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Tiivistelmé

Match ja mismatch hypoteesi (MM-hypoteesi) on viime aikoina ilmastonmuutoksen ohella
kasvanut puheenaihe. Se koskee ilmaston limpenemisestd aiheutuvia fenologisia muutoksia,
jotka voivat johtaa ongelmiin lajienvélisten ja lajiensisdisten vuorovaikutussuhteiden vélilla.
Ongelma on suuri varsinkin lintujen ja niiden pesinnin kohdalla. Lintujenpoikasten
padasiallisena ravintona toimivat hyonteiset reagoivat ilmaston lampenemiseen eri tavoin,
joka johtaa lintujen ja hyonteisten viliseen epdsynkroniaan. Tdmé johtuu padasiallisesti

fysiologioissa esiintyvien erojen vuoksi.

Fysiologiassa esiintyvien erilaisuuksien lisdksi muutoksia synkroniassa voi aiheuttaa
ilmastossa ja sddssd tapahtuvat dkilliset muutokset, jotka ovat yleistyneet ilmaston
lammetessd. Télloin tietylld alueella eldvilld populaatioilla voi menni toisia paremmin tai

huonommin, riippuen ilmasto-oloista.

Lintujen tulee kyeta aloittamaan pesintd oikeaan aikaan kevéaéll4, jotta se onnistuu hyvin ja
ravintoa on poikasten kuoriuduttua paljon. Talloin lajien vilinen synkronia tapahtuu. Jos
pesinnidn ajoitus epdonnistuu, ja lintujen ja hyonteisten vélilld esiintyy epdsynkroniaa, pesinti
todennikdisesti huononee ja johtaa kelpoisuuden laskuun. Kelpoisuuksissa esiintyvit erot
voivat lopulta johtaa evolutiivisiin muutoksiin, jos luonnonvalinta suosii jotakin toista yksilod

tai populaatiota toista enemmaén.

Pédasiallisesti evolutiivisia muutoksia ei olla vield havaittu, vaan muutoksia on tapahtunut
kdytdnnossd vain fenologisessa plastisuudessa, joka kuvaa elion kykyd mukautua ympariston
muutoksiin. Tulevaisuudessa fenologinen joustavuus ei vélttdmattd endd riitd, vaan elididen

on joko mukauduttava ympériston luomiin muutoksiin, muutettava muualle, tai kuolla.

Vaikka aiheesta on tehty paljon tutkimusta, sitd tarvitaan paljon lisdd, jotta voidaan ymmartaa
paremmin ilmastonmuutoksesta aiheutuvia ilmiditd. Nykyinen tutkimus kohdistuu vahvasti
elididen vilisiin suhteisiin. Erilaisia evoluutioon vaikuttavia tekijoitd on tutkittu liian véhén ja
olisi toivottavaa, ettd tutkimuksia tehtdisiin enemmain tilld osa-alueella ja ettd tietdmysta
lisattdisiin. MM-hypoteesi koskettaa lintujen lisdksi hyvin suurta osaa maailman elidstosta.
Toisia se koskee enemmén ja toisia vihemmain. Tdmén ymmartdminen on erityisen tirkeda

lajimonimuotoisuuden sdilyvyyden kannalta ja on tirked, ettd tietoa saadaan aiheesta lisda.



1. Johdanto

Fenologia miirittdd vuosittaisen eliménkaaren vaiheiden ajankohdan (Visser & Gienapp,
2019). Elinkierto eli elimankaari kuvastaa eldimen matkaa hedelmdittyneestd munasolusta
seuraavan sukupolvea vastaavaan vaiheeseen. Kaikilla eldvilld olennoilla on eliménkaari,
toisilla se on pidempi ja toisilla lyhyempi. Lintujen elaménkaareen kuuluu muun muassa
pesiminen, lisddntyminen, kevit- ja syysmuutto ja sulkasato (Wobker ym., 2021). Ndmi
tekijdt ovat riippuvaisia fenologiasta ja muuttuvasta ymparistostd. Linnut ovat vuosisatojen ja
vuosituhansien saatossa kehittdneet luonnon olosuhteita mukailevia piirteité, jotta ne
kykenevit lisidntyméén mahdollisimman tehokkaasti, parantaen siten kelpoisuuttaan
(Wobker ym., 2021). Témé ndhddidn muun muassa kevidisen muuton ajoituksessa, kun linnut
pyrkivét ajoittamaan muuttonsa siten, ettd ympériston olosuhteet olisivat mahdollisimman

sopivat lisddntymisen ja pesimisen kannalta(Durant ym., 2007).

Fenologialla on suuri vaikutus edelld mainittuihin eldiménvaiheisiin. Fenologia vaikuttaa
ndiden vuosittaiseen ajoitukseen monella eri trofiatasolla (Visser & Gienapp, 2019). Elion
fenologisten ajoitusten muuttuminen vaikuttaa siis muihinkin saman ja eri trofiatason elidihin
(Durant ym., 2007). Tdéménkaltainen ilmié on huomattavissa muun muassa petosaalis

suhteiden valilla.

Evoluutio on muokannut elididen fenologisia vuorovaikutuksia siten, ettd ne ovat olleet
toisiaan mukailevia, eli toisin sanoen ne ovat ajoittuneet toistensa suhteen synkronisiksi (engl.
match) (Visser ym., 2012).Tdmai on kelpoisuuden kannalta kannattavaa, joka on ollut
evoluution syntypera. [lImastonmuutoksen seurauksena tdmai fenologioiden vilinen tasapaino
on kuitenkin alkanut horjumaan, luoden epdsynkroniaa, eli fenologioiden eroamiseen johtavia
tilanteita (eng. mismatch)(Visser & Gienapp, 2019). Titd fenologista ilmi6ta tutkitaan ns.

match/mismatch- eli MM-hypoteesin nimelld (Durant ym., 2007).
nimella.

