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1. Johdanto

Kalantutkimuksen eriind piitehtiivind ovat olleet kalakantojen nusiutumiseen liittyvét
kysymykset. Tehtiéivd on ollut keskeinen varsinkin suurten, voimakkaasti hyédynnet-
tyjen ja taloudellisestt arvokkaiden kalakantojen osalta. Alaa koskeva tutkimustoi-
minta on siksi painottunut varsin voimakkaasti valtamerille ja tirkeimmiit teoriat pe-
rustuvat merikaloista tehtyihin havaintoihin (mm. Anderson 1988). Suomessa kannan-

luvulta alkaen.

Suomalaisista kaloista ei ole kenties muikkua lukuunottamatta laajoja tutkimuksiin pe-
rustuvia tietoja rekrytoinnin ja kannanvaihtelun syisti. Muikkukannan runsauden
vaihtelun syitd tunnetaan jo varsin hyvin, mutta yksityiskohtaista vaikuttavien syy-
seuraussuhteiden kuvausta ei ole olemassa. Muitakin lajeja, kuten silakkaa, siikaa,
turskaa, ahventa ja kuhaa on tutkittu, mutta ei samassa méérin.

Vuosiluokkien vaihteluiden syiden ja mekanismien tuntemisesta on suunniteltu Riista-
ja kalatalouden tutkimuslaitoksen {(RKTL) kalakantojen ja kalavesien tutkimuksen sy-
viillisen erikoisosaamisen aluetta, joka tukisi RKTL.:n roolia seki tiedemaailmassa ettd
yhteiskunnassa. Nikemys kalakannan vaihteluiden syisti kuuluu my6s sellaisen
osaamisen piiriin, jota tutkimuslaitokselta yleisesti edellytetiiéin. Tutkimuslaitoksessa
on tehty kannanvaihteluita ja lajien vilisid suhteita koskevaa tutkimusta jo pidemmiin
aikaa. Tdmin Kkirjallisuuskatsauksen tarkoituksena on koota olemassa oleva tietous
vuosiluokkavaihteluiden mekanismeista Suomen ilmastoa vastaavissa olosuhteissa.




2. Kalakantojen vuosiluokkavaihteluiden tutkimuk-

sista

Kalakantojen vaosiluokkavaihteluiden tutkimusten kysymyksenasettelussa on ollut
selkeitd vaihteluja eri aikoina. Suomessa ja muuallakin maailmassa pohdittiin 1960-
1970-luvulla paljon sitd, ovatko vuosiluokkien voimakkuuden vaihteluiden syyné en-
sisijaisesti bioottiset vai abioottiset tekijit. Témi keskustelu jatkuu yhd. Uusia nidko-
kohtia on tullut esiin varsinkin viimeisten kahden vuosikymmenen aikana.

Yhteni keskeiseni rekrytointitutkimusten kysymyksend ja motiivina on ollut huoli te-
hokkaasti kalastettujen kalakantojen sdilymisestd. Varsinkin valtamerilld tehtéivissi
tutkimuksessa on pyritty selvittémé#in jélkeldistuotannon ja kutukannan suhdetta sekid
sitd kannan vihimmiiskokoa, jossa kalakannan olemassaolo ei ole uhattuna. Rekry-
tointi kalakantaan on sensijaan métritelty eri tavoin eri wtkimuksissa. Ainakin seuraa-
via tekijoitd on kidytetty vuosiluckan kokoa arvioitaessa (Willemsen 1977, Heath
1992):

poikasten miird ensimméisen kesén jossain ajankohdassa
0+ ik#isten kalojen miirs loppusyksylld

eri-ikdisten nuorten kalojen mi#rd

iki, jolloin kala saavuttaa sukukypsyyden

ik, jolloin kala vaeltaa tietylle alueelie

tietyn painoinen tai pituinen kala

ensikudun aikainen paino tai pituus

joku eldminvaihe

saaliiksi saatujen yksildiden kumulatiivinen miiré

Valittu rekrytointiajankohta vaihtelee paljon. Yleensi vuosiluokan vahvuus tulisi pyrkid
mittaamaan ennen kuin siithen on kalastuksella vaikutettn. Témé tarkoittaisi ihannetapauk-
sessa tilannetta juuri ennen kalastuksen alkamista. Kiiytinnossd vastaan tulee kuitenkin
vaikeuksia, silli moneen lajiin kalastns vaikuttaa jo hyvin nuorena, jopa ensimméisen
elinvuoden aikana. Kéyudkelpoisia ennusteita on voitu usein tehd# saman vuoden poikas-
ten tai vuoden ikdisten nuorten kalojen méérén perusteella (esim. Viljanen 1988, Hatcher
ym. 1991). Nykyisin Suomessa tutkittaessa kannanvaihtelua rekrytointi on kuitenkin ta-
vallisimmin arvioitu saaliista, eli kalastuksella on ollut suuri vaikutus saatuun tulokseen,

Huolimatta suuresta tutkimuspanoksesta, tiedot kalakantojen uwusiutumisen mekanis-
meista ja vuosiluokan kokoon vaikuttavista tekijoistd ovat edelleen monilta osin puut-
teellisia ja eri maantieteellisten alueiden vililld eslintyy ristiriitaisuuksia (Heath 1992}.
Monessa kalapopulaatiossa kalastuskuolevuus saattaa olla moninkertainen luonnon-
kuolevuuteen nihden. Shepherdin ja Cushingin (1980, 1990) mukaan tama osoittaa
kalakantojen sopeutuncen suureen kutukannan koon vaihteluun ja siksi vuosiluokan
koko midriytyy useimmiten ulkoisten tekijéiden mukaan.

Useimmat tih#nastiset kannanvaihtelututkimukset on tehty yhtd lajia koskevana. Var-
sinkin viime virosina on tosin pyritty yhd enemmiin tutkimaan koko ekosysteemid, jos-
sa kalat ovat yhtend osana. Tami ldhestymistapa tarjoaa paremmat mahdollisuudet
vaihteluiden perimmiisten syiden l5ytimiseen. Oman ongelmansa on tuonut myds
tutkimuksen lokeroituminen. Kaloja on tarkasteltu irrallaan muista ekosysteemin
osista. Riittdvin kattavien tutkimusten aikaansaaminen edellyttidd ldheistd yhteistydtd
kalatutkijoiden ja limnologien/meribiologien vililld.




3. Kannanvaihtelua aiheuttavat tekijat

3.1. Yleista

Kalayhteis6issé kalat, niin samaan kuin eri lajeihin kuuluvat, ovat jatkuvassa vuoro-
vaikutuksessa toistensa kanssa. Vesiston lajikoosturnuksella on siksi olennainen mer-
kitys kunkin lajin menestymiselle. Kalat ovat toistensa ravintokilpailijoita, saalistajia,
saaliita, ne kilpailevat samasta elintilasta jne. Kalayhteison lajikoostumukseen vaikut-
tavat viime kiidessd monet tekijit, kuten luontaiset levidmismahdollisuudet, autekolo-
giset tekijét (rajaavat lajit sekd elintoiminnallisesti ettd kiyttiytymisen kannalta niille
sopiville elinympiristoille), synekologiset tekijit (mm. kilpailu, ravinnon saatavuus,
saalistajat, loiset) ja stokastiset, luonnollisesta vaihtelusta johtuvat tekijit (Hendersson
1985).

sesta sijainnista. Nierid ei esimerkiksi viihdy Etela-Suomen matalissa jirvissd eiké
suutari Lapin tunturijirvissd. Kalat eivit lisééinny niille epfisuotuisissa olosuhteissa.
Vuosiluokkien viliset vaihtelut ovat suurimpia populaatioissa, jotka elévit olosuhteil-
taan vaihtelevissa ympiristdissd tai suuren kalastuspaineen alla (Fogarty ym. 1991,
Strange ym. 1993). Ympiiristotekijit, mukaanlukien muut kalat, sditelevit kaikkien
kalojen lisééntymist#, kasvua ja kuolevuutta ja sitd kautta kannan kokoa. Vuosiluokan
vahvuuden katsotaan kuitenkin méfrdytyvéan ldhes kaikissa tapaunksissa kalan varhais-
kehityksen aikaisten olosuhteiden perusteella (Cushing 1982).

Lajinsiséinen Kannipalismi
kilpailu, taudit,

loiset, reviirit

Lajinsisdinen
kilpailu

Poikane

9
i
&
&

kilpailu, taudit,
loiset, reviirit

Vuosiluokan vahvuuteen vaikuttavista ilmastollisista tekijoistd parhaiten tunnetaan il-
meisesti limpétilan vaikutus (mm. Svirdson & Molin 1981, Kallemeyn 1987, Meisner
ym. 1987, Béhling ym. 1991, Buijse ym. 1992, Blaxter 1992, Lehtonen 1996). Lim-




pétila on tirked, muttel kuitenkaan ainoa vuosiluokan suuruuteen vaikuttava abiootti-
nen ympéristotekiji. Muita ovat mm. vedenpinnan korkeus (Sumari & Westman 1969,
Sviirdson & Molin 1981, Fruetel & Ritchie 1991, Kohler ym. 1993), veden sameus
(Woynarovich 1963, McInerny & Degan 1991, Mitzner 1991), sateisuus ja virtaamat
(Crecco & Savoy 1987, Reckahn & Thurston 1991, Strange ym. 1992), tuulten voi-
makkuus ja suunta (Newsome & Aalto 1987, Ponton & Gerdeaux 1987, Kruse & Ty-
ler 1989, Pihl 1990, Béhling ym. 1991, Mitzner 1991, Aalto & Newsome 1993, Lap-
palainen & Lehtonen 1995) ja suolapitoisuus {Parmanne 1991). Abioottiset tekijit
vaikuttavar useimmiten yhdessd bioottisten kanssa ja monessa tapauksessa suoraan
Jjonkin bioottisen tekijan voimakkuuteen (esim. lampétila / perustuotanto). Abioottis-
ten tekijoiden merkitys on yleens# suurin miiti ja pikkupoikasvaiheessa.

Bicottisia, tiheydesté riippumattomia kalakannan voimakkuuteen vaikuttavia tekijoitd
ovat mm. petojen (Houde 1986) ja yksilod kohti kiytettdvissd olevan ravinnon méairi
{(Salojirvi 1992a). Tiheydestd riippuvia tekijéitd ovat mm. saalistus (Hartman & Mar-
graf 1993), kasvu, hedelmillisyys, médin laatu, hautoutumisaikainen kuolevuus, nil-
kiintyminen, kannibalismi, taudit ja loiset seké lajienviilinen ja lajinsisdinen kilpailu
{Mansfield ym. 1985, Townsend 1989),

Luonnonvarainen kalakanta pyrkii ns. tasapainotilaan ympériston kulloisenkin kanto-
kyvyn kanssa. Tasapainotilassa oleva kalakanta pysyy tietyn kokoisena erilaisista ym-
on kantokykyyn niihden pieni ja lisdfintyminen heikkenee suuren populaatiotiheyden
aikana. Kalastuksella on tdssd merkittdvd vaikutus. Kannan kokoon vaikuttavat meka-
nismit ovat monitahoisia ja tapahtuvat ekosysteemi-, yhteis6é-, populaatio- ja lajitasolla
(Mansfield ym. 1983). Eri tekijdiden voimakkuus ja tirkeys vaihtelevat erityyppisilid
vesialueilla.

Kalakannan vaintelumekanismit ovat erilaisia tilanteessa, jossa mukana on useita
kantoja tai alalajeja yhden asemasta. Ympéristd, mukaanlukien muut lajit, vaikuttaa
vuosiluokan koon sddtelymekanismeihin (Goodyear 1980). Siitelevit tekijit voivat
muuttuz samassakin vedessd ympéristnmuutosten seurauksena. On todettu, cttd
muuttuneilla alueilla prosessit voivat muuttua niin, ettd kalakanta ei kykene palautu-
maan, vaikka ympériston tila palautuisi entiseileen (Holling 1973).

Oman lukunsa kalakantojen vaihtelussa muodostavat sadnndlliset syklit. Niitd tunne-
taan monesia lajista, joista meilld tunnetuin on muikku. Muikulla tavataan tietyissé
jarvissi lihes sdiinndllisid kahden vuoden vilein toistuvia runsaita vuosiluokkia, Thsté
huolimatta muikun runsaat vuosiluokat kehittyvit useimmissa tapauksissa epésidin-
ndllisesti (Viljanen 1986). Siinndllistd vuosiluokkien runsauden vaihtelua on todettu
myds sérjelld (Wyatt 1988, Townsend 1989). Sdinndllisen vaihtelun syyt on loydetti-
vissé lajin sisdisestd kilpailusta ravintovaroista, joka voi heijastua joko médin laatuun
tai poikasten ravinnonsaantimahdollisuuksiin (Hamrin & Persson 1986, Viljanen
1986, Karjalainen 1992, Helminen ym. 1993, Auvinen 1994, Helminen 1994).

