisuuksissa, se on
hyvinkin todenndkoistd luonnonvalinnan kannalta merkityksellisissd ominaisuuksissa. Useis-
sa tutkimuksissa onkin havaittu kvantitatiivisten perinndllisten ominaisuuksien eroavan popu-
laatioiden vililld suhteellisesti selvdsti enemméin kuin neutraalien merkkigeenien.

Suurin osa populaatioiden perinnéllisestd monimuotoisuudesta on aina populaatioiden
sisdinen eli yksildiden vélinen muuntelu. Sen sdilyminen on yleensd suoraan yhteydessé po-
pulaatiokokoihin: mitd pienempi populaatio, sitd vihemmaén erilaisia geenimuotoja ja geeni-
muotoyhdistelmid sdilyy sukupolvesta toiseen. Populaatioiden vilinen perinndllinen erilaistu-
minen on sen sijaan seurausta seké eri ympdaristdjen erilaisesta luonnonvalinnasta ettd pieneen
populaatiokokoon liittyvéstd sattumasta. Néiden liséksi erilaistumiseen voivat vaikuttaa po-
pulaatioiden levidmishistoria, populaatioiden vélisen geenivirran mééra, eli eristyneisyysaste,
sekd ihmisen toiminta. Kaikki namaé seikat ovat vaikuttaneet myos Fennoskandian alueen lo-
hen nykyiseen perinnélliseen rakenteeseen.

Lajin perinnéllistd rakennetta voidaan tutkia hyvin monenlaisilla menetelmilld, mutta
suosituimpia nykyisin ovat erilaiset molekyylituntomerkit, perinndlliset merkkigeenit, joko
itse lajin DNA:ssa tai sen solujen mitokondrioissa. Itdimeren alueen lohikantojen perinndlli-
sestd rakenteesta on tehty proteiini- (Koljonen ym. 1999), mitokondrion DNA- (Nilsson ym.
2001) ja tuman DNA-tuntomerkkeihin perustuvaa tutkimusta (Sdisd ym. 2005). Naissa kaikis-
sa tutkimuksissa tulos populaatiorakenteesta on hyvin samantyyppinen.

Lohikantojen valiset perinnoélliset etdisyydet

Maailmanlaajuisesti lohi voidaan jakaa kahteen hyvin erilliseen kehityslinjaan: eurooppalai-
seen ja pohjoisamerikkalaiseen. Niiden vilinen perinnéllinen ero ldhestyy jo lajitason eroa
(Koljonen ym. 2002). Euroopan puoleinen lohi jakautuu sitten edelleen selvisti kahteen ryh-
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méién, joista toinen on Itdmeren alueen lohikannat ja toinen Euroopan Atlanttiin laskevien jo-
kien lohikannat (kuva 1).

Kun molempien mantereiden lohikantoja analysoidaan yhdessd, kantojen vélisen erilais-
tumisen osuus kokonaismuuntelusta on noin 22 %. Pelkéstdén eurooppalaisten mereen vael-
tavien (anadromisten) lohikantojen vertailussa tdméa kantojen vilisen erilaistumisen osuus on
noin puolet siitd (9,2 %—11,3 %). Itimeren alueen lohen omaleimaisuus ja selvd erottuminen
jopa Pohjanmeren lohikannoista nékyy hyvin perinnoéllisia etdisyyksid kuvaavassa dendro-
grammissa (sukupuussa): Ruotsin ldnsirannikon Lagan-joen lohi ryhmittyy perinnollisiltd
ominaisuuksiltaan samaan ryhméén irlantilaisen Shannon-joen lohen kanssa ja siten selvasti
Atlantin alueen lohiryhméaén.
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Kuva 1. Itdmeren alueen lohikantojen ja muutamien muiden pohjoiseurooppalaisten lohikantojen
keskindiset perinnolliset etdisyydet sukupuun avulla kuvattuna. Kuvaajassa olevat luvut ku-
vaavat haaraliitoksen sijainnin todennikdisyyttd prosentteina.
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Atlantin alueen Euroopan puoleisten lohikantojenkin on havaittu ryhmittyvin edelleen,
ja ainakin Brittein saarten ja Barentsinmeren lohi eroavat jossain méérin toisistaan. Myds Vie-
nanmeren lohi muodostaa selvésti oman haaransa sukupuussa (kuva 1). Naiden Atlantin alueen
lohikantojen erot ovat kuitenkin suhteellisen pienid verrattuna [tdmeren alueen lohikantaryhmien
vilisiin eroihin. Tutkimuksessa, jossa mantereiden vélisten lohikantojen vélinen perinndllinen
etdisyys oli 0,64, Itameren alueen lohikantojen ja Euroopan atlanttisten lohikantojen vélinen ero
oli tistd noin puolet (0,34). Itimeren itdisen ja lantisen linjan vélinen ero oli ldhes sama (0,27).