Tadmén tyon tavoitteena on selvittdd fenologian kasitettd, ilmastonmuutoksen vaikutuksia
fenologiaan eri trofiatasoilla, ja sitd, miten MM-hypoteesi pyrkii ja pystyy selittiméén
trofiatasojen vilistd epdsynkroniaa, niin teorian kuin esimerkkien avulla. Liséksi pyrin
vastaamaan seuraaviin kysymyksiin: Mitkd ovat MM-hypoteesin tdrkeimmit piirteet, miten

MM-epésynkronia vaikuttaa kelpoisuuteen ja voiko MM-epédsynkronia vaikuttaa evoluutioon.



2. Keskeiset kisitteet

2.1 Fenologia

Fenologialla tarkoitetaan biologian osa-aluetta, joka tutkii elididen kéyttdytymiseen ja
toimintaan vaikuttavia vuodenaikaisilmidité ja sen vaihtelua (Visser & Gienapp, 2019).
Suurimpia elidihin vaikuttavia fenologisia ilmiditd ovat talven pituus, fotoperiodismi, eli
valojaksoisuus, sekéd vuodenaikaiset lampdtilavaihtelut (Korner & Basler,

2010).Valojaksoisuus tarkoittaa pdivén ja yon vilistd vuosittaista pituuden vaihtelua.

Fenologiset 1lmi6t voivat vaikuttaa hyonteissyojdlintuihin monella eri tavalla. IImi6t
madrittdvit muun muassa muuttojen ja pesimisen ajankohdan, seka vaikuttavat lintujen
ravinnonsaantiin (Visser ym., 2006). Fenologiset ilmi6t vaihtelevat vuosittain, vaikuttaen
muuton ja pesimisen ajankohtaan. Optimaalisella hetkelld pesivit yksilot onnistuvat saamaan
enemman jilkeldisid, joka johtaa kelpoisuuden parantumiseen. Kelpoisuus tarkoittaa elion
kykya tuottaa mahdollisimman paljon lisddntymiskykyisid jalkeldisid(Visser ym., 2006).
Kelpoisuuden ja fenologian vililld on tiivis suhde. Fenologiset vuodenaikaisilmiot luovat
eliville ajanjaksoja, jolloin ymparist6lliset olosuhteet ovat parhaimmat tietylle toiminnolle
(Visser & Gienapp, 2019). Eli6t luovat keskendén kokonaisuuden, jossa niiden fenologiset
piirteet ovat vuorovaikutussuhteessa toistensa kanssa. Téstd syystd fenologia ja sen

tutkiminen on hyvin tarkeaa.

Fenotyyppinen plastisuus tarkoittaa elion kykya sopeutua ympariston muutoksiin
genotyyppien luomien piirteiden avulla(Gienapp ym., 2007). Yksilot, jotka kykenevit
muuttamaan niiden fenotyyppid eniten ympéristod mukaileviksi tulevat valituksi
luonnonvalinnan kautta. Elididen on kuitenkin vaikeaa adaptoitua ilmastonmuutoksesta
atheutuviin nopeisiin ja pitkdaikaisiin ympariston muutoksiin. Téstd syystd fenotyyppisen
plastisuuden merkitys laskee ilmastonmuutoksen vuoksi (Gienapp ym., 2007). Fenotyyppisen
plastisuuden rajat ovat ikdédn kuin laskettuna etukéteen nykyisid olosuhteita vastaaviksi.
Ilmaston nopea muutos saattaa muuttaa olosuhteita niin, ettd uudet ilmaston arvot eivit endi

vastaa vanhoja arvoja (Gienapp ym., 2007).



Fenologinen plastisuus vaihtelee usein linnun muuttomatkan mukaan. Lyhyen matkan
muuttajien reaktio sddn ldmpenemiseen on plastisuuden kannalta joustavampi, koska niiden
lintujen talvehtimisalueen ilmasto on todenndkdisesti l1ihempéni pesimipaikan
ilmastoa(Gienapp ym., 2007). Tadlloin myos pesimiseen liittyvit tirkeét elementit, kuten
lampotila ja ruoan midrd ovat ldhempind pesimépaikan médrid. Vastaavasti kauempana
talvehtivien lajien ja yksildiden alueet korreloivat vihemmén pesimépaikan ilmastotekijoiden
ja pesiméolojen kanssa (Gienapp ym., 2007). Pitkdn matkan muuttajat aloittavat siis
paluumuuttonsa 1dhinné fotoperiodismin ja sisdisen rytmin avulla, eivitkd niink&én ilmaston

mukaan.

2.2 Ilmastonmuutos

IImastonmuutos on paljon puhuttu ja laajasti tutkittu késite, joka kattaa sisdlleen monia
ymparistdssd tapahtuvia muutoksia. Suurimpia ilmastonmuutoksen aiheuttamia ekologisia
tekijoitd ovat ilmaston ldmpeneminen ja sen aiheuttamat muutokset ekosysteemeihin (Cox
ym., 2020). Ndmad muutokset tuovat mukanaan ilmidité, joista voi olla haittaa tai hyotya
elidille. Useimmiten ilmastonmuutoksen vaikutukset ovat haitallisia, koska niiden
seurauksena ympdaristd muuttuu nopeasti ja eliot eivéit ehdi sopeutumaan naihin muutoksiin

(Cox ym., 2020).

