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1. JOHDANTO

Predaatio on yksi tarkeimmistd luonnollisen kuolevuuden
tekijoistd vesiekosysteemissd. Monilajimallien kehittelyn
myotd predaatiotutkimuksen tarve ja merkitys on korostunut.
Teoreettisista peto-saalis -suhteista on paljon kirjallisuutta,
mutta yleispdtevien johtopdatosten teko niistd@ on vaikeaa.
Jotta teoreettisen ja perustutkimuksen avulla kehitettyja
peto-saalis -~suhdemalleja voitaisiin kdyttdda tuloksellisesti
luonnonvarojen hoidossa, se edellyttda kulloinkin tutkimuksen
ja hoidon kohteena olevan ekosysteemin kaikkien trofiatasojen
ja niiden valisten vuorovaikutussuhteiden tarkkaa tuntemusta.

Tamédn kirjallisuusselvityksen tarkoituksena on tuoda esille
petokalojen ravinnonkdytdn keskeisid tekijoitd kuten ravinnon
valintaa, ravinnon kulutuksen midaraa ja siihen vaikuttavia
tekijoitd sekd predaation vaikutuksia saalispopulaaticihin ja
muuhun vesiekosysteemiin. Selvityksen on tilannut vesi- ja
ymparistohallitus ja se liittyy jarvisdannostelyn vaikutuksia

kalakantoihin kuvaavan mallin kehittelyyn.

2. RAVINNONKAYTTOON VAIKUTTAVAT RAKENTEELLISET ERITYISPIIRTEET

Morfologisten sopeutumien keskeisin merkitys on luonnonvaro-
jen tehokas hyvidksikayttd. Lajien adaptiiviset piirteet ovat
"tyokaluja', joiden avulla hyodynnetdidn luonnonvaroja mahdol-
lisimman tehokkaasti. Ravinnonkdyttdominaisuuksiensa perusteel-
la kalat voidaan jaotella herbivoreiksi (syovidt kasviravintoa),
omnivoreiksi (syovidt sekaravintoa) ja karnivoreiksi (syodvat
liharavintoa). Jokainen taso voidaan viela erikoistumisensa
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asteen perusteella jakaa monofageiksi (kdyttdd vain yhdenlaista
ravintokohdetta), stenofageiksi (rajoitettu ravintokohteiden
kirjo) ja euryfageiksi (laaja ravintokohteiden kirjo). Useimmat
lajit kuuluvat viimeksi mainittuun ryhmdidn (Weatherley ja

Gill 1987). Ravinnonkdyttoominaisuudet voidaan useinmiten
yhdistdi tiettyihin ruumiin muotoihin sekd kallon, leukojen ja
ruuansulatuskanavan toiminnallisiin rakennepiirteisiin (esim.
Keast ja Webb 1966; Keast 1970, 1977, 1978, 1979; Kapoor ym.
1975; Hyatt 1979).

Monilta herbivorikaloilta puuttuu kyky sulattaa muuta kuin
kasviravintoa ja siksi pelkkda kasviravintoa syovilla kaloilla
on pitkd suoli, koska niiden taytyy ottaa suuret maarat
heikosti sulavaa kasviainesta tyydyttddkseen energiatarpeensa.
vVastakohtana edelliselle on karnivorien lyhyt, varsin erikois-
tunut suocli. On sanottu, ettd suolen pituus saattaa olla
tarkein adaptiivinen erikoistuma kalojen ravinnonkayton
ekologiassa. MyGs karnivoreilla suolen pituus on suhteessa
saaliin kokoon. Suocli on siti pidempi mitd enemmidn laji kdyttdd
pienia ravintokohteita (Weatherley ja Gill 1987). MyOs suun
mucto ja sijainti, leukojen hampaisuus, poski- ja nieluontelo
(bucco- pharyngeal region) seka siivilahampaiden rakenne
korreloivat kalan ravinnonkayton ominaisuuksien kanssa. Das

ja Moitra (1956 a,b) esittivat seuraavan jaon:

-herbivoreilta puuttuvat hampaat ja niiden siivildhampaat
ovat hyvin tihedt. Niilta puuttuu myds varsinainen maha,

mutta suoli on hyvin pitk& ja ohutseindinen.

~-karnivoreilla on hyvin kehittyneet hampaat saaliin pyydysta-
miseen ja kidsittelyyn. Niille on kehittynyt myds varsinai-
nen, sakkimidinen mahalaukku. Suoli on lyhyt, paksuseindi-

nen ja elastinen.

-omnivorien rucansulatuskanava on herbivorien ja karnivorien

valimuoto.
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Toiminnallisissa rakennepiirteissa ja kalan ruoansulatuskana-
van erikoistumisessa saattaa esiintya huomattavia muutoksia
kalan kasvaessa (Nikolskii 1969). Useimmilla lajeilla varhais-
kehityksen aikana ruocansulatuskanava on yksinkertaisen putken
muotoinen. Kuitenkin jo varsin varhain kalan ollessa viela
hyvin pieni ruoansulatuskanavan muodossa tapahtuu yleismuu-
toksia, jotka viittaavat tulevaan ravinnonkdyttdstrategiaan.
Esimerkiksi hauen ja ahvenen ruoansulatuskanavan kehityksessa
tdrkeimmat muutokset nikyvdt jo varhaisessa poikasvaiheessa
(larva~vaihe), jolloin ravinto koostuu eldinplanktonista.
Siirtymiseen planktonravinnosta kalaravintoon liityy huomatta-
via rakenteellisia muutoksia. Hampaat muuttavat muotoaan ja
niiden lukumddra lisadantyy, maha muotoutuu, suoli pitenee ja

suolen lisdakkeiden madrid kasvaa (Popova 1978).

Pddsaantdisesti petokalat kutevat varhain kevddllid ja niiden
poikasilla on suuri kasvunopeus, jotta ne olisivat suurempia
kooltaan kuin saaliinsa. Esimerkiksi hauen poikaset alkavat
4-6 cm pituisina syddd muiden lajien poikasia. Kalan koon
kasvaessa myds ravintovaatimukset kasvavat. Ribble ja Smith
(1983) esittivat allometrisen suhteen suolen pituuden [Y{(cm)]
ja kalan kokonaispituuden valilla [X{cm)] 11 kalalajille,

joista useimmat ovat karnivoreja. Yhtdlo sai muodon

Y =0,08x1,42 (2-1)

Petokaloilla ruoansulatuskanava on lyhyempi kuin muilla kaloil-
la; yleensd noin 76-106% kalan pituudesta ja pohjaeldimid
syovilla kaloilla vastaava arvo 110-420% (Popova 1978).

Petokalojen suu on suuri. Lajeille, jotka pitdvat saaliistaan
kiinni (esim. Percideae, Esocidae, Salmonidae), on kehittynyt
leukoihin teradvat, keihdsmdiset hampaat. Niiden suu ja kurkku

on myos varustettu hampailla ja piikkimdiset siivildhampaat
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manipuloivat saaliin asentoon, jossa kala nielee saaliinsa.
Voimakkaat leuat mahdollistavat esimerkiksi hauella saaliin

pyydystdmisen sieppaamalla (Keast 1978).

Saaliin kasittelymenetelmit riippuvat ensisijaisesti saaliin
koosta ja toissijaisesti suun muodosta ja pyydystysmenetelmis-
td. Petokala voi tarttua isoon saaliiseen joko paapuolelle,
jolloin on mahdollista nielld saalis heti pii edelli tai
tarttua saaliiseen ensin sivulta pdin ja siirtdid sen sitten
oikeaan asentoon. Kyseinen pyyntimenetelmi on tyypillista
predaattoreille, jotka vdijyvat saalistaan, kuten hauki ({Hart
ja Connellan 1984). Pelagiaalin predaattorit, jotka ajavat
takaa saalistaan kuten kuha ja taimen, nielevidt saaliinsa
useinmiten pyrstdé edelld (Popova 1978). Ruokavalioerot heijas-
tuvat saaliskoon ja ponnistuksesta saadun hyddyn vilisessi
suhteessa. PlanktonsyGjdt ovat erittdin hyvii paikantamaan ja
keradmddn pientd saalista, jonka pyydystidminen vaatii 1iik-
kumisen hienosddtdd. Sitd vastoin varsinaiset petokalat ovat
taas parhaimmillaan pyydystiessiin nopeasti liikkuvaa saalista
(Webb 1976 ja 1978, Werner 1977, Webb ja Skadsen 1980, Hart
1986} .

Vaikka on havaittavissa selvdid korrelaatiota toiminnallisen
erikoistumisen ja kalan sydmin ravinnon vdlilla, niin monet
lajit ovat paljon joustavampia ravintokidayttiytymiseltdin kuin
niiden anatomia antaisi olettaa ja niillid on mahdollisuuksia
siirtyd ravintotyypistid toiseen (Keast ja Webb 1966; Keast
1970,1979). Kalan ravintokohteiden suurimman koon m3araa
viime kadessd leukojen koko ja joskus nielun lapimitta (Hart
1986, Hart ja Hamrin 1988).



3. SAALITIN VALINTA

3.1. Yleista

Tehokkaat ravinnonkdyton strategiat voivat kehittya kahta
tietd: ne kehittyvat, joko evoluution edetessd luonnonvalinnan
seurauksena tai kala voi oppia ne elinaikanaan. Saalistus-
kayttiaytymiseen vaikuttaa niin kalan fysiologia, morfologia
kuin myos kilpailijoiden tai predaattorien l&sniolo. Tuloksena
kehittyvd ravinnon kerdamisstrategia on kompromissi strate-
giasta saadun hyddyn ja siitd johtuvien kustannusten valilla.
Usein oletetaan, ettd nettoenergiahyddyn maksimointi maiaraa
optimaalisen saalistusstrategian. Evolutionaarisen nikokohdan
mukaanottaminen on johtanut siihen, ettd ndin asia ei viltta-
mittd ole ellei se samalla myos maksimoi eldimen menestyvyyttd
(fitness), jota mitataan elinkyvylld ja etenkin lisddnty-
miskyvyllad (Sih 1982). Hartin ja Conellanin (1984) mukaan
energian ja fitnessin maksimoinnit hyvin usein korreloivat

keskenidin.

Selektiiviseen ravinnonkidyttddn vaikuttaa useiden tekijdiden
yvhteisvaikutus esim. saaliin saavutettawvuus, runsaus, ravinto-
kohteiden koko, synnynndinen ravintopreferenssi ja pedon
kyllaisyysaste. Ravinnon valintaan vaikuttavat tekijédt voidaan
vyksittdisten tekijbiden kannalta tarkasteltuna jakaa kolmeen
ryhmdan : sisdiset tekij&t, ulkoiset tekijat ja saaliin
ominaispiirteet. Itse saalistustapahtuma on useiden tekijdiden

vuorovaikutuksen tulosta.