Itdmeren sisélld lohikannat jakautuvat selvésti kolmeen hyvin erilliseen linjaan, jotka
edustavat maantieteellisesti eri alueita: pohjoista, itdd ja eteldd. Pohjoiseen linjaan kuuluvat
kaikki lohikannat Perdmeren ja Selkdmeren alueelta. Tdmén linjan lohikannat ovat keskendan
varsin samankaltaisia ja vain lievé ero on havaittavissa ndiden kahden eri merialueen kantojen
vélilld. Téhén pohjoiseen linjaan kuuluu my6s Saimaan alueen jérvilohi (ei ndy kuvassa 1).
Itdinen linja jakautuu selvésti ainakin kahteen ryhméén, joista toiseen kuuluvat Vendjén alu-
een jirvilohet Afinisesti ja Laatokasta ja toiseen Suomenlahteen laskevien jokien kannat (mm.
Keila, Kunda), Itdiselle Itdmeren Péadaltaalle laskevien jokien lohikannat (Daugava, Gauja ja
Venta) ja Parnunlahteen laskevan Pérnujoen lohi. Nevan lohi muodostaa oman suhteellisen
voimakkaasti muista Suomenlahden lohikannoista poikkeavan haaransa, joka muistuttaa jon-
kin verran enemmén jarvilohia. Kolmanteen Itdmeressd esiintyvaén linjaan kuuluvat toistai-
seksi tutkituista lohikannoista vain ruotsalaiset Eman ja Morrumsan lohet. Tdma linja eroaa
kuitenkin selvisti seka itdisestd ettd pohjoisesta linjasta.

Lohikantojen perinnéllisen monimuotoisuuden tasot

Eurooppalaisen lohen perinnéllisté erilaistumista voidaan tarkastella rakennekaaviona, jossa
eri kantaryhmien hierarkkinen rakenne ja niiden vélisten erojen suhteelliset osuudet ovat niah-
tivissd (kuva 2). Itdmeren lohella ja Atlantin lohella on kummallakin omat alaryhménsé. Suo-
malaiset Tenon ja Nadtdmon lohijoet kuuluvat atlanttiseen, Barentsinmeren ryhmaéén. Itdme-
ren alueella ryhmien vilinen erilaistuminen on kuitenkin huomattavasti voimakkaampaa kuin
Atlantin alueella, missd noin 19 % kantojen vélisestd diversiteetistd oli seurausta merialueiden
vélisistd eroista. Vastaava luku Itdmeren alueella oli 64 %, josta 50 % on perdisin linjojen vé-
lisestd ja 14 % merialueiden vélisistd eroista. Pohjoisen, itdisen ja eteldisen linjan vélinen ero
muodostaa siten puolet koko Itdmeren lohikantojen vélisestd diversiteetistd. Edelleen voidaan
havaita lievempéaa erilaistumista merialueiden vélilld ja samoin vield pohjoisen ja itdisen lin-
jan sisélla. Erilaistumishierarkiaan siséltyva osuus geneettisestd monimuotoisuudesta jad huo-
miotta, mikéli suojelustrategioissa keskitytddn vain yksittdisten lohikantojen suojeluun.