Ilmastonmuutos vaikuttaa eri tavalla elidsté riippuen. Osa elidistd on herkempia
ilmastonmuutokselle kuin toiset. Varsinkin hyonteisid ravintona kayttavét eliot ovat herkkia
ilmaston muuttumiselle (Cox ym., 2020). Vaihtolimpdiset hydnteiset ovat erityisen herkkii
erilaisille ilmastotekijoille, koska ne voivat sekoittaa ndiden lisddntymistd esimerkiksi
nopeuttamalla toukkien kuoriutumista kevéalla. Ilmastonmuutos voi my0s aiheuttaa sdin dari-
ilmiditéd, kuten alueellisia runsaita sateita, jotka saattavat hidastaa hydnteisten kuoriutumista
(Cox ym., 2020). Namad tekijit johtavat hyonteissydjdlintujen ja hydnteisten viliseen

epdsynkroniaan (mismatch).



2.3 Match/mismatch-hypoteesi

Mismatch ja match ovat hypoteeseja, jotka kuvaavat elididen, ravinnon ja fenologian vilista
suhdetta (Vatka ym., 2014). Hypoteesit pyrkivét selittimaan poikastentuotossa tapahtuvaa
muuntelua lajin oman fenologian ja alemman tason lajien, eli saaliseldinten fenologian avulla
(Durant ym., 2007). Match on tapahtuma, jossa petoeldimen poikastentuotto osuu kohdalleen
saaliseldimen maksimisaatavuuden kanssa, joka useimmiten johtaa hyvéan
lisddntymismenestykseen. Talloin poikasten korkeimman energiatarpeen vaihe osuu saaliin
saatavuuden kanssa kohdalleen. Mismatchin tapahtuessa poikastentuotto ja saaliseldinten
saatavuus eivdt osu kohdalleen, joka johtaa heikentyneeseen poikasten selviytymisasteeseen.
Mismatch késityksend nousi esille ensimméisen kerran vuonna 1914 Johan Hjortin idean
mukaisesti (Durant ym., 2007). Han tutki kalojen kutemista, jonka ajoitus on madratty tietylle
kevddn vaiheelle. Toisaalta kalojen pdaravinnon, eli eldinplanktonin mééra vaihtelee kevéisen
ilmaston limpenemisen mukaisesti. Tdmén seurauksena kalojen lisddntyminen oli vililla
heikompaa, koska kutuaika ja poikasten syntyminen ei osunut kohdalleen eldinplanktonin

kanssa, johtaen mismatchiin (Durant ym., 2007).

MM-hypoteesi voi tapahtua vain silloin, jos seki peto, ettd saaliseldin lisdéntyvit ja esiintyvét
vain kausittain ja jos petoeldimen poikueen selviytyminen on riippuvainen kyseisesta
saaliseldimestd (Durant ym., 2007). Suurimpia trofiatasojen epdsynkroniaan johtavia
tapahtumia ovat ilmastonmuutoksesta johtuvat fenologiset muutokset. Ilmaston
lampeneminen vaikuttaa yleensé elididen lisdédntymiseen aikaistavalla tavalla. Tdmé on
ndhtivissd monien eri eldinryhmien kohdalla, kuten hyonteisilld, linnuilla ja kaloilla (Durant

ym., 2007).
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3. Fenologia, ilmastonmuutos ja Match/Mismatch (MM)-hypoteesi

3.1 Lintujen fenologia

Ilmastonmuutoksesta johtuvat fenologiset muutokset nidkyvit monilla elioryhmilld eri tavalla
ja kaikki eliot adaptoituvat ilmastonmuutokseen eri vauhtia (Visser ym., 2012). Fenologisista
muutoksista aitheutuvat epdsynkronoituneet ekologiset vuorovaikutukset elididen vililla
voivat uhata ekosysteemin toimintoja (Thackeray ym., 2016). Kuten edelld jo mainittiin,
Elididen vililld tapahtuvat fenologiset muutokset johtavat lopulta niiden viliseen trofiatasojen

epdsynkroniaan (mismatch).

Kéaytdnndssd mismatch tapahtuu, kun elidt eri trofiatasoilla muuttavat fenologiaa eri vauhtia ja
esimerkiksi saalistavan elion lisdéntyminen ei endd osukaan ravintolajin esiintymishuipun
kohdalle (Cox ym., 2019). Varsinkin spesialistit eli johonkin tiettyyn ravintoon erikoistuneet
lajit kérsivit eniten mismatchista. Esimerkkind hyOnteisravinnosta riippuvaisena lajina toimii
kirjosieppo (Ficedula hypoleuca). Kirjosiepot kéyttavit ravintonaan vain hyonteisid, jonka
vuoksi epasynkronia hyonteisten ja kirjosieppojen vélilld voi johtaa hyvinkin huonoon
pesintddn ruokapulasta johtuen(Vatka ym., 2014).Toisaalta lajit, jotka kykenevét kdyttdmaian
useaa eri ravintoa pesinnédn aikana menestyvét spesialisteja paremmin. N4ité lajeja kutsutaan
generalisteiksi (Durant et al., 2007). Esimerkiksi liskoilla ei olla havaittu mismatchista

aiheutuvia ongelmia, koska niiden kéyttima ravinto on usein monipuolista(Durant ym., 2007).