Saaliin havainnointia pidetddn petokayttdytymisen perustoimin-
tona. Petokalat lukuun ottamatta madetta saalistavat padasias-
sa ndkbaistin avulla (esim. Solman 1945, Hoogland ym. 1957,
'Cbble 1973, Casselman 1978). Kylkiviiva-aistin merkityksen
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saalistuksessa ovat osoittaneet selvidsti Wunder (1927) seki
Nikolskii (1963), joka havaitsi, ettd sokeakin hauki pystyi
saalistamaan hyvdlla tuloksella. Kolmatta mekanismia, hajuais-
tia, on myos pidetty tarkednid. Esimerkiksi McNamara (1937 ref.
Clarke 1986) vditti, ettd hauki pystyi haistamaan saaliinsa
seisovassa vedessd. Mateella, jonka nikdaisti on heikosti
kehittynyt, saalistus tapahtuu pddasiallisesti kylkiviiva-

aistin varassa.

Varsinaisten petokalojen saaliin valintaa on laajamittaisesti
tutkittu lahinnd hauella, joten tidssi kappaleessa suurin osa
esimerkeistd kdsittelee kyseistid lajia.

3.2. Sisdiset tekiijit

Motivaatiotila middrdytyy internaalistem—ja-ekstermaaltsren
tekijoiden yhteisvaikutuksena. Mahan tayteisyyden aste, muut
fysiologiset parametrit sekd aiempien kokemusten hyvaksikaytto
(Clarke 1986) ovat internaalisia tekijditd ja sopivan kokoisen
ja lajisen saaliin lasndolo on eksternaalinen tekija.
Internaalinen tila vaikuttaa siihen tapaan, jolla kala reagoi

ulkoiseen drsykkeeseen.

Kala, joka ei ole sydnyt pitkddn aikaan, ottaa ravintoa hyvin
nopeasti, jonka jdlkeen sen sydntiaktiviteetti alkaa laskea.
Tatd ovat kuvailleet esimerkiksi Hart ja Conellan (1984) 20

cm pituigilla hauilla, joille on annettu kahteen eri kokoluok-
kaan kuuluvia saaliskaloja (kokoluokat: 0-0,9 g ja 4,0-4,9 g).
Jos hauki on sydnyt ainoastaan keskimdirin 0,5 g painavia
mutuja, se syo samalla syontikerralla useita saaliskaloja.

Kun saman kokoinen hauki syd mutuja, joiden paino on noin

4,5 g, on epidtodennikdisti, etti se seuraavan 24 tunnin kulu-
essa sOisi mitddn. SySminen on muuttanut hauen motivaatiotilaa

Ja siten saaliin koko m3idr#i motivaatiotilan muuttumis-
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asteen. Kun oletettiin, ettd ruoansulatus vdhentiaa mahan sisal-
tod eksponentiaalisesti (Pitcher ja Hart 1982), havaittiin,
ettd hauki alkoi syo6da uudelleen vasta, kun silla oli 0,3-0,7
g ravintoa jdljelld mahassaan. Tama oli riippumaton saaliska-
lojen koosta. Hauen motivaatiotilan tdytyy palautua tietylle
tasolle ennen kuin se uudelleen hyokkdd ja pyydystdd saalista.

Pedon kylladisyydella ei ole havaittu olevan vaikutusta saalis-
lajin valintaan (preferenssiin). Coble (1973) selvitti labo-
ratoriokokeessa mudun, karpin, viheraurinkoahvenen ja isoau-
rinkoahvenen suosituimmuutta hauen ravinnossa. Han havaitsi,
ettd kylldinen hauki suosi karppia ja mutua ja vdltti aurinko-
ahvenia. Suhteellinen suosituimmuus oli sama seka kahden etta

neljan viikon syomadttomdn jakson jalkeenkin.

Laboratorickokein on kuitenkin voitu osoittaa, ettda hauki
reagoi paaston jdlkeen sellaisiin muotoihin ja liikkeisiin,
joihin se kylldisend ei reagoi (Clarke 1986). Ndlkdinenkin
kala jattdda rauhaan selvisti epadmieluisen saaliin (Hoogland
ym. 1957). Hauki erottaa kaytokseltdidn erilaiset saalistyypit,
mutta se ei reagoi erilailla eri saaliskokoihin (esim. Hart

ja Golgan, julkaisematon in: Hart ja Hamrin 1988).

Kalojen saalistuskdyttd3ytymiseen yleensd liittyy aikaisempien
kokemusten hyvaksikadyttdd, oppimista. Esimerkiksi aurinkoahven
muuttaa Vinyardin (1980) mukaan saalistuskayttdytymistaan
saalistyypin mukaan. Taimenella on havaittu pyydystysnopeuden
lisdantymistd kokemuksen kautta (Ringler 1979). Hauen on
huomattu valttdvan sille epdsuotuisia saalislajeja kuten
piikkikaloja. Laboratoriokokeissa hauella keinotekoisten
syottien puoleensavetdvyys heikkenee jo yhden saalistuskerran
Jjdlkeen (Hoogland ym. 1957, Clarke 1986).
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Oppimisen avulla kala hienosaitaa yleistd saalistuskayttayty-
mistddn ymparistovaatimusten mukaiseksi. Se lisdd ndin saa-
listustehokkuuttaan kehittdmdlla kayttdytymismuotoja, jotka
soveltuvat parhaiten kulloinkin runsaimmalle saaliille tai
oppii valttamaan saalista, jota on vaikea pyydystda (Dill
1983). Oppimisen fysiologista taustaa kaloilla on tutkittu
varsin paljon (esim. Marcotte ja Browman 1986), mutta itse
oppimistapahtuman kulkua ei vielda tarkoin tunneta. On esitetty,
ettd saalistava eldin muodostaisi erdanlaisen 'mielikuvan'
(search image) saaliistaan ldhinnd liikkumistavan perusteella
(esim. Zaret 1980, Clarke 1986). Vaikka laboratoriokokein on
voitu osoittaa 'search image'n kaltaisen ilmidn wvaikutusta,
niin mit&d&n todisteita sen esiintymisestd luonnonoloissa ei
ole saatu (Hart 1986).

3.3. Ulkoiset tekitjat

3.3.1. Ympdristotekijodiden vaikutus

Saaliin valintaan mahdollisesti vaikuttavina ymparistdtekiijdini
on tutkittu esim. veden lampotilaa, valon intensiteettii,

veden sameutta ja kasvillisuutta.

Veden lampétila

Veden ldmpétilalla ei ole suoraa vaikutusta petokalojen ravin-
non valintaan vaan vaikutukset kohdistuvat syddyn ravinnon
maarddn. Kalojen ruokavaliossa on havaittavissa kuitenkin
selvaa vuodenaikaista muuntelua (esim. Mann 1982). N&ami peto-
kalojen ravinnon koostumuserot johtuvat saalislajikoostumuksen
ja saalislajien suhteellisen runsauden eroista sekid erilaisesta
saalislajien levittaytymisestd (esim. HellstxrSm 1978, Omarov

ja Popova 1985).



valon intensiteetti

Valon intensiteetti vaikuttaa epdsuorasti petokalojen saalis-
tukseen. Usein on havaittu, ettd hauki saalistaa péddasiassa
aamu- ja iltahd@midrissd. Tamd johtuu siitd, ettd kyseisina
ajankohtina saalistus onnistuu parhaiten, koska saalis ei valon
intensiteetin laskiessa kykene havaitsemaan petoa yhtd hyvin
kuin keskipaivalla (esim. Hobson 1979). Hauet ovat erityisen
tehokkaita pyydystamiadn ja valikoimaan kaloja, jotka uivat
tdlloin vesipatsaan yldosissa, ja joiden silhuetti heijastuu

valoisampaa taustaa vasten (Casselman 1978).

Veden sameus

Veden sameudella ei ole todettu oclevan vaikutusta saaliin
valintaan (esim. Coble 1973).

Kasvillisuus

Predaattorien pyydystystehokkuus on usein kaantden verrannol-
linen habitaatin monimuotoisuuteen (esim. Cooper ja Crowder
1979). Tamdn perusteella Savino ja Stein (1982) esittivdt olet-
tamuksen, etta habitaatti, jossa on kasvillisuutta, saattaa
vahentdad hauen saalistusmahdollisuuksia. Edelliseen olettamuk-
seen Hart ja Hamrin (1988) lisasivat vield, ettd kasvillisuus

saattaisi vaikuttaa myds saaliin valintaan.

Esim. Hartin ja Hamrinin (1988) tutkimuksessa kasvillisuus ei
vaikuttanut hauen saalistustehokkuuteen eikd ravinnon valin-
taan. Mauckin ja Coblen (1971) tutkimuksen mukaan suhteellinen
saalisalttius on sama sekd sdilidissid ettd lammikoissa riippu-
matta kasvillisuudesta. On todenndakoistd, ettd ravinnonkiayttd

on samanlaista my6s luonnossa. Useinkaan kasvillisuuteen pii-
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loutuneet kalat eivat ole yhtd valppaita kuin avovesialu-
eella oleskelevat ja saalisalttius kummallakin ryhm#llid on
suunnilleen samanlainen. Koska predaattorilta piiloutuminen
saattaa heikentdd saaliskalojen ravinnonkidytt&mahdollisuuksia,
niin mahdollisesti kaikki saaliskalat eivAt pyrik&&dn piilou-
tumaan predaattoreilta (Werner ym. 1983, Mittelbach 1986).

Kasvillisuuden merkitys riippuu olennaisesti sekd kasvilli-
suuden tiheydestd ettd kalalajista. Koska esim. bassilla on
havaittu ravinnon valinnan muuttuvan kasvillisuuden tiheyden
mukaan, niin mahdollisesti esim. hauki on niin sopeutunut
peto, ettd kasvillisuuden tédytyy olla todella tiheii ennen
kuin se vaikuttaa saalistukseen negatiivisesti (esim. Savino

ja Stein 1982, Hart ja Hamrin 1988).

3.3.2. Saaliin ominaisuuksien vaikutus

Mahdollisesti saaliin valintaan vaikuttavina ominaisuuksina
on tutkittu esim. saaliin muotoa, kokoa, liikkumistapaa,
viritystd, puolustuskykyid, uutuutta/outoutta ja suhteellista

runsautta.