Kannanvaihtelun ja tulevien saaliiden ennustettavuuden kannalta on oleellista, aiheu-
tuuko vaihtelu yhden vai useamman muuttujan perusteella ja miten niiden vaikutusta-
vat ovat ennustettavissa. Vuosiluokan vahvuus voikin médriytyd joko stokastistesti tai
deterministisesti. Stokastisen mallin mukaan ennalta arvaamattomat tapahtumat ympé-
ristdssit johtavat ennustettavissa olevaan lopputulokseen. Stokastisuuns on siten erdin-
laista tilastollista epdvarmuuita. Jotta voitaisiin sisdllyttdd stokastinen ndkodkohta jo-
honkin kannanvaihtelumalliin, tdytyy aloittaa laatimalla deterministinen malli kuvaa-
maan mekanismeilie térkeitd prosesseja. Deterministisen mallin mukaan vuosiluokan
koko midrdytyy tiettyjen, ennalta tunnettujen tekijoiden perusteella. Mallien oleellinen
ero selvidi kuvasta 1.
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Kuva 1. Deterministisen ja stokastisen mallin vilinen ero. Ylempi kuvio
edustaa deterministd mallia ja kuvaa populaation koon kasvua ajankchdasta t
ajankohtaan t+1. Populaation koko on ennustettavissa suhteeilisen tarkasti. Alem-
pi kuvio edustaa stokastista mallia. Se ennustaa, etté populaation koko aikana t+1
voisi olla mikd tahansa tiettyjen arvojen valilld. Eri olosuhteet johtavat erilaiseen
tulokseen (Burgman ym. 1993}

Kalavuosiluokkien vahvuuden miiirfiytymisessd on havaittu scki stokastisten ettii de-
terminististen prosessien clemassaolo. Varsin usein katsotaan, et lajin/populaation
sisélld vain yksi prosessi vaikuttaa lopputulokseen (Strange ym. 1992). Mayn (1986)
nikemyksen mukaan sekii teoreettiset ettd mittauksiin perustuvat tutkimukset ovat
osoittaneet populaatioiden koon mi#iriytymisen olevan seurausta tiheydestdi riippu-
vista (tuottavat ennustettavissa olevan, usein sifinnéllisen voosiluokkavaihtelun) ja ti-
heydestii riippumattomista (tuottavat ennustamattomia vuosiluokkavaihtelunita) teki-
joistd, Toisin sanoen rekrytoinnin ymmirtiminen riippuu siitd, miten eri stokastiset ja
deterministiset tekijiit yhdistyviit kulloisessakin tapauksessa. Pidiosa kalakantojen
luonnollisesta vaihtelusta (poislukien kalastuksen aiheuttama vaihtelu) johtuu tihey-
desti riippumattomista tekijoistd (Sissenwine 1984).

Tiheydesti riippuvissa prosesseissa voidaan erottaa joko kompensatorisia (com-
pensatory) tai depensatorisia (depensatory) vuosiluokan koon séitelymekanismeja.

Kompensatorisista mekanismeista kalavuosiluckkia miiiradving tekijind on ole-
massa uscita tutkimuksia tai katsauksia (mm.Goodyear 1980, Jensen 1981, Mansfield
ym. 1985, Shepherd & Cushing 1990, Salojirvi 1992a, b, Myers ym. 1995). Kompen-
satorisilla mekanismeilla tarkoitetaan seliaisia kannan s#fitelymekanismeja, jotka esi-
merkiksi lisé#viit knolevuutta tai pienentivit jilkeldistuotantoa populaatiokoon kasva-
essa ja piinvastoin. Kompensatoriset mekanismit pyrkivit pitdm&in kalakannan tietyn
suuruisena ehk#isemilld populaatiokoon kasvua kalakannan ollessa suuri ja péinvas-
toin. Kalakannan koko on t#llaisissa olosuhteissa ensisijassa riippuvainen yksil6a
kohti kiytettéivissd olevien tila- ja ravintoresurssien runsaudesta. Kalakanta, jolla ei
ole kompensatorista kapasiteettia, on herkkd liikakalastukselle (Fogarty vm. 1991,
Myers ym. 1995).

Aikuisissa kaloissa kompensaatio nékyy pienen populaatiokoon aikana alhaisena su-
kukypsyysikind, kasvun nopeutumisena, hedelmiillisyyden kasvuna seki tautien ja




loisten vZhenemisend. Poikasten ja nuorten kalojen kohdalla kompensaatio ilmenee
mm. vihentyneend ravintokilpailuna ja kannibalismina seké nopeutuneena kasvuna.
Erdiit kompensatoriset mekanismit vaikuttavat kalaan koko sen eliniin (mm. kuole-
vuus, kasvu) toisten vaikuttaessa ainoastaan ticttyjen eliménvaiheiden aikana (mm.
kannibalismi). Kompensoivissa mekanismeissa laukaisevana tekijdni on siten se, mi-
ten jonkin resurssin, kuten ravinnon, sydnnésalueen pinta-alan yms., saatavuus yksilod
kohti muuttuu kalatiheyden muuttuessa.

Hilborn ja Walters (1992) ovat esittiineet teoreettisen esimerkin tyynenmerenlohien
kompensatorisesta emokanta-jilkeldissuhteesta. He tarkastelevat asiaa emokannan
koon ja smolttivaiheeseen kehittyvien poikasten méérin perusteella neljén erilaisen
tilanteen pohjalta (kuva 2). Kaikki tapaukset ovat tiheydesti riippuvaisia. Midin kuo-
levuus riippuu lihinné sen tiheydestid (=emokalojen tiheydestd) kutupaikoilla.

Kuvan 2 mukaan eniten jalkeldistuotantoon vaikuttavat reviirikidyttéytyminen ja kutu-
alueiden laadun vaihtelevuus. Kudettu miiti ei ole kaikkialla samassa asemassa poi-
kasten selviimisen kannalta. Kuvan 2 malli osoittaa myds, ettd kokonaisrekrytointi
vihenee emokannan ollessa suuri. Tavallisimmin on tilloin kyse kannibalismista tai
tautien ja loisten runsaasta esiintymisestd suurissa miti- ja poikastiheyksissi. Jos mi-
timunat ovat paksuna kerroksena, voivat alimmaiset kerrokset kirsid hapen puutteesta.
Témiintapaista kuolevuutta tunnetaan mm. usecilla pelagisilla merikaloilla, mm. sila-
kalla (Ouilasvirta ym. 1985). My&s saalistuksen vaikutus voi olla tiheydesti riippuvaa,
jos predaatrori saalistaa lajia sen esiintyessi suurissa tiheyksissi tai hakeutuu alueille,
joissa saalislaji esiintyy runsaana.
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Emokannan koko

1. Kutualueiden mééré ei ole rajoittavana tekijinid
2. Voimakas reviirikdyttdyryminen

3. Kutupaikkojen laikuttainen sijainti

4. Kutualueiden vaihteleva laatu

Kuva 2. Tyynenmerenlohien teoreettinen jélkeldiskannan kehitys erilaisilla
kompensatorisilla kuolevuuksitla (Hilborn & Walters 1992)

Kompensatorisissa mekanismeissa emokalaa kohti kehittyvi jédlkeldismiird pienenee
kutukannan koon kasvaessa. Depensatorisissa mekanismeissa tapahiuu péinvastoin
(Hilborn & Walters 1992). On osoitettu, ettd populaatiokokoon vaikuttavat useimmis-
sa tapauksissa sekd kompensatorinen ettd depensatorinen kuolevuus. Depensatoriset
mekanismit vaikuttavat yhdessi elimiinvaiheessa ja kompensatoriset jossain muussa
(Goodyear 1980, Myers ym. 1995). Depensatoriset vaikutukset voivat teoriassa ilmetd
kahdessa erilaisessa tilanteessa:




(1) Saalistustilanne, jossa predaattoreiden syémé poikasmidrd (tai mitimédrd) on vuo-
desta toiseen jokseenkin samansuuruinen. Poikasten mi#réin kasvaessa predaattorien
kuluttama osuus kaikista poikasista pienenee ja pdinvastoin. Tédmén tapainen kuole-
vuus on todettt mm. erdissd ahvenpopulaaticissa (Forney 1971). Tiheydesti riippuvan
kunolevuuden ¢i siten aina tarvitse olla kompensatorista.

(2) Kannan ollessa pieni emokaloilla on pienemmiit mahdollisuudet 16ytii kutukump-
pieneksi. Jalkimmainen vaihtoehto vaikuttaa kuitenkin jo pienehkollikin populaatio-
koolla selviisti epitodennikéisemmiilti ja esiintynee Suomessa ainoastaan eriifld
vaelluskaloilla, jos niilldk#éin merkittévéssd middrin. Kutukannan koon ja jilkeldistuo-
tannon depensatorinen suhde on esitetty kuvassa 3.

Jalkeldisia

Emokannan koko

Kuva 3. Emokannan ja )édlkeldismiérdn suhde depensatoristen kannans#-
telymekanismien vallitessa (Hilborn & Walters 1992).

Kasvu voi olla depensatorista alhaisiila populaatiotiheyksilld. Esimerkiksi kultakalan
on todettu erittivin ympéristddnsid muiden saman lajin yksiléiden kasvua kiihdyttivii
ainetta (Allee ym. 1949). Scuraksena on kasvun heikkeneminen populaatiotiheyden
alentuessa. Téminkaltainen depensatorinen kasvu johtaa depensatoriseen kuolevuuteen
lisdéntyneen saalistuksen vuoksi. Kasvu ja kuolevuus voivat olla depensatorisia pie-
nelldi populaatiotiheydelld ja kompensatorisia suurella tiheydelld, jolloin ravinnon
madréstd tulee rajoittava tekiji.

3.2 Tiheydesta riippuvat kannan koon saatelymekanismit

Seuraavassa lyhyt katsaus siihen, miten tiheydestd riippuvat kompensatoriset tekijiit
vaikuttavat kalakannoissa populaatiotiheyden muuttuessa.

3.2.1. Hedelmaéllisyys

Kalapopulaatio pyrkii pitdméén syntyvyyden ja kuolevuuden tasapainossa mm, kas-
vattamalla tai pienentdimilli yksilSkohtaista mitim#irdd kannan tiheyden mukaan
(Wootton 1990). Kalan hedelmiillisyyteen vaikuttaa useita mekanismeja. Kannan ol-
lessa harva ravintoa riittdd enemmin yksiléd kohti kuin tihedn kalakannan aikana.
Seurauksena on kasvun nopeutuminen. Hedelmiillisyys on suhteessa kokoon, mistd
johtuen méidin tuotanto yhté naaraskalaa kohti kasvaa kalan kasvaessa (Jensen 1981).
Tidmi osaltaan vaikuttaa syntyvyyden ja kuolevuuden viliseen tasapainoon. Kannan




tiheyden ja yksilokohtaisen hedelmillisyyden vilinen kid#nteinen riippuvuus on ha-
vaittu usealla lajilla (LeCren 1958, Ware 1980, Kipling & Frost 1969, Townsend ym.
1990). Ravinnon saatavuuden muuttuminen voi vaikuttaa naaraskalan tuottamaan mé-
timéirain vaikka kasvu el muuttuisikaan (Goodyear 1980). Tilld seikalla voi olla vai-
kutusta populaatiotiheyden kasvaessa. Se on ilmeisesti vihemmiin tirked populaatio-
koon harventuessa, silld kalan fyysiset rajoitukset vaikuttavat tuotettavan midin mié-
riin (Mansfield ym. 1985).

3.2.2. Sukukypsyysika

Kala saavuttaa sukukypsyyden yleensi sitd aikaisermmin miti nopeakasvuisempi se on
(Wootton 1990). Esimerkiksi samassa sillikannassa on havaittu kahden vuoden vaih-
telua sukukypsyysidssd (Lett & Kohler 1976). Tyynenmeren sardellilla sukukyp-
syysiin on havaittu pudonneen 2-3 vuodesta 1 vuoteen populaatiokoon oilessa pieni
(Parrish & MacCall 1978). Sukukypsyysiin muutoksilla on merkitystd vuosiluokan
elinaikanaan tuottaman midin mi#rddn. Aikaisin kypsyvd naaras ehtii tuottamaan
enemmiin mitid elinaikanaan kuin my&hdén kypsyva. Aikainen sukukypsyys vuoros-
taan mahdoliistaa suuren teoreettisen jilkeldistuotannon, jos olosuhteet muuten salli-
vat sen. Toisaaalta aikainen sukukypsyys hidastaa kasvua ja tétd kautta myShempii
potentiaalista tuotettavien méitimunien mé#réi,

3.2.3. Sukupuolisuhde

Kalan sukupuoli méirdytyy er#iilld lajeilla fenotyyppisesti (Brown 1970, Shepherd &
Bromage 1988). Tarkkaa tietoa miiiriytymisen mekanismeista ei kuitenkaan ole. On
oletettu, ettd suuri kalatiheys voi johtaa naaraiden keskimidrdisti suurempaan kuole-
vuuteen jo poikasvaiheessa (Torblaa & Westman 1980). On myés havaittu, ettd nopea
kasvu voi laukaista naaraspuolisia poikasia tuottavat mekanismit (Jensen 1981, Ritter
ym. 1990). Eriilld lajeilla, mm. muikulla, molempia sukupuolia syntyy yhtid paljon,
mutta koiraiden kuolevuus on suurempi. Muikulla ero alkaa nikyé jo 2-3 vuoden idssd
ja vanhat yksilét ovat miltei yksinomaan naaraita (Airaksinen 1967, Lehtonen 1981).

3.2.4. Kudettu matimaara

3.2.5. Madin

On mahdollista, etti tiheiissd kannassa on selvi ero todella kudettujen ja tuotettujen
miitimunien vililld. On osoitettu myos, etti kaikki naaraat eivit vilttaméttd kude, kun
populaatiotiheys on suuri (Jensen 1981). Témién on arveltu johtuvan
mm kutupaikkojen rajallisesta mééristd ja kilpailusta niille pdfisemisessd. Samaan
suuntaan vaikuttavat myds eridit hormoninkaltaiset kutua ehkéiseviit aineet (Goodyear
1980). Toisaalta on havaintoja myds siitd, ettd epdsuotuisissa olosuhteissa kalat voivat
jéttdd kutematta (Goodyear 1980).

laatu ja poikasen koko

Hyvilaatuinen miiti tuottaa elinkelpoisempia poikasia kuin heikkolaatuinen. Erilaisten
ulkoisten ja sisdisten tekijoiden, kuten ravitsemushdirididen, stressin, lajille sopimat-
tomien limpétilojen ja kemikaalien tiedetdin voivan heikentd#i médin ja poikasten
laatua (Rosenthal & Alderdice 1976, Kuznetsov & Khalitov 1978, Parmanne & Axell
1981, Springate ym. 1985, Kjgrsvik ym. 1990, Sarvala & Helminen 1994).