Ilmastonmuutoksen seurauksesta aiheutuvat fenologiset muutokset ovat voimakkaimpia
lisdédntymistd kohtaan. Linnuilla niita lisdédntymisen ajankohtia on usein vain yksi, jossa
edellytykset ovat suurimmillaan (Visser ym., 2004). [lmastonmuutoksen seurauksesta
optimaalisen lisddntymisajan ajankohta muuttuu, ja monet lintupopulaatiot ovatkin joutuneet
aikaistamaan lisddntymisen ajankohtaa(Visser ym., 2004). Tdma ei tosin pidd paikkaansa
kaikkien lintujen suhteen. Yleensd muutos on havaittavissa vain lajeilla, joiden ravinnon
fenologia on muuttunut. Yksi suurimmista ajalliseen muunteluun vaikuttavista tekijoistd on
lampdtila. On huomattu, ettd ldmpenevit kevait aikaistavat lintujen lisdéntymistd. Tamén
vuoksi on huomattavissa my0s lajikohtaisia eroavaisuuksia eri alueilla elivien populaatioiden
suhteen (Visser ym., 2004).Tastd syystd esimerkiksi hyonteissydjélintuihin kuuluvalla
Pohjois-Amerikassa eldvilld kelopdédskylld (Tachycineta bicolor) on huomattu suuria

pesimisen ajankohdallisia eroja niiden elinalueitten mukaan (Cox ym., 2020). Toisaalta



kaikilla hyonteissydjalinnuilla tdtd pesimisen aikaistumista ei ole tapahtunut. Esimerkiksi
Euroopassa esiintyvien talitiaisten (Parus major) ja sinitiaisten (Parus caeruleus) kohdalla
osalla ndhtiin fenologisia muutoksia pesinndssi, mutta osalla ei (Visser ym., 2004), (Vatka

ym., 2014).

Ilmastonmuutoksen arvaamattomuus on my0s yksi mismatchiin johtava tekijé, koska se
saattaa sekoittaa lintujen kykyé havaita kevdan merkkeji. Ilmaston ldmpenemisen liséksi
ilmastonmuutos aiheuttaa limpenemisen nopeuden vaihtelua paikasta ja ajasta riippuen
(Durant ym., 2007). Tama vaikuttaa lintujen valintojen tekoon pesinnén aloituksen kannalta.
[Imastonmuutos vaikuttaa eri tavalla optimaalisiin pesimisolosuhteisiin, verrattuna lintujen
kayttdmiin merkkeihin pesimisen alkamiseen liittyen. Tdmén vuoksi ilmastonmuutos
vaikuttaa erityisen voimakkaasti muuttolintuihin, kuten punarintarastaaseen (7urdus
migratorius) (Durant ym., 2007). On huomattu, ettd Coloradossa eldvit korkeilla alueilla
eldvit yksilot kdrsivit epdsynkroniasta, koska ilmaston limpeneminen vaikuttaa hitaammin
tdhin korkeaan ja vuoristoiseen alueeseen. Punakylkirastaat kuitenkin saapuvat kyseiselle
alueelle aikaisemmin kuin ennen ympériston antamien vihjeiden vuoksi, jonka vuoksi niiden
on pakko odottaa pidempéén pesimisen aloituksen kanssa, tai niitd odottaa huono

pesintdvuosi.(Durant ym., 2007)

Fenologiset muutokset vaihtelevat myos muutto- ja paikkalintujen vélilld. Tutkimuksen
mukaan paikkalinnut voivat sopeutua ilmastonmuutoksen aiheuttamiin muutoksiin paremmin
kuin muuttolinnut(Samplonius & Both, 2019). Paikkalinnuilla on etu muuttolintuihin ndhden,
koska ne kykenevit reagoimaan fenologisiin muutoksiin nopeammin ja voivat aloittaa
pesinnidn ajoissa. Muuttolinnuilla ei ole tétd etua, jonka vuoksi ndiden reaktio muutoksiin on
paljon hitaampi paikkalintuihin verrattuna. Toinen paikkalintuja helpottava tekija on
ilmastonldmpenemisestd aiheutuva talvien lauhkeus (Samplonius & Both, 2019). Lampenevit
talvet lisddvat paikkalintujen elossa selviytyvyyttd ja parantavat niiden valmiutta aloittaa

pesinté.

Vililla pitkédn matkan muuttajilla saattaa olla kuitenkin etu paikkalintuihin verrattuna(Visser
ym., 2004). Ympdristossid tapahtuvat kevdiset muutokset voivat vélilld olla hyvinkin
arvaamattomia. Ilma voi esimerkiksi kylmeta ékillisesti lyhyen lampimén ajanjakson jilkeen.
Tédménkaltainen tapahtuma voi heikentdi aikaisin pesivien paikallislintujen kelpoisuutta ja
selviytymistd, mutta ei vaikuta pitkdn matkan muuttajiin, jotka kayttévit hyvikseen muita

kevddn merkkejd kuin lampdtilaa (Visser ym., 2004).



3.2 Hyonteiset ja fysiologia

Hyonteiset ovat hyvin monipuolinen ryhm4, joten ilmastonmuutos aiheuttaa niille monia
muutoksia, jotka vaihtelevat runsaasti monella eri tasolla. Yleisesti ottaen suurimpiin
ilmastononmuutoksen ja fenologisten muutosten aiheuttamiin tekijoihin kuuluu pariutumisen
ajankohta ja parin l16ytdminen, hydnteisten aktiivinen liikkkumisaika, eldménkierron keston
vaihtelu, hyonteisten kasvunopeus, voltinismi eli sukupolvien vuosittainen lukumaiira, seka
kevddn lampeneminen ja hyonteisten litkkeelleldhto (Netherer & Schopf, 2010)(Bale ym.,
2002).

