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1. Johdanto

Taimenella (Salmo trutta), kuten muillakin vaeltavilla lohikaloilla, on voimakas tai-
pumus kutea synnyinjoessaan (Jonsson 1982), miké on johtanut eri vesistdjen taimen-
kantojen geneettiseen erilaistumiseen (Hindar ym. 1991). Lajinsisdisestd perinnollises-
td monimuotoisuudesta suuri osa on populaatioiden vélistd muuntelua (Ryman 1983),
joten yksittdisilld populaatioilla on tirked merkitys kokonaismuuntelun kannalta. Tai-
menen monimuotoisuutta uhkaavat paitsi populaatioiden sukupuuttoon kuoleminen
liikakalastuksen tai ympiristomuutosten seurauksena, myos populaatioiden sekoittu-
minen ja populaatioiden sisdisen muuntelun katoaminen (Hurme 1970, Ryman ym.
1995).

Taimenia on Suomessa kolmea ekologista muotoa: meritaimen (S. frufta m. trutta),
purotaimen (S. frutta m. fario) ja jéarvitaimen (S. trutta m. lacustris). Taimenet jaotel-
laan eri muotoihin kdyttdytymisen ja elinympiriston perusteella. Meritaimenta pide-
tddn kantamuotona, josta jérvi- ja purotaimen ovat kehittyneet (Tuunainen 1984). Me-
ritaimen vaeltaa kotijoestaan mereen syonnokselle ja palaa takaisin kutemaan. Puro-
taimen viettdd eldminsé 1dhinna jokien latvapuroissa ja vaeltaa hyvin vihin. Jarvitai-
men puolestaan vaeltaa kotijoestaan syonnokselle jarveen. Raja eri taimenmuotojen
vililld on hiilyvé, silld jotkut yksilot saattavat kdyttiytyd jonkun toisen taimenmuodon
tavoin, ja eri muodot voivat myos risteytyd keskendédn ja tuottaa lisddntymiskykyisid
jélkeldisid (Jonsson 1985, Hindar ym. 1991).

Hybridisaatio on yleinen ilmié lohikalojen (lahko Salmoniformes) Salmonidae-
heimossa niin saman lajin eri muotojen, lajien kuin sukujenkin vililld (Refstie ja Gjed-
rem 1975, Blanc ja Chevassus 1979, Verspoor ja Hammar 1991). Se on osoittautunut
ongelmalliseksi siirtoistutettujen kalojen risteytyessid alkuperdispopulaatioihin kuulu-
vien yksiloiden kanssa. Hybridisaatiosta saattaa seurata risteytyvien populaatioiden su-
lautuminen hybridiparveksi tai pienemmin populaation sulautuminen suurempaan.
Kummassakin tapauksessa menetetidin perinnollistd materiaalia (Rhymer ja Simberloff
1996, Allendorf ym. 2001). Populaatioiden vilisen risteytymisen seurauksena saatta-
vat luonnonvalinnan tuottamat, esimerkiksi vaellus- ja lisddntymiskéyttdytymiseen liit-
tyvét, paikallisadaptaatiot hévitd, jolloin populaation elinkyky heikkenee (Allendorf ja
Waples 1996).

Hybridisaatiolla voi olla my0s evolutiivista merkitystd (esim. Dowling ja Secor 1997).
Hybridien evolutiivinen merkitys liittyy kuitenkin paljolti vapaana olevaan ekoloke-
roon. Monet hybridilajit ovat ekologisesti eristyneitd emolajeistaan (Arnold 1997).
Uusia evolutiivisia linjoja syntyy usein silloin, kun hybridit asuttavat elinymparistojé,
joissa kumpikaan emolaji ei menesty (Burke ja Arnold 2001). Tésti on todisteita aina-
kin kasveista kurjenmiekoilla (Iris-suku) (Cruzan ja Arnold 1993). Suomessa monissa
vesistoissd on vapaa ekolokero, mutta ei sinne sopivaa taimenta (Jutila ja Kallio-
Nyberg 2002). Hybridisaation avulla sellainen voidaan mahdollisesti saada aikaan.

1.1. Hybridisaatio meritaimenkantojen hoidossa

Ympiéristoministerion asettama ~Uhanalaisten lajien toinen seurantaryhmi” on luoki-
tellut meritaimenen uhanalaisuusluokkaan erittdin uhanalaiset (Endangered, EN). Pe-
rusteina ovat olleet uhanalaisuusluokittelun kriteerit B1, eli “esiintyminen voimak-
kaasti pirstoutunut” ja B2e, eli "arvioitu jatkuva taantuminen lisddntymiskykyisten yk-
siloiden méadrdssd” (Rassi ym. 2000). Alkuperiisistd meritaimenkannoista ldhes kaikki
ovat tuhoutuneet jokien patoamisen ym. ihmistoiminnan vuoksi. Nykydin Suomessa
on tyhjillddn sellaisia jokia, joihin meritaimenen palauttaminen olisi ainakin periaat-
teessa mahdollista (Jutila ym. 2002a). Palautusistutuksissa kiytetddn tavallisesti ka-
lanviljelylaitoksilla ylldpidettyjd meritaimenia, jotka saattavat alun perin olla jonkin




toisen vesiston kantaa, tai jopa useamman kannan risteytyksind tuotettuja. Siirtoistu-
tukset ovat pelastanut erditd taimenpopulaatioita, mutta saman viljelykannan istuttami-
nen kymmeniin vesistdihin uhkaa alkuperiisid kantoja. Siirtoistutusten ja kantojen se-
koittumisen vaikutuksista meritaimenen geneettisiin resursseihin ja kokonaismuunte-
luun ei ole tietoa (Kallio-Nyberg ym. 2001).

Padottujen vesistdjen vaeltamattomat purotaimenet ovat yleisesti ottaen sdilyneet al-
kuperidisessd ympéristossddn hyvin, mutta niiden kdyttoéda palautusistutuksissa on vil-
tetty vditetyn huonomman kasvun ja vaellusominaisuuksien takia (Jutila ja Kallio-
Nyberg 2002). Meritaimenen koko sukukypsyysidssd voi olla jopa 15 kg, kun puro-
taimen jdi luonnossa usein alle kilon painoiseksi (Koli 1990). Viljelyoloissa on kui-
tenkin havaittu purotaimenen kasvun olevan ldhes meritaimenen luokkaa, miki kertoo
purotaimenen kasvupotentiaalista ja kasvun riippuvuudesta saatavilla olevasta ravin-
nosta (Pakkasmaa ja Piironen 2001). Sen sijaan vaellusominaisuuksista ei ole tutkittua
tietoa. Vesiston alkuperdisissid purotaimenpopulaatioissa saattaa olla sellaisia ominai-
suuksia, jotka tekevit niistd vierasta kantaa kelpoisempia kyseisessd vesistossd, ja al-
kuperdisissd purotaimenkannoissa saattaa meritaimeniin risteytymisen seurauksena ol-
la jdljelld alkuperdisten meritaimenien geneettisid ominaisuuksia. Purotaimenilla voisi
olla kdyttod myOs niissd harvoissa vesistdissd, joissa on vield jdljelld alkuperdistd
luonnollisesti lisddntyvdd meritaimenta, joissa niitd voitaisiin kdyttdd tdydentdmédidn
meritaimenpopulaatioita ja lisdiméddn niiden monimuotoisuutta (Jutila ja Kallio-
Nyberg 2002). Samaan paikkaan istutettujen ja leimautuneiden taimenten risteytymi-
nen on todennékdistd, ja hybridisaatiosta voi seurata geneettisesti sekd vaelluskdyttiy-
tymisen suhteen monimuotoinen kanta. Paikallinen populaatio pitdisi ylld laajempaa
lisddntymispopulaatiota, mutta kanta kiyttdisi hyvikseen my0s meren ravintovaroja,
mistd seurauksena olisi kannan vahvistuminen.