Peto-saalis -vuorovaikutuksen tulos riippuu molempien osapuol-
ten kdyttdytymisestd. Kiyttdytymiseen oletettavasti vaikuttavat
niiden fyysiset taipumukset. On havaittu, ettd ruumiin ja
evien muoto vaikuttaa petokalojen saalistuskidyttidytymiseen,
mutta yllattavad kylld petokalat eivit useinkaan kaytd maksi-
maalista liikunnallista kapasiteettiaan saalistuksessa (Nyberg
1971, Webb 1984b). Siksi muodolla saattaa olla positiivista
vaikutusta pedon kdyttdytymiselle, mutta se ei rajoita kayt-
taytymista.
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Ruumiin ja evien muoto sekid liikkuminen voivat parantaa peto-
kalan hyokkayksen kohteeksi joutuneen saaliskalan pakenemis-
mahdollisuuksia estdmilli peto tarttumasta optimaalisesta
kohdasta, parantamalla saaliskalan nopeutta, kiihtyvyyttid tai
taistelukykyisyytti tai vaikuttamalla saaliin kasittelyaikaan

Webb 1986a,b).

Webb (1986a) tutki saaliin muodon ja liikkumisen vaikutusta
isobassin saalistuskadyttidytymiseen. Hinen tulostensa mukaan
kiihtyvyys vaihteli ruumiin muodon mukaan. Hyvan kiihtyvyyden
ja lukuisten epdonnistuneiden saalistusyritysten vdlillid oli
positiivinen korrelaatio. Pedon ruumiin muodolla on huomat-
tavasti vdhemmdn vaikutusta saalistuksen onnistumiseen (esim.
Webb 1984a}.

Saaliskalan muoto voi vaikuttaa saalisalttiuteen myds estimilli
petokalaa tarttumasta optimaaliseen tarttumiskohtaan. Predaat-
torit iskevdt sukkulamaisiin, pehmedevdruotoisiin kaloihin
keskiruumiin alueeseen, kun taas korkearuumiisiin (deep body

. form), piikkievdisiin kaloihin tartutaan ldhelle pyrstdosaa
(Moody ym. 1983). Moody ym. osoittivat myds, ettd tarttuminen
onnistui heikommin jilkimmiisessi tapauksessa ja he olettivat,
ettda tdmd johtui piikeistd, jotka estivit tarttumasta
keskiruumiiseen. Webbin (1986a) tutkimus osoitti, etta piikit
eivat suuremmin vaikuta saalistuksen onnistumiseen, vaan
korkea ruumiin muoto on tdrkeimpi tekijéd tarttumiskohdan
maardytymisessid. Webbin (1986a,b) mukaan hyokkdyksen ja
tarttumisen suuntautuminen harhaan oletetusta optimaalisesta
kohdasta ndytta3d olevan se mekanismi, jolla ruumiin muoto

vdhentd3 saalisalttiutta.

Liikkeen on havaittu olevan tirkes tekija saaliin havainnoin-
nissa. Aiheesta on tehty esimerkiksi hauella paljon tutkimuk-
sia, mutta tulokset ovat jonkin verran rigtiriitaisia. Mees-

tersin (1940) mukaan hauki reagoli huomattavasti voimakkaammin
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liikkuvaan kalasyﬁttiin kuin liikkumattomaan. Baerens (1957)
esitti, ettd saaliin tdytyy aina liikkua, kun taas Nursellin
(1973) mukaan saalis voi olla liikkuva tai paikallaan pysyva.
Christiansen (1976, ref. Clarke 1986) havaitsi ainoassa kvan-
titatiivisessa tutkimuksessa tdstd aiheesta, etti nopeasti
uivalla ja "epanormaalisti' liikkuvalla kalalla on suurempi
todenndkdisyys joutua pedon saaliiksi kuin hitaasti ja "nor-
maalisti" uivilla ja ettd useissa tapauksissa paikallaan
pysyva kala vdlttdd predaation useissa. Hauella on myos havait-
tu, ettd muodon kirkkauden ja vidrien erot eivit ole tirkeiti
r?vinnon valinnassa (Coble 1973). Sen sijaan kdyttdytyminen

ja saaliin liikkumistapa ovat olennaisia. Hoogland ym. (1957)
eéittivat toisin kuin Moody ym. (1983), etti jopa piikkikalojen
k#rttaminen perustuisi niiden liikkumistavan tunnistamiseen.

Saaliin koko ja suhteellinen runsaus

Useissa tutkimuksissa on osoitettu, ettid petokalan koon ja
saaliin keskimd@drdisen koon vdlilli on suora suhde: pedon

koon kasvaessa myds saaliin koko kasvaa (esim. Fortunatova ja
Popova 1973, Diana 1979, Kupchinskaya 1985). Vaikka kokeellisin
tutkimuksin on my&s hauella osocitettu esiintyvin selvii koon
suhteen tapahtuvaa valintaa (esim. Hoogland ym. 1957, Beyerle
ja Williams 1968, Coble 1973), niin sen toteaminen Yuonnon
populaatioita koskevissa tutkimuksissa on osoittautunut
vaikeaksi (Hart ja Hamrin 1988). Luonnon populaatioissa monet
muut tekijdt kuten eri saaliskokojen habitaattipreferenssit,
piilopaikkojen tehokkuus predaatiota vastaan ja vaihtoehtoisten
saalislajien esiintyminen saattavat peitt#i tunnusomaisen

saalistuskdyttiytymisen.

Nykyisen kdsityksen mukaan petokalat eivdt valitse saalistaan
pelkdn koon perusteella, vaan ne saalistavat elaimida, jotka
tdyttdvit niiden vaatimukset mahdollisimman tiydellisesti.
Nditd vaatimuksia eivit miAirdi ainoastaan petokalojen suun ja

mahan koko vaan myds saaliskohteen energiasisdltd ja sen
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pyydystémiseen, kadsittelyyn ja sulattamiseen kuluva energia.

Kala pyrkii maksimoimaan nettoenergian saantinsa.

Useat tutkimukset eri taksonomisiin ryhmiin kuuluvilla kaloilla
ovat tuoneet esille, ettd on olemassa optimaalinen saaliskoko,
jota ne valikoivat, jos sitd on saatavissa (esim. Werner ja
Hall 1974, Milinsky ja Heller 1978, Gibson 1980, Potts 1981,
Wankowsky ja Thorpe 1979). Esimerkiksi hauen optimaalinen
saaliskoko on 1/3 - 1/4 hauen omasta pituudesta (Nursell 1973

ja Hart ja Connellan 1984).

Luonnon populaatioissa kalojen mahoista loytyvien saaliseldin-
ten keskikoko poikkeaa optimikoosta sitd enemmdn mitd enemmin
predaattorin koko suurenee. Keskimddrdinen ja optimisaaliskoko
ovat lahinnd toisiaan aivan nuorilla kaloilla, joilla kasvuno-
peus on suurimmillaan. Yht3d paljon kuin keskimddrdinen saalis-
koko poikkeaa optimikoosta kasvaa ravinnon keskimaidr&dinen

hinta ruockavaliossa (Werner 1979).

Hart ja Connellan (1984) tutkivat laboratorio-oloissa hauen
kasvunopeuden, kdytetyn ravinnon maardn ja saaliin pyydystémi-
sen energeettisten kustannusten vdlistd suhdetta suhteessa
saaliin kokoon. Tutkimuksessa haukien paino vaihteli 50 g ja
149 g valilld ja saaliin (mutu) paino 0,9 g ja 4,9 g valilla.
Saalis oli jaettu viiteen ryhma&n 1 g:n vdlein. Saatujen
tulosten mukaan saaliin painon lisdintyess3 syddyn saaliin
lukumadrad ja paino vdheni. Samoin vdheni ruokailuun kuluva
aika. Takaa-ajoaika ei muunnellut saaliin koon mukaan, mutta
kdsittelyaika sensijaan kasvoi saaliin koon kasvaessa. Hauen
kasvunopeuden ja kaytetyn ravinnon madrdn vdlilld oli positii-
vinen korrelaatio, mutta kasvunopeuden ja pyydystédmiseen
kuluneen ajan (1 g kohti) valilld oli negatiivinen korrelaatio.
Kasvunopeus korreloitui myds syddyn saaliin keskipituuden ja
~painon kanssa. Molemmat korrelaatiot olivat merkitsevia 5

%:n tasolla, r (paino} = 0,71; r (pituus) = 0,81. Kasvunopeu-



14

den, ravinnon madrdn ja saalistuksen kustannusten vialisen

riippuvuuden Hart ja Connellan esitti muodossa:
y = 0,71 x; - 0,45 x5 (3-1)

jossa

y = kasvunopeus (g/vrk)

xq1= syodyn ravinnon mdidrd (g/vrk)
x3= saalistuksen kustannukset (s/g)

Hart ja Connellanin (1984) tulokset osoittivat, ettd ravinto-
kdyttdytymiselld on suora vaikutus kasvunopeuteen ja edelleen
sita kautta lisddntymisen onnistumiseen. Tutkimuksen mukaan
saaliin takaa-ajon ja kdsittelyn energeettiset kustannukset
ovat 8-10 kertaa suuremmat kuin odottamisen. NiZmi tulokset
vahvistavat Dianan (1979) jo aiemmin esittidmiid kidsitysti,
ettd suurten, mutta vihemmin runsaiden saaliskalojen sisal-
tymiselld hauen ruokavalioon on huomattava merkitys kaswvun

kannalta.

3.4. Valintaindeksit

On kehitetty useita valintaindekseji, joilla pyritdan vertaa-
maan ravintotyypin runsautta mahandytteissid ja ympiristdssi.
Kalatutkimuksissa yksi kidytetyimmista ja petokaloilla ainoa
kiytdssd oleva valintaindeksi on ns. Ivlevin (1961) indeksi:

E = (rjy - pj)/(ry + pj) (3-2)
Jjossa

rj = saaliin i osuus ruockavaliossa

P4 = osuus habitaatilla
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E:n arvo voi vaihdella -1 ja +1 valilla. Kun E = 0, saalista

kdytetddn samassa suhteessa kuin sitd esiintyy ymparistdssidkin.

Tama indeksi osoittaa vain sen, onko saalislajia syoty suh-
teessa sen runsauteen habitaatilla, mutta se ei pysty erotta-
maan mekanismia, mika valinnan takana on. Tamd tieto saadaan

ainoastaan kokeellisesti (Hart 1986).

valintaindeksien sijasta voidaan kayttdd myds tilastollisia
arialyyseji, esim X2- ja G-testiid. Nykyisin on usein suositel-
tavampaa kayttdd tilastollisia menetelmia, koska indeksit
saattavat painottaa tiettyja tulosten ominaisuuksia (trendeji)
ja vain tilastotieteen avulla voidaan ilmaista havaittujen
ominaisuuksien merkitsevyys. Tilastollinen kasittelytapa on
paljon analyyttisempi kuin yksittdinen indeksi; tulosten eri
osatekijat voidaan erotella ja analysoida erikseen (esim.