Eri jokien lohikantojen viliset perinndlliset erot merkkigeeniominaisuuksissa ovat yleen-
sd selvdt mutta eivit aina kovin suuret. Mikéli jokien elinympéristdt ovat lohen kannalta erilai-
set, ympériston aiheuttamat valintapaineet vaikuttavat sopeutumiseen liittyviin perinndllisiin
ominaisuuksiin, kuten kasvunopeuteen ja sukukypsyysikéan.

Perinndllisen monimuotoisuuden maéérd yksittdisten lohikantojen sisdlld vaihteli myos
jonkin verran. Atlantin lohikantojen keskiméérdinen diversiteetti DNA:n mikrosatelliittiai-
neistoissa oli heterotsygotia-asteella mitattuna 0,8, ja Itdimeren lohikannoilla noin 10 % vé-
hemman eli 0,69-0,73 Itdmeren eri linjoilla.
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Levinneisyyshistoria

Mahdolliset levinneisyysreitit

Lohi on levidmishistorialtaan erikoinen kalalaji, silld se ei noudata selvésti merilajien eikd
makeanveden lajien levidmisreittejd. Tdméan vuoksi lohen levidmisreitit poikkeavat monien
muiden lajien reiteistd. Lohelle molemmat elinympéristot tarjoavat levidmismahdollisuuden.
Vaikka lisddntyminen vaatiikin makeaa vettd, vaellukset merialueilla ovat mahdollistaneet po-
pulaatioiden tehokkaan siirtymisen jokialueelta toiselle. Lohta on varsin todennékdisesti ol-
lut Itdmeren alueella jo ennen viime jadkautta eli noin 30 000 vuotta sitten. Jadtikon edetessa
pohjoisesta lohi joutui vdistymédan etelddn ja itddn laskeviin vesistoihin. Néistd suunnista se on
my6hemmin voinut myds palata. Lisdksi lohi on voinut levittdytya [timereen ldnnestd, kun se
jéan vetdydyttyd palasi ja levittdytyi takaisin pohjoisille vesille Atlantin rannikkoa pitkin.

Mahdollisia levidmissuuntia on ollut siten ainakin kolme ja kaikista ndistd suunnista ovat
olleet vaellusreitit avoinna takaisinpéin (kuva 3). Iddn muinaisista jadjarvista oli yhteys vesi-
reittejd pitkin nykyisen Itdmeren alueelle jo Baltian jddjarven aikaan yli 12 000 vuotta sitten.
Myo6s Baltian jédjarven eteldpuolisilta makeanveden altailta, jotka olivat Euroopan suurten jo-
kien alueilla, oli yhteys silloiseen jddjarveen. Lantinen levidmisreitti Itdmerelle on ollut auki
Yoldiameren aikaan, kun meriyhteys Ruotsin poikki aukesi véliaikaisesti noin 11 500—-10 200
vuotta sitten.

My0s geneettisten erojen perusteella tehty ryhmittely jakaa Itdmeren alueen lohikannat
selvasti kolmeen ryhméédn: pohjoiseen, itdiseen ja eteldiseen. Nama kaikki kolme ryhmaé ovat-
kin hyvin todennidkéisesti levittdytyneet kolmesta eri suunnasta ja eri aikoihin nykyisen Ité-
meren alueelle.