1.2. Laitoskasvatuksen ongelmat ja hybridisaatio

Kalanviljelylaitoksilla kasvatetaan useita taimenkantoja. Jotkut luonnosta hédvinneet
kannat on otettu sdilytysviljelyyn, kun niiden luonnollinen elinympiristd on tuhoutu-
nut tai lisddntyminen on estynyt kotijoen patoamisen vuoksi. Laitoskasvatuksessa tor-
mitddn ennemmin tai myohemmin kannan elinvoimaisuuden alenemiseen, silld vilje-
lyoloissa ei voida ylldpitdi riittdvin suurta populaatiota. Geneettisen muuntelun ylldpi-
to onkin yksi kantojen suojeluohjelmien suurimmista ongelmista (esim. Allendorf ja
Ryman 1987). Sukusiitoksella on havaittu olevan erityisen haitallisia vaikutuksia lohi-
kaloille (Kincaid 1976, Gjerde ym. 1983). Useiden tutkimusten mukaan sukusiitos
alentaa lisdéntymis- ja kasvuominaisuuksia kun sukusiitoskerroin ylittdd 10 % (Fal-
coner 1989). Laitoskasvatus voi my0s johtaa sellaisten geenien yleistymiseen, jotka
alentavat kalojen elinkykyd luonnonoloissa, tai yksinkertaisesti heikentidd paikallisa-
daptaatioita suosivaa valintaa (Myers ym. 2001), jolloin viljelylaitoksilla kasvatetut
kalat eivit endd menesty luonnonoloissa.

Sukusiittoisten populaatioiden vilinen hybridisaatio saattaa olla kidyttokelpoinen keino
vihentdd sukusiitoksen tuomia ongelmia kalanviljelylaitoksilla ja kasvattaa efektiivistid
populaatiokokoa. Hybridien elinkyky riippuu sukusiitettyjen populaatioiden geneetti-
sestd koostumuksesta (Gall 1987). Saman vesiston eri taimenpopulaatioiden risteytti-
miselld voidaan saada aikaan geneettisesti monimuotoinen kanta ja vihentdd sukusii-
toksen aiheuttamia ongelmia tuomatta kantaan mink#dn vieraan vesiston taimenen
geenejé.

Tdmin tutkimuksen tarkoituksena on selvittidd kahden taimenen laitoskannan viélisten
hybridien elossasdilyvyys munavaiheessa. Tutkimuksessa kdytettiin luonnosta héivin-
nyttéd lijoen meritaimenta ja lijoen latvaosassa sijaitsevan Ohtaojan purotaimenta. Tyo
on osa Riista- ja kalatalouden tutkimuslaitoksen suunnittelemaa ja toteuttamaa koko-
naisuutta, jonka tarkoituksena on selvittdd hybridisaation kdyttokelpoisuus laitoskanto-
jen vahvistamisessa. Kédyttokelpoisuuden selvittimiseksi tullaan tutkimaan ensimmdi-
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sen ja myohempien sukupolvien hybridien elinkykyéd laitosoloissa ja luonnossa seki
hybridien ja emopopulaatioiden vilisid eroja. Samalla tutkitaan vaeltavan ja paikalli-
sen taimenmuodon vilisid eroja.




2. Menetelmat

2.1. Emokannat

Tutkimuksessa risteytettiin meritaimenia ja purotaimenia RKTL:n viljelykannoista.
Molemmat tutkimuksessa kidytetyt emokannat olivat periisin lijoesta, joka laskee Poh-
janlahden pohjoisosaan. Risteytyksiin kdytettiin purotaimenia yhdesti ja meritaimenia
kolmesta eri emokalastosta. Purotaimenet olivat perdisin vuonna 1992 perustetusta vil-
jelykannasta, ja ne olivat kuoriutuneet vuonna 1993. Meritaimenet olivat kuoriutuneet
vuosina 1989, 1991 ja 1996. Koe tehtiin vuonna 2001, jolloin purotaimenet olivat 8-
vuotiaita ja meritaimenet 5-, 10- ja 12-vuotiaita.

[ijoen meritaimenen luonnonkanta on hévinnyt voimalaitoksen rakentamisen myoti.
Kantaa on ylldpidetty kalanviljelylaitoksilla. Viljelykanta luokitellaan erittdin uhan-
alaiseksi (Kallio-Nyberg ym. 2001). Kanta on otettu ensi kertaa viljelyyn vuosina
1961-1971, ja se perustuu lijokisuusta pyydystettyihin, kutemaan palaamassa olleisiin
noin 300 yksiloon (Makkonen ym. 2000). NyKkyisin Iijoki toimii meritaimenen laidun-
nusjokena ja istutusvelvoite on 28 000 véhintddn 18 cm:n pituista meritaimenta vuo-
dessa (Jutila ym. 2002a). Meritaimenen luonnollinen lisdintyminen Iijoessa on kuiten-
kin mahdotonta vesiston rakentamisen vuoksi, ainoastaan satunnaista lisddntymista li-
jokisuussa voimalaitoksen alapuolella saattaa tapahtua (Kallio-Nyberg ym. 2001).
Kannan siilyttiminen perustuu emokalaviljelyyn, istutuksiin alkuperiisille alueille ja
kotiuttamiseen uusille alueille (Jutila ym. 2002b). lijoen meritaimenta on kotiutettu
maantieteellisesti ldheiseen, ja muiden ominaisuuksiensa puolesta samankaltaiseen,
Kiiminkijokeen, jonka alkuperdinen meritaimenkanta on hdvinnyt (Jutila ym. 2002a).
Kotiuttamisella pyritdén palauttamaan joen alkuperdiseen elidyhteisoon kuuluneet lajit
ja tarjoamaan lijoen taimenelle mahdollisuus luonnolliseen eldminkiertoon. Istutustu-
lokset ovat vaihdelleet istukkaiden idstd ja istutuspaikasta riippuen (Kemppainen ym.
1995).

Purotaimenen viljelykanta on muodostettu Ohtaojasta Iijoen yldjuoksulta pyydetyistd
yksiloistd. Kannan laitoskasvatus aloitettiin vuonna 1966 noin sadalla yksil6ll4, ja kan-
taa tdydennettiin vuosina 1984-86 noin 150 yksil6lld. Ohtaoja oli aiemmin yksi meri-
taimenen tirked kutualue (Tapani Sormunen, ei julk.). Ohtaojan purotaimenpopulaatio
on alkuperidinen eiké erityisemmin kérsi taimenkantoja yleisesti uhkaavista tekijoisti,
joskin populaatio on harvinaisuutensa vuoksi silmélldpidettivd (Makkonen ym. 2000).
On episelvidd, kuinka erilaistuneita taimenkannat olivat ennen lijoen patoamista ja
maantieteellistd isolaatiota.

2.2. Risteytyskokeiden kulku

Risteytyskokeiden paamidridna oli selvittdd puhtaiden ja hybridijilkeldisten elossasii-
lyvyys munavaiheessa. Risteytykset tehtiin lokakuun alussa vuonna 2001, ja koe péait-
tyi ennen munien kuoriutumista huhti—toukokuussa 2002. Meritaimennaaraat lypsettiin
noin viikkoa aikaisemmin kuin purotaimennaaraat sukusolujen kypsymisajassa olevan
eron vuoksi. Koiraat lypsettiin samanaikaisesti. Purotaimennaaraiden midin hedel-
moittdmistd varten pakastettiin sekid meri- etti purotaimenten maitia. Meritaimennaa-
raiden miti hedelmoitettiin tuoreella maidilla. Emokalojen pituus mitattiin.