Windell ja Bowen 1978).

3.5. Optimaalisen saalistuksen malli

Optimaalisen saalistuksen malli perustuu vditteelle, ettd
predaattori pyrkii optimoimaan energian saantinsa. Optimaalisen
saalistuksen paadperiaatteita ovat tarkastelleet esim. Werner

ja Hall 1974, Cody 1974, Pyke ym. 1977, Schoener 1979, Krebs

ja McCleery 1983, Diamond 1984, Hart 1986, Stephens ym. 1986

ja Stephens ja Krebs 1986.

Teoreettiset tutkimukset (esim. Pyke ym. 1977, Hughes 1980)
ovat kehitelleet sddntdjd niistd ratkaisuista, joita eldimet
joutuvat tekemdin valitessaan saalistaan. Lahtdkohtana on,
etta kukin ravintokohde sisaltaa tietyn madran sekd energiaa
etta ravintoaineita ja saalistajalta kuluu energiaa kyseisten

ravintokohteiden pyydystidmiseen, kasittelyyn ja nielemiseen.
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Saaliit saattavat vaihdella kooltaan, mutta useimmiten suurem-
pien ravintokohteiden energia- ja ravintoainesisdltd on
suhteellisesti suurempi kuin pienempien. Toisaalta pienempien
ravintokohteiden pyydystamiseen kuluu vihemmin energiaa.

Haittojen ja hyddyn valinen suhde voidaan ilmaista optimaa-
lisen saalistusteorian klassisella mallilla (Optimal foraging
theory ; the classical model of prey choice). Perusmallissa
predaattori saalistaa vain kahdenlaista saalista, joita se
kohtaa?\'! jaA, saalisyksildd per aikayksikkd etsintddn kulu-
vana aikana (Tg). Jos eri saalistyyppit sisdltdvit Eq ja Ep.
vyksikkGa energiaa ja niiden kidsittelyyn kuluu hq ja hp aika-
yksikk6d, niin niistd saatu hy6ty voidaan kirjoittaa muotoon

Ejq / hq ja Ejp / hy.

Jos peto saalistaa valikoimatta, niin ajassa Tg sen saama

ravintomadard (E) on
E = Tg(A7 E1 +A2 E3) (3-3§

ja tamdn ravintomiirin saamiseen kuluvaa kokonaisaikaa (T)

voidaan mexrkiti:
T = Tg + Ts(h1 hq +l2 hy) {(3-4)

eli toisin sanoen etsintdaika plus kdsittelyaika.

Pedon ravinnonottonopeus (E/T) on tilldin:

E A1 Eq +Ay Ep
e (3-5)
T 1+R1 h1 +A2 h2
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Jos oletetaan, etta saalistyyppi 1 on suositumpi kuin saalis-
tyyppi 2 (Eq/hq > Ez/hy). Maksimoidakseen energian saantinsa
(E/T) pedon pitdisi syotdd ainoastaan saalistyyppid 1, jos

At E A1 Er+ A2 Ep

> (3-6}
1 +Aq hy 1 +Aq hy +A3 hy

Jos predaattori syomédlld pelkastddn saalistyyppid 1 saa parem-
man hyddyn kuin syomdlla sekd saalistyyppia 1 ettd saalistyyp-
pid 2, niin edelld esitetty yhtdlé voidaan esittda seuraavas-

ti:

¢< — {(hy - hq) {3-7)

Yht#l6 antaa kriittisen raja-arvon (1/Aq), jonka yldpuolella
syodain pelkastaddn saalistyyppid 1.

Optimaalisen saalistuksen mallin klassisessa muodossa joudutaan
tekemddn seuraavat oletukset: (1) saaliin arvo voidaan ilmaista
nettoenergiana tai muuna vastaavana mittaustuloksena, (2)
kdsittelyajalla on pysyvat rajat, (3) kidsittelyd ja etsintda

ei voida tehdi samanaikaisesti (jos ndin ei olisi, eldimelld

ei olisi tarvetta valikoida ravintoaan), (4) saaliit havaitaan
heti ja virheittd, (5) saalista kohdataan jaksottaisesti ja
satunnaisesti: oletettu aika, joka kuluu seuraavan,
saalistyyppid i olevan ravintokohteen loéytymiseen on aina

1/A¢, (6) Kdsittelyn energeettiset kustannukset aikayksikkoa

kohti ovat samat eri saalistyypeillsi.

Malli joko perusmuodossaan tai modifioidussa muodossa (margi-
nal value theorem, Stephens ym. 1986) on osoittautunut
soveltuvaksi selittdmdin hauen ravinnon valintakdyttdytymistad
laboratorio-oloissa, joissa kaloilla on valittavana vain
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kahta saalistyyppid (esim. Hart ja Connellan 1984, Hart ja
Hamrin 1988). Mallin soveltaminen luonnon oloihin edellyttad
sen kehittelyd ja ulottamista tapauksiin, joissa predaattori

on kosketuksissa useiden saaliskokojen kanssa.

4. RAVINNON KULUTUS

Uudistuvien luonnonvarojen hoito perustuu ekosysteemin lajien
vuorovaikutusten {esim. predaation ja kilpailun) tuntemukseen
ja arviointiin. Tdmd edellyttda tarkeimpien predaattorien
ravintohabitaattien selvittamistid ja ravinnonkulutuksen miaa-
rittamistd. Lisdksi on oscoittautunut hyvin kaytannodlliseksi
vaihtoehdoksi arvoida valittdvien trofiatasojen tuottavuutta

huippupredaattorien (top carnivores) predaationopeuden avulla.

Kalojen ravinnon kulutusta voidaan lahestyd kahdella eri
tavalia. Ensiksikin voidaan k&ayttdd mahan sisdllon biomassaa
tai tilavuutta ja mahan tyhjenemisnopeutta tai ravintokoh-
teiden sulamisastetta kalojen vuorckausittain kayttaman ravin-
non maaran (daily ration) arviointiin (esim. Diana 1979, 1983;
Adams ym. 1982). Ravinnon kulutusta voidaan selvittia mycs
kalan kasvunopeuteen, kokoon ja ympardivaan lampdtilaan perus-
tuvilla ns. biocenergeettisilla malleilla, jotka edellyttavat
predaattorien yksityiskohtaista fysiologista tuntemusta (esim.
Diana 1983, Rice ja Cochran 1984). Tutkimukset ovat osoitta-
neet, ettd bioenergeettisilld malleilla saadut arviot ovat
varsin vertailukelpoisia maha-analyyseilla saatujen tulosten
kanssa {esim. Rice ja Cochran 1984) tai tulokset ovat ainakin
samansuuntaisia (Diana 1979, 1983). Kalojen ravinnon kulutusta
on myos mitattu laboratorio-oloissa (esim. Allen 1951, Johnson
1966), mutta tulosten soveltuvuus luonnon oloihin on

osoittautunut kyseenalaiseksi.
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4.1. Ravinnon kulutuksen méddritys maha-analyysien perusteella

Kalojen vuorokausittain kayttdmin ravinnon miirii on useim-
missa tutkimuksissa pyritty arvioimaan kerddmilld niytteitd
kalapopulaatiosta saanntllisin vdliajoin ja mittaamalla jokai-
sen kalan mahassa olevan ravinnon maird. Kalan koon vaikutuksen
vihentamiseksi on mahan sis#lldn paino usein ilmaistu suhteessa

kalan painoon.

Bajkov (1935) kehitti pdivittdisen ravinnonkidytdn midritykseen

yha vielikin kdytdssd olevan yhtidldn

24A

D = (4-1)
n

jossa

D. = paivittdinen ravinnonkdyttd

A = keskimdadrdinen ravinnon mdarid mahassa
naytteenottohetkella

n = tuntimadrd, joka kuluu ravinnon tdydelliseen

poistumiseen mahasta

Menetelmiin sisidltyvit oletukset siitd, ettd kalat ottavat
jatkuvasti ravintoa, ettd ravinnon poistumisnopeus mahasta on
vakio ja ettd ravinnon poistumisnopeus on riippumaton ravinnon

madrastd ja laadusta.

Vaikka kyseiset oletukset yleensid ovat epirealistisia, mene-
telmdd joko alkuperdisessid tai muunnellussa muodossa ovat
kdyttineet esim. Darnell ja Meierotto (1962), Biro (1969),
Backiel (1971), Noble (1972) ja Nielsen (1980).
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Bajkovin menetelmidstd on kehitetty muunnos sellaisia tapauksia
varten, joissa kalat syovat suuria maaria kerrallaan ja mahan
tdydelliseen tyhjenemiseen kuluu vdhintdin yksi vuorokausi
(Popova ja Sytina 1977). Tallaisia ovat suurikokoiset predaat-
torit (Fortunatova 1951, ref. Ivanova ja Lopatko 1979, Popova
ja Sytina 1977). Menetelma ottaa huomioon, ettd ravinnonottoa
tapahtuu silloinkin, kun edellinen saalis on vasta osittain

sulanut. Saaliit ovat ndin olleen mahassa sulamisen eri vai-

heissa.

Useimmat menetelmdt vaativat arvion ravinnon poistumiseen
kuluvasta ajasta ja tdtd on usein vaikea mitata. Mahan sisdlldn
midrd ei myoskdidn toimi kalan kuluttaman mdaran mittana,

koska ravinnon poistumista tapahtuu koko ajan kalan ruokailles-
sa. Tietoisena t&dstd arvostelusta Swensson ja Smith (1973)
kdyttivat laskelmissaan aikaa, joka kului ravinnon poistumiseen
90-prosenttisesti seka kunkin ravintokohteen alkuperadista
painoa. Tama poistaa eraitd yksinkertaisempien menetelmien
heikkouksia. Menetelmdan sisdltyy kuitenkin oletus, etta
mahasta poistuvan ravinnon maarén ja ajan suhde on lineaarinen.,

Useimmat tutkimukset ovat osoittaneet, ettd ravinnon poistu-
misnopeus mahasta on eksponentiaalinen useilla kalalajeilla
(esim. turska, jarvitaimen ja ahven). Tdtd ei voida kuitenkaan
yleistda koskemaan kaikkia lajeja, koska joissakin tutkimuks«
sissa on ravinnon poistumisnopeuden havaittu olevan lahes
lineaarinen. Yleensd lampotilan noustessa ravinnon poistumis-
nopeus kasvaa, kunnes saavuttaa maksimin, jonka jdlkeen ruoka-
halu vdhenee huomattavasti. Suhde lamp&tilaan on yleensa
eksponentiaalinen (Elliot ja Persson 1978).