Varmimmin médin laatu saadaan selvitetyksi tutkimalla kuworiutuneiden poikasten
elinkelpoisuutta, joka on puolestaan riippuvainen kemiallisista, perinnéllisistd ja fysi-
kaalisista tapahtumista seki niisti tapahtumista, joita munassa tapahtuu hautoutumisen
aikana. Midin laatua on mitattu usealla tavalla, mm. munan painon, koon, muodon,
virin, ldpindkyvyyden, 6ljyn ja ruskuaisen miiiréin, kuoren rakenteen, hedelméitty-
mistdi seuraavan kovettumisen, kromosomipoikkeamien seki hedelmdittymis- ja kuo-
rintumisosuuden perusteella (Kjgrsvik ym. 1990). Kjgrsvik ym. (1990) pitdvit kromo-
somipoikkeamien kartoittamista ja vapaita aminohappoja kiyttokelpoisena menetel-
ménd, mutta muillakin muuttujilla on kannattajia. Helpoiten kentt#oloissa mitattavissa
oleva muuttuja lienee mitimunan paino tai halkaisija. Sen avulla on voitu ennustaa
poikasten laatu useassa tutkimuksessa (Ware 1975, Kamler ym. 1982, Moodie ym
1989, Auvinen & Auvinen 1994, Sarvala & Helminen 1994). Tosin poikkeaviakin tu-
loksia on julkaistu (Wilkonska & Zuromska 1982). Midin kuivapainoa on pidetty
melko hyviind kunnon mittarina, Wilkonska ja Zuromska (1988), Auvinen ja Auvinen
(1994) sekii Sarvala ja Helminen (1994) ovat havainneet korrelaation méidin keskimii-
risen kuivapainon ja syntyvin vuosiluokan tiheyden (tai miti-rekryytti-eloonjiémisen)
vililld. Halkaisijan ja mérkéipainon mittaus ovat huonoja, koska médin vesipitoisuus
muuttuu kutuajan lihestyessd. Kuivapaino ei ole yleensd mitattavissa kenttdolosuh-
teissa vaan edellyttid tarkkaa vaakaa. Brown ja Taylor (1992) ovat havainneet, ettd la-
boratoriokokeissa sekii médin laatu etti poikasten saatavilla oleva ravintoeldintiheys
vaikuttivat poikasten eloonjdimiseen varhaiskehityksen aikana. Sarvalan ja Helmisen
(1994) tekemin kirjallisuusselvityksen mukaan suurikokoiset mitimunat tuottavat
useilla lajeilla elinkelpoisemman poikasen kuin pienikokoinen muna. Témi on seli-
tettiivissi silld, ettd pienetkin erot poikasen kuoriutumiskoossa saattavat johtaa suuriin
eroihin kuolevoudessa (Houde 1987, Miller ym. 1988, Moodie ym 1989, Sarvala &
Helminen 1994). Suuren koon seurauksena kuolevuutta pienentivit ainakin parempi
néilkiintymisen sieto, parempi kyky liikkua ja etsid ravintoa, laajempi ravintohiukkas-
ten koko ja kyky vilttis saalistusta (Hunter 1981, Miller ym. 1988, Ward & McCul-
loch 1991).

3.2.6. Kutualueiden muutokset

Eriilld kaloilla kutualueiden laajuus riippuu kannan koosta. Suuren populaatiokoon
vallitessa kalat kutevat laajemmalle alueelle kuin harvan populaation aikana. Tihelissi
populaatiossa poikasilla on ndin mahdollisuus varmistaa pieni kuolevuus ainakin osas-
sa kutualueita, mink# seurauksena yksittiisten vuosiluckkien vilinen vaihtelu vihenee
(Radovich 1979).

3.2.7. Saalistus

Yksi kalojen kannanvaihtelututkimuksen keskeisid kysymyksid on voivatko petokalat
vaikuttaa saaliskalojen kannan voimakkuuteen. Saalistus aiheuttaa tiheydestd riippu-
vaa kuolevuutta. Sen vaikutus saattaa nékyi seuraavilla kahdella tavalla.

(1) Tihedsséd populaatiossa kuolevuutta kasvattavat seki ravintokilpailu ettd sen aihe-
uttama hidas kasvu. Hidaskasvuiset kalat ovat nopeakasvuisia lajikumppaneitaan pi-
dempiiin alttiina petokalojen saalistukselle. Saalistus on siten tirked kannan koon
sifitelymekanisini varsinkin nuoruusvaiheissa, koska kalojen kasvaessa niitd ravinto-
naan kéyttéivien mahdollisten petojen miird vihenee koko ajan (Cushing 1977). Tihe-
dn kannan aikaansaama kasvun hidastuminen voi olla merkittdvi kannan kokoa siiite-
levd tekiji. Petokalojen syOmi osa populaatiosta voi olla suuri myés tihefissi kalakan-
nassa (Hartman & Margraf 1993). Kasvun ja kuolevuuden vilisen riippuvouden
osoittaminen on kuitenkin vaikeaa ja edellyttéii tiheydestii riippuvaa kasvua ja koosta
riippuvaa saalistusta.




(2} Petokalalla on voimakas vaikutus saalislajin tiheyteen. Siihen liittyy usein myds
muutos ravintotottumuksissa kun saalislajin kanta pienenee. Kummassakin tapaukses-
sa saalistuskuclevuus kasvaa saalisiajin populaatiokoon kasvaessa ja saalislajin osuus
predaattorin ravinnossa lisdlintyy nopeammin kuin ao. lajin runsaus vesistdssd (Good-
year 1980). Vaikutusta voimistaa osaltaan my0s se, ettéd petokalalajin runsaus ja kas-
vunopeus kasvavat saalislajin m#irdn lisddntyessd (Murdock & Oaten 1975). Pedot
voivat myds syodid saalislajia valikoivasti silloin, kun sen tiheys on suuri (Goodyear
1980).

Kalanpoikasten saalistajina tulevat kyseeseen ldhinnd toiset kalat. Siksi saalistus on
sellainen vuosiluokan kokoon vaikuttava tekiji, johon kalavesien hoitaja pystyy vai-
kuttamaan. Témi tapahtuu siiitelemiilld petokannan kokoa joko kalastukseilisin kei-
noin tai istuttamalla. Kalojen ja dyridisten aiheuttaman saalistuksen suoranaisesta vai-
kutuksesta kalakantojen vuosiluokkien runsauteen on paljon ndytté# (mm. LeCren ym.
1977, Pihl 1990, Meng & Orsi 1991, Paz & Larraneta 1992, Hartman & Margraf
1993, Strange ym. 1993, Helminen & Sarvala 1994, Mooij ym. 1996) samoinkuin va-
likoivasta saalistuksesta aiheutuvan saalistuspaineen muutoksista (Ritchie & Colby
1988). On myds esitetty, ettd saalistuksen vaikutus vuosiluokkavahvuuteen on suu-
rempi kuin poikasvaiheessa tapahtuvan nélkiintymisen, jopa lajeilla, jotka ovat herk-
kid ndlkiintymiselle (Houde 1986). Toisaalta saalistuksen vaikutuksia on vaikea
osoittaa tutkimuksellisesti. Syyni on suuri mahdollisten saalistajalajien kirjo (kalat ja
selkdrangattomat eldimet), sybtyjen poikasten nopea sulaminen ja niytteenkeruussa
olevat kdytéinnon ongelmat. Viimeiset aiheutuvat pésiasiassa saalistajien epitasaisesta
esiintymisest vesistdssd (Persson & Eklév 1995). Joissakin tapauksissa saalistuskuo-
levuutta on arvioitu epésuorasti vihentdmilld nélkiintymiskuolevuus kokonaiskuole-
vuudesta (Theilacker 1986) tai laboratoriokokein (O'Connell 1980).

3.2.8. Kannibalismi

Kannibalismi on yksi saalistuksen ja scllaisenaan ilmeisesti kompensatorisen kuole-
vuuden helpoiten havaittavissa oleva muoto. Sen merkitys kannan koon séitelijini voi
tietyissé tapauksissa olla suuri (esim. Amundsen 1994). Timé on osoitettu mm ahve-
nella, jonka kannat monissa pienissd lammissa koostuvat lhes yksinomaan yhdestd
vuosiluokasta. Se estiid uusien vuosiluokkien synnyn kunnes kanta on kiiynyt pieneksi
ja poikaset voivat vilttdd kannibalismin (Alm 1946). Néin siitd huolimatta, etti ahve-
nen on havaittu erdisséd tapauksissa lisddvin mitimadrdinsd kidpidityneissd populaati-
oissa (Jansen & MacKay 1991). Syntyvidn vuosiluokan runsaus saattza maardytyi
kannibalismin vuoksi aikaisempina vuosina kehittyneiden vuosiluokkien runsauden
perusteclla. Jos ensimmiisen vuoden ldpi selviytyvien kalojen miifird on normaalia
pienempi, niiden seuraaviin vuosiluokkiin kohdistuva saalistus vihenee, mikd lisdd
runsaiden vuosiluokkien syntymismahdollisuuksia.

3.2.9. Taudit ja loiset

Taudit ja loiset vaikuttavat kannan kokoon pidasiassa samalla tavalla kuin saalistus.
Populaatiotiheyden ollessa suuri, bakteereiden, virusten ja loisten levidmistodennikoi-
syys on suurempi kuin harvassa populaatiossa, koska tartunnan saamisen todennakoi-
syys kasvaa kalayksildiden vilisten kontaktien miiirin kasvaessa. Suuri populaatioti-
heys johtaa usein kiristyviin ravintokilpailuun ja sen seurauksena kalojen suurempaan
liikkkuvuuteen, jolloin mahdollisuudet tautisen kalan kohtaamiseen kasvavat (Mans-
field ym. 1985). My¢s kalojen stressaantuminen mm. ympiristdolosuhteiden #killi-
sesti muuttuessa saattaa aiheuttaa ylim#irdistd kuolevuutta tautien ja loisten vaikutuk-
sen tehostuessa. Tekijoitd, joiden tiedetiifin vaikuttaneen tautien ja loisten esiintymi-
seen ovat mm., kimpétila (Elliott 1981, Blaxter 1992), suolapitoisuus (Rosenthal & Al-
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derdice 1976), happipitoisuus (Schertzer & Sawchuk 1990) ja useat kemikaalit (Ro-
senthal & Alderdice 1976).

3.2.10. Médin kuolevuus

Midin kuolevuuteen vaikuttaa kehitysaikana vallitsevat olosuhteet. Esimerkiksi liian
kylmiissé tai limpiméssd kehittyy vihemmiin jélkeldisid kuin optimaalisissa olosuh-
teissa (Kruse & Tyler 1989). Miiti kehittyy uscin myos siti paremmin mitéi vihemmin
siti on vesitilavuutta tai pohjan pinta-alayksikk$# kohti. Suurissa miititiheyksissi
saattaa toisinaan ilmeti hapen puutetta (Johnson 1965) ja midisti erittyvit aineet voi-
vat aiheuttaa myrkytysoireita (Foerster 1968). Lihekkiin sijaitsevat miitimunat ovat
myds herkempid mm., erilaisille sienitartunnoille (LeCren 19653).

3.2.11. Reviirikayttdytyminen

Reviirikaloilla agressiivinen kiyttiytyminen voi aiheuttaa lisdiintynyttd kuolevuutta.
Ne yksil6it, joiden ei ole onnistunut vallata reviirié, joutuvat helposti kiirsimii#in mm.
ravinnon puutteesta tai saalistuksesta. Ellei sopivia reviirejd riitd kaikille kaloille,
joutuu osa tyytymiin huonompiin alueisiin. Seurauksena on tiheydesti riippuva kuo-
levuus, jossa kaloja jdi suhteessa sitd enemmiin henkiin miti harvempi populaatio on
(Goodyear 1980, Elliott 1990). On myos todettu, etti ilman reviiris jaéineet kalat eiviit
sy0 ja kehity normaalisti (Bond 1979).

Kutureviirejd muodostavat kalat eivit aina mahdu kutemaan hyville katualueille sil-
loin kun kutukanta on suuri. Tédmiin seurauksena osa kaloista joutuu laskemaan suku-
tuotteensa alueille, joilla médin (ja poikasten) kehittymisen edellytykset eiviit ole sa-

1991).