Tutkimusta varten muodostettiin kaksi puhdasta kantaa (meritaimen x meritaimen ja
purotaimen x purotaimen) sekd resiprookkiset hybridikannat (meritaimen x purotai-
men ja purotaimen X meritaimen) (naaraan muoto on merkitty risteytyksiin ensimmai-




seksi). Kédytossi oli 22 meritaimenkoirasta, 22 purotaimenkoirasta, 66 meritaimennaa-
rasta ja 66 purotaimennaarasta. Jokaisen koiraan maitia kéytettiin hedelmdittdmidn
kolmen meritaimennaaraan sekd kolmen purotaimennaaraan métid. Jokaisen naaraan
midistd puolet hedelmditettiin meritaimenkoiraan ja puolet purotaimenkoiraan maidil-
la. Ndin muodostui yhteensd 264 perhetti, joista kutakin geneettistd kantaa oli 66 per-
hettd. Samoja koiraita ja naaraita siis kytettiin sekd puhtaiden ettd hybridijédlkeldisten
tuottamiseen, ja tdyssisarperheiden vilille muodostui puolisisarsuhteita. Yhden tdys-
sisarperheen muodostamiseksi hedelmditettiin noin puoli desilitraa mitid (keskimé@érin
noin 800 munaa) yhden koiraan maidilla.

Kaikkien 264 perheen munat asetettiin hautumaan 22 levylle, joiden etdisyys systee-
min l&dpi virtaavan veden ldhteeseen vaihteli. Kauempana sijaitsevilla levyilléd pintavir-
taus oli jonkin verran heikompi (kuva 1). Kullekin levylle laitettiin 12 perheen munat.
Yksittdisen levyn munien vanhempina oli kéytetty 7-12 (keskimiérin 8) eri koirasta ja
8-12 (keskimédrin 10) eri naarasta. Meritaimennaaraiden munat laitettiin levyille 1-12
ja purotaimennaaraiden munat levyille 1, 2, 12-22. Veden virtauksen vaihtelua lukuun
ottamatta munien olosuhteet olivat yhdenmukaiset viljelylaitoksen standardiolot.

Jokaisen perheen kuolleet munat poistettiin ja laskettiin erikseen hautumisen aikana.
Kuolleet munat poistettiin 1, 4, 7, 9, 12, 16, 17, 19 ja 23 viikon kuluttua lokakuun
2001 ensimmdisestd viikosta laskettuna. 4.3.2002 eli viikolla 23, noin 150 piivad
emokalojen lypsdmisen jidlkeen, laskettiin sekd kuolleet ettd eldviat munat. Korkeintaan
100 munaa perhettd kohden jatettiin jatkokasvatukseen, loput poistettiin. Osassa per-
heiti ei ollut endd 100 eldavdd munaa, joten jatkokasvatukseen jétettyjen munien luku-
midrd vaihteli jonkin verran perhekohtaisesti. Munien elossasidilyvyys tarkastettiin ja
kuolleet poistettiin 15.4. ja 7.5.2002. Kuoriutuminen alkoi 27.4.2002, 28-30 viikkoa

lypsysti.
Veden 1: MT, PT, [5:MT, 9: MT, 13: PT, 17: PT, 21: PT,
virtaus- 1[MTxPT, MTxPT MTxPT PTXMT PTXMT PTXMT
PTXMT
suunta
2: MT, PT, [6: MT, 10: MT, 14: PT, 18: PT, 22: PT,
2 [MTxPT, MTxPT MTxPT PTxMT PTXMT PTxMT
PTXMT
3: MT, 7: MT, 11: MT, 15: PT, 19: PT,
3[MTxPT MTxPT MTxPT PTXMT PTXMT
4: MT, 8: MT, 12: MT, PT, [16: PT, 20: PT,
4[MTxPT MTxPT MTxPT, PTXMT PTXMT
PTXMT

Kuva 1. Perheiden sijoittuminen eri hautomalevyille ja suhteessa veden vir-
taussuuntaan (MT = meritaimen, PT = purotaimen, 1 = voimakkain virtaus, 4
= heikoin virtaus).

2.3. Aineiston tilastollinen analyysi

SAS:in MEANS-proseduurilla tuotettiin aineiston keskiluvut. FREQ-proseduuria kiy-
tettiin tarkasteltaessa elossasdilyvyyttd eri hautomalevyilld ja linjojen sijoittumista eri
veden virtaustasoille. Eri muotojen keskiméirdisid pituuksia verrattiin Wilcoxonin tes-
tilli (NPAR1IWAY-proseduuri). Eri muuttujien vaikutus munien elossasdilyvyyteen
analysoitiin kdyttden yleistettyi lineaarista mallia (GENMOD-proseduuri). Yleistetyt
lineaariset mallit sopivat kiytettdviksi biologialle tavanomaisille ei-normaalisti jakau-
tuneille aineistoille, silld malli ei aseta oletuksia jakauman normaalisuudesta. Yleistet-
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tyjd lineaarisia malleja kéytetédén erityisesti binomi- ja Poisson-jakautuneille aineistoil-
le. Aineistoa ei saatu mallinnetuksi sovitettuna binomijakaumaan, minkd vuoksi kiy-
tettiin negatiivista binomijakaumaa sek log-linkkifunktiota.

Vasteena oli eldvien munien mééird ja selittdvind muuttujina linja, hautomalevy seki
munien kokonaisméadrdstid logaritmimuunnos, koska munien kokonaismiérén ja elos-
sasdilyvyyden suhde ei ollut lineaarinen. Eldvien méardd kéytettiin vasteena osuuden
sijasta, koska kidytettdvissad olleilla muuttujilla ei kyetty selittiméan osuudessa ollutta
hajontaa riittdvin hyvin. Hautomalevy sinilldin sisiltdd paljon muuttujia, eli kullekin
levylle sijoitettujen perheiden vanhempien ominaisuudet (ikd, pituus ym.) sekd ympé-
ristdolosuhteisiin liittyvin vaihtelun (veden virtaustaso ym.), joten niitd ei ollut syytd
lisdtd malliin. Mainittujen muuttujien vaikutukset munien elossasdilyvyyteen eivit
my0Oskddn olleet tilastollisesti merkitsevid. Aineisto analysoitiin erikseen jaksoilla lo-
kakuu-maaliskuu, lokakuu—joulukuu, joulukuu-maaliskuu ja maaliskuu—toukokuu.
Munien kokonaismiirdnd pidettiin kunkin ajanjakson alussa elossa olleiden munien
madrdd. Koska jokaisen koiraan maidilla hedelmditettiin kuuden eri naaraan miitid,
koiraan toistovaikutusta tarkasteltiin kayttamailld koiraan yksilokoodia linjojen sisdlld
toistomittausyksikkond. Toistojen vilinen riippuvuusrakenne estimoitiin kayttiméalla
unstructured-optiota. Lisdksi kéytettiin contrast-testid jéljittimiin eri ryhmien (hybri-
dit, puhtaat, maternaaliset ja paternaaliset linjat) vélilld olevia eroja. Aikavililli joulu-
kuu-maaliskuu, jolloin hajonta oli suurta, jitettiin mallin toimivuuden vuoksi aineis-
tosta huomioimatta ne perheet, joiden elossaséilyvyys maaliskuuhun asti oli alle 5 %.