Monissa tutkimuksissa viitataan Eggersin (1977) kehittidmidin
differentiaaliyhtdlomalliin, jossa oletetaan, ettd ravinnon

poistumisnopeus on eksponentiaalinen ja ravinnonottonopeus on
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vakio siten, ettd ravinnonotto rajoittuu madrdttyihin vuoro-
-kauden aikoihin. Elliotin ja Perssonin (1978) mukaan yhtdlo on

kuitenkin virheellinen.

Thorpe (1977) totesi ravinnon poistumisnopeuden ahvenella
olevan eksponentiaalinen ja oletti ravinnonottonopeuden
olevan vakio. Nidytteenottojen vdlisend aikana kulutetun ravin-

non middrd C¢ saadaan kaavasta:
Ct = Sg-Sg+1/2(Sg+Sg) (1-e7RE) (4-2)

jossa

Sg jJa St = suhteellinen mahan sisdllon mddrd naytteenottojen
vdlisen ajan alussa ja lopussa

R ravinnon poistumisnopeus mahasta.

t

aika

Elliotin ja Perssonin (1978) menetelmd on seuraava:

Jos- mahan tyhjenemisnopeus (R) on eksponentiaalinen ja ravin-
nonkulutusnopeus (F) on vakio, niin nopeus, jolla mahan sigdaltd
vaihtuu (S), voidaan esittda:

(ds / dt) = F - RS. (4-3)

TAlldin t tunnin kuluttua mahassa on ravintoa (Sg):

¢
St = Sge~Rt\re Rt gt
0 (4-4)
F
= Soe'Rt + — (1 - eRE)
R

jossa Sp on alkuperdinen ravintomddrd mahassa.
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"Kun £ 4 0 ja Sg 3 Soe‘Rt, niin ravinnon kulutusnopeus tunnissa

voidaan esitti3i muodossa:

(St - Soe-Rt)R
F = — ‘ (4—5)
1 1 —_ e_Rt

ja todellinen kulutetun ravinnon mddrd (C¢) on

(8¢ - Soe—Rt)Rt

Ct = Ft = (4"‘6!
1 - e"Rt

Mik&dli ravinnonkulutus ei pysy vakiona vaan vihenee ajan -
mukana, niin kulutetun ravinnon mddra kasvaa asymptoottiin

(cmax) ja C¢ voidaan esittaa nyt:
Ct = Chax - ae~bt (4-7)
jossa a= Cpayx - Sp ja b on vakio. Kun oletetaan mahan tyhje-

“*" hemisnopeuden olevan eksponentiaalinen, niin todellinen ravin-
tomadra mahassa (S¢) t tunnin kuluttua on

4
S¢ = Sge~Rt + e-Rt g;be(n-b)tdt
0 (4-8)
abe~Rt
= Soe—Rt + ————— (1 ~ e(R-b)t
| b - R

kun ravinnonottonopeus (dC)/(dt) - 0 ja S -+ Soe“Rt.

Ensimmdinen menetelmd vaatii arviot keskimiirdisestd ravinngn
midrastd ajan t alussa ja lopussa (Sp jJa St) sekd ravinnon
poistumisnopeudesta (R). Toinen menetelmi vaatii lisidksi
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estimaatit asymptootille Cy,, ja vakiolle b. Jos tidtd tietoa
ei ole saatavissa, on oletettava ravinnonottonopeus vakioksi

ja kaytettdvd ensimmiistd menetelmii.

Elliot ja Persson (1978) vertailivat kolmella viimeksi maini-
tulla menetelmalld saatavia tuloksia taimenen ravinnonkulutuk-
sesta koejarjestelyssa, jossa ravinnonkulutus oli tunnettu.
Thorpen (1977) menetelmdlld saadut tulokset olivat aina alhai-
simmat ja yleensd aliarvioivat ravinnonkulutuksen, usein noin
10 %:11a. Elliotin ja Perssonin (1978) ensimmiinen menetelmi
antoi hyvat tulokset paitsi kookkailla taimenilla, joiden
ravinnonotto oli lahes maksimitasca. Ndissi tapauksissa toinen

menetelma oli parempi.

Toinen testi pienilld taimenilla osoitti, ettd kaloilla,
jotka syovat lyhyen ajan kerrallaan pitden sen jdlkeen pitkéan
tauon, saadaan ensimmdiselld menetelmdlli hyvit tulokset, jos
ndytteenottovidli on tihed. Sopiva vi3li oli korkeintaan 3

tuntia.

Lisaksi kokeiltiin eri menetelmien soveltuvuutta luonnosta
pyydetyilla ahvenilla. Thorpen (1977) menetelmilld saatiin
aina alempia arvoja kuin Elliotin ja Perssonin (1978) ensimmii-
sella menetelmdlld. Bajkovin (1935) menetelm#lli laskettu
vuorokautinen ravinnonkulutus oli huomattavasti alhaisempi
kuin edella mainituilla menetelmilli.

Elliot ja Persson (1978) tulivat vertailussaan siihen tulok-
seen, ettd luonnosta pyydystetyillid kaloilla heidin kehit-

témdnsd ensimmdinen menetelmd soveltuu lihes kaikissa tapauk-
sissa, koska luonnossa suuretkin kalat vain harvoin pystyvat

ottamaan ravintoa kylldisyyteen asti.
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Toisaalta Diana (1979) on sitd mielta, ettd kaikki mallit,
joissa oletetaan ravinnonoton olevan jatkuvaa tai ravinnonot-
toperiodi on pitka suhteessa sulamisaikaan, eivat sovellu
varsinaisille petokaloille (esim. hauki), koska ateria koostuu
niilld usein vain yhdesta ravintokohteesta ja ravinnon pyydys-
tys- ja kasittelyperiodi on hyvin lyhyt sulamisaikaan verrat-
tuna (kuva 1).
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Kuva 1. Malli varsinaisten petokalojen ravinto—
kayttiytymisestd, Alenpi akseli esittia ravinto-
kattaytymisen eri vaiheita; ylempi kuvaa mahan

tayteisyysastetta. Ajat B ja B' esittiavit mahan

tyhjenemisen (gastric evacuation) aikavilejs.

Diana (1979) kehitti petokaloille soveltuvan, Swenssonin ja
Smithin (1973) esittdmdidn yht&166n pohjautuvan mallin, joka

sai muodon:
R=(MxS8)/ (B'x N) (4-9)

jossa

R = paivittdinen ravinnon kulutus

N = otoksen kokonaismdiara

S = ravintoa sisdltivien mahojen miira

M = ravintokohteiden keskimddrdinen koko (g/kg tai kcal/kg)

B'= aika, jonka kuluessa ravintokohde sulaa mﬁﬁrityskelvotto—
maksi.
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Dianan mallia kidytett#essd joudutaan olettamaan ensiksi, ettad
mahan tyhjenemisnopeus on luonnossa sama kuin laboratorio-
kokeissa ja ettd tdma nopeus on riippumaton ravinnon koosta

tai laadusta. Toisena oletuksena on, etta pyydystettyjen
kalojen mahat edustavat koko kyseistad kalapopulaatiota. Mallin
avulla laskettua ravinnon kulutusta tarkasteltaessa on osoit-
tautunut, ettd aterian koot on arvioitu todellista pienemmiksi.
Tamd johtunee siitd, ettd pyydystys saattaa keskeyttda ravin-
nonoton ja toisaalta pyydystyksen yhteydessa petokalat helposti

oksentavat.

Kaikissa edellid esitetyissd malleissa keskeiseksi ongelmaksi
on muodostunut mahan tyhijenemisnopeutta (gastric evacuation

rate) kuvaavan yhtaloén muoto.

Katsauksia eri yht&dldmuotojen ominaisuuksista ja niiden sovel-
tuvuudesta erilaisiin tapauksiin ovat esittaneet esim. Mullen
(1986), Olsson ja Mullen (1986) ja Jobling (1981, 1986, 1987).
MAadrddvina tekijoind yhtdlomuodon valinnassa ovat ravintokoh-
teiden koko ja energiasisdltd. Kun ravinto koostuu pienista,
suhteellisen helposti sulavista, energiasisdlldltaan alhai-
sista partikkeleista, niin yhtdldmuoto dv/dt = -ry1-0

(dv/dt = mahan tyhjenemisnopeus, V = mahassa olevan ravinnon
tilavuus, r = vakio) soveltuu lineaarista ja nelidjuurilause-
ketta paremmin tuloksiin. Jos ravinto koostuu yksittdisista
tai harvalukuisista suhteellisen suurista partikkeleista,
jotka lisidksi ovat vaikeasti sulavia ja energiasisalloltidan
suuria, niin sulamisnopeustuloksiin parhaiten soveltuu lineaa-
rinen yhtdld ( dv/dt = -r ). Ndiden kahden ddrimuodon valilla
muut matemaattisen lausekkeen muodot soveltuvat parhaiten
empiirisiin tuloksiin (esim. nelidjuuriyhtdld, dv/dt = ~-rv0.5)
(Jobling 1986,1987). Edella mainitun perusteella voidaan
suosittaa, ettid palijon kidytettya Elliotin ja Perssonin (1978)
menetelmdi kdytettdisiin vain planktonia ja pienid pohjaeldimid
sydvilld kaloilla. Suuria ravintokohteita syovien petokalojen
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ja korkeaenergista ravintoa sydvien viljelykalojen ravinnon-
kulutuksen madrittamiseen soveltuu parhaiten Bajkovin (1935)

esittamd malli perusmuodossaan (esim. Jobling 1987).

4.2 Energiatase

Kalan kayttdmén ravinnon ja siitd saadun energian md&rdlli on
omat rajoituksensa johtuen esimerkiksi mahalaukun tilavuudesta,
rajallisista ravintovaroista, ravinnonkdytdn sisdisestid (endo-
geenisestd) siitelysti ja ulkoisista (eksogeenisista) teki-
joistd (esim. Magnuson 1969). Energia kuluu elintoimintojen
yllapitoon, liikkumiseen, kasvuun ja lisddntymiseen. Energia-
tasetta voidaan kuvata energian tasapainoyhtdl®$lld, jonka
mukaan systeemiin saapuvan ja siita lahtevdn energian taytyy

olla yhta suuret. Yhtdld on perusmuodossaan seuraava:
G+R=C- (Rygt + F + U + A) (4-10)

jossa

G = kasvu
R
C
Rpet= hengitys (standardimetabolia)

i

lisdantyminen
kulutus

F = ulosteet
U
A

eritteet

}

liikkuminen

Metaboliaan, ulosteisiin ja eritteisiin kuluva energia yhdessi
muodostaa ns. elimistdn ylldpitoenergian.