3.2.12. Nalkiintyminen ja stressi

Varhaiskehityksen aikaista nilkiintymistd on pidetty yhteni téirkeimmisti vuosiluokan
kokoon vaikuttavista tekijoisti (Christic & Regier 1988, Buijse ym. 1992). On toi-
saalta esitetty, ettdi nilkiintymiskuoleman merkitys ei olisi meressi Liheskiiin samaan
suuruusluokkaa kuin laboratoriossa (Solemdal 1981). Kalojen on yleensi saavutettava
tietty koko voidakseen selviti ensimmiisen talven yli. Ensimmiisen elinvuotensa ai-
kana suureksi kasvaneet poikaset ovat pienikokoisia lajitovereitaan paremmassa ase-
massa, koska iso kala kestii#i paastoa ja muiden lajien taholta tulevaa saalistusta pienti
pidempéin (Beyer 1989, Shuter & Post 1990, Conover 1992),

Kalanpoikasen kyky kestéii paastoa on pienimmilldin heti ruskuaispussivaitheen jil-
keen (Hunter 1980). Till6in esimerkiksi sillinpoikanen kuolee 6 péiviissi ja sardelli
1,5 piiviissd (Hunter 1980, McGurk 1984). Aika riippuu veden limpétilasta. Kokeelli-
sesti on todettu ruskuaispussivaiheen jilkeisen paaston voivan kestdd 3-6 viikkoa
(Freeberg ym. 1990, Papoulis & Minckley 1990). Ravinnon puutteen aiheuttama sa-
manlainen painon pudotus tappoi Letcherin ym. (1996) tutkimassa tapauksessa kaikki
jatkuvasti sydneet ahvenenpoikaset, mutta ¢i aikaisemminkin paastonneita poikasia.
Monien lajien, mm. siikojen, poikaset ovat jatkuvasti liikkeessd, mink3 vuoksi nil-
kiintymiskuolemista esiintyy harvoin. Todennikéisempéni syynd on saalistuksesta ai-
heutuva kuolevuus (Rice ym. 1987). Karjalaisen (1992) mukaan muikun poikasten
kyky kestéd nélkiintymisti on varsin suuri, eikd nilkiintyminen liene luonnossa aina-
kaan yksin#éin vuosiluokkavoimakkuuteen vaikuttava tekiji.
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Miller ym. (1988) arvioivat useita lajeja selvitelleessi tutkimuksessaan, ettd 0,1 mm:n
lisdlys kuoriutumispituudessa antaa poikaselle 6 tuntia enemmin aikaa etsid ensira-
vintoaan ja 1 mm:n pituuden lisdys merkitsee 2,5 vuorokautta. Ruskuaispussivaiheen
jélkeinen kylmi jakso voi pienentdd ravinnoksi sopivan planktonin tuotantoa ja aihe-
uttaa lisdsintynytti kuolevuutta. Tutkimuksin ei kuitenkaan ole onnistuttu yhdistdméin
nélkiintymisti ja vuosiluokan runsautta (Anderson 1988). Kjgrsvik ym. (1990) havait-
sivat poikasten kuolevuuden miiiriytyvan paijolti emokalojen kunnon perusteella,
silld hyvikuntoiset kalat tuottavat parempilaatuisia métimunia ja poikasia kuin huono-
kuntoiset.

Ravinnon puute saattaa aiheuttaa lisdfintynytui knolevuutta myés vanhemmilla kaloil-
la, mutta usein kyse on heikentyneen kunnon aiheuttamasta altistumisesta muille kuo-
levuutta liséiiville tekijéille, kuten loisiile, taudeille ja saalistukselle. Tiheéissé eldvit
kalat kasvavat hitaammin ja ovat siten pidemp#in herkkid nilkiintymisen aiheutta-
mille ongelmille kuin harvassa kasvavat.

Ensimmiisestd talvesta selvidmiseen tarvittava minimikoko on paljolti laji- ja popu-
laatiokohtainen. Esimerkiksi kuhanpoikasen minimipituus Hollannissa on 14 cm
(Buijse ym. 1992), kun vastaava arvo Suomessa on pidemrmnéstd talvesta huolimatta
vain puolet siiti eli 6-8 cm. Tdmi johtunee erikokoisia saaliskaloja syGvistd petoka-
loista tai sopeutumisesta vallitseviin olosuhteisiin.

Monet merikalat saavuttavat koko levinneisyysalueeliaan ensimméisen vuoden aikana
saman pituuden huolimatta lyhyemmiistd kasvukaudesta pohjoisessa. Niiden kasvun
tiyiyy olla siten nopeaa, miki on ilmeisesti perinnéllinen ominaisuus (Conover & Pre-
sent 1990). Kylmiin veden kalat ovat aktiivisia myos talvella eiviitki siten juuri kérsi
nilkiintymisestd samoin kuin ldmpimin veden lajit (Sullivan 1986, Conover 1992).
Nilkiintyminen ei kuitenkaan aina johdu ravinnon puutteesta (McGurk ym. 1992) ja
ilmeisesti ainakin veden lampatilalla on osuutensa, koska kaikki kalat eivét sy epé-
suotuisassa ldmpotilassa. Toisen vuoden kasvun merkitys kalojen kuolevuuteen on
selviisti vihiisempi kuin ensimmiisen vuoden kasvun (mm. Christie & Regier 1988,
Buijse et al. 1992).

3.3. Vuorovaikutussuhteet

3.3.1. Peto-saalissuhde

Kaikki kalat ovat ainakin jossain eldiminsd vaiheessa alttiina muiden kalojen ja vesi-
eldinten saalistukselle. Tamén ajanjakson kestolla, lajin alttiudella saalistukselle ja
saalistajalajin runsaudella on monessa tapauksessa ratkaiseva merkitys vuosiluokan
lopullisen koon méi#rdytymiselle. Asiaa havainnollistamaan on kehitetty erilaisia mal-
leja, joilla pyritdsin kuvaamaan saalistuksen vaikutusta saaliskalakantaan.

Optimaalisen saalistuksen -malli perustuu siihen, ettd peto pyrkii optimoimaan ener-
giansaantinsa (Wemer & Hall 1974, Pyke ym. 1977, Krebs & McCleery 1983, Hart
1986, Stephens & Krebs 1986). Teoreettisin tutkimuksin on kehitetty sdéintSjd niistd
ratkaisuista, joita eldimet joutuvat tekemi#n valitessaan saalistaan (Pyke ym. 1977,
Hughes 1980). Lihttkohtana on, ettd kukin ravintokohde siséltdd tietyn médrén ener-
giaa ja ravintoaineita ja saalistajalta kuluu energiaa kyseisten ravintokohteiden pyy-
dystdmiseen ja kisittelyyn. Saalis saattaa vaihdella kooltaan, mutta yleenséd suurempi-
en ravintokohteiden energia- ja ravintoainesisilté on suhteellisesti suurempi kuin pie-
nempien. Toisaalta pienempien ravintokohteiden pyydystdmiseen kuluu useimmiten
vihemmin energiaa.
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Saalistuksen laskennalliset perussuureet ovat saalislajin tiheys seki saalistajalajin ti-
médrittdi peto-saalissuhteen toiminnallisella, lukumiirdiselld ja kehitykselliselld vas-
teella (functional, numerical and developmental response) (Holling 1965, Taylor 1984,
Wootton 1990). Toiminnallinen vaste kuvaa saalislajin lukumi#rdistd muutosta suh-
teessa saalis- ja petotiheyksiin. Lukumiifiriiinen vaste kuvaa petotiheyden muutosta
saalis- ja saalistajatiheyksien suhteen. Esimerkiksi ko. tiheys muuttuu petokalan pyr-
kiessd kerdytymiin alueelle, jossa on suuret saalislajin tihentymit. Suuret ravintomiis-
havaittavat muutokset voivat aiheuttaa nopeita lukumééraisid muutoksia. Kannan iki-
ja kokorakenteen muutokset ovat kuitenkin huomattavasti hitaampia. Kehityksellinen
vaste kuvaa saalistajan kasvua saalis- ja predaattoritiheyksien funktiona. Koon muutos
lisesti enemmiin saalista kuin pienet ja nc voivat pyydystiddi myds suurempia saaliska-
loja. Yksilollisesti tarkasteltuna saaliiksi joutumisen riski on kolmen edelld mainitun
vasteen yhteisvaikuntus.

Vesickosysteemin rakenteessa petokaloilla on tirked merkitys niiden vaikuttaessa suo-
raan saaliskalapopulaatioihin ja epésuorasti muuntelemalla energiavirtoja ja ravinne-
kiertoa alemmilla trofiatasoilla (Carpenter ym. 1985, Kerfoot 1987). Saalistuksen pit-
kidaikaisvaikutuksia voivat Thorpen (1986) mukaan estiiii seuraavat tekijit:

(1) Petokalat syovit yksilgitd, joilla ei ole vaikutusta kannan lisdantymiseen (vanhat,
sairaat ja vahingoittuneet yksilét) tai kéyttivit ravinnokseen ympériston kantokyvyn
ylittdvidi populaation osaa.

(2) Saalistuksesta johtuva kuolevuus ei pienenné populaation kokoa, vaan muut tihey-
destd riippuvat tekijit toimivat séfitelijoina.

(3) Saalispopulaation liséifintymisnopeus peittéid saalistuskuolevuuden vaikutukset.

Peto-saalis vuorovaikutukset riippuvat elinympiristdsté, lajien populaatiorakenteesta
sekd saalistajan ja saaliin biologisista ominaispiirteisti. Saaliin alttivs tulla syddyksi
vaihtelee esim. kalan koon ja rakenteellisten ominaisuuksien mukaan (Moody ym.
1983, Reist 1983, Hart & Hamrin 1988). Kiyttiytymistutkimukset ovat osoittaneet,
ettd saalistajat voivat vaikuttaa saaliin habitaatin ja ravinnon kéytt6on ja aktiivisuuteen
ilman sworanaista vaikutusta saaliin lukomi#rdin (Dill 1987, Gilliam & Fraser 1988,
Godin 1990, Lima & Dill 1990, Turner & Mittelbach 1990, Kotler ym. 1991, Kitchell
ym, 1994). Saaliin kyttdytymismuutokset vaikuttavat ymparistéon ja sitd kautta koko
yhteistn ja ekosysteemin dynamiikkaan (Carpenter ym. 1987, Power ym. 1989, Tur-
ner & Mittelbach 1990). Saalislaji voi siirtyd esimerkiksi aikaisempaa suojaisimmille
alueille tai lisété valppauttaan, vihentii saalistusetéisyytts, rajoittaa omaa ravinnonet-
sintdaikaansa ja ravinnonkulutusta (Dill & Fraser 1985, Gilwicz & Jahner 1992,
Greenberg 1992, Christensen & Persson 1993, Eklév ym. 1994, Bean & Winfield
1995, Persson & Eklév 1995). Kiyttiiytymis muutosten kautta saalistus vaikuttaa ka-
lojen ruokavalioon, elinympiriston kidyttoon ja edelleen lajienvéliseen kilpailuun ja/tai
lajinsisdiseen koko- ja ikéiryhmien viliseen kilpailuun.

Selvid numeerisia tuloksia epésuorista tai 'ei-letaaleista’' saalistuksen vaikutuksista on
varsin vihin. Eniten on kisitelty saalistajan vaikutusta saaliin habitaatin valintaan. Eri
kehitysvaiheissa kaloilla on tavallisesti erilainen ruokavalio ja/tai elinympéristd (Wer-
ner & Gilliam 1984), joka usein liittyy kullekin ikd/kokoryhmiille tyypilliseen saalis-
tusriskiin ja saalistuksesta saatuun hyttyyn (Mittellbach 1981, 1984, 1986, Mittelbach
& Chesson 1987, Wemer ym. 1983, Power 1984).

Kokeelliset tutkimukset kalojen suojapaikoista keskittyvit useinmiten ympiiristén ra-
kenteellisen monimuotoisuuden vaikutusten selvittelyyn (Savino & Stein 1982, 1989).
Ympiiriston rakenteen monimuotoisuus vesissi korreloi negatiivisesti saalistuksen on-
nisturnisen kanssa ja timi niyttiisi koskevan myds selkirangattomia eldimié ravinto-
naan kiiyttivii kaloja (Diel 1988, Mattila 1992). Eri saalislajeihin ympéristst vaikutta-
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vat kuitenkin eri tavoin ja vastaavasti kukin saalislaji kiyttdd muutosta hyvikseen tun-
nusomaisella tavallaan (Eklov & Hamrin 1989, Christiansen & Persson 1993, Persson
& Eklov 1995).

Biomanipulointikokeissa on usein kiytetty petokalaistutuksia, joiden perusteella on
saatu esille varsin dramaattisia saalistuksen vaikutuksia (He & Klichell 1990, He &
Wright 1992). Olennaisimpina ovat kuitenkin olleet epésuorat vaikutukset, elinympé-
ristdjen vaihdokset yhdessi kiiyttiytymismuutosten kanssa.

Saalistus toimii vaikeasti mésriteltivissd voorovaikutuksessa lajienvilisen ja lajin si-
sdisen kilpailun kanssa (esim. Persson 1988, 1993, Persson ym.1990, Persson ym
1991, Persson & Eklov 1995). Saalistuksen on havaittu vihentidviin lajien vilistd kil-
pailua joko alentamalla ravintovaroihin kohdistuvia kdyttOpaineita tai poistamalla yli-
voimaisia kilpailijoita (Connell 1983).

3.3.2. Lajinsisdinen ja lajienvalinen Kilpailu

Kilpailun merkitys kalayhteisOjen yhteni tdrkeimpind rakennetekijdnd on joskus ky-
secnalaistertu (Roughgarden 1983). Kuitenkin monet tutkijat ovat osoittaneet, etti kil-
pailu, useinmiten ravintokilpailu, voi aiheuttaa siirtymistd elinympéristdstd toiselle,
heikentdd kasvunopeutta tai aiheuttaa runsaussuhteiden muutoksia ( Werner & Hall
1979, Persson 1986, Mittelbach 1988). Useissa tutkimuksissa on myds osoitettu sa-
moilla alueilla elidvien, keskendéin kilpailevien lajier vaikuttavan toistensa saalistuk-
seen ja ravinnonkdyttdon (Wemer & Hall 1979, Miuclbach 1984, Johanson 1987,
Persson 1987, 1988).