3. Tulokset

3.1. Emokantojen pituudet

Kokeessa kiytetyt meritaimenet olivat sekid koiraiden ettd naaraiden kohdalla suurem-
pia kuin purotaimenet (taulukko 1). Pituudet erosivat toisistaan merkitsevésti Wilco-
xonin keskiarvotestin mukaan (naaraiden ero Z = 6,44, p < 0,0001, koiraiden ero Z =
6,65, p < 0,0001). Pituudet eivit olleet jakautuneet normaalisti.

Taulukko 1. Risteytyksiin kaytettyjen meri- ja purotaimenten pituudet.

Laji sukupuoli  keskiarvo (cm) s min - max n
Meritaimen naaraat 63,7 10,8 43,8-81,5 66
koiraat 66,0 86,1 43,2-80,0 22
Purotaimen naaraat 54,8 5,1 43,8-67,0 66
koiraat 60,1 4,1 53,0-70,0 22

3.2. Keskiméaarainen elossasailyvyys

Puhtailla meritaimenilla keskimiirdinen elossasdilyvyys 4.3.2002 asti, 23 viikkoa ko-
keen aloituksesta, oli 75,1 %. Joulukuussa 2001, 12 viikkoa kokeen aloituksesta, oli
elossa 89,2 %, joista maaliskuussa 2002 oli elossa 82,4 %. Maaliskuussa jatkokasva-
tukseen jitetyistd munista oli toukokuussa elossa 92,1 %. Puhtailla purotaimenilla mu-
nien keskimiiridinen elossasdilyvyys oli maaliskuulle 2002 asti 63,3 %. Joulukuussa
2001 elossa oli 95,1 % ja maaliskuussa ndistd 66,1 %. Maaliskuussa jatkokasvatukseen
jatetyistd munista elossa oli toukokuussa 95,0 %.

Meritaimennaaraiden ja purotaimenkoiraiden risteytyksistd tuloksena olleiden munien
elossasdilyvyys maaliskuulle 2002 asti oli 56,7 %. Joulukuussa keskiméérdinen elos-
sasdilyvyys oli 88,6 %, ja ndistd oli elossa maaliskuussa 61,1 %. Jatkokasvatetuista
munista oli toukokuussa elossa 91,6 %. Purotaimennaaraiden ja meritaimenkoiraiden
munien elossasdilyvyys oli maaliskuulle 2002 asti 66,2 %. Joulukuussa 2001 elos-
sasdilyvyys oli 95,0 %. Joulukuussa elossa olleista sdilyi hengissd maaliskuulle 69,2
%. Jatkokasvatukseen jdtettyjen munien elossasdilyvyys oli 97,9 % (taulukko 2).

Samaa maternaalista linjaa olevien munien elossasdilyvyys muistutti toisiaan. Kuiten-
kin haudonnan keskivaiheessa meritaimennaaraan hybridimunien elossasdilyvyys
ndytti olevan puhtaita munia huonompi. Purotaimennaaraiden munien elossasiilyvyys
oli huonompi kuin meritaimennaaraiden. Mikili aineistosta jétettiin huomiotta ne per-
heet, joissa elossasdilyvyys maaliskuuhun asti on alle 20 % (taulukko 3), meritaimen x
purotaimen —hybridien huonommuus puhtaisiin meritaimeniin verrattuna hiviéi, ja pu-
rotaimenen maternaalisten linjojen elossasdilyvyys tulee meritaimenen maternaalisia
linjoja paremmaksi. Siten juuri nédiden erittdin huonosti menestyneiden perheiden suu-
resta médrédstd johtuu meritaimen x purotaimen —hybridien seki puhtaiden purotaime-
nien ja purotaimen X meritaimen —hybridien huonompi elossasiilyvyys puhtaisiin me-
ritaimeniin verrattuna. Meritaimen x purotaimen —hybrideilld kyseisid huonoja perhei-
td on kuitenkin muita enemmin. Munien elossasdilyvyyden jakautumisesta nikyy
my0s niiden perheiden, joiden kaikki munat olivat kuolleita, suuri miéréd joulu- ja
maaliskuun vilisend aikana (kuva 2). Eri linjojen perustamiseen kdytetty munamiiri




vaihteli jonkin verran (taulukko 4). Kuolleisuus oli suurta heti hedelméityksen jdlkeen
sekd etenkin haudonnan loppuvaiheilla maaliskuussa (kuva 3).

Taulukko 2. Linjojen keskiméardinen elossasailyvyys eri linjoilla koko aika-
jaksolla (joulukuu-maaliskuu), lokakuusta joulukuuhun, joulukuusta maa-
liskuuhun seka jatkokasvatetuista munista maaliskuusta toukokuuhun (MT
= meritaimen, PT = purotaimen, s = keskihajonta).

Eldvien munien osuus

Linja koko aika loka - joulu joulu - maalis maalis - touko
MT x MT keskiarvo 75,1 % 89,2 % 82,4 % 92.1 %
n=66 s 0,258 0,160 0,208 0,137
min - max 0,185-0,983 0,301 - 0,248 -0,991 0,220 - 1,000
PT x PT keskiarvo 63,3 % 95,1 % 66,1 % 95,0 %
n=66 s 0,376 0,07 0,383 0,142
min-max 0-0,983 0,646-1,000 0-0,992 0-1,000
MT x PT keskiarvo 56,7 % 88,6 % 61,1 % 91,6 %
n=66 s 0,361 0,164 0,359 0,156
min-max 0-0,982 0,316-1,000 0-0,992 0,120 - 1,000
PT x MT keskiarvo 66,2 % 95,0 % 69,2 % 97,9 %
n=66 s 0,366 0,071 0,373 0,040

min-max 0-0,994 0,605-1,000 0-0,996 0,820 -1,000

Taulukko 3. Keskiméaardinen elossasailyvyys eri linjoilla (lokakuusta maalis-
kuuhun), kun aineistosta on poistettu ne perheet, joissa elossaséilyvyys on
20 % tai pienempi (MT = meritaimen, PT = purotaimen, s = keskihajonta)

Linja Eldvien munien osuus
MT x MT keskiarvo 76,9 %
n=64 K 0,241
min-max 0,203-0,982
PT x PT keskiarvo 80,7 %
n=51 s 0,217
min-max 0,206-0,983
MT x PT keskiarvo 75,1 %
n=48 s 0,230
min-max 0,205-0,983
PT x MT keskiarvo 83,3 %
n=51 K 0,203

min-max 0,238-0,994




Perheiden lukuméaara

Perheiden lukumaari

Taulukko 4. Keskiméaarainen alkuperdinen munaméaéara eri taimenmuotojen
naarailla seka eri linjoilla (MT = meritaimen, PT = purotaimen, s = keskiha-
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Kuva 2. Munien elossasailyvyyden jakauma eri ajanjaksoina.
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Kuva 3. Kuolleiden munien méaara (log-muunnettu) eri linjoilla 1, 4, 7, 9, 12,
16, 17, 19, 23 ja 32 viikkoa kokeen aloituksesta.

3.3. Puhtaiden ja hybridimunien valiset erot

Analysoitaessa aineisto lokakuun 2001 alusta maaliskuulle 2002 ottaen huomioon lin-
ja, perheen sijainti hautomalevyilld ja munien perhekohtainen kokonaismidrd seki
isén toistomittausvaikutus, ldheni linjan vaikutus tilastollista merkitsevyyttd koko tar-
kastelujaksolla lokakuu—maaliskuu (p = 0,07). Kahdessa osassa tarkasteltuna vain jak-
solla joulukuu—maaliskuu oli linjan vaikutus ldhelld tilastollista merkitsevyyttd (p =
0,08) (taulukko 5).
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Taulukko 5. Tilastollisessa analyysisséd kaytettyjen muuttujien vaikutus
elossasiilyneiden munien maaraan (Koko aika = lokakuu—-maaliskuu. Elavi-
en munien maara = elavien munien maara aikajakson lopussa. Munien maa-
ra (log) = logaritmi munien kokonaisméaéréasta aikajakson alusta. Linja = ris-
teytysyhdistelmit (4 kpl)).