Itdinen linja

Itdisen linjan mereen vaeltavat lohet Suomenlahden ja Pédaltaan itdosien jokivesitoissd ovat
selviisti liheisempéi sukua Laatokan ja Ainisen jirvilohelle kuin muille Itimeren alueen lohil-
le. Ndmaé lohikannat kuuluvatkin itdiseen levidmislinjaan. Tdémaén linjan lohikannat ovat hyvin
todenndkoisesti perdisin itéisistd refugiosta, joissa lohi sdilyi jadkauden yli ja jdi sen jélkeen
salpautuneena my0s ndihin suuriin jarviin. Nykyinen itdisen linjan levinneisyys vastaakin sita
maantieteellistd vyohykettd, joka oli vapaana jééstd jo noin 12 000 vuotta sitten Baltian j&ajar-
ven aikoihin (kuva 3). Néihin aikoihin Laatokka oli vield osa Baltian jadjarved, mika selittdd
hyvin my6s Laatokan ja Suomenlahden vaeltavien lohikantojen samankaltaisuuden. Sen si-
jaan Adnisjirvi oli kuroutunut jo ennen titi vaihetta omaksi jérvialtaakseen, joka laski Baltian
jadjarveen Laatokan alueella.

Jérvilohen esiintyminen A#nisjirvessi tukeekin selvisti kiisitysti, ettd lohi onnistui elimééin
jadkauden yli itdisten vesistdjen alueella, silld jérvilohikantoja ei muodostu kutuvesien latvoille.
Jarvilohia esiintyy vain jarvissd, jotka ovat kuroutuneet laajemmasta yhteydestd, yleensid meresta.
Adniseen jirvilohi on todennikdisesti jifinne muinaisissa itdisissi vesistdissi elédneesti lohesta.

Itdisen linjan sisélldkin jérvilohien ja mereen vaeltavien lohien ryhmét eroavat perinndl-
lisesti jonkin verran toisistaan ja muodostavat omat haaransa sukupuussa. Tdma voi olla seu-
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rausta jarvilohien eristyneestd asemasta jadkauden jélkeen. On myds mahdollista, ettd nykyi-
nen itdinen linja koostuu useammasta erillisestd refugiosta perdisin olevista lohikannoista.
Oletetun alkuperdnsd mukaan Vendjan jérvilohia ja Itdmeren jokien itdisen linjan lohia voi-
daan kutsua jadjarvilinjan lohikannoiksi.

Mabhdollisia refugio-alueita télle itdiselle levidmislinjalle ovat olleet Volgan latvaosien
jérvet. Jaitikon ollessa suurimmillaan jdin raja kulki suhteellisen ldhelld Adnisjirved, vain
noin 80 km péissi jirvestd. Adnisjirvi on ollut makeavesiallas viime jidikaudesta lihtien, eiki
meriyhteytti ole koskaan ollut Vienanmeren ja Itimeren vililli. Aénisjérvi laski aikoinaan en-
sin eteldéin Volgan vesistoon ja sittemmin Laatokkaan. Se on laskenut nykyisinkin jérvid yh-
distéivii Svir-jokea pitkin jo yli 10 000 vuotta. Seki Ainisen, ettd Laatokan alue alkoivat sulaa
jédstd jo noin 14 000 vuotta sitten.

Pohjoinen linja

Pohjoisen linjan kannat Pohjois-Ruotsissa ja Suomessa esiintyvét alueella, joka paljastui jddn
alta vasta selvisti Baltian jaddjarvivaihetta myShemmin. Yoldia-meren aikaan noin 11 500 vuot-
ta sitten aukesi meriyhteys Keski-Ruotsin poikki, jolloin lohen levidminen Atlantin puolelta
kévi mahdolliseksi (kuva 3). Pohjoisten jokien kutualueet alkoivat vasta noihin aikoihin va-
pautua jadstd. Pohjoisen linjan lohikannat ovatkin sekd mitokondrio-DNA-tutkimusten (Nils-
son ym. 2001) ettd proteiini- (Koljonen ym. 1999) ja DNA:n mikrosatelliittitutkimusten (Saisa
ym. 2005) mukaan ldheisempidd sukua Norjassa, Skotlannissa ja Irlannissa eldville eurooppa-
laisille lohikannoille kuin Itdmeren alueen muille lohille. Nain ollen tdmén léntisen linjan to-
denndkdisin saapumisreitti on Nérke-salmi.