Hyonteissydjélintujen tdrkeimpiin saaliseldimiin kuuluvat hyonteistentoukat (Visser ym.,
2006). Ne ilmestyvit, kun puiden lehdet puhkeavat ja katoavat, kun ne ovat taysikasvuisia ja
aloittavat koteloitumisen maaperdssé, jonka jilkeen linnut eivit endd kykene kayttdméaén niitad
ravinnokseen (Visser ym., 2006). Hyonteisiin vaikuttavat fenologiset muutokset ovat todella
tirkeitd, koska niiden esiintyvyydelld on suora vaikutus hyonteissydjélintujen selviytymiseen.
Niilld on suora vaikutus hyonteissydjdlintujen lisddntymisen onnistumiseen (Visser ym.,
2006). Ravintoketjussa tapahtuvat fenologiset muutokset ovatkin suurin mismachiin johtava
tekija(Visser ym., 2004). Tdma johtuu lintujen, hyonteisten ja kasvien vélisistd fysiologisista

eroista.

Hyonteiset ovat vaihtoldmpoisid eldimid, eli niiden ruumiinldmpd vaihtelee ympériston
mukaan. Ympariston ldampdotila on tistd syystd hyonteisten yksi suurimmista rajoittavista
ympadristotekijoistd. [lImastonmuutoksen vaikutus on suurempi maanpinnan péalla elaviin
hyOnteisiin verrattuna maanpinnan alla eldviin hyonteisiin (Bale ym., 2002). Hyonteisten
lukumaéira laskee maapallon leveysasteiden noustessa ja vastaavasti nousee leveysasteiden
laskiessa, eli on korkeimmillaan 1dhelld piivédntasaajaa (Bale ym., 2002). Ilmaston
limmetessd useammat hyonteiset kykenevit levidmaidn pohjoisemmaksi kuin yleensé. Lisdksi
on huomattu, ettd hyonteiset usein muuttavat mieluummin suotuiseen elinympéristoon kuin
mukautuvat paikallisiin muuttuviin olosuhteisiin (Bale ym., 2002). Toisaalta kylmdin
ympdristdon sopeutuneet lajit voivat kokea tappiota ilmaston ldmpenemisen seurauksesta
(Bale ym., 2002). Lampimat talvet helpottavat hyonteisten selvidmistd talvella. Esimerkiksi
persikkakirvalla (Myzus persicae) on huomattu lisdéntynyttd selviytyneisyytti talvisin (Bale
ym., 2002).



Ilmastonmuutoksella on suuri vaikutus hyonteissyojélintujen ja hyonteisten véliseen
ravintoketjuun. Lintujen pesinnén aloittaminen (so., muninnan aloittaminen) perustuu moniin
ympdriston antamiin vihjeisiin (Visser ym., 2004). Naisté tarkeimpiéd ovat fotoperiodismi ja
ympériston lampdtila. Toisin kuin ympériston limpeneminen, fotoperiodismi ei ole muuttunut
vuosien saatossa juuri lainkaan. Tdma toimii lintujen pesinnén alkua hidastavana tekijana
lampenemaissd maailmassa. Varsinkin muuttolinnut kayttavit paivin pituutta vihjeend
takaisinmuuton ajoituksessa ja siten pesinndn aloittamisessa. Hyonteisten keviinen
ilmaantuminen on suurimmaksi osaksi ympdriston lampdtilan aikaansaama tulos, joten
fotoperiodismilla on vain pieni vaikutus niille. Lisdksi hyonteisten vaihtoldmpdisyyden
vuoksi ne reagoivat ilmaston limpotilaeroithin nopeammin kuin tasaldmpoiset linnut (Visser
ym., 2004). Tama fysiologinen eroavaisuus lintujen ja hyonteisten vililld on tarked

mismatchiin johtava tekija.

Hyonteissydjélintujen ja hyonteisten fenologinen plastisuus on myos MM-hypoteesia tukeva
piirre (Burgess ym., 2018). Malcolm D. Burgessin (Burgess ym., 2018) ja muiden tekemén
tutkimuksen mukaan hyonteistentoukkien fenologinen plastisuus keviin lampenemista
kohtaan on suurempi verrattuna lintuihin. Tdma johtaa toukkien nopeaan nousevien

lampdotilojen sopeutumaan.
3.3 Séa ja ilmasto

[Imastonmuutos tuo mukanaan pitkdaikaisten ilmididen lisdksi my0s lyhytaikaisia sddilmioita
(Ruosteenoja ym., 2016). [Imastonmuutos voi vaikuttaa alueellisesti sateisuuteen,
ilmankosteuteen, seki tuoda rajustikin vaihtelevaa ilman lampdétilaa (Cox ym., 2019).
Hyonteisten saatavuus on suuresti sddstd riippuvaa (Cox ym., 2020). Séé vaikuttaa muun
muassa hyonteisten kuoriutumiseen, kehittymisnopeuteen ja péivittdiseen aktiivisuuteen.
Hyonteiset ovat herkkid sddilmididen suhteen ja siksi niiden aktiivisuus saattaa laskea paljon
sateisella, tuulisella tai kylmalld sdélla (Cox ym., 2019). Erilaiset sddilmiot voivat ndin
vihentdd hyonteissydjélintujen selviytymistd ja kelpoisuutta hyonteisten aktiivisuuden kautta.
Lintujen tiytyy kuluttaa enemmaén aikaa ruuanetsintéén, jos sddolot ovat epdedulliset (Cox
ym., 2019). Ilmastonmuutoksen seurauksena sditilan vaihtelut tulevat lisddntyméadn ja ne