Kaikkea saatua energiaa elimistd ei kidytd hyvidkseen. Elimistddn
imeytynyt (assimiloitu) osuus ravinnosta (kuva 2) joudutaan
vleensi midrittimiin laboratoriokokein. Winberg (1956) esitti,
ettd kaloilla keskimddrin 80 % ravinnosta imeytyy elimistdén.
MyShempien tutkimusten mukaan (esim. Brett ja Groves, 1978)



27

pelkastaan kalaa sydvdt petokalat assimiloivat jopa 94% saa-
mastaan energiasta. Assimilaatiotehokkuuden on havaittu riip-
puvan lampétilasta ja sybdyn ravinnon middrdstid. LampStilan
noustessa entsyymitoiminta lisdidntyy ja syddyn ravinnon maarin
kasvaessa entsyymituotanto kasvaa. Kalan painolla ei ole
merkittdvad vaikutusta (Elliot 1976, Pitcher ja Hart 1982).

Ration —_—
) | Faeces
4
"Faste
Absarbed energy energy"
. fon
7 { Fagral
J Ipsses
Assimilated energy
- . 3 'Specific
Food processing $.0.4. dynamic
Net erergy action”
SKR
y | tisswe| "Maintenance®
repair

‘Growth" “Activity’

Kuva 2. Ralan energiatase.
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Metaboliaan kuluva energia mitataan yleensa epdsuorasti madrit-
tdm#l11l3 ensin hapenkulutus lepotilassa, jolloin saadaan ns.
yllapitoenergia (standard metabolism). Sen jalkeen pakotetaan
kalat uimaan vastavirtaan ja mittauksilla saadaan tallodin
suurin mahdollinen aineenvaihduntaan kuluva energia (active
metabolism}. Naiden energia-arvojen valinen erotus on se
energiamdara, jonka kala voi kdyttd33a muihin aktiviteetteihin,
esim. liikuntaan ja kasvuun (sisdltda lisddntymistuotteiden
muodostumisen). Osa tastad energiasta kuluu ravinnon sula-

tukseen {ns. specific dynamic action, SDA).

Perusaineenvaihdunnan {Mg) suhdetta kalan kokoon (W) on kuvattu
yhtdalsdlla:

Mg = aw? (4-11)

Yhtalossda a ja y ovat kullekin lajille ominaisia vakioita.
Useilla kalalajeilla eksponentti y saa arvon 0,86 + 0,03
{Brett ja Groves 1978).

Kalojen energiataseita on analysoitu jo vuosia kenttatutkimus-
ten avulla (esim. Healey 1972, Wootton ym. 1980), laboratorio-
tutkimuksilla (esim. Brett i970) seka myos ATK-simuloinneilla
kdyttéZen kentta- ja laboratorioparametreja. Kaksi empiirista
menetelmdd on tullut yleiseksi kentta-analyyseissid. Ensimmai-
sessa menetelmdssa arvioidaan kidytetyn ravinnon maidri jo
aiemmin esitetylla tavalla ja ravinnosta saadun energian
maarastad vahennetddn spesifiseen dynaamiseen toimintaan (SDA),
peruaineernnivaihduntaan ja liikkumiseen kuluvat energiat. ¥li-
jddvan energian katsotaan olevan ruumiin ja gonadien kasvun
kaytossda ( Mills ja Forney 1981). Toisessa menetelmdssad kent-
tatutkimuksin mitataan kasvu ja sitten korjattuna metabolia-,
aktiviteetti- ja ravintotoimintojen energia-arvoilla ennuste-
taan kulutetun energian mdara (Gerking 1972, Lasker 1970).
Kenttatutkimuksin laadituista energiataseista yleisesti puuttuu
riittava tarkkuus johtuen vaikeudesta arvioida otospopulaation

kaikkia osatekijoita.
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Tasapainoyhtdlddn perustuva bioenergeettinen malli on vaihto-
ehtoinen menetelma arvioitaessa ravinnonkulutusta luonnonpopu-
laatioissa. Malli kvantifioi ravinnon kulutuksen ja kasvun
vdalisen suhteen suhteessa ldmpdtilaan, ruumiin kokoon ja
liikkumiseen. Yksityiskohtaisen kuvauksen mallista ovat tehneet
esimerkiksi Kitchell ym. (1977) sekd Rice ym. (1983) ja sen
soveltuvuutta ravinnon kulutuksen arviointiin ovat kisitelleet
Rice ja Cochran (1984). Malli simuloi energian tasapainoyhtidlda

muodossa:

dB/dt = C - (F + R + U) (4-12)
jossa

dB/dt = kalan kudosten energiamiirin muutos ajanmuutoksen dt

aikana (kcal/vrk)

C = ravinnon kulutus
F = ulosteet

U = eritteet

R

= hengitys (standard metabolic rate +
specific dynamic action, SDA)

Bioenergeettisen mallin avulla on laadittu energiataseita ja
arvioitu ravinnon kulutusta esimerkiksi lohikaloille (Stewart
ym. 1981), hauelle (Diana 1983, Carline 1987, Kuikka 1987},
isobassille (Rice ja Cochran 1984, Carline 1987) ja valkosilmd-

‘kuhalle (Lyons ja Magnuson 1987).

Diana (1983) hauen energiatasetta kidsittelevissi tutkimukses-—
saan vertaili my8s mallin avulla saatua ravinnonkulutusta
empiirisesti mddritettyyn (Diana 1979) kulutukseen ja ne
osoittautuivat pddpiirteissiin yhtdpitaviksi. Selvai vastaa-
vuutta oli havaittavissa myds ennustetun ja empiirisesti
madritetyn kasvun v3lilli. Molempien tutkimusten perusteella
on havaittavissa yleislinja, ettid ravinnonkulutus ja kasvu on
voimakasta alkukesdlld ja vdhdistd loppukesdlld ja talvella
(kuvat 3 ja 4).
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Dianan (1983) mukaan hauella energian jakautuminen elintoimin-
tojen yllapitoon, kasvuun ja lisddntymiseen vaihtelee iki-
ryhmittdin ja sukupuolittain. Nuoret kalat, jotka eivit vield
ole saavuttaneet sukukypsyytta (immatuurit), kayttdvidat hyvin
tehokkaasti energiaa kudostensa rakentamiseen, 42% energiasta
kuluu kasvuun. 1-vuotiaasta ldhtien naaraiden ja koiraiden
energiataseet poikkeavat huomattavasti toisistaan, koska
lisdantymistoimintoihin kuluvan energian miira kasvaa. Nuorilla
koirailla energiaa kuluu runsaasti ruumiin kasvuun ja m#iari
viahenee idn mukana (42%:sta 7%:iin kokonaisenergiasta). Lisdidn-
tymiseen kuluva energia oli vdhdistd ja se pysyy suhteellisen
vakiona idn mukana (5%). Ruumiin toimintojen ylldpitoon kuluva
energiaosuus kasvoi idn lisddntyessd (58%:sta 89%:iin) ja
suurimman osan energiasta koiraat kdyttdvat siis ylldpitoon.
(Diana 1983).

Naarashauet ottavat vuwosittain 1.1-1.3 kertaa enemmdn energiaa
kuin koiraat. Energian sijoittuminen kokonaiskasvuun on niilli
padapiirteissddn samanlaista kuin koirailla, mutta kokonaiskas-
vun osatekijoiden, ruumiin kasvun ja lisdantymisen, keskindiset
osuudet poikkeavat huomattavasti. Keskimddrin naaraat tarvit-
sevat lisaantymiseen 2.7-4.5 kertaa enemmidn energiaa kuin
koiraat. Kaikki t&md ylimddrdinen energia kuluu ovarioiden
kasvuun. Naaraiden ravinnonkdyttotehokkuus {kokonaiskasvu/-
otettu energia) on naarailla parempi kuin koirailla (Diana
1983).

Dianan (1983) tulokset ovat hyvin saman suuntaiset kuin mui-
denkin vastaavien tutkimusten tulokset. Brett ja Groves (1978)
arvioivat useita laboratoriokokein laadittuja energiataseita
(tavallisesti immatuureilla, nuorilla kaloilla) ja totesivat,
ettd petokalat kayttdvit keskimididrin 29 + 6% absorboidusta
energiasta (ingested energy) kasvuun, 71 + 7% elimistoén
yllapitoon. Myds Laskerin (1970), Gerkingin (1972), Healeyn
(1972) ja Camercnin ym. (1973) tutkimuksissa keskimidirin 75%
energiasta kului elimistdn ylldpitoon ja 25% kasvuun.
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Kesélld hauen ravinnon kulutus oli maksimaalista Dianan (1983)
tutkimuksessa ja samaan aikaan esiintyi myds nopeaa kasvua
(kuvat 2 ja 3). Alhainen metaboliataso mahdollisti kasvun
myds talvella vaikka ravinnon kulutus oli vahiisti. Koirailla
tdmd kasvu oli pddasiassa koon kasvua, naarailla ovarioiden
kasvua. Useat muut tutkimuksetkin ovat osoittaneet, etta
ovarioiden kasvu tapahtuu kaloilla talvella. Timin kasvun
tekevdat mahdolliseksi kesdlld voimakkaan ravinnon kulutuksen
seurauksena kertyneet energiavarastot (Healey 1972, Mackinnon
1972, Foltz ja Norden 1977). Suomen leveysasteilla somaattinen
eli "koon" kasvu pddttyy syksylld lihes kokonaan.

Hauen kasvu Casselmanin (1978) mukaan alle 4 ©C on erittiin
heikkoa. Kun veden lampétila nousee yli 10 ©C hauen kasvu
kiihtyy kunnes saavutetaan optimildmpdtila, joka on 19 ©c,

kun kasvu mitataan painona ja 21 Oc, kun kasvu mitataan pituu-
tena. Optimildmpdtilan yldpuolella kasvu hidastuu nopeasti ja
se padttyy n. 28 ©OC:ssa. Liikkumisaktiviteetin maksimi on 19-
20 OC eli ldhelld optimaalista kasvuldmpdtilaa. Hauki on
huomattavan vahdn aktiivinen alle 6 ©C 13mpdtilassa (Casselman
1978).

Dianan (1983) esittdmd malli soveltuu my®s meidin oloissamme
hauen ravinnon kulutuksen mdidritykseen. Kuikka (1987) kayt-
tamalld: taulukon 1. arvoja eésitti hauen ravinnon kulutusyht&dlén

muodossa:
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G+ 1,6 x w(=0,18) x (0,16xT)

CC = . (4-12)
0,69

jossa
CC = ravinnonkulutus (g/vrk)

W = yksildn paino
T = veden lampdtila ko. vrk:na (°©C)
G = yksilon kasvu

Taulukko 1. Ravinnonkdyttod ennustavassa mallissa kadytetyt
parametrit. C = ravinnonkulutus (kcal), T = lampétila (C°)
ja B = yksildn paino (g) (Diana 1982, 1983).