Toistomittaussubjekti: koiraan yksilokoodi (linjoittain)

Vaste: Muuttujat: . .
Eldavien munien maird Devianssi
Linja Levy  Munien miiri (log)
Koko aika khi* 6,92 25,34 10,26 314,93
df 3 21 1 238
p 007 023 0,001
Loka - joulu khi’ 1,14 33,16 38,56 269,17
df 3 21 1 238
p 0,77 0,04 <0,001
Joulu - maalis khi® 6,75 2487 2273 24743
df 3 21 1 212
p 0,08 0,25 <0,001
Maalis - touko ~ khi® 1,73 2937 13,61 326,56
df 3 21 1 225

p 0,63 0,11 <0,001

Puhtaiden ja hybridimunien vélinen ero oli tilastollisesti merkitsevd meritaimennaa-
railla (p < 0,05). Puhtailla munilla oli parempi menestys. Purotaimennaaraiden munis-
sa puhtaiden ja hybridien ero ei ollut merkitsevi, kuitenkin samansuuntainen. Tarkas-
teltaessa haudonnan alkuvaihetta joulukuulle 2001, hybridien ja puhtaiden vililla ei
havaittu tilastollisesti merkitsevii eroa munien elossasdilymisessid. Puhtaat munat me-
nestyivit sekd meri- ettd purotaimennaarailla paremmin, joskin erot ovat pieniid. Hau-
donnan keskivaiheessa, joulukuusta 2001 maaliskuun 2002 ensimmdiselle viikolle, jol-
loin kokeen aloituksesta oli kulunut 23 viikkoa, oli puhtaiden ja hybridien vilinen ero
tilastollisesti merkitsevéd (p < 0,05). Puhtailla oli parempi menestys. Meritaimennaa-
railla puhtaiden ja hybridien vililld oli merkitsevd ero (p < 0,05) puhtaiden hyvéksi.
Myos purotaimennaarailla puhtailla munilla oli parempi menestys, mutta se ei ollut ti-
lastollisesti merkitsevd. Haudonnan loppuvaiheessa merkitsevid eroja puhtaiden ja
hybridien vililla ei ollut, mutta haudonnan loppuvaiheessa puhtaiden munien menestys
oli hiukan parempi meritaimennaarailla ja hybridien menestys oli hiukan puhtaita mu-
nia parempi purotaimenilla (taulukko 6).

3.4. Maternaalisten ja paternaalisten linjojen valiset erot

Meritaimenten ja purotaimenten maternaalisten tai paternaalisten linjojen viliset erot
munien elossasdilyvyydesséd eivit olleet tilastollisesti merkitsevid puhtaiden eivitkd
hybridien kohdalla missddn haudonnan vaiheessa. Tarkasteltaessa haudonnan alkuvai-
hetta lokakuusta joulukuuhun purotaimenen maternaaliset linjat menestyivit paremmin
kuin meritaimenen maternaaliset linjat, sekd puhtaiden ettd hybridien kohdalla. Keski-
vaiheessa joulukuusta maaliskuuhun meritaimenen munilla oli parempi elossasdily-
vyys kuin purotaimenen munilla. Haudonnan loppuvaiheessa maaliskuusta toukokuu-
hun, kun tarkasteltiin jatkokasvatukseen jdtettyjen munien elossasdilyvyyttd, puro-
taimenen maternaaliset linjat menestyivit jdlleen meritaimenen maternaalisia linjoja

11



paremmin sekd puhtaiden ettd hybridien kohdalla. Paternaalisten linjojen viliset erot
olivat samansuuntaisia kuin maternaalisten linjojen, poikkeuksena viimeinen tarkaste-
lujakso (maalis—toukokuu), jolloin meritaimenkoiraiden hedelmdgittimien munien elos-
sasdilyvyys oli purotaimenkoiraiden hedelmoittimié parempi (taulukko 6).

Taulukko 6. Puhtaiden ja hybridien sekd maternaalisten ja paternaalisten lin-
jojen véliset erot (taulukossa 5 esitellyn mallin tuloksista), kun tarkastellaan
koko aikajaksoa (lokakuu-maaliskuu), sekd erikseen jaksoja lokakuu-
joulukuu, joulukuu—-maaliskuu ja maaliskuu—-toukokuu (MT = meritaimen, PT
= purotaimen).

df=1 Koko aika Loka - joulu Joulu - maalis Maalis - touko
khi’ p  parempi khi’ p  parempi khi’ p parempi khi’ p  parempi
Puhtaat vs.
hybridit
kaikki 2,48 0,12 puhdas 0,03 0,87 puhdas 3,89 <0.05 puhdas 0,02 0,90 hybridi

MT-naaraat 6,39 0,01 puhdas 0,00 0,99 puhdas 4,14 0,04 puhdas 0,03 0,87 puhdas
PT-naaraat 0,01 0,94 puhdas 0,20 0,66 puhdas 0,75 0,39 puhdas 1,11 0,29 hybridi

MT- vs. PT-

naaraat

kaikki 0,08 0,78 MT 0,99 0,32 PT 1,05 0,31 MT 0,97 0,32 PT
puhtaat 1,21 0,27 MT 1,03 0,31 PT 1,48 0,22 MT 0,60 0,44 PT
hybridit 0,24 0,63 MT 0,89 0,35 PT 0,56 0,46 MT 1,38 0,24 PT
MT- vs. PT-

koiraat

kaikki 1,94 0,16 MT 0,02 0,89 PT 0,43 0,51 MT 0,20 0,65 MT

Maternaalisten ja paternaalisten linjojen vertailua vaikeuttaa se, ettd purotaimennaa-
raiden munille k#ytetty maiti oli pakastettua. Lisdksi ympéristdolosuhteissa saattoi olla
vaihtelua. Joillakin levyilld esiintyi harmaahometta. Meritaimen- ja purotaimennaarai-
den munat oli padsdintdisesti sijoitettu eri hautomalevyille. Ainoastaan kolmella levyl-
14 oli munia kaikista neljistd geneettisestd linjasta. Perheiden linjakohtainen lukuméa-
rd levyilld vaihteli, ja eri linjoille kdytetyt vanhemmat olivat paljolti eri yksiloitd néilld
kolmella levylld, joten nédiden levyjen tarkastelu ei todennikéisesti johda aivan totuu-
denmukaisiin johtopaitoksiin (taulukko 7).

Taulukko 7. Munien keskiméaéarainen elossasdilyvyys (lokakuu-maaliskuu)
kolmella kaikille linjoille yhteisella hautomalevylla (MT = meritaimen, PT =
purotaimen).

Elossasailyvyys (%)

Linja Levy 1 Levy 2 Levy 12 Keskiarvo
MT x MT 80,7 (n=2) 61,4 (n=7) 89,3 (n=2) 77,1 (n=11)
PT x PT 57,2 (n=2) 97,2 (n=1) 45,1 (n=2) 66,5 (n=5)
MT x PT 65,6 (n=7) 41,2 (n=2) 70,9 (n=4) 59,2 (n=13)
PT x MT 14,3 (n=1) 92,9 (n=2) 65,4 (n=4) 57,5 (n=7)

3.5. Muut munien elossasailymiseen vaikuttaneet tekijat

Haudonnan alkuvaiheessa, lokakuusta joulukuuhun, kun merkitsevid eroja puhtaiden
ja hybridien vililtd ei 16ytynyt, oli hautomalevyn vaikutus munien elossasdilymiseen
tilastollisesti merkitsevé (p < 0,05). Loppuvaiheessa, jossa tilanne oli samankaltainen,
ei levyn merkitys ollut aivan merkitseva (p = 0,11) (taulukko 5). Eri hautomalevyjen
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vililld oli eroja munien elossasdilyvyydessd (kuva 4). Erot voivat johtua joko levyilld
kiytettyjen koiraiden ja naaraiden yksilollisestd vaikutuksesta munien elinkelpoisuu-
teen, levyn pintavirtauksen voimakkuudesta ja siihen liittyvistd happipitoisuuden ja
lampdotilan eroavaisuuksista, tai mahdollisesti levyjen olosuhteiden vaihtelusta esimer-
kiksi homeen, bakteerien tai pilaantumaan ehtineiden kuolleiden munien vuoksi.