tulevat jatkossa vaikuttamaan enemmén hyonteissyojilintujen selviytymiseen.
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[lmastonmuutoksen vaikutuksia sddhdn ja sen kautta lintuihin on tutkittu Cox:n artikkelissa
(Cox ym., 2019). Tutkimusten mukaan erityisesti hyonteisravintoon erikoistuneet spesialistit,
kuten kelopadskyt (Tachycineta bicolor) kérsiviat muita lajeja enemmaén ilmastonmuutosten
aiheuttamista sddilmioisti. Kelopédédskyt ovat riippuvaisia varsinkin lentévistd hyonteisista,
joten sateisten ilmojen vihentdessd lentdvien hyonteisten liikkuvuutta vaikuttaa suuresti
pesinnédn onnistumiseen. Néin kerrotaan toisessa Cox:n tekeméissa tutkimuksessa (Cox ym.,
2020). Ilmastonmuutos aiheuttaa sddssd arvaamattomia ilmiditd, kuten sateita, joka johtaa
vihentyneeseen ruuansaantiin. Tama vastaavasti johtaa linnunpoikasten hidastuneeseen
kasvuun ja suurentuneeseen kuolleisuuteen. Ruuan puutteen liséksi sateiden aiheuttama
kylmyys kasvattaa poikueiden kuolleisuutta. Varsinkin pienille poikasille tima tuo
vaikeuksia. Suuremmat poikaset kokevat kuolleisuudessa pienemmain vaikutuksen, koska

niiden energiavarastot ovat suuremmat.

4. Mismatch ja evoluutioon johtavat tekijit

4.1 Kelpoisuus

Mismatch johtaa aina saalistajan kelpoisuuden laskuun (Visser & Gienapp, 2019).
Kelpoisuuden laskun suuruus riippuu elion fenologian ja sen optimaalisen fenotyypin vilisen
poikkeaman erosta. Mitd suurempi tdmai ero on, sitd enemmain kelpoisuus laskee. Jos jonkin
lajin kelpoisuus on voimakkaasti riippuvainen tai tdysin riippuvainen sen saaliseldimen
fenologiasta, saattaa epdsynkronia johtaa luonnonvalintaan kyseisen saalistajan

kohdalla(Visser & Gienapp, 2019).

Kelpoisuus vaihtelee alueittain ravinnon saatavuuden mukaan (Visser ym., 2004). Jos
lintujen pesintd osuu kohdalleen ravintohuipun kanssa, niin pesinté onnistuu ja kelpoisuus
kasvaa (Vatka ym., 2014). Vastaavasti pesinndn epdonnistuminen laskee kelpoisuutta.
Mismatchista aiheutuva ravinnonpula vaikuttaa poikasten selviytymisen ohella myds
emolintuihin. Ruuanpuute aiheuttaa enemmaén kilpailua ja suurempia ponnistuksia ravinnon
I6ytdmiseksi. Tdma voi johtaa emolintujen selviytymisen laskuun ja sen myotd myos
poikasten selviytymisen vihenemiseen, sekd kelpoisuuden laskuun. Erilaisilla
elinympéristdilld on suuri merkitys Kelpoisuuden kanssa (Visser ym., 2004). Esimerkiksi
Hollannissa On havaittu, etté rikkaissa lehtimetsissd Kirjosieppojen (Ficedula Hypoleuca)
lukumaéirit ovat pienentyneet, koska lehtimetsien korkein ruokahuippu (ns. toukkahuippu) on

lyhytaikainen. Havumetsissd ruokahuippu on pidempiaikainen ja siitd syystd sieppojen
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lukuméérissé on tapahtunut pienempid muutoksia (Visser ym., 2004). Siepot ovat

muuttolintuja ja kérsivét paikkalintuja enemmain mismatchista (Visser ym., 2004).

Pesimisen aikaistamisen ei kuitenkaan aina johda parempaan kelpoisuuteen. Vililld pesimisen
aikaistamisen seurauksena koituu linnulle monia haittavaikutuksia (Visser ym., 2012).
Pesinnin aikaistus saattaa vihentdd emolintujen selviytymisté, siten vahentden
kelpoisuutta(Gienapp ym., 2007). Tdmai johtuu ilmaston ldmpenemisen epitasaisesta
luonteesta. Vaikka optimaalinen pesiméaika on aikaistunut, voi muuton aikainen lampdétila
olla sama kuin ennenkin (Gienapp ym., 2007). Téalloin myohemmin saapuvilla yksiloilld on

parempi kelpoisuus.

4.2 Evoluutio

Mismatch voi lopulta johtaa luonnonvalinnan kautta evolutiivisiin muutoksiin, jos paremmin
ajoituksessa onnistuvien yksiloiden kelpoisuus on suurempi (Visser & Gienapp, 2019).
Mismatch voi johtaa evolutiivisiin muutoksiin, jos kuluttajan kelpoisuus on vahvasti
riippuvainen niiden kayttamésta resurssista (Visser & Gienapp, 2019). Esimerkiksi
hyonteissydjdlintujen poikaset ovat suuresti riippuvaisia emolintujen tuomasta ruoasta, jonka
vuoksi mismatchista ja ravintohuipun poikkeavasta ajankohdasta aiheutuva ruuanpuute johtaa

voi luonnonvalintaan.

Mismatchista aiheutuva evoluutio johtuu tietyn piirteen yleistymisestd populaatiossa, eli
suuntaavasta valinnasta (Burgess ym., 2018). Suuntaavan valinnan kautta aiheutuva evoluutio
on sitd nopeampaa, mitd spatiaalisesti yhtendisempi mismatchin vaikutuksenalainen

populaatio on, ja hitaampaa, jos populaatio on hajanainen.