Muuttuja - Yhtalo
Hengitys Rnet = 1,6 B-0,18 g0,16T (cal/g/vrk)
Ulosteet 0,13 x C
Eritteet 0,08 x C

Ravinnon kas.(SDA) 0,1042 x C

5. PETOKALOJEN VAIKUTUKSET SAALISPOPULAATIOIHIN JA MUUHUN
VESIEKOSYSTEEMIIN

Kysymys predaattorien vaikutuksesta saalispopulaation runsau-
teen ja rakenteeseen on ldheigessa suhteessa ndiden kahden
osatekijan lukumddrdiseen suhteeseen systeemissid. Monet yri-
tykset ilmaista peto-saalis -suhteet yleiselld muodolla ovat
epaonnistuneet, koska on vaikeata ottaa huomioon kaikkia
vaikuttavia bicottisia ja abioottisia tekijoita.
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Ensimmidisen matemaattisen muodon peto-saalis -suhteelle
esittivat Lotka (1925) ja Volterra (1926) toisistaan riippumat-
ta. He olettivat, etti saalispopulaation kasvunopeus, dnq/ar,
koostui kahdesta tekijdstid. Toinen edustaa saalispopulaation
rajoittamatonta lisddntymisnopeutta ilman predaattoreita,
(rqNq), jossa rq on yksilén lisddntymisnopeus ja N, on saalis-
populaation yksilomddrid. Toinen tekijd edustaa predaattorien
kdyttdmdsd saalismdéirdd (PNqN,), jossa Nz on predaattorien

lukumddrd ja P on predaatiokerroin.

Tdten saalispopulaation kasvu voidaan esittii yhtdlolla:

dN1
— = r1N7 - PNqNy (5-1)
at

Predaattoripopulaation kasvunopeus voidaan esittis yhtdlolla:

an,
—— = aPNqNjy - doNp {5-2)
dt

jossa

PN1N2= saalismddrd, jonka predaattoripopulaati onnistuu
pyydystamaan

dz= kuolevuus

N3= predaattorien lukumiiri
a= tehokkuus, jolla predaattorit muvettavat ravintoa jalkeldi-

siksi

Malli sisdlt&d useita yksinkertaistuksia. Siina oletetaan,
ettd saaliiseen ei vaikuta sen omat ravintovarat, pedon ja
saaliin valinen suhde on lineaarinen ja petopopulaation kuole-

vuus on tiheydestd riippumaton.
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Lotka-Volterran mallien merkittdvin biologinen heikkous on
siinﬁ, ettd pedon ja saaliin vidlisen suhteen oletetaan olevan
lineaarinen; luonnonpopulaatioissa predaationopeus pyrkii
tasoittumaan saalispopulaation kasvaessa. Holling (1965)
nimitti saalispopulaation koon ja yksittiisen predaattorin
tietyssa aikayksikdssd sybmidn saaliseldinten miiarin vilisti

suhdetta toiminnalliseksi vasteeksi (functional response).

Toiminnallinen vaste on olennainen osatekiji kaikissa peto-
saalis -malleissa; se on yksi peto-saalis - suhteen tasapai-
noisuuden midrddvistd tekijdistd (Oaten ja Murdoch 1975).
Kalapopulaatioiden toiminnallista vastetta ovat tutkineet
esim. Kuikka (1987) ja Hildén (1988). Holling (1965) jakoi

toiminnalliset vasteet kolmeen muotoon (kuva 5).

Lineaarinen suhde (Hollingin tyyppi 1) edustaa Lotka-Volterran
peto-saalis -yhtdl6d. Vaikka teoreettisissa tOissi tavallisesti
oletetaan, etta vaste on lineaarinen, niin useimmat mitatut

vasteet ovat epdlineaarisia (Abrams 1987).

; c Kuva 5. Predaatto—
i rien toiminnallinen
’ vaste lisddntyvain
; saalistiheyteen; (A)
Hollingin tyyppi 1;
(B) tyyppi 2 (O
saaliin tiheys tyyppi 2.

predaatiokuolevius
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Epdlineaarisuus johtuu kahdesta syysta. Ensiksikin, aika,
Jonka peto kayttdd saaliin etsintdin, pienenee silloin, kun
pyydystysnopeus (the rate of capture) kasvaa, koska saaliin
kdsittelyyn ja sySmiseen kuluu tietty aika. Toiseksi, koska
vksittdiset pedot eivdt voi kdyttdd ravintoa tietyn kyllai-
syysrajan yldpuolelle ja tassi pisteessi toiminnallinen vaste
tasaantuu. Toiminnallisen vasteen nelji peruskomponenttia
ovat onnistuneiden etsintéjen esiintymistiheys, saaliin
kiinniottoon kdytettdvissd oleva aika, saaliin kdsittelyyn
kuluva aika ja predaattorin nilkidisyys. Onnistuneen etsinnin
esiintymistiheys puolestaan riippuu pedon liikkumisnopeuden
suhteesta saaliin nopeuteen, pedon reaktiokentin koosta (alue,
Jjonka sisdlld peto erottaa saaliin) ja pyydystimisen onnis-
tumisesta. Hollingin tyyppi 2 kuvaa selkdrangattomien toimin-

nallista vastetta.

Holling (1965) olettaa, ettd s-kidyrin muotoinen toiminnallinen
vaste voi muodostua, jos lajit pystyvit oppimaan, Kuinka
saalistetaan onnistuneesti ja unohtamaan sen, kun saalista ei
endd kohdata. T&md Hollingin tyyppi 3 kuvaa selkirankaisten

toiminnallista vastetta.

Peto-saalis -suhteita kaloilla ovat mallintaneet esimerkiksi
Menshutkin (1964, 1971, ref. Popova 1978) ja Ladanov ja Tikho-
nov. Menshutkinin varhaisempi malli (1964) kuvaa neuvostolii-
tossa sijaisevan Tiulenye-jdrven ahvenkannan sisdistd, suh-
teellisen yksinkertaista peto-saalis -suhdetta. Menshutkinin
toinen malli (1971) on tehty Dalnee-jirven suhteellisen moni-
mutkaisesta pelagisesta kalayhteisdstd. Ladanov ja Tikhonov
(1986) kehittivdt mallin Laatokan kalayhteisdstd. Malli kuvaa
populaatioiden vdlisid trofiasuhteita ja se on tarkoitettu
yhteis®n populaatiociden vuorovaikutusten kvalitatiiviseen Jja

kvantitatiiviseen tutkimukseen.
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Andersenin ja Ursinin {(1977) kehittamd Beverton-Holt -monilaji-
malli on suuri ATK-simulointimalli, jota kidytetdadn ennustamaan
ja kuvaamaan Pohjanmeren ekosysteemin tapabtumia. Mallin
tdydellinen versio kdsittdi systeemin koko populaatiodynamiikan
kasviplanktonista kaloihin. Mallissa Pohjanmerta pidet&ian
yhtendisend kokonaisuutena eika siina huomioida esimerkiksi
kalakannan vaelluksia tai maantieteellistd erilaistumista.
Kasvua, ravinnon kulutusta ja saalispreferenssiad kidsitelldén
yksilon painon funktiona. Luonnollinen kuolevuus koostuu
useista tekijoista, joista mallissa tarkeimpana pidetdan

predaatiota (Livingston 1986).

Vesiekosysteemin rakenteessa petokaloilla on tarkea merkitys
niiden vaikuttaessa suoraan saaliskalapopulaatioihin ja epa-
suorasti muuttelemalla energiavirtaa ja ravinnekiertoca alem-
milla trofiatasoilla (Carpenter ym. 1985, Kitchell ja Crowder
1986, Christie ym. 1987, Jude ym. 1987, Kerfoot 1987, Kitchell
ja Carpenter 1987, Lyons ja Magnuson 1987).

McQueen ja Post (1986) arvioivat ylhaalta alaspdin (kuluttajien
saatelemien) ja alhaalta ylospain suuntautuvien (tuottajien
saatelemien) voimien suhteellista vaikutusta makean veden
pelagisen systeemin tarkeimpien trofiatasojen biomassaan ja
kokorakenteeseen. Tutkimuksen mukaan kaikkien trofiatasojen
maksimaalisen biomassan mdaraa ravintoaineiden saatavuus. Tama
alhaaltapain tuleva saately (bottom-up regulation) on voimak-
kainta ravintoketjun alapaassa (fosfori - kasviplankton) ja

se heikkenee aina kertoimella 2 siirryttdessid ylospdin ravinto-
ketjun seuraavalle tasolle. Kun energia siirtyy ravintoketjussa
ylospain, alhaaltapdin vaikuttavien voimien vuorovaikutusten
ennustettavuus heikkenee. Ldhelld ravintoketjun huippua yl-
hddltapain suuntautuvat vuorovaikutukset ovat voimakkaita,
mutta ne vastaavasti heikkenevat siirryttidessd ravintoketjua

alaspain. Ylhdidltd ja alhaaltapdin suuntautuvan sdatelyn
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vuorovaikutus vaihtelee jdrvien trofiatilan (status) mukaan.
Eutrofisissa jdrvissd ylhddltipiin suuntautuvat vaikutukset
ovat voimakkaita (petokalat - eldinplankton) ja ne heikkenevit
siirryttdessd planktonsy&jistd eldinplanktoniin. Eldinplank-
tonin vaikutus kasviplanktoniin on vdhiisti. Oligotrofisissa
vesissd eldinplanktonin vaikutus kasviplanktoniin on merkityk-

sekas.

Oksanen ym. (1981) osoittivat myds, ettd kun tuottavuus lisdin-
tyy, petokalojen biomassa ja diversiteetti kasvavat. Tama
tuottavuuden kasvu vaikuttaa kaikkiin trofiatasoihin ja se
heikentdd ylhadltd alaspdin tapahtuvaa sddtelya.