Saman lajin samankckoisten yksildiden resurssivaatimukset ovat aina lihempén toi-
siaan kuin kahden eri lajin, Tilanne ilmenee selvimpénd silloin, kun poikaset joutuvat
kitpailemaan kesken#ifin samasta resurssista, tavallisesti ravinnosta (Eckmann ym.
1988). Kilpailua vanhempien kalojen kanssa ei tapahdu silloin, kun ravinnon keko tai
laatu muuttuu kalan kasvaessa tai eri kehitysvaiheet/ikiryhmit oleskelevat erityyppi-
silld alueilla. Tihedissa populaatiossa ravintokilpailu saattaa hidastaa poikasten kasvua
ja johtaa nilkiintymiseen tai saalistuksen aiheuttamaan joukkokuolemaan. Poikasia jdd
lopulta henkiin vihemmin kuin pienemmistd, mutia nopeammin kasvavasta poikas-
miiiirdstd olisi jaiinyt. Téstd on tutkimukseen perustuvaaz niyttdd monen lajin osalta
(Shepherd & Cushing 1980, Persson 19832, b, Hamrin & Persson 1986, Salojirvi
1987, 1991, Sarvala 1989, Viljanen ym. 1989, Karjalainen 1992, Persson ym. 1993,
Auvinen 1994). Hamrin ja Persson (1986) ovat esitténeet assymptoottisen kilpailun
hypoteesinsa, jonka mukaan O+ muikut ylivertaisina kilpailijoina vaikeuttavat 1+
muikkujen ravinnon saantia ja tdmd vaikuttaa sukutuotteiden kautta seuraavaan vuoc-
siluokkaan - ei siis poikasten nilkiintymistd. On myos esitetty, ettd aikuispopulaatio
olisi avainasemassa (Auvinen 1988). Ravintoa ei riitd poikasille esimerkiksi siind vai-
heessa, kun ne siirtyvit samoille elinympiéristéille aikuisten kanssa (Sandlund ym.
1991).

Lajienvilinen kilpailu vaikuttaa kalojen kiiytettiivissi olevan ravinnon miériiin ja si-
kasvu johtaa my®s lisdfintyneeseen lajinsisdiseen kilpailuun ja muuttaa lajienvilistd
kilpailutilannetta (Persson 1983a, 1988, Persson & Greenberg 1990). Populaatiovai-
kutusten lisdksi esiintyy myOs ekolokeroiden kaventumista (Nilsson & Northeote
1981, Pianka 1981, Wootton 1990). Lisadntynyt lajienvélinen kilpailu vihentdd myds
yksilollistd kasvunopeutta, mikd puolestaan pienentid keskim#driisti kokoa. Vastaa-
vasti ravintoekolokero pienenee suorana seurauksena populaation kdytdssé olevien re-
surssien vihenemisestd (Persson 1983c).Perinteinen kiisitys on ollut, etti saalislajin
kannan harventuminen vihentiii jiljelle jdivien vksildiden resurssikilpailua (Wilbur
1988), mutta koska lajien kilpailukyky riippuu elinympéristdstd (Persson 1993, Pers-
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son & Eklov 1995), petokaloista johtuvat ympéristévaihdokset saattavat lisétd kilpai-
lua ja rouuttaa kilpailun muotoa (Persson 1991, 1993, Christensen & Persson 1993).

Vaikka kasvunopeuden kompensatorinen muuttuminen populaatiotiheyden suhteen
pohjimmiltaan johtuisikin yksiléiden viélisesti ravintokilpailusta, muut tekijét toimivat
operatiivisina (‘tilatekiji") aiheuttaen mm. reviirikdyttiytymisti, agressiivista kiyttiy-
tymists ja sosiaalista dominanssia. Ravinto- ja tilakilpailun merkitysti populaatiokoon
séftelyn kannalta on tutkittu péfasiassa lohikaloilla. Virtaavat vedet tarjoavat erilaiset
mahdollisuudet lajin elinympéristén valinnalle kuin jdrvet.Virtaavissa vesissii ympi-
ristdn valinta perustuu virtausnopeuteen, turbulenssiin ja suojautumismahdollisuuksiin
(Chapman 1966). Syvyys, limpétila ja ravintolajit ovat todenndkdisesti térkeimmiit
elinympiiriston valintaan vaikuttavat tekijét jarvissd (Larkin 1956, Chapman 1966).
Eri lajien suosimat erilaiset fysikaaliset ja muut ympéristén ominaisuudet vihentivit
lajienvilisti kilpailua.

Useat tutkimukset Pohjois-Euroopan jérvien lohikalapopulaatioista ovat tuottaneet
esimerkkeji lajien seké allopatristen ja sympatristen muotojen vilisistd vuorovaiku-
tuksista (Nilsson 1967, Sviardson 1976). My6s siikakalojen joukosta on tutkittu lajipa-
rin mmikku-siika kilpailuominaisuuksia. Molemmat lajit suosivat samanlaisia elinym-
péristGjd, mutta useimmissa tapauksissa muikku on kuitenkin dominoiva laji (Ender-
lein 1981, Viljanen 1986, Salojéirvi 1987a). Kuitenkin esimerkiksi Oulujérvessi domi-
nanssisuhde on todenn#k&isesti muuttunut ympériston mmutosten ja kalastuksen seu-
rauksena (Salojirvi 1992). Skudin (1985) mukaan tiheydestd riippuvat rekrytointiin
vaikuttavat tekijét toimivat myos lajien viliselld tasolla sdfidellen kilpailevien lajien
runsautta ja niiden keskin#isti dominanssisuhdetta. Ainakin merikaloilla dominanssi-
muutokset liittyviit rekrytoinnissa tapahtuviin muutoksiin.

Kaloilla lajienvilisen kilpailun toteamiseen ja vaikutusten arviointiin on kiytetty kol-
mea lihestymistapaa (Wootton 1990). Ensiksikin voidaan tarkastella vertailevasti laji-
en ympéristoresurssien kiyttétapaa niiden esiintyessd yhdessi samoilla alueilla (sym-
patrisesti) ja eri alueilla (allopatrisesti). Mahdolliset erot resurssien kiytttapojen vi-
lilld voidaan uscimmiten katsoa johtuvan kilpailusta. On kuitenkin mahdollista, ettd
kaksi lajia on sopeutunut kdyttimiin eri ravintoa, ympéristod tms., jolloin oletetun
kilpailijan esiintyminen tai puutturninen ei vaikuta lajien viliseen kilpailutilanteeseen
(selective segregation, Nilsson 1967). Toiseksi, todisteita lajien vilisesti kilpailusta
saadaan niistd yksilérunsaudessa tapahtuvista muutoksista, joita tapahtun uuden lajin
ilmaantuessa alueelle. T#ssé tapauksessa mahdolliset saalistuksen vaikutukset on ero-
tettava kilpailun vaikutuksista. Kolmanneksi, kokeellisin tutkimuksin voidaan esittéi
todisteita lajien vilisesti kilpailusta.

Sharov ja Kriksunov (1991) esittiviit simmlaatiomallin muikun ja kuoreen vilisesti
vuorovaikutuksesta. Siind poikasvaihcen kilpailumalli yhdistettiin aikuisvaiheen po-
pulaatiodynamiikkaa kuvaavaan malliin. Keskeistd oli se, ettd poikaspopulaatioille
kéytettiin yhteisifi ravintovaraparametrejé sini ajanjaksona, jolloin kilpailun oletetaan
olevan voimakkainta. Témé vaikuttaa kasvunopeuteen, millé puolestaan on vaikutuk-
sensa kutukannan kokoon ja seuraavan vuoden médin tnotantoon.

Bergman (1990) tutki ahvenen ja kiisken vilisti kilpailua ja niiden lajien esiintymisti
samassa jiirvessd ja eri jirvien vilisid eroja. Hén havaitsi, ettéi esiintymisalueiden erot
ovat seurausta jirvien valaistuseroista. Jarven lisdfintynyt tuotanto ilmenee kasvaneena
kasviplanktonbiomassana ja heikentyneend valon lipdisykykyné vesipatsaassa. Heik-
ko valaistus vaikuitaa ahvenen ravinnonkiyttdkykyyn enemméin kuin kiisken, koska
kiiski suosii monipuolisempia elinympiristtjé.

Bergmanin (1990) tutkimukset liittyvit Perssonin ym. (1988) esittiimiiin teoriaan,
jonka mukaan korkein trofiataso (petokalat) on muodostunut kilpailun seurauksena.
Tédmé teoria sisdltid mySs olettamuksen, jonka mukaan saalistuksen ja kilpailun suh-
teellinen tirkeys on keskeisin seikka yhteistn trofiatasojen vililld. Painopisteen siir-
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tyminen saalistuksesta kilpailuun tapahtuu tuotantogradientin mukaisesti. Kilpailu on
peto-saalissuhdetta tirkedmpi tekijd runsastuottoisissa jérvissi.

3.4. Tiheydesta riippuvien mekanismien véliset yhteisvaikutukset

Erilaisten tiheydesté riippuvien mekanismien ei tarvitse vilttimiitti vaikuttaa kala-
kantoihin yksin. Esimerkiksi aikuisten kalojen poikasiin ja nuoriin kohdistaman saa-
listuksen vaikutus tehostuu tiheydesti johtuvan hitaan kasvun seurauksena. Eri teki-
joiden merkityksessd voidaan ndhdd myds eroja vuosien vililld. Esimerkiksi petojen
atheuttama populaatiokoon pieneneminen saattaa lisétd hedelmillisyyden vaihteluiden
ja sukukypsyysiin alenemisen merkitysti populaatiokoon siitelijind (Goodyear
1980).

Kasvu ja kuntokerroin ovat kaksi helposti mitattavissa olevaa muuttujaa, jotka ovat
riippuvaisia useasta edellimainitusta mekanismista. Kasvun tai kuntokertoinen muut-
tuminen populaatiokoon muuttuessa on yksi merkki kompensatorisesta populaatio-
koon sidtelysti. Koska kilpailu, saalistus, kannibalismi ja stressikuolevous ovat vai-
keammin miérillistettivissad, kdytetddn tiheydestd riippuvaa kasvua usein kompensa-
toristen mekanismien osoittajana.

3.5. Tiheydesta riippumattomat tekijat

3.5.1. Yleista

Tiheydestd riippumattomia tekijoitd ovat mm. ilmasto (lampétila, sademéiird, virtaa-
mat, virtaukset, pilvisyys ym.), saalistajien ja ravinnon miird seké veden laatu. Nii-
den tekijoiden vaikutus vuosiluokan kokoon saattaa muuttaa my0s tiheydesti riippuvi-
en muuttujien vaikutusta. Esimerkiksi jos poikasten kuolevuutta siitelee tiheydesta
riippuva kasvu, vaikuttavat siihen myds ravinnon miérii sidtelevit tekijit. Siten tihe-
ydestd riippumaton ympiristoolosuhteiden vaihtelu voidaan yhdistid vunosiluokka-
vaihteluihin. Esimerkiksi ldmpétilan ja vuosiluokan vahvuuden vilille saadaan hel-
posti tilastollisesti merkittévii korrelaatioita. Todellinen poikaskuolevuuteen vaikutta-
va tekijd saattaa kuitenkin olla kasvusta ja saalistuksesta aiheutuva.

Tiheydestd riippumattomat tekijit saattavat vaikuttaa vuosiluokkavahvuuteen kuole-
vuutta muuttavien prosessien kautta. Esimerkiksi ndlkiintyminen saattaa olla tamiin-
kaltainen tekiji, jos se on seurausta poikasten ulkoisen ravinnon kiiytdn aloittamisen ja
ravinnon tarjonnan eriaikaisuudesta. Saalistuskuolevuus saattaa myos olla tiheydestd
riippumatonta silloin kun esimerkiksi petokalojen padasiallinen saalislaji on joku muu
laji, joka pédasiallisesti vaikuttaa petokannan kasvuun ja kuolevuuteen olemassaolol-
laan. Myds alhaisen populaatiotiheyden aikainen saalistuskuolevuus on tavallisesti ti-
heydesti riippumatonta tyyppié.

3.5.2. Lampotila

Limpétilaa voidaan perustellusti pitié tirkeimpidni yksittdisend abioottisena tekijéni,
joka s#idtelee kalojen kasvua ja lisdéintymistd, Lampétilan vaikutus on usein vilillinen
ja tapahtuu ravinnon tai aineenvaihdunnan muutosten kautta. Korkeassa ldmpdtilassa
kala kasvaa nopeasti ja timin vuoksi poikanen on lyhyemmin aikaa aitistettuna mah-
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dollisille saalistajille kuin varttuessaan kylmissé vedessd (Anderson 1988, Loeng &
Gjgsaeter 1990).

Lampétilan vaikutus vuosiluokkavahvuuteen on erilainen eri lajeilla, kannoilla ja ke-
hitysvaiheilla (Jobling 1981, Skud 1982). Talvi ja kesd jakavat kalojen vuosisyklin
kahteen osaan. Kesilli useimmat kalat keriifiviit energiavarastoja selvitidkseen talven
yli (Conover 1992). Limpétila yhdessd valaistuksen kanssa miirdd kudun ja kasvu-
saatavuuden ja useiden lajien paastokauden pituuden ja siten kalan mahdollisuuden
selviti talvesta (kuva 4).

Poim_| Kasvu Paastoamﬂen

20°C

10°C

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec

. oy
Paastoaminen nasvu Paastoaminen
20°C
Poikas-
vaihe
Kudun
10°C alku

\_

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec

Kuva 4. Ahvenen kasvukauden, paastoajan, kudun ja pikkupoikasvaiheen
ajoittuminen ja kesto eri lampatilaolosuhteissa. Ylempi kuva vastaa tilannetta
Suomen etelaosan suurissa jarvissé ja alempi Keski-Euroopan jérvissa (Lehtonen
1996).