Tadmaén lisdksi evoluutioon vaikuttaa myds vuodenaikojen ajoitus ja niiden tunnistamiskyvyn
periminen, sekd erilaisten kevadnmerkkien tunnistamisen periminen (Visser ym., 2012).
Néama tekijat vaikuttavat vihitellen mikroevoluution muodossa aikaistaen lintujen pesimisté.
Nykyinen ilmastonmuutoksen nopeus on kuitenkin liian suuri verrattuna normaaliin

evoluution nopeuteen (Visser ym., 2012).
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MM-hypoteesin mukaisten ekologisten vaikutusten evolutiivisesta merkityksestd on tehty
tutkimuksia, mutta nima eivét ole osoittaneet, ettd fenologinen epdsymmetria olisi aiheuttanut
selkeitd geneettisisd muutoksia, so. mikroevoluutiota (Gienapp ym., 2007). Gienappin ym.
(Gienapp ym., 2007) tekemén tutkimuksen mukaan linnuissa tapahtuneet muutokset
ilmastonmuutosta kohtaan ovat olleet fenologisen plastisuuden aiheuttamia. Tama ei
kuitenkaan tarkoita sité, etteikd evoluutiota tultaisi ndkemédin jatkossa, jos ilmastonmuutos

jatkuu.

Mismatchin aiheuttama yksilotason mikroevoluutio voisi johtua elididen kyvyttomyydesta
selvitd nopeista ympéristonmuutoksista Pelkdn fenotyyppisen joustavuuden keinoin (Gienapp
ym., 2007). Toisin sanoen niiden fenologinen plastisuus ei nopeiden ympéaristonmuutosten
vuoksi riitd ja pakottaa eliot siten joko sopeutumaan muuttuviin olosuhteisiin, muuttamaan
pois alueelta, tai kuolemaan sukupuuttoon. Mikroevoluutio voidaan erottaa fenologisesta
plastisuudesta erilaisten testien avulla(Gienapp ym., 2007). Ensin on todistettava, etté
yksildissd on tapahtunut suuntaavaa valintaa kevatmuuton aikaistuneisuutta kohden. Lisdksi
tulee todistaa muuton aikaistumisen suhde heritabiliteettiin, jotta voidaan todistaa piirteen

olevan periytyva,

4.3 Populaatiotaso

Populaatiotasolla Elididen fenologiaan voi vaikuttaa suuntaava valinta ja tasoittava valinta
(Visser & Gienapp, 2019). Jos kuluttajapopulaation optimaalinen fenologinen ajankohta on
kapea, tulevat epasynkroniasta aiheutuvat kelpoisuuden muutokset olemaan terdavid. Nama
terdvit muutokset yksildiden fenotyypin ja optimaalisen fenotyypin vélilld johtavat
tasoittavaan valintaan. Jos optimaalinen fenologinen ajankohta muuttuu kuluttajan fenologian
mukaisesti ja suurin osa yksildiden fenologiasta tapahtuu aiemmin kuin optimaalinen
fenotyyppi, niin lopputuloksena on suuntaavaa valintaa aikaisempaa fenologiaa kohti (Visser
& Gienapp, 2019). Esimerkiksi hyonteissydjélintujen kohdalla epidsynkroniasta aiheutuva
pesimisen ajoituksen virheellisyys tulee aikanaan johtamaan suuntaavan valinnan kautta

geneettisiin muutoksiin ja sen kautta mikroevoluutioon (Visser & Gienapp, 2019).
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Kun populaation ja tdmén kéyttdmén resurssin vélilla esiintyy epdsynkroniaa ja télld on
voimakas vaikutus kelpoisuuteen, niin se toimii luonnonvalinnan ”driverina” (Visser &
Gienapp, 2019). Kelpoisuuden ja epdsynkronian suhdetta voi kuitenkin olla vaikeaa tutkia,
koska niin sanottu kelpoisuuden maisema, eli genotyypin ja lisddntymismenestyksen suhde
vaihtelee vuosittain eri tekijoista riippuen. Tamén lisdksi, vaikka epdsynkronia vaikuttaisikin
populaation demografiaan, se ei valttimatta niy populaation koossa. T4td on huomattu
esimerkiksi Talitiaisten kohdalla, jossa epdsynkronia johti vihentyneeseen poikastentuottoon,
mutta tulomuutto kasvoi, jolloin populaation koko pysyi samana (Visser & Gienapp, 2019).
Tami hankaloittaa epdsynkronian tutkimista populaatiotasolla. Luonnonvalinnan ja
demograafisten arvojen vilisestd suhteesta on tehty vain vihan tutkimuksia, joka vihentda
kykya tutkia populaatiotasolla tapahtuvan epdsynkronian ja siitd aitheutuvien evolutiivisten

tapahtumien tutkimista(Visser & Gienapp, 2019).

4.4 Fenotyyppinen joustavuus

Fenotyyppinen joustavuus on linnuilla paljon tutkittu kdsite varsinkin niiden pesimisen
kohdalla(Husby ym., 2010). Fenotyyppisella plastisuudella tarkoitetaan fenotyypillisissa
piirteissd tapahtuvia muutoksia ympéristogradientin mukaan. Toisin sanoen silla tarkoitetaan
genotyypin kykya luoda erilaisia fenotyyppejd ymparistossi tapahtuviin muutoksiin reagoiden
(Gienapp ym., 2007). Fenotyyppinen plastisuus mahdollistaa elididen adaptoitumisen
muuttuviin ympdaristdihin, mutta nopeat ja ajallisesti pitkddn vaikuttavat muutokset voivat olla
litkaa fenotyyppiselle plastisuudelle (Gienapp ym., 2007). Monet tutkimukset keskittyvét
pesimisen ajankohdan muuttumiseen ilmaston lampdtilan muuttuessa ja ndkyyko tdmé
lintujen geeneissé joustavuuden merkkeind (Husby ym., 2010). Fenotyyppistd joustavuutta
voidaan kuvata erddnlaisen reaktionormin avulla, jossa nihddin saman genotyypin muuntelua
eri olosuhteissa. Esimerkiksi Husbyn ja muiden (Husby ym., 2010) tekemassi tutkimuksessa
seurattiin saman lintuyksilon pesinnén ajoitusta usean vuoden ajan ja etsittiin yhteyksié
kevddn ldmpdotilaerojen kanssa. Eri yksiloiden vélilld 16ytyi eroja ajoitusten kanssa. Ndmai erot
johtuvat fenotyyppisestd joustavuudesta ja ovat perinndllisid. Jos reaktionormiltaan erilaiset
yksilot menestyvit erilaisilla tavoilla, voi tdma tiettyd tapaa suosiessa johtaa luonnonvalinnan
kautta fenotyyppisen joustavuuden evoluutioon. Yleensd parhaiten sopeutuvat fenotyypit

parjddvit muita paremmin (Gienapp ym., 2007).
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5. Lopputulos