Lantisen linjan ja nykyisen Pohjanmeren alueen lohen erot voivat johtua useastakin sei-
kasta. Nykyinen Pohjanmerelld eldvi lohi voi olla osittain perinnéllisesti muuttunut siitd ajas-
ta, jolloin lohi levittdytyi Itdimeren puolelle. Toiseksi, todenndkdisesti vain osa silloisestakin
geenipoolista vaelsi [timereen, mikd osaltaan saattaa selittdd myos Itdmeren lohen vihdisem-
paa geneettistd monimuotoisuutta. Lisdksi Itdmeren alueella lohi on Nérke-salmen sulkeudut-
tua eldnyt eristyksisséd Atlantin lohesta ja ndiden kantojen erillinen kehitys on ollut mahdol-
linen. Osittainen sekoittuminen Itimeren sisélld olevien muiden levidmislinjojen vélilld voi
mahdollisesti my0s selittdd eroa. Alkuperdnsd perusteella Itdmeren pohjoista lohilinjaa voi-
daan kutsua atlanttiseksi linjaksi Itdmerelld. Narke-salmi on todennékdisesti ollut levidmisreit-
ti myds monille muille Itdmeren mereisille lajeille, kuten myos taimenelle ja hylkeille.

Saimaan alueen lohi on kaikkien merkkigeenien perusteella geneettisesti samankaltai-
sempi [tdimeren atlanttisen kuin jddjérvilinjan lohikantoja kanssa. Saimaan vesistdalue onkin
jéan perdytymisen jélkeen ollut suoraan yhteydessd Pohjanlahteen. Saimaan vedet laskivat
aluksi luoteeseen. Laskusuunta itddn, Vuokseen ja Laatokkaan avautui vasta n. 5000 vuotta
sitten maan kohottua tarpeeksi Suomenseldlla.

Eteldinen linja

Ruotsin eteldosan lohikannat Eméan ja Moérrumsan vesistoissé ovat erikoislaatuisia. Ne ovat
keskendén erittdin samankaltaisia ja vaikuttavat vdlimuodolta itdisen ja lantisen linjan vélil-
1a. Toisaalta niiden perinndllinen samankaltaisuus on suuri Vienanmeren ja Barentsinmeren
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lohikantojen kanssa. Ne muistuttavat selvésti itdistd jadjarvi linjaa varhemmasta kehityksesta
kertovan mitokondrio-DNA:n perusteella. Ne muistuttavat kuitenkin atlanttista linjaa myd-
hemmistd evolutiivisista muutoksista kertovien proteiini- ja DNA:n mikrosatelliitti ominai-
suuksien perusteella, joten niiden alkupera ei ratkea suoraan néilld tutkimuksilla. Lisdksi ndma
eteldiset lohikannat eroavat erittdin selvdsti myds pohjoisesta linjasta. Luultavasti timé eteldi-
nen linja on Itdmeren alueella vanhempi kuin pohjoinen linja ja se on levittdytynyt jo Baltian
jadjarven aikoihin jostain eteldisestd refugio-alueesta. Nitd on ollut ainakin nykyisten suurten
jokien Elben, Vistulan, Odran ja Neumunaksen vesistdalueilla. Ndiden eteldisten refugio-alu-
eiden on oletettu olleen térkeitd myds useiden makeanveden lajien kuten ahvenen, kivisimpun
ja harjuksen levidmiselle.

Myo6s Vienanmeren lohikantojen voimakas erilaistuminen atlanttisista kannoista viittaa
erilliseen alkuperédén. Itdiselld Barentsinmerelld ja Karamerelld tiedetddnkin olleen jadstd va-
paita alueita, jotka ovat voineet toimia hyvin lohien kutujokina ja refugio-alueina, joista lohi
jédkauden jilkeen on levinnyt takaisin ainakin Vienanmeren alueelle.