Lampitilan kohoaminen lyhentiii métivaiheen kestoa. Kuoriutuneen poikasen laatu on
riippuvainen midin kehitysvaiheen aikaisesta limpotilasta. Optimildmpétilassa kehit-
tyneet poikaset ovat pienempii ja niilli on suurempi ruskuaispussi kuin kylmissa tai
lampimiissd kehittyneilld (Peterson ym. 1977, Nesje & Jonsson 1988, Blaxter 1992).
Varhain kuoriutuneet poikaset aloittavat ulkoisen ravinnon kiiytén normaalisti kuo-
riutuneita pienempini ja myShemmin (Luczynski & Kolman 1987, Buckley ym.
1990). Muutoinkin miiti ja pikkupoikaset ovat herkimpid limpétilan vaikutuksille (Ro-
se ym, 1993). Hyvissi ravinto-oloissa poikasen kasvunopeus riippuu veden lémpene-
misnopeudesta. Kasvunopeuseroilla on vaikutusta vuosiluokan voimakkuuteen, toden-
nikdisesti predaation kautta (Helminen & Sarvala 1994).

3.5.3. Kalastus

Kalastuksen merkitys kalakantojen runsauden vaihtelussa on keskeinen kysymys hy&-
dynnettyjen kalakantojen hoidossa. Liikakalastuksen on kyetty osoittaa aiheuttaneen
rekrytoinnin vihenemisti muutamissa silli-, sardiini- (Hilborn & Walters 1992, s. 241)
ja turskakannoissa (Hutchings & Ransom 1994). Uscilla sisévesikaloilla ja lohella
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Itédmeressid emokalojen saaminen kalanviljelytarkoituksiin on vaikeaa liiallisen pyyn-
nin seurauksena (mm. Piironen ym. 1995). Toisaalta useissa tapauksissa kantojen
vaihtelut voidaan selittifi seké luonnollisilla tekijoilid ettd kalastuksella (Thompson-
Burkenroad kiistely 1940-50-luvuilla, Hilborn & Walters 1992 s. 55, Tyutyunov ym.
1993, Colby & Lehtonen 1994),

Periaatteessa kalastusta voidaan verrata petokalojen saalistukseen. Useimmiten erona
on saaliskalojen koko, ihmisen pyrkiessd kalastamaan mahdollisimman suurikokoisia
yksilditd ja petokalojen valitessa mieluummin pienikokoisia yksilditd. Monet kalas-
tusmuodot aiheuttavat myds nuorten kalojen ja muiden kuin tavoiteltujen saalislajien
kuolevuutta. Esimerkkejé tillaisesta on mm. muikun poikasille troolipyynnin yhtey-
dessi aiheutuva kuolleisuus (Suuronen 1995) ja sivusaaliit. Periaatteessa tiettyyn lajiin
kohdistuva kalastus vaikuttaa sen populaatiotiheyteen ja sitd kautta tiheydestd riippu-
viin tekijoihin vuosiluokkien runsauden s#iitelyssd. Kalastuksella voidaan vaikuttaa
ravintokilpailun kautta médrdytyviin tekijoihin, mm. kasvunopeuteen ja hedelmilli-
syyteen (Wootton 1990, s. 261) seki kalojen kuntoon (Auvinen 1994). Seki kalastus
ettii saalistavat pedot reagoivat saalislajin tiheyden ja runsauden muutoksiin. Nimi re-
aktiot tunnetaan huonosti, vaikka ne ovat ilmeisen térkeitd tekij6itd kalakantojen vao-
siluokkavaihteluissa.

Merkittéivid vaikutus kalastukseliz on lajien runsaus- ja kokoluokkasuhteisiin (Tyutyu-
nov ym. 1993). Tietyilld verkkojen silmiharvuuksilla kalastus kohdistuu pégosin tie-
tyn kokoisiin yksiloihin. Esimerkiksi Suomen jérvissd kilytetéiéin paljon tiheiti 27-40
mm solmuvilin verkkoja mm. siian pyyntiin. Verkkopyynnin ollessa erittdin yleistd
(Kalastus ajassa: 1992) varsinkin suureksi kasvavat petokalat (Heikinheimo & Valke-
ajarvi 1995, Piironen ym. 1995, Salminen ym. 1996) pyydetiin usein keskenkasvuisi-
na, jolloin petojen saaliskalalajien runsauden vaihtelua tasaava merkitys vilhenee (Po-
pova 1978, Salojérvi 1987, Auvinen 1994) ja saalislajien vuosiluokkavoimakkuuksien
vaihtelu voi olla suurempaa kuin kalastamattomassa jirvessd (Auvinen 1994), Niin
jérvikalayhteison hoidossa on ainakin periaatteessa kiytettivissd seki emokalakannan
runsauden sddtely (lajiin kohdistuvan kalastuksen ohjaus) ettd petokalamifrin siite-
Iyn (istutukset ja pyynnin ohjaus) kautta tapahtuva rekryyttiméiréin siitely. Tosin
emokalamiiirin ja kudusta syntyvin rekryyttimiirdn vilinen suhde on useimmiten
hyvin vaihteleva ja siti kuvaavan kidyrén muoto voidaan havaita vasta pitkdaikaisen
seurannan tuloksena. Kalojen hedelmiéllisyys on suuri ja kutevan kannan koko voi ra-
joittaa lisddntymistd selvésti vasta erittdin pienien kutukantojen aikana (Laevastu &
Favorite 1988).

Kalastuksella voidaan vaikuttaa kutevan kannan kokoon. Tdmin vuoksi emokanta-
rekryytti-tarkastelut ovat térkeitd kalakantojen hoidossa, Niihin tarkasteluihin liittyy
kuitenkin useita virhetekijsitd (Hilborn & Walters 1992, Myers & Barrowman 1995),
joten niiden k#yttoon kalakannan hoidossa on suhtauduttava varovasti. Saalistuksen
merkitystd on korostettu vuosiluokkavoimakkuuksien midrdytymisessi (Laevastu &
Favorite 1988). Tdmin vuoksi olisi aina tarkasteltava toisiinsa vaikuttavien lajien
kantojen kehitysti samanaikaisesti.

3.6. Ymparistdbmuutokset

3.6.1. Yleista

Vesistoissé tapahtuvissa ympéristdmuutoksissa voi olla kyse joko veden laadun
muuttumisesta (happamoituminen, rehevdityminen, myrkkypé#iistét) tai koko vesistdn
muuttumisesta (sdinnostely, perkaukset, ruoppaunkset). Ympéristomuutosten vaikutuk-
set kalakantojen vuosiluokkavaihteluun ja kalayhteison rakenteeseen ovat riippuvaisia
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muutoksen luonteen ohella esimerkiksi veden laadusta ennen ja jilkeen muutoksen,
muutoksen ajankohdasta, kestosta, alueellisesta laajuudesta, veden laatumuuttujien &&-
risirvoista seki kalakannan ja koko ekosysteemin rakenteesta.

Kalakantavaikutusten kannalta on olennaista, vaikuttaako ympéristdmuutos liséénty-
mis-, poikas- vai sydnnosalueisiin ja muuttuuko alueiden laajuus vai laatu. Kalakan-
noille aiheutuu yleensé suurimmat vahingot silloin, kun muutos kohdistuu lisééintymis-
ja poikasalueisiin (Hildén ym. 1985, Hildén & Salojirvi 1982, Kuikka ym. 1992). Jos
sopivia lisizntymisalueita on vihin, ympiristomuutokset kohdistuessaan niille sup-
peille alueille voivat nékyéd hyvinkin laajan alucen kalakannoissa ja saaliissa (Hudd
ym. 1984).

Vesirakentamistoimet, esimerkiksi koskien perkaus, jirvien sdanndstely ja ruoppauk-
set, pienentdvit mm. lisdéintymis- ja poikasten kasvualueiden pinta-alaa ja saattavat
vaikuttaa vuosiluokkien runsauteen ja lajienvilisiin suhteisiin (huom. kompensatoriset
muutokset). Ympéristdmuutos voi vaikuttaa kalakannan ja kalayhteisdn rakenteeseen
myds muuttamalla  lis#éintymisalueiden laatua  (kasvillisuuden lisd&ntymi-
nen/viheneminen, liettyminen, veden laadun muuttuminen) tai vaikuttamalla suoraan
méidin ja poikasten kuolevuuteen (esim. Hudd ym. 1984, 1987, Rask 1984).

Sytnnosalueiden laadun ja laajuuden muuttuminen voi vaikuttaa yksiléiden kasvuno-
peuteen, kuolevuuteen tai esimerkiksi gonadien kehitykseen. Muutokset ravintoketjun
rakenteessa vaikuttavat suoraan kalojenvilisiin vuorovaikutussuhteisiin ja kasvuun ja
ja sitd kautta kautta vuosiluokkien runsauteen ja lajienvilisiin runsaussuhteisiin. Su-
kutuotteiden kehityksen on erdilli lajeilla havaittu hidastuvan, héiriintyvin tai estyvin
mm. metalli- ja puunjalostusteollisuuden jitevesien vaikusalueilla (Pulliainen ym.
1992, Pulliainen & Korhonen 1993, Sandstrém ym. 1988), 6ljyvahinkoalueilla (Hudd
ym. 1987) ja happamoituneissa vesissd (Rask ym. 1990).

Huolimatta lukuisista ympéristdnmuutoksille yhteisistd ilmidistd, ovat ympéristd-
muutosten vaikutukset kalakantoihin pitklti tapaus- ja lajikohtaisia. Seuraavassa ki-
sitelliisin esimerkinomaisesti happamoitumisen ja rehevditymisen kalakantavaikutuk-
syonnosalueita. Rannikolla esiintyvii maaperihappamoituminen taas kohdistuu tyypil-
lisesti jokiin ja piiden suualueihin, jotka ovat tirkeitd lisiiintymisalueita monille ran-
nikon kalakannoille (Lehtonen & Hudd 1990).

3.6.2. Happamoituminen

Vesien happamoituminen vaikuttaa ekosysteemien rakenteeseen ja toimintaan sekd
suorasti ettii epiisuorasti. Happamoituneissa vesissé tapahtuu lajiston ja lajien runsaus-
suhteiden muutoksia siten, ettii happamuudelle herkiit lajit viheneviit tai hévigvit ja
korvautuvat happamuutta paremmin sietiivilld lajeilla. Samalla lajienviliset ja lajinsi-
sdiset vuorovaikutussuhteet mouttuvat (Hudd ym. 1984, Merildinen 1984, Sarvala &
Halsinaho 1990, Merildinen & Hynynen 1990, Rask & Tuunainen 1990, Rask 1992,
Appelberg ym. 1992). Happamoituvien vesien kalayhteisGille on tyypillistd muuten
kilpailukykyisen mutta happamuudelle herkiin sirjen korvautuminen shvenella. Ahven
on hauen ohella yksi happamuutta parhaiten sietéivistd kalalajeistamme. Sérjen ohella
made kuuluu herkimpiin lajeihin (Milbrink & Johansson 1975, Hildén & Hirvi 1987,
Rask & Tuunainen 1990, Vuorinen & Vuorinen 1992, Appelberg ym. 1992).

Kalayhteis6issi lajiston ja lajien runsaussuhteiden muuttumisen ensisijaisena syyné on
lisddntymisen hdiriintyminen tai estyminen. Joitakin havaintoja on aikuisten kalojen
joukkokuolemista (Leivestad & Muniz 1976), mutta yleensi kannan koon muuttumi-
sen syyni on lisdfintynyt kuolevuus miiti- tai poikasvaiheessa (Runn ym. 1977, Rask
1983, Hudd ym. 1984, Tuunainen ym. 1991, Appelberg 1992). Esimerkiksi ahvenella
miiti on herkinti pian hedelmditymisen jilkeen ja poikaset kuoriutumisensa jélkeen.
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Suuremmat poikaset, nuoret kalat ja aikuiset kestdviit happamuuta niitd paremmin
(Rask 1984). Kasvaneen kuolevuuden lisiksi on todettu hiiri6itd mm. hedelméitymi-
sessd, alkionkehityksessd ja kutuun valmistautumisessa (Rask ym. 1990, Vuorinen
ym. 1990, Vuorinen & Vuorinen 1992). Ahvenella ja sijalla todettu kudun viivéstymi-
nen (Rask ym. 1990, Vuorinen ym. 1990) vaikuttaa puolestaan ensimmiisen kasvu-
kauden pituuteen ja siten poikasten koosta riippuvaan kuolevuuteen. Happamuuden
vaikutus on riippuvainen my6s muista vedenlaatutekijoistd kuin pH:sta. Metallit, eri-
tyisesti alumiini, ovat kaloille haitallisia ja vahvistavat happamuuden vaikutusta (An-
dersson & Nyberg 1984, Hildén & Hirvi 1987, Vuorinen & Vuorinen 1992).

Happamoitumisen on todettu laboratorio-oloissa heikentéviin kalojen kasvua (Rodgers
1984, Tam & Payson 1986, Perry 1990, Vuorinen ym. 1990). Luonnossa kasvun
Wiensin (1977) mukaan kilpailu yleensé vihence ympiristdn muuttuessa. Joskus kiy
myds pdinvastoin. Kun happamuudelle herkki laji, esimerkiksi sdrki (Milbrink & Jo-
hansson 1975), vihence tai hiviéii kokonaan, sen ekolokeron valloittaa happarmuutta
paremmin sietdivd mutta kilpailukyvyltdin heikompi laji, usein ahven, joka runsastuu
lajille kiytettdvissd olevien resurssien kasvaessa (Degerman & Nyberg 1989, Rask
1992, Appelberg ym. 1992). Lajinsisdinen kilpailutilanne saattaa myds muuttua. Jos

kasvu nopeutuu (Raitaniemi ym. 1988, Appelberg ym. 1992).