Ilmastonmuutos on vaikuttanut lintujen pesintddn ja niiden fenologiaan massiivisesti ja
pakottanut linnut muuttamaan pesintitapojaan (Visser ym., 2012). Piiasiallinen syy on
ilmastonmuutoksen eridvit vaikutukset hyonteisiin ja niitd ravintona kayttaviin lintuihin.
Usein epédsynkroniasta aiheutuva mismatch toimii pesintdi heikentévina tekijana, mutta jos
munimisesta ja hautomisesta aiheutuvat seuraukset kelpoisuuteen ovat mismatchin seurauksia
suuremmat, ei mismatch vélttdmétta olekaan relevantti kelpoisuustekija (Visser ym., 2012).
IImastonmuutoksen aiheuttamat eridvét fenologiset muutokset johtuvat erilaisista tavoista
reagoida muutokseen ja elididen eridvistd fysiologioista (Visser ym., 2004). Sdédssa tapahtuvat

ajoittaiset muutokset voivat heikentda tai parantaa tietyn alueen pesintdd vuosittain.

Perinteisten lintujen pesinnén aloittamisen méaédradvien tekijoiden, kuten ravinnon kanssa
synkronoinnin lisédksi on olemassa my0s monia muita merkittavid tekijoitd(Visser ym., 2004).
Naéihin kuuluu esimerkiksi muninnan ja hautomisen aiheuttamat kulut linnuille. Niistd
atheutuu luonnonvalinnan aiheuttamaa painetta, koska parhaaseen aikaan pesivit linnut
tuottavat enemmain poikasia. Ennen poikasten syntymisté tapahtuva "hinta” voi vaikuttaa

my0s emolintujen jaksamisen kautta esimerkiksi ruokintaan.

[Imaston ldmmetessa vain adaptoituvat yksilot voivat lisdédntya ja selvitd muuttuvassa
maailmassa (Gienapp ym., 2007). Adaptoitumista kuitenkin rajoittaa geneettinen variaatio ja
sen laajuus. Geneettisen adaptaation ja fenotyypin plastisuuden erottelun kannalta on hyvin

tarkedd, ettd ilmastonmuutoksen pitkdaikaisista vaikutuksista saataisiin enemmén tietoa.

MM-hypoteesin yksi tarkeimmisté tekijoistd on epdsynkronian tuomat negatiiviset piirteet
kelpoisuuteen (Visser & Gienapp, 2019). Epédsynkronialla voi olla evolutiivisia ja ekologisia
vaikutuksia yksildihin ja populaatioihin valinnan ja demografian kautta (respectively) (Visser
& Gienapp, 2019). Naméi voivat my0s sekoittua keskenédédn, luoden ekoevoluutio-

dynamiikassa tapahtuvia vuorovaikutuksia.

MM-hypoteesia tutkitaan yleensd petosaalis suhteen valossa, mutta sitd voi esiintyd myos
muunlaisten vuorovaikutussuhteiden kanssa (Visser & Gienapp, 2019). Esimerkiksi
mutualismissa ja kilpailusuhteessa voi my0s tapahtua epasynkroniaa, mutta nykyisen
tutkimuksen padpaino ndkyy peto-saalissuhteessa (Visser & Gienapp, 2019). Lisédksi
epasynkroniaa voi nikyd myds lajien siséllé eri elinkaaren vaiheessa olevien yksildiden vililla

(Visser & Gienapp, 2019).
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Kaikki lajit eivét koe epdsynkroniaa samalla tavalla(Visser & Gienapp, 2019). Lajit, jotka
kykenevit kdyttimédn useaa eri saalista ravinnokseen kérsivit vihemmain epasynkroniasta.
Téstd syystd pienten lintujen poikaset ovat yksi suurimmista epasynkronian uhreista, koska ne

kayttavit ravinnokseen padpainoitteisesti vain hyonteisid (Vatka ym., 2014).

Hyonteissydjélintujen ja hyonteisten vélinen episynkronia tulee olemaan jatkossakin
tiedostettu ongelma, joka on tulee olemaan hyvin olennainen tapahtuma jatkossakin (Visser
ym., 2004). Fenologinen epadsynkronia on yksi suurimpia ja selvimpié ilmastonmuutoksesta
atheutuneita tekijoitd, jonka todisteena toimii jatkuvasti lisdéntyva kirjallisuus ja tutkimus
(Visser & Gienapp, 2019). Kyseisestd aiheesta on tehtdva lisdd tutkimusta, koska se kuitenkin
loppupelissé tunnetaan melko huonosti(Visser & Gienapp, 2019). Varsinkin populaatiotasolla
ja epdsynkronian evolutiivinen merkitys ovat varsin huonosti tunnettuja. Lisatutkimuksia
tarvitaan jatkossakin, jotta ilmastonmuutoksen tulevia vaikutuksia on helpompaa ennakoida

tulevaisuudessa.
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