Veden 1: 5: 9: 13: 17: 21:
virtaus- 1| 59,8% 62,2 % 62,3% 58,2% 73,8% 63,1%
suunta
2: 6: 10: 14: 18: 22:
2 68,6% 79,0 % 78,9 % 64,8 % 79,2 % 81,2%
3: 7: 11: 15: 19:
3 52,9% 57,0 % 88,7 % 61,7 % 53,0%
4: 8: 12: 16: 20:
4 54,6% 59,3% 76,1% 70,4 % 32,6%

Kuva 4. Keskiméaéardinen elossasdilyvyys eri hautomalevyilld (maaliskuuhun
2002 asti).

Kullakin levylld oli kédytetty 7—12 koirasta ja 8—12 naarasta, joten joidenkin yksildiden
munia oli useimmilla levyilld enemmin kuin yksi perhe. Joidenkin levyjen munien
muita huonompi elossasdilyvyys voi siten osittain olla seurausta kyseisille levyille sat-
tumalta osuneiden huonompien iséd- ja emoyksildoiden vaikutuksesta. Toisaalta joillakin
levyilld oli useita perheitd, joissa elossasdilyvyys oli 0 %, miki viittaisi muita levyji
huonompiin olosuhteisiin. Mahdollista on myds, ettd kyseessd on heikkolaatuisten
vanhempien ja kyseiselle linjalle huonommin sopivan veden virtaustason yhteisvaiku-
tus.

Veden eri virtaustasoilla menestyminen néyttdisi olevan yhteydessi paternaaliseen lin-
jaan. Meritaimenkoiraiden jédlkeldiset ndyttdisivdt menestyneen paremmin heikommas-
sa virtauksessa (poikkeuksena hybridien paras menestys virtauksen tasolla 2). Puro-
taimenkoiraiden jilkeldiset puolestaan niyttdisivdt menestyneen paremmin voimak-
kaammassa virtauksessa (kuva 5). Eri linjoja ei ole sijoitettu tasaisesti eri virtaustasoil-
le (kuva 6), mikd on mahdollisesti vaikuttanut niiden kokonaismenestykseen. Meri-
taimen x purotaimen —hybridejd on kovin vihin virtaustasolla 2, jolla menestys néyt-
tdisi olevan yleispitevésti paras. Hautomalevyn vaikutus huomioitiin kuitenkin tilas-
tollisessa mallissa, joten meritaimen x purotaimen —hybridien puhtaita meritaimenia
huonompi menestys ei voinut johtua pelkistidin siitd.
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Kuva 5. Eri linjojen menestyminen veden eri virtaustasoilla.
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Kuva 6. Linjojen sijoittuminen veden eri virtaustasoille (MT = meritaimen, PT

= purotaimen).
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4. Pohdinta

4.1. Munien elossasailyvyys

Munien elossasiilyvyys oli purotaimennaaraiden kohdalla huomattavasti heikompi
kuin aiemmissa tutkimuksissa. Refstien ja Gjedremin (1975) tekeméssd tutkimuksessa
purotaimenten puhtaista munista selvisi hengissi silmipistevaiheeseen asti 97 % ja
kuoriutui 96 %. Blancin ja Chevassusin (1979) kokeessa puhtaiden purotaimenen mu-
nien elossasdilyvyys silmépistevaiheessa oli 85,0 %, ja niistd kuoriutui 97,7 %. Refs-
tie ja Gjedrem kiyttivit risteytyskokeisiin luonnosta pyydystettyi villikantaa. Blanc ja
Chevassus puolestaan kayttivit viljelylaitoksilta perdisin olleita kantoja. Purotaimenen
maternaalista linjaa olevien puhtaiden ja hybridimunien suurin piirtein samanlainen
elossasdilyvyys tissi tutkimuksessa vastaa Refstien ja Gjedremin tuloksia.

Meritaimennaaraiden munien elossasdilyvyys oli myds vihdisempédd kuin Refstien ja
Gjedremin havaitsema 81 % puhtailla meritaimenen munilla. Kirjallisuudessa on ra-
portoitu huomattavan erilaisia lisddntymistuloksia eri risteytyksille, mikid voidaan ai-
nakin osin selittdd kunkin kokeen erilaisilla olosuhteilla ja risteytyksiin kiytettyjen yk-
sildiden laadulla seki niiden sukusolujen kypsyydelld (Chevassus 1979). Kaytettyjen
viljelykantojen geneettinen yksipuolistuminen sukusiitoksen ja pienen efektiivisen po-
pulaatiokoon seurauksena (Falconer ja McKay 1996) saattaa osaltaan selittdd tissa tut-
kimuksessa havaitun heikohkon elossasdilyvyyden. Munavaiheen kuolleisuuden on
havaittu kasvavan sukusiitoksen seurauksena ainakin kirjolohella (Oncorhynchus my-
kiss) (Gjerde ym. 1983, Kincaid 1976, Su ym. 1996) ja lohella (Salmo salar) (Ryman
1970).

Koska purotaimennaaraat lypsettiin munasolujen kypsymisessid olevan eron vuoksi
viikkoa my6hemmin kuin meritaimennaaraat, ne hedelmoitettiin pakastetulla maidilla,
mikd saattaisi osaltaan selittii huonomman kokonaismenestyksen puhtaisiin meri-
taimenen muniin verrattuna. Eurooppalaisella monnilla (Silurus glanis) on havaittu
pakastetulla maidilla hedelméitettyjen munien joukossa enemmén epimuodostuneita
alkioita ja kuoriutuneiden munien osuudeksi keskimiirin 45,2 % verrattuna kontrolli-
ryhmén 70,6 %:iin (Linhart ym. 1993). Vaihtoehtoisena selitykseni on, ettd purotai-
men mahdollisesti kérsii meritaimenta enemmin geneettisen monimuotoisuuden hi-
vidmisestd laitoskasvatuksen seurauksena. Vaeltavat populaatiot omaavat yleensédkin
vihemmiin geneettistd muuntelua kuin paikalliset (Gyllensten 1985).

Taimenen kaltaisilla syyskutuisilla lajeilla on munien kuolleisuudessa yleensi havait-
tavissa kaksi huippua, toinen heti kudun jilkeen (Peterson ym. 1977) ja toinen kehit-
tymiskauden lopulla edeltden kuoriutumista (Tiitinen 1982). Tésséd tutkimuksessa ha-
vaittiin matalampi huippu heti hedelmdityksen jilkeen ja korkea huippu haudonnan
loppuvaiheilla maaliskuussa (kuva 3). Maaliskuun jilkeen kuolleisuus oli viahiistd,
joskin on huomioitava, ettd kuolleiden midrd laskettiin jatkokasvatukseen jatetyistd
korkeintaan 100 munasta perhettd kohti. Munamiirdn vihennyksen jdlkeen summit-
tainen homehtumisriski pieneni, mikéd lienee vihentdnyt kuolleisuutta.