Eteldisen ja itdisen linjan mitokondrio DNA:n samankaltaisuus on todenndkdisesti seu-
rausta viime jadkautta edeltidvaltd kaudelta, jolloin Skandinavian vesilld eli mahdollisesti yh-
tendisempi lohilinja. Tdméa vanha, esi-jddkautinen tai esi-skandinavinen tyyppi esiintyy siis
ilmeisesti vield myos Vienanmeressd. Nykyisen [timeren piiristd kaikkiaan neljd ryhméa, ete-
lainen linja, itdiset vaeltavat lohikannat, itdiset jarvilohet ja Vienanmeren lohi, nayttavat kuu-
luvan tdhédn Itdmeren alueella vanhimpaan ryhméén. Sen sijaan atlanttiset lohikannat Norjan
rannikolla, Barentsin merelld ja pohjoisella Itdmerelld ovat my6hemmin Skandinavian vesille
saapuneita lohia.

Suomen alueella Itdmereen laskevien jokien lohikannat ovat siis alunperin kahdesta lin-
jasta, iddstd ja lannestd, levittdytyneitd. Nykyisin meilld ei endd kuitenkaan ole jaljelld kuin
Itimeren atlanttista linjaa edustavat lohikannat Pohjanlahdella, silld Suomenlahden alueella
mahdollisesti olleet itdisen linjan edustajat ovat hdvinneet. Saimaan jarvilohi on atlanttisen lin-
jan jarvimuoto. Itdistd jairvimuotoa meille saattaa nousta Laatokkaan laskevien vesien latvoil-
le, mikéli vaellusesteet saadaan poistettua Hiitolanjoesta, jonne lohi yhd nousee. Jddmereen
laskevissa joissamme, Tenossa ja Nadtdmdssd, lohi on perdisin laajemmasta eurooppalaisesta,
atlanttisesta linjasta.

Linjojen valiset perinnoélliset sopeutumiserot

Esitetyn levidmishistorian mukaan itdinen jadjéarvilinja ja eteldinen linja olisivat eldneet Itdme-
ren alueella kauemmin kuin pohjoinen, atlanttinen linja. Jadjérvilinja olisi my0s elanyt huo-
mattavan pitkddn pelkéstddn makeassa vedessd, ilmeisesti koko viimeisen jéddkauden ajan, eli
mahdollisesti kymmenié tuhansia vuosia. Jadjarvilinjan lohet ovat siten todenndkoisesti so-
peutuneetkin makeaan veteen paremmin kuin Itdmeren pohjoisosassa nykyisin eldvit atlantti-
sen linjan lohikannat.

Itdmeren lohella tunnetaan varmasti ainakin yksi perinndllinen elinkykyyn liittyva omi-
naisuus, jonka avulla se on sopeutunut makeaan veteen paremmin kuin Atlanttiin laskevien
jokien lohet. Itdmeren lohella on geneettinen vastustuskyky lohiloista (Gyrodactylus salaris)
vastaan. Tdmai loinen esiintyy vain makeassa vedessd ja on jo tappanut useiden kymmenien
jokien lohikannat Norjassa. Norjaan loinen levisi vahingossa sinne siirrettyjen [timeren lohien
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mukana. Itdimeren lohelle loinen ei kuitenkaan aiheuta vahinkoa, silla sen iho kykenee torju-
maan loiset tehokkaasti.

Kaikkien kolmen linjan lohikannat ovat kehittyneet varsin itsendisesti myds jadkauden
jélkeen ja siten ne ovat edelleen tunnistettavissa nykyisessa Itdmeressd. Lohikantojen varsin
vahva kotijokiuskollisuus on turvannut erilaistumisen kannalta riittdvan itsendisen eldmén,
huolimatta niiden yhteisestd syonnosalueesta Itdimeren pddaltaalla. Ndiden kolmen linjan sii-
lyminen tulisi turvata myds tulevaisuuden Itdimeressd. Nykyisten poikastuotantoalueiden pe-
rusteella arvioituna itdinen ja eteldinen linja ovat selvésti uhatumpia kuin pohjoinen linja.
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