Kalkituissa vesissd happamuudelle herkit lajit vaitaavat alaa uudelleen, elleivit kannat
ole ehtineer tdysin tuhoutua. Palautuminen on kuitenkin hidasta; palautumisnopeus
riippuu siitd, miten voimakas happamoitumisen vaikutus on ollut (Rask 1992, Appel-
berg ym. 1992).

3.6.3. Rehevdityminen

Rehevbitymisen vaikutuksia kaloihin ja kalakantoihin on wutkittu varsinkin jirvissi ja
lammissa (Colby ym. 1972, Hartmann 1977, Hartmann & Niimann 1977, Bergman
1990, Persson ym. 1991, Harper 1992). Ravinteiden lisddntymisen aiheuttamat kalas-
tomuutokset ovat riippuvaisia vesistdn tuotantotasosta ja kalayhteisén kehityshistori-
vissd rehevbitymisen kalastovaikutukset ovat voimakkaampia kuin luonnostaan eutro-
fisissa sarkikalavaltaisissa jirvissid (Colby ym. 1972, Barthelmes 1983). Rehevoitymi-
sen aiheuttama perustuotannon kasvu lisdd kuitenkin yleensi kalaston kokonaistuo-
tantoa (Svirdson ja Molin 1981, Lee ym. 1991).

Rehevoityvissd rannikkovesissd on havaittn muutoksia lajien runsaussuhteissa ja saa-
liissa (Anttila 1973, Lehtonen 1983, 1985). Muutokset ovat yleensi olleet saman-
suuntaisia kuin sisdvesissd. Itdimeren perustuotannon kasvun vaikutuksista ulappa-
alueiden kalayhteis6ihin ja -tuotantoon on olemassa vain arvioita (Nehring ym. 1989,
Neuman ym. 1989, Elmgren 1989, Hansson ja Rudstam 1990). Nehringin ym. (1989)
arvioiden mukaan kalojen kokonaisbiomassa Itimeressi on lisdéintynyt vuosina 1973-
1984 noin 5 %. Neumanin ym. (1989) mukaan vakuuttavaa niyttd# rehevoitymisen
kalatuotantoa lisd4vistd vaikutuksesta Itimeren ulappa-alueilla ei kuitenkaan ole.

Kalaston kokonaistuotanto muuttuu rehevditymisen edetessd siten, ettii kalataloudelli-
sesti merkittéivien lajien tuotanto pienenee vihempiarvoisten lajien vallatessa alaa.
Lohikalavaltainen yhteisé muuttuu yleensi ensin ahvenkalavaltaiseksi ja edelleen siir-
kikalavaltaiseksi (Hartmann 1977, Hansson 1985, Persson ym. 1991). Myds mainittu-
jen lajiryhmien sis#lld on lajienvilisid eroja suhteessa rehevditymiseen. Esim. silloin,
kun ahvenkannat jo taantuvat, kiiski ja kuha saattavat vield hyotyid. Vastaavasti erit
sirkikalalajit, kuten mm. mutu, seipi ja sdyne, ovat siirked herkempid rehevditymisen
vaikutuksille (Persson 1991).
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Rehevéityminen vaikuttaa kalojen lisdéintymiseen muuttamalla lisdintymis- ja poi-
kasalueita seki vaikuttamalla miidin kehitykseen ja kuolevuuteen. Veden laatu on kes-
keinen tekijd midin ja poikasten menestymiselle. Lohikalojen ja mateen hdvidmiseen
rehevdityvistd vesisti lienee ensisijaisena syyni se, ettd miti ei selvid rehevien jirvien
pohjan vihahappisissa olosuhteissa talven yli (Meng & Miiller 1988, Miiller 1992).
Matalaan veteen keviilld ja kesilld kutevien kalalajien miiti seké pelagiaalinen tai ve-
sikasveihin kiinnittynyt pohjasta irti oleva miiti on viihemmén alttiina pohjan huonon
happitilanteen vaikutuksille (Colby ym. 1972). Useimpien sérkikalojen lisdéntymiselle
ei ole esteitsd rehevissi vesissi. Sirkikalojen lisdZintymisalueet ovat litoraalissa ja sub-
litoraalissa, missi happipitoisuudet ovat yleens# suuria (Barthelmes 1983).

Rehevdityminen voi vaikuttaa lisisintymiseen myds kasvillisuuden vilitykselld. Mo-
nella lajilla kasvillisuuden miisiré vaikuttaa sopivien kutu- ja suojapaikkojen miériéin.
Kasvillisuuden miifird puolestaan lisdiintyy tai viihenee riippuen rehevitymiskehityk-
sen vaiheesta (Hartmann & Niimann 1977, Harper 1992). Vesikasvillisuuden vihene-
minen ei vaikuta sirkikalojen lisifintymiseen, silld kalat kutevat ja miiti kehittyy myos
paljailla mutapohjilla (Barthelmes 1983).

Ahvenen ja sirjen vilisessé kilpailussa saattaa olla keskeiselld sijalla sérkikalojen ky-
ky hybdyntsd kasviravintoa. On esitetty hypoteesi, jonka mukaan tehokkaana plankto-
nin sy&jing sirki 'pakottaa’ nuoret ahvenet sydmi#in planktonin sijasta pohjaeldinra-
vintoa. Niin lisdfintyy pohjafaunaa kiiyttivin osapopulaation siséinen kilpailu, kasvu
hidastuu ja kalaa, esim. séirkei, ravinnokseen kiyttivi osa kannasta jad pieneksi. Kil-
pailua pohjacléimistd lisdd edelleen kiiski (Persson & Greenberg 1990, Bergman
1990). On myds mahdollista, etté ahvenet siirtyvit kilpailun vuoksi aikaisemmin kala-
ravintoon ja alkavat kasvaa nopeammin. Bergman (1987, 1988) ja Diehl (1988) ovat
esittiineet, etti ahven- ja kiiskikantojen erilainen suhtautuminen rehevditymiseen
saattaa johtua siitd, ettd ahven vaatii saalistukseensa enemmin valoa kuin kiiski. Run-
sastuottoisissa vesissi nikdsyvyys on pieni, joten kiiskelld on kdytossiéin ahventa run-
saammin sopivia elinympérist&ji.
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4. Kannanvaihteluita selittavéat teoriat

Kalojen kannanvaihteluiden ja rekrytoinnin taustalla olevista mekanismeista on esi-
tetty useita teorioita. Kaikissa oletetaan vuosiluokan vahvuuden méérdytyvin poikas-
vaiheen aikana. Eri ulkoisten ja sisdisten tekijoiden osuudesta lopputulokseen on sen-
sijaan eri nakemyksii. Painoa annetaan monessa teoriassa varsinkin ensimmiisen
elinvuoden aikaisen nélkiintymisen ja saalistuksen merkitykselle. On my®s painotettu
ravinnonkulutusta ja saalistusta poikaskehityksen aikana (mm. Leggett 1986, Ander-
son 1988, Shepherd & Cushing 1990) seki saalistuskuolevuutta nuoruusvaiheiden ai-
kana (Sissenwine 1984). Tirkeimmit hypoteesit perustuvat ttheydesti riippuviin teki-
joihin, kuten nilkiintymiseen poikasvaiheessa, saalistukseen (ml. kanmibalismi), mi-
din ja poikasten kulkeutumiseen ja aikuisten kalojen tauteihin. On myds yleisesti to-
dettu, ettd selittdvid muuttujia on ilmeisesti useita ja vuosiluokan koko midriytyy
useimmiten stokastisesti. Seuraavassa lyhyt esittely keskeisimmisti teorioista.

4.1. Nélkiintymiseen perustuvat hypoteesit

4.1.1. Kriittisen ajanjakson hypoteesi

Norjalainen Johan Hjort (1914) yhdisti Atlanto-Skandian sillin vuosiluokkarunsauden
ravinnon saatavuuteen ajanjaksona, jolloin kala aloittaa ulkoisen ravinnonoton. Hjort
nimitti teoriaa krtittisen ajanjakson hypoteesiksi (critical period hypothesis). Kriittisen
ajanjakson hypoteesi on saanut kirjaflisuudessa runsaasti tukea. Monet tutkijat ovat
kyenneet selittéimiin silld mtkimiensa kalojen vuosiluokkien runsaudessa havaittavat
erot (mm. Cushing 1982, Kruse & Tyler 1989 Karpenko & Maksimenkov 1990). Toi-
saalta hypoteesin tueksi ei ole pystytty esittimiiin tutkimuksiin pohjautuvaa niytté,
koska poikasten nilkiintymistd on hyvin vaikea osoittaa (Heath 1992). Altaissa teh-
dyin kokein on mm. saatu viitteitd, etti poikaset selvifivit suurissa vesitilavuuksissa
selviisti vihdisemmilld ravintomééirdlld kuin akvaariokokeissa on havaittu (Solemdal
1981)

4.1.2. Match-mismatch-hypoteesi

Siséllollisesti ldhelld kriittisen ajanjakson hypoteesia on ns. match-mismatch-
hypoteesi (Cushing 1975). Kalat kutevat eri vuosina jotakuinkin samaan aikaan, mutta
perustuotannon alkukohta vaihtelee. Jos se tapahtuu samanaikaisesti poikasten ulkoi-
sen ravinnonoton aloittamisen kanssa, jéd kuolevuus pieneksi ja piinvastoin. Rekry-
tointi riippuu siten vallitsevien ympiristoolosuhteiden sopivuudesta tai sopimatto-
muudesta poikasten varhaiskehityksen aikana. Hyvinsyoneet poikaset kasvavat nope-
asti ja pystyvit vilttimiin paremmin saalistuksesta ajheutuvaa kuolevuutta. Cushing
(1990) péivitti hypoteesin myshemmin laajentamalla sen koskemaan pidemp#i ajan-
Jjaksoa poikasen elémiissi. Match-mismatch-hypoteesin periaate on esitetty kuvassa 5.
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Midin tuotanto

Runsaus

; - '--\_ Poikastuotanto Ravimfelﬁintuotanto

Aikojen pHillekkiisyys ilmaisee
poikasen mahdollisuuden pysyi
hengissi varhaiskehityksen aikana

Kuva 5. Match-mismatch hypoteesin peruste. Vuosiluokan koko méaraytyy ra-
vintoeldintuotannon ja poikasten varhaisvaiheiden samanaikaisuuden mukaan.

Match-mismatch hypoteesia tukevia esimerkkejd on runsaasti (mm. Cushing 1982,
Crecco & Savoy 1987, Browman 1989, Kruse & Tyler 1989, Fortier & Gagné 1990,
Gagné ym. 1991), vaikka sitd onkin hyvin vaikea vedenpitdvisti osoittaa (Cushing
1990). Ravinnon saatavuus onkin kiistatta tirkeds ruskuaispussivaiheen jélkeen, jol-
loin pienikokoinen poikanen ei kestd pitk#di paastoa. Limpimien kesien on havaittu
tuottavan Suomessa esimerkiksi runsaita kuha- ja ahvenvuosiluokkia mahdollisesti
tuolloin tapahtuvan runsaan ravintoeldintuotannon johdosta (Bohling ym. 1991, Leb-
tonen & Lappalainen 1994). Ruskuaispussivaiheen jilkeisen ajanjakson olosuhteiden
tirkeytti tukee my&s se, etti valtaosa kuhanpoikasista aloittaa ulkoisen ravinnon
sybnnin 14-19°C:ssa. Titd kylmernmiissé olleet poikaset néfintyivit viikon kuluessa,
vaikka eldinplanktonia oli saatavilla (Ruuhijirvi 1988). Mythemmissé kokeissa on
havaittu kasvun alkavan noin 12°C:ssa ja vield noin 5 cm:n pituiset poikaset ovat sel-
vinneet talven yli olosuhteissa, joissa saalistajalajeja ei ole ollut. Tdmi viittaa siihen,
ettd paiasiallinen kuolinsyy ensimmiiisend talvena ei ole nilkiintyminen vaan petoka-
lojen saaliiksi joutuminen (Jukka Ruuhijérvi, suullinen ilmoitus). Ahvenenpoikasilla
ulkoisen ravinnonoton kynnyslimpétilaksi on mitattu kokeellisissa olosuhteissa 10°C
(Karas 1990). Myos merikaloilla on havaittu vastaava ilmi6. Esimerkiksi Pohjanmeren
punakampelan vuosiluokka 1963 oli erittdin runsas, koska kylmé talvi viivistytti mé-
din ja poikasten varhaisvaiheiden kehitysti ajankohtaan, jolloin ravintoeldinten tiheys
oli kehittynyt suureksi (Cushing & Dickson 1976). Ilesin ja Sinclairin (1982) mukaan
match-mismatch teoria ei kuitenkaan sovellu kaikille kalalajeille. My&skiéin hypotee-
sia tukevia kenttikokeita ei tiettdvisti ole tehty.

4.1.3. Ravintotuotantohypoteesi

Perustuotannossa on suuria ulkoisten tekijéiden, kuten ldmpétilan, aiheuttamia eroja
vuosien vililli. Vuosina, jolloin tuotanto on suuri, kaloilla on runsaammin ravintoa
kuin heikkotuottoisina vuosina. Témi pienentiiz poikasvaiheen kuolevuutta. Hypotee-
sin mukaan poikasten selviytyminen varhaisvaiheiden yli riippuu ympériston kantoky-
vystid. Ravintotuotantohypoteesilla (food production hypothesis) ei ole varsinaista ke-
hittijiis, mutta se on esitetty monissa tutkimuksissa (mm. Parrish & MacCall 1978,
Bakun & Parrish 1980, Cushing 1982). Ravinnontuotannon avulla on voitu selittdd
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useiden merikalojen vuosiluokkavaihteluita (Iles & Sinclair 1982, Sutcliffe ym. 1983,
Anderson 1988).