4.2. Hybridisaation vaikutus elinkykyyn

Hybridin vanhempiaan parempaa elinkykyd eli heteroosia on havaittu lohikaloilla
useissa kantojen vilisissd risteytyksissd: puronieridlld (Salvelinus fontinalis) kasvussa
ja elossasiilyvyydessd (Webster ja Flick 1981), kirjolohella painossa (Gall 1969, Ay-
les ja Baker 1983), elossasidilyvyydessi (Ayles ja Baker 1983), munakoossa, munan ti-
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lavuudessa (Gall 1969) ja hopealohella (Oncorhynchus kisutch) kasvussa (Hershberger
1978). Monissa muissakin risteytyskokeissa ja luonnossa tapahtuvissa risteytymisissé
on myoOs havaittu hybridien hyvdd, ldhes vanhempiensa tasolle yltdvad elinkykyd,
etenkin lajinsisdisissé ja suvunsisiisissi risteytymisissid. Sukujen vilinen hybridisaatio
harvemmin tuottaa kovinkaan paljon elinkelpoisia ja lisaantymiskykyisid jilkeldisid
(Refstie ja Gjedrem 1975, Blanc ja Chevassus 1979, Chevassus 1979).

Tdssd tutkimuksessa purotaimennaaraiden puhtaat ja hybridimunat sdilyivit hengissi
yhtd hyvin. Haudonnan viimeisessd vaiheessa purotaimennaaraiden hybridimunilla oli
jopa havaittavissa puhtaita parempaa menestystd. Maternaalinen vaikutus munien elos-
sasdilymiseen on havaittu puronieriéin ja harmaanieridn risteytyksissd suurimmaksi en-
nen silméipistevaihetta (Ayles 1974). Loppuvaiheessa, kun munan laatu ei endi vaikuta
niin paljon kehittyvidn poikasen elinkykyyn, saatetaan saada vihjeitd hybridin myo-
hemmastd elinkyvystd. Tdssd tutkimuksessa purotaimen X meritaimen —hybridien (ei
tilastollisesti merkitsevd) paremmuus viimeisessd tarkasteluvaiheessa saattaisi vihjata
heteroosi-ilmioon myohemmissid elimidnvaiheissa. Meritaimennaaraan ja purotaimen-
koiraan hybridit taas menestyivit puhtaita meritaimenia huonommin. Meritaimen x
purotaimen -hybridien kuolleisuus néyttdd lisddntyvén joulukuusta alkaen, kun muilla
geneettisilléd linjoilla on havaittavissa selvempi huippu maaliskuussa (kuva 3).

4.3. Maternaalisen ja paternaalisen linjan vaikutus elinkykyyn

Maternaalisten piirteiden adaptiivista merkitysti pidetidin nykyisin tirkednd (Mousse-
au ja Fox 1998). Koska emokala ilman muuta vaikuttaa munien kokoon ja laatuun
enemmdén kuin isd, ovat maternaaliset vaikutukset munavaiheen elossasiilyvyydessi
odotettuja (Nagler ym. 2000). Maternaalisen linjan on havaittu vaikuttavan kirjolohella
kantojen vilisissd risteytyksissd munien elossasdilymiseen (Negus 1999, Nagler ym.
2000). Kuitenkin myos isdlld on havaittu olevan jonkin verran vaikutusta munan ko-
koon ja sitd kautta myos kehittyvien poikasten elinympéristoon (Pakkasmaa ym. 2001)
sekd elossasdilyvyyteen (Nagler ym. 2000).

Téassdkin tutkimuksessa munien elossasdilyvyys niyttidisi olevan yhteydessid emokalan
muotoon, vaikkakaan erot maternaalisten linjojen vililla eivét olleet merkitsevid. Sa-
maa maternaalista linjaa olevien puhtaiden ja hybridimunien elossasdilyvyys muistutti
enemmdn toisiaan kuin toista maternaalista linjaa (taulukko 2). Kuitenkin myds pater-
naalisella linjalla on selvésti vaikutusta munien elossasdilymiseen (kuva 5). Puro-
taimennaaraiden munien meritaimennaaraiden munia parempaa elossasdilyvyytti, mi-
ki on pdinvastainen tulos kuin tidssd tutkimuksessa, on aiemmassa tutkimuksessa seli-
tetty suuremmalla munakoolla (5,3 mm vs. 5,0 mm) (Refstie ja Gjedrem 1975). Tissd
tutkimuksessa munien kokoa ei mitattu.

4.4. Yksisuuntainen hybridisaatio

Monissa tapauksissa (50 tutkimusta 80:sta) maternaalisesti periytyvdn mitokondrio-
DNA:n tai paternaalisesti periytyvéin Y-kromosomaalisen DNA:n tutkimus on osoitta-
nut hybridisaation tapahtuneen vain yhden lajin koiraiden ja toisen lajin naaraiden vé-
lilld (Wirtz 1999). Esimerkiksi puronieridn ja nieridn (Salvelinus alpinus) hybridisaa-
tion on havaittu tapahtuvan aina nieriinaaraan ja puronieridkoiraan vililld (Bernatchez
ym. 1995). Hybridisaation suunta saattaa kuitenkin olla erilainen toisessa ympéristos-
sd. Esimerkiksi taimenen ja lohen hybridien emolajiksi on erddssd tutkimuksessa ha-
vaittu taimen (McGowan ja Davidson 1992) ja toisessa tutkimuksessa lohi (Youngson
ym. 1993). Hybridisaation suunta saattaa riippua ymparistotekijoista tai populaatioiden
geneettisistd eroista (Wirtz 1999). Vaikka resiprookkista hybridisaatiota tapahtuukin
monilla lajeilla, voidaan eri yhdistelmistd usein havaita hyvin erisuuruiset osuudet
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(esim. Dowling ym. 1989). Tulkinta resiprookkisesta hybridisaatiosta voi olla my&s
vidrd, silld molempien taksonien mitokondrio-DNA:n havaitseminen voi johtua hybri-
dikoiraiden takaisinristeytymisestd isédlajin naaraiden kanssa (esim. Bradley ym.
1991). Mythempien sukupolvien hybridien erottaminen F; —hybrideisti voi olla han-
kalaa. Alalajitasolla resiprookkinen hybridisaatio on yleisempdi kuin lajitasolla, mutta
edelleen suurempi osuus (8/14) tutkituista hybridisaatioista on havaittu yksisuuntaisik-
si (Wirtz 1999).

Vain toisen taksonin mitokondrio-DNA:n tai Y-kromosomaalisten geenien 16ytyminen
hybrideistd voi johtua pretsygoottisista tai posttsygoottisista syistd. Pretsygoottinen
Syy estdd toisensuuntaisen risteytymisen tapahtumisen. Syy saattaa olla esimerkiksi
kdyttaytymiseen liittyvd. Toisen sukupuolen valikoivuuden vuoksi hybridisaatiota voi
tapahtua vain toiseen suuntaan. Valikoivampi sukupuoli on usein naaras, joka panostaa
enemmin lisddntymistapahtumaan (Wirtz 1999). Hybridien huono menestys johtaa
vieraan taksonin koiraiden syrjintdian (Rundle ja Schluter 1998). Seksuaalivalinnan
hypoteesi selittidd yksisuuntaisen hybridisaation runsaan esiintymisen luonnossa, mutta
se myds ennustaa harvinaisemman taksonin toimivan emolajina. Kun samaa taksonia
edustavan pariutumiskumppanin etsiminen kestdi kauan, alkaa vierasta taksonia syrji-
vd kiyttdytyminen usein heiketd, jolloin hybridisaation todennikoisyys lisddntyy.
Posttsygoottisissa tapauksissa toisen taksonin mitokondrio-DNA tai Y-kromosomi on
hivinnyt populaatiosta esimerkiksi hybridien heikon elinkyvyn seurauksena tai sattu-
malta (Wirtz 1999). Joissain tapauksissa vain toisen lajin naaraat pystyvit tuottamaan
elinkykyisid hybrideja (Schultz 1973), miki voi johtua monenlaisista geneettisisti pro-
sesseista (Wu ja Palopoli 1994).

Yksisuuntainen hybridisaatio saattaa selittdd tdssd tutkimuksessa havaitun erilaisen
elossasiilyvyyden emolajeihinsa verrattuna meritaimen x purotaimen- ja purotaimen x
meritaimen -hybrideilld. Taimennaaraiden on havaittu olevan valikoivia pariutumis-
kumppaninsa suhteen, joskin koiraiden vilisen kilpailun merkitys on koeoloissa 0soi-
tettu tarkedmmaéksi kutuparin valinnassa (Petersson ym. 1999). lijoen meritaimennaa-
raat ovat saattaneet suosia vaeltavia koiraita seurauksena esimerkiksi hybridien mah-
dollisesti heikommasta elossasdilyvyydestd syonnosvaelluksen aikana. Joka tapauk-
sessa kookkaammat meritaimenkoiraat ovat todennékdisesti dominoivampia koiraiden
vilisessd kilpailussa. Esimerkiksi timi on saattanut johtaa meritaimennaaraiden ja pu-
rotaimenkoiraiden vilisen risteytymisen harvinaistumiseen, minké vuoksi populaatioi-
hin on saattanut kertyd geneettisid eroja siind mddrin, ettd posttsygoottisen lisdénty-
mismekanismin kehittyminen on alkanut, seurauksena hybridien heikompi elossaséi-
lyvyys munavaiheessa.

Meritaimenen geenien introgressio (eli geenien siirtyminen taksonista toiseen hybridi-
saation ja takaisinristeytymisen seurauksena) purotaimenpopulaatioon on sen sijaan
saattanut olla voimakasta, koska osa meritaimenkoiraista kehittyy sukukypsiksi jo en-
nen syonnosvaellusta, jolloin ne todenndkéisemmin pddtyvit risteytymididn puro-
taimennaaraiden kanssa. Lihisukuisen taksonin koiraita syrjivdd seksuaalivalintaa ei
valttamittd kehity, jos hybridien elinkyky tai hedelmillisyys ei ole alentunut (Rundle
ja Schluter 1998). Purotaimennaaraat ovat saattaneet jopa suosia kookkaampia meri-
taimenia. Purotaimennaaraan ja varhaiskypsdn meritaimenkoiraan hybridien vaellus-
kayttiytyminen saattaa olla rajoittunutta, jolloin sydnndsvaellus mereen ei ainakaan
karsisi hybridejd populaatiosta ja vaikuttaisi risteytyvien naaraiden kokonaiskelpoisuu-
teen. On my0Os huomioitava, ettd pyydystettdessd kaloja viljelykantojen perustamista
varten ei todennikoisesti olla saatu kattavaa otosta populaatioiden geenipoolista. Esi-
merkiksi meritaimenkanta on perustettu syonnosvaellukselta palaamassa olleilla yksi-
l6illd. Vaeltavilta yksiloiltd saattoivat puuttua purotaimenen geenit, joita mahdollisesti
olisi voinut 16ytyid paikallisiksi taimeniksi jdineiltd yksiloiltd. Perustajanvaikutuksella
ja vuosikymmenien eristyneisyydelld viljelylaitoksissa on saattanut olla oma vaikutuk-
sensa tilanteeseen.
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4.5. Sovellutuksia

Kiitokset

Tamin tutkimuksen tulokset viittaavat siihen, ettd lijoen meritaimenen ja Ohtaojan pu-
rotaimenen laitoskantojen elinkykyid voidaan vahvistaa hybridisaation avulla, kunhan
risteytyksiin kéytetddn purotaimennaaraita ja meritaimenkoiraita. Hybridien myo-
hemmistd elinkyvystd tarvitaan kuitenkin tietoa. F,-hybridikoiraiden tai F-
hybridinaaras x meritaimenkoiras -takaisinristeymien kayttokelpoisuutta risteytyksissi
meritaimennaaraan kanssa tulisi tutkia, jotta paitsi purotaimenen myds meritaimenen
laitoskantaa voitaisiin vahvistaa risteytyksin. Fi-hybridien takaisinristeytyksid sekd
meri- ettd purotaimenten kanssa tulisi kokeilla takaisinristeytyshybridien elinkyvyn
selvittamiseksi. Aiemmassa tutkimuksessa taimenen kantojen vélisestd hybridisaatios-
ta takaisinristeytyshybridien varhainen kuolleisuus ei eronnut kantojen sisdisistd yhdis-
telmistd, eikd ulkosiitosdepressiota havaittu kokeellisissa oloissa (Poteaux ym. 2000).
Viljelykannan mahdollinen palauttaminen luontoon voisi helpottua hybridisaatiota
seuraavan geneettisen monimuotoisuuden lisddntymisen vuoksi, jolloin sopeutuminen
heterogeenisiin luonnonoloihin olisi todenndkoisempaé kuin puhtaana pidetyilld ja ge-
neettisesti yksipuolistuneilla meri- ja purotaimenkannoilla.

Tamin tutkimuksen tulokset voivat olla suuntaa antavia myds muiden uhanalaisten
meritaimenkantojen hoidossa. Saman vesiston purotaimenella voi olla kdytt6d meri-
taimenen geenipoolin vahvistamisessa. Tietoa tarvitaan edelleen hybridien munavai-
hetta myohemmaisti elinkyvystid: kasvusta, vaellusominaisuuksista, selviytymisesti
luonnonoloissa, hedelméillisyydestd ja rekrytoitumisesta lisddntyviddn luonnonpopulaa-
tioon. My6s myodhempien sukupolvien hybridien ja takaisinristeytyshybridien elinky-
vysti tarvitaan tietoa. Hybridien elinkyky4 tulisi kuitenkin tutkia kantakohtaisesti, silld
hybridisaation suunta saattaa eri vesistdjen taimenkannoilla olla erilainen.

Tdama tyd liittyy RKTL:n tutkimukseen “taimenmuotojen risteytyminen ja kayttd”,
jonka suunnittelijoina ja vetdjind toimivat Irma Kallio-Nyberg ja Eero Jutila. Ristey-
tykset ja mitimunien hoito tehtiin Taivalkosken riistan- ja kalantutkimuksessa. Ristey-
tysten suunnittelussa ja toteuttamisessa olivat mukana Irma Saloniemi, Irma Kallio-
Nyberg ja Tiina Torvela sekd kalanviljelijat Matti Karjalaisen johdolla. Kalanviljely-
laitoksen henkilokunta hoiti haudonnassa olevia perheiti l4dpi talven poistaen ja laskien
kuolleet munat. Haudonnan loppuvaiheessa tietojen keridyksessi ja tallennuksessa oli-
vat mukana Irma Kallio-Nyberg ja Tiina Torvela.

Kiitos Irma Kallio-Nybergille aineiston tarjoamisesta pro gradu —tyotdni varten, oh-
jeista ja kommenteista, Irma Saloniemelle gradun ohjauksesta ja avusta aineiston ana-
lysoinnissa, Raimo Parmanteelle kisikirjoitusta koskevasta palautteesta ja neuvoista,
Tuula Toiviolle tekstin muokkaukseen liittyvistd ohjeista sekd kaikille projektissa mu-
kana olleille.
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