4.1.4. Kilpailu kaytettavissa olevista resursseista

Hypoteesin mukaan vuootuiset suuret vaihtelut planktonin ja kalanpoikasten méiirissi
vaikuttavat oleellisesti yksilod kohti kiytettdvissi olevan ravinnon miardan. Kun ka-
lanpoikasia on paljon ja ravinnoksi sopivaa eldinplanktonia véhin, tapahtuu ravinto-
kilpailun aiheuttamaa nélkiintymisti ja saalistusvaikutuksen voimistumista. T#t3 Fra-
serin (1970) esittiim#i hypoteesia (Resource use competition hypothesis) on sittemmin
esitetty syyksi mm. muikkukantojen vaihteluun (mm. Hamrin & Persson 1986, Salo-
jarvi 1987, Viljanen 1988). Muikun kohdalia selittdviind muuttujana on myos esitetty
vanhempien ikdryhmien taholta tulevaa kilpailua (Hamrin 1979, Salojérvi 1987, Vil-
janen 1988).

On esitetty, etti muikkukannalia lajin siséinen kilpailu olisi mi#rifiviissi asemassa ha-
vaituissa kaksivuotisvaihteluissa. Ravintokilpailun vaikutusmekanismiz ei sen sijaan
tunneta yksityiskohtaisesti. Mm. Sikyldn Pyh#jirvesséd on arvioitu, ettd poikasilla on
keviisin aina riittévésti sopivaa ravintoa tarjolla. Sikylidssi on sen sijaan havaittu, etti
médin laatu vaihtelee vuorovuosittain (Sarvala & Helminen 1994). Karjalan Pyhjér-
vessd midin kuivapainon vaihtelu joka noudattaa vuosiluokan voimakkuuden vaihte-
lua (Auvinen & Auvinen 1994). Toistaiseksi ei ole pystytty selvittim#idn mihin eli-
minvaiheeseen huonosta miidin laadusta aiheutuva kuolevuuden lisdys osuisi: miiti-
vaiheeseen, kuorintumisvaiheeseen, pikkupoikasvaiheeseen kun poikasten tulisi siirtyd
kasvualueilleen tai vaikuttaisiko médin heikko laatu kasvunopeuteen ja predaatioalt-
tiuteen vai kykyyn saalistaa cldinplanktonia. Toisaalta Karjalan Pyhijirvessd myos
eldinplanktontiheys vaihteli keviisin siten, ettd se voisi osaltaan selittid vuosiluokien
runsauden vaihtelua. TillSin on oletuksena, ettd jirvessd oleva planktonsydjikalakanta
eldinplanktonin saalistuksellaan vihentid uusille poikasille tarjolla clevan sopivan ra-
vinnon mé##rdd edellisen keséin, syksyn tai talven aikana (Auvinen 1988, Huusko
1991). Nami tekijit saattavat joissain oloissa vahvistaa toinen toisiaan. Karjalan Py-
héjérvessd vuosiluokkien voimakkuden vaihtelu on huomattavasti suurempi kuin S&-
kyléssé.

4.1.5. Vertikaalisen stabiilisuuden hypoteesi

Laskerin (1975) mukaan kalanpoikasten ravinnoksi sopivan planktonin méird vesipat-
saassa on keskiméérin liian vdh#inen ylldpitdméin suuria poikasmidrid. Siksi on tér-
keiid, ettd plankton kertyy johonkin vesikerrokseen (termokliini, halokliini). Tédmén
kerroksen stabiilisuus on poikasten ravinnonsaannille tirkefid. Jos esimerkiksi tuulet
tai kumpuaminen hajottavat kerroksen on seurauksena poikasten nélkiintyminen,

4.2. Saalistukseen perustuvat hypoteesit

Saalistuksen merkitystd vuosiluokan koon sidtelijind kisittelevat hypoteesit lahtevit
siitd olettamuksesta, ettd joko pikkupoikasiin tai nuoriin kaloihin kohdistuva saalistus
on niin voimakasta, ettd se vaikuttaa kalastuskoon saavuttavien rekryyttien médrain.
Siten hidaskasvuiset poikaset karsiutuvat nopeakasvuisia nopeammin ja ldhes kaikki
poikasvaiheen ohi selvidviit kalat ovat kasvaneet keskiméérdistd nopeammin (Post &
Prankevicius 1987, Rice et al. 1987, Luecke et al. 1990, Miller et al. 1988). Mm.
Suomessa on viime vuosina keskusteltu vilkkaasti ahvenen ja erdiden muiden poikas-




predaattoreiden mahdollisista vaikutuksista mm. muikun vuosiluokkavahvuuteen (Au-
vinen 1994).

Huusko & Sutela (1992) osoittivat, etti muikun pikkupoikasia saalistavia lajeja on
useita. Pienten ahventen runsautta kuvaavan parametrin mukaanottaminen muikun
vuosiluokan voimakkuutta méirdzvissé malleissa, on parantanut mallien selitysastetta
useimmissa tapauksissa (Helminen & Sarvala 1994). Joissain tapauksissa siian run-
saudella on my&s havaittu olevan vaikutusta muikkuvuosiluokan voimakkuuden mii-
riytymiselle (Salojirvi 1992). Petokaloilla voi olla vuosiluokan suuruutta muokkaava
vaikutus pikkupoikasvaiheen jilkeen ennen rekrytointia (Salojérvi 1987). Karjalan
Pyhijirvessi havaittiin, ettdi Suomenpuoleisessa osassa, jossa petokalojen miiiird ja
kokojakautuma on muuttunut voimakkaan verkkokalastuksen johdosta, muikkuvuosi-
luokan maksimitiheys oli surempi kuin Venijin puolella, jossa petokalakanta on run-
saampi ja koostuu suuremmista yksilGistd (Auvinen 1994).

4.3. Muut hypoteesit

4.3.1. Koosta riippuva kuolevuus

Kalanpoikasten koon ja kuolevuuden vilinen riippuvuus on todettu useassa tutkimuk-
sessa (Ware 1975, Anderson 1988, Bertram ym. 1993). Hypoteesin mukaan miti suu-
rempi kala sitd viihemmiin mahdollisia saalistajia ja sen seurauksena pienempi saalis-
tuskuolevuus (Peterson & Wroblewski 1984). Wernerin ja Gilliamin (1984) mukaan
kasvu on olemassaolevien resurssien indeksi ja muuttuja, joka kuvaa lajinsisiisti ja
lajienvilisti kilpailua. Titd teoriaa tukevia havaintoja on olemassa mm, muikun ja sii-
an poikastiheyksisti, kasvusta ja kuolevuudesta (Hamrin & Persson 1986, Salojérvi
1987, Viljanen 1988, Karjalainen 1992, Auvinen 1994). Myos laboratoriokokeet ja
erilaiset simulaatiot ovat osoittaneet, ettéd ravintopitoisuuden lis#iminen nopeuttaa
kasvua ja pienentii# kuolevuutta (Houde & Schekter 1980, Brown & Taylor 1992, Jen-
sen 1992, 1993). Toisin sanoen ne ravinto-olosuhteet, jotka maksimoivat kasvun, mi-
nimoivat kuolevuuden. Kuolevuuden ja koon vilinen riippuvuus on osoitettu mm.
Pohjanmeren punakampelalla, jonka piivittiinen hetkellinen kuolevuus (Z) pieneni
0,068:sta 0,01:een kalojen ensimmidisen elinvuoden aikana (Zijlstra ym. 1982).

4.3.2. Member-vagrant-hypoteesi

Member-vagrant hypoteesin lihtSkohtana on olettamus, ettd kutupaikat ja -ajat eiviit
ole vilttimiittd valittuja poikasille tarjolla olevan ravinnon mé#rin, vaan pikemminkin
niiden hydrografisten olosuhteiden perusteella, jotka takaavat poikasten pysymisen
yhdessé estiméilli horisontaalista kulkeutumista merivirtausten mukana (Sinclair
1988) . Tdmi ominaisuus sdilyttédd populaation yhtendisyyden ja aikaansaa poikasten
Ja nuorten kalojen leimautumisen omalle alueelleen seké mydhemmiin kotipaikkaus-
kollisuuden (homing). Kutupaikkauskollisuus on teorian kulmakivi. Sen tehtiviini on
varmistaa poikasten kehittyminen synnyinalueellaan varhais- ja nuoruusvaiheessa. II-
mi$ johtaa myds populaatioiden perinnélliseen erilaistumiseen. Sinclairin ja Trem-
blayn (1984) mukaan esimerkiksi silli valitsee kutuajankohtansa siten, ettd poikasten
kasvu tapahtuu lihelld lisiifintymisalueita ajankohtana, jolloin ravintoa on runsaasti

tarjolla.
Member-vagrant hypoteesia on toistaiseksi testattu lihinna St.Lawrence joen suisto-

alueen sillilld (Tles & Sinclair 1982, Fortier & Gagné 1990, Gagné ym. 1991). Aluella
on voimakas vuorovesi ja suhteellisen vihiinen perustuotanto (Gagné ym. 1991). Hy-
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poteesin mukaan timinkaltaisessa ympéristdssd voi esiintyd vain yksi sillipopulaatio,
poikasten on pysyttivi suistoalueella kuoriutumisensa jilkeen, hitaan kasvun johdosta
poikasvaihe kestiid lihes vuoden ja kutu tapahtuu vain keviilla (Sinclair & Tremblay
1984). Nimi ehdot eiviit uusimpien tutkimusten mukaan tdyty kuin osittain, mista
syysti member-vagrant teoriaa on arvosteltu {mm. Browman 1989, Gagné ym. 1991).

4.3.3. Virtauksiin perustuva hypoteesi

Hjort (1914) esitti toisena hypoteesina olettamuksen, etté poikasten selviiminen var-
haisvaiheiden ohi riippuu paljolti kulloinkin vallitsevista virtauksista. Jos virtaukset
kuljettavat nuoret poikaset kauas mannerjalustan ravintorikkailta vesiltd, poikaset ei-
viit kykene palaamaan takaisin ja kuolevat nilkiintymisen vuoksi. Tdllin syntyy
heikkoja vuosiluokkia. Vuosina, jolloin merivirtaukset eivdt vie poikasia rannikon
tuntumasta, tuottavat runsaita vuosiluokkia.

Kuoriutumisen jélkeiselld ajautumisella saattaa olla merkitystdi myos sisdvesilajien
poikasille, jos ne viettiviit ensivaiheensa vapaan veden alueella. Tillainen laji on esi-
merkiksi made, joka eldi vapaan veden alueella 2-3 viikkoa kuoriutumisen jéilkeen
liikkuen virtausten mukana enemmiin tai vihemmin passiivisesti (Ghan & Sprules
1991). My®s siialla ja muikulla on lyhyt vapaan veden vaihe kuoriutumisen jilkeen,
mutta ne knoriutuvat selviisti mateen poikasia suurempina, jolloin voidaan olettaa nii-
den uvintikyvyn ja kyvyn hakeutua sopiviin eiinympiristdihin olevan paremman. Val-
kosilmikuhan saaliiden on todettu olevan riippuvaisia poikasten kulkeutumisesta so-
piville kasvualueille 3-4 vuotta aikaisemmin tapahtuneiden virtausten seurauksena
(Johnston ym. 1995).

4.3.4. Talven stabiilisuuteen perustuva hypoteesi

Syyskutuisten kalojen miiti kehittyy Suomessa jéin alla. Sielld vallitsevilla olosuh-
teilla on siksi oleellinen vaikutus kuoriutuvien poikasten midréin ja laatuun. Jédpeit-
teen aikana ldmpétila, virtaukset ym. pysyvit ldhes munttumattomina ja miti kehittyy
varsin tasaisissa olosuhteissa. Lawlerin (1965) esittimén hypoteesin mukaan run-
saimmat vuosiluokat kehittyvit vuosina, jolloin jé#ityminen on tapahtunut aikaisin ja
limpétila kohoaa tasaisesti jiiden lihdon jilkeen. Hypoteesi on saanut tukea mm.
Huddin ym. (1988} Pohjanlahdella tekemissé tutkimuksissa.

4.3.5. Lisaantymisalueiden pinta-alaan perustuva hypoteesi

Sinclair (1988) esitti hypoteesin, jonka mukaan vuosiluokan koko on suoraan riippu-
vainen kutu- ja poikasalueiden mii#iréstd ja laajuudesta. Tdmikin teoria on alunperin
tehty merialtueille, ja sitd tukevia havaintoja on tehty usealla lajilla, myds sisdvesissd
(Sumari & Westman 1969, Howell 1993).

4.3.6. Kalataudit ja -loiset vuosiluokan koon s&éatelijana

Mm. tapauksissa, joissa tarttuvat taudit levidvit nopeasti tihedssd populaatiossa (Sin-
derman 1970) tai poikkeuksellisen kylmi tai 1&mmin vesi tekee kaloista herkkid bak-
teeritaudeille, on esitetty taudeilla ja loisilla voivan olla vaikutusta vuosiluckan koon
miirdytymiselle (mm. Sissenwine 1984, Hammar 1988, Lindgvist ym. 1988).
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useita ja vuosiluokan koko magraytyy useimmiten stokastisesti.
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