Kirjallisuudessa esiintyy yhi useammin kisitys, ettd petokalat
sddtelevat voimakkaasti planktonsyGjid. Bonar (1977) osoitti
negatiivisen suhteen petokalojen (Percidae) biomassan ja
kokonaiskalansaaliin vdlilli (r= -0,574). Holcik (1977) esitti
saman suuntaisen riippuvuuden petokalasaaliin ja niiden saa-
liskaloista muodostuvan saaliin vdlilli (r= -0,87). N&m&A
tukevat niitd kadsityksiid, joiden mukaan obligatorisia plankton-
' 8y0jid sdddellddn sekd ylhidlti ettd alhaalta pain. Tutkimusten
mukaan vain noin 30% siitd potentiaalisesta energiasta, joka
tulee jdrveen makroravintoaineina, kulkee suoraan planktista
tietd planktonsydjiin. Potentiaalisesta energiasta noin 70 %
kiertdd pohjaeldinten kautta ainoastaan pohjaeldimia tai seki
pohjaeldimid ettd muuta ravintoa sydviin kaloihin (obligatori-
set ja fakultatiiviset pohjaeldinsydjit) {McQueen ja Post
1986). Planktonsydjien potentiaalinen maksimibiomassa mddrdytyy
ravintoketjun alkupddstd, mutta todellista biomassaa sddtelevit
vakaat petokalapopulaatiot, jotka k3yttidvit ravinnokseen myos

pohjaeldimid ja niitd sydviid kaloja.

Predaation luonteen mukaisesti kaikki predaattorit voivat
vdhentdd yhden tai useamman saalislajin populaatiotiheyksii,
mutta predaation todellisten vaikutusten edellytykseni on,
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ettd ne ovat ndkyvissa myos seuraavassa sukupolvessa. Predaa-
tion pitkdaikaisvaikutuksia voivat estad Thorpen (1986) mukaan

seuraavat tekijat:

(1) Predaattorit syovat yksiloita, joilla ei ole vaikutusta
kannan lis3dintymiseen (vanhat, sairaat ja vahingoittuneet
yksildt) tai predaattori kayttaa ravinnokseen ympariston

kantokyvyn ylittdvaa populaation osaa.

(2) Predaatiosta johtuva kuolevuus ei pienenna populaation
kokoa, vaan muut tiheydesta riippuvat tekijat toimivat

sadtelijdoind (kompensatorinen kuolevuus).

(3) Saalispopulaation lisddntymisnopeus peittdd kaikki predaa-
tiokuolevuuden vaikutukset.

Predaattori sddtelee yhteistn rakennetta aiheuttamalla
heilahtelua pitkdaikaisten tiheyskeskiarvojen yla- ja
alapuolelle. Sddtely edellyttda, etta predaatio toimii
tiheydestd riippuvana tekijana. Tiheydesta riippumaton
predaatio johtaa joko populaation haviamiseen tai populaatio
kasvaa kunnes muut tiheydestd riippuvat tekijat toimivat
sadtelijoind (esim. Lockwood 1980). Selvasti tasapainottomissa
systeemeissd optimaalinen saalistaja saattaa lisata tasapainoa
siirtdmdlld saalistuksen heikentyvista populaatioista kasvaviin
populaatioihin (Gleeson ja Wilson 1986). Usein tasapainoisissa
yhteisGissd predaatio pitdd ylld yhteisdn rakennetta estdmdlla

kilpailun vaikutuksia.

Predaatio toimii voimakkaassa, mutta vaikeasti mddriteltdvissid
vuorovaikutuksessa kilpailun kanssa. Useissa tutkimuksissa,
joissa on kdsitelty predaatiota ja kilpailua samassa systeemis-
sd, predaatiota on pidetty tekijand, joka vahent&d lajien
vdlistd (interspecific) kilpailua joko alentamalla luonnon-
varoihin kohdistuvia kayttOpaineita tai poistamalla ylivoimai-
sia kilpailijoita (Paine 1966, Dayton 1971, Connell 1983,

Morin 1983).



41

Predaatio ei pelkadstddn poista yksilditd systeemisti, vaan se
aiheuttaa mySs saalislajeissa kdyttdytymismuutoksia, joilla
saattaa olla voimakkaita vaikutuksia saalispopulaatioiden
rakenteeseen. Saalis saattaa siirtyd suojaisemmille habitaa-
teille (esim, Stein ja Magnuson 1976, Sih 1980, 1982, Schmitt
1982, Cerri ja Fraser 1983, Edwards 1983, Werner ym. 1983,
Power 1984, Power ym. 1985, Lima ym. 1985). Saalis saattaa
lisdta valppauttaan, vdhentdi saalistusetdisyyttd (Dill ja
Fraser 1985) tai rajoittaa omaa saalistusaikaansa ja ravinnon
kulutusta (Maiorana 1976, Stein ja Magnuson 1976, Milinski ja
Heller 1978, Murdoch ja Sih 1985). Rayttaytymismuutosten
kautta predaatio vaikuttaa voimakkaasti lajien ruockavalioon,
habitaattien kdyttdoén ja edelleen lajien valiseen
(interspecific) kilpailuun ja/tai lajin sisidiseen
(intraspecific) koko- tai ikZluokkien viliseen kilpailuun.

Selvi& numeerisia tuloksia ndistd epdsuorista tai "ei-letaa-~
leista" predaation vaikutuksista lajien valisiin vuorovai-
kutuksiin on varsin véhdn. Eniten on kisitelty predaattorin
vaikutusta saaliin habitaatin valintaan. Kaloille on erittidin
tyypillistd eri kehitysvaiheissa esiintyvat ruokavalio- ja/tai
habitaattimuutokset (ontogenetic shift) (Werner ja Gilliam
1984), jotka usein liittyvit kullekin ikd-/kokoryhmille
tyypilliseen predaatioriskiin ja saalistuksesta saatuun hyotyyn
(Mittelbach 1981, Werner ym. 1983, Jones 1984, Power 1984).

Tyypillisesti predaatioriski pienenee kalan kasvaessa (Ware
1975, Werner 1986) ja pienimmidt yksildt joutuvat ahtautumaan
suojaisille habitaateille. Jos ndiden habitaattien ravintovarat
ovat niukat, pienten kokoluokkien vidlinen kilpailu voimistuu
(Mittellbach 1986). Predaatiolla on myds vastakkainen vaikutus,
silld joillakin lajeilla se vihent3i nuorien ja aikuisten
valistd kilpailua (Mittelbach 1981, 1983). Pakottamalla pienet
kokoluokat suojaisille habitaateille, predaattorit voimistavat
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kokoluokkien vdlistd habitaattijakoa ja vapauttavat avoimien
alueiden ymparistdvarat suurten kokoluokkien kidyttdon. Eridissi
populaatioissa talld on hyvin suuri merkitys populaation
tasapainon sdilymiselle (esim. Mittelbach 1983).

Useamman lajin samanlainen vaste predaatioriskiin saattaa
aiheuttaa predaatiolle alttiina olevien kokoluckkien kasaan-
tumista samoille suojapaikoille (esim. Werner ym, 1977, Mittel-
bach 1984). Ravintovarojen rajallisuus heijastuu nopeasti

vyksildiden kasvunopeuteen.

Eloonjddmisosuuden ja kasvunopeuden vdlilli esiintyy monilla
kalalajeilla positiivinen korrelaatio (esim. Backiel ja LeCren
1967, Werner 1986) ja tiheydestd riippuvaa kasvua pidetdin
kaloilla tdrkeimpdnd ennen rekrytointia esiintyvidi kuolevuutta
sddtelevdnd tekijdnd (esim. Ricker ja Foester 1948, Cushing
1974, Shepherd ja Cushing 1980 ). Nopeasti kasvavat kalat ovat
vain vdhdn aikaa alttiina predaatiolle ja niiden eloonjddmis-
todenndkdisyys on suuri. Gilliam (1982, ref. Werner 1986) on
osoittanut matemaattisesti, ettd niissd elinkierron vaiheissa,
joissa eloonjdamisosuus joka tapauksessa on alhainen (esim.
poikasvaihe), pienikin kasvun taantuma voi huomattavasti

vihentaa eloonjdamisosuutta.

Jos muuttuneet ymparistoolot lisddvdt kasvunopeutta tekijidlla

¢ (kasvun hidastuessa c<1), niin uusi eloonjddmisen todennikdi-
syys L' tietyn aikavdlin kuluttua voidaan esittidi alkuperiisen
eloonjdamistodenndkdisyyden potenssina ( L eloonjdiminen alku-

perdisella kasvunopeudella):

Jos kasvunopeus viahenee puocleen alkuperdisestid, eldin joutuu
olemaan kaksinkertaisen ajan tietyssid kokoluokassa ja uusi

eloonjdimistodennikdisyys on L2 L:n asemesta.
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Monilla kalalajeilla lajin sisdinen kilpailu ja kannibalismi
esittavat samaa roolia yksilajipopulaatioissa kuin predaatio
ja lajien vdlinen kilpailu monilajipopulaatioissa (Larkin
1956). Kannibalismi on todennikdisesti tirkein petokalojen
populaatiokoon sddtelymekanismi (Popova 1978, Hackney 1979).
Hauella on oscitettu laboratoriokokein ja myés luonnonpopulaa-
tioilla (esim. Grimm 1981a,b, 1983, Graig ja Kipling 1983,
Giles ym. 1986), ettd pienten (<41 cm, Grimm 1983) ja suurten
(41 - 54 cm, Grimm 1983) haukien biomassojen v&lilla esiintyy
negatiivinen korrelaatio. Kyseinen, tiheydesti riippuva suhde
on tulosta lajin sisdisestd predaatiosta eli kannibalismista.
Keskeisessd asemassa on habitaatin kasvillisuus, jossa pienet
ja niita syovdt "keskisuuret' hauet oleskelevat. Mitd enemmin
on kasvillisuutta, sitd enemmin on suojapaikkoja. Isot hauet,

Jjotka hakeutuvat avoimille vesille, eividt yleensi sy0 oman

lajinsa poikasia.

Vasta 60-luvulla on alettu tutkia tarkemmin kalapredaation
vaikutusta saalisdiversiteettin, vaikka lajien diversiteetti
on yksi tarkeimmistd eloyhteisttn vaikuttavista parametreista.
Lajien diversiteetti koostuu kahdesta osatekijastd: lajien
lukumdérdstd (richness) ja suhteellisten runsauksien tasaisuu-

desta (eveness).

Siita huolimatta, ettid useat kokeelliset tutkimukset ovat
osoittaneet, ettd petokalat voivat vaikuttaa saaliskalakantoi-
hin (esim. Foester ja Ricker 1948, Garman ja Nielsen 1982),
niin vain muutamissa tutkimuksissa on selvitetty luontaisten
petokalakantojen vaikutuksia luontaisten saaliskalakantojen
diversiteettiin. Ehkd tdrkeimmén diversiteettii koskevan
tutkimuksen ovat tehneet Clady ja Nielsen (1978) Oneida-jar-
vesta USA:ssa. He havaitsivat, etti saalislajidiversiteetin
ja alle 1-vuotiaiden kelta-ahventen runsauden valilli oli
positiivinen riippuvuus. Valkosilmikuha, joka on kyseisen
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ekosysteemin dominoivin petokala, wvalitsi saaliikseen nuoria
kelta-ahvenia niiden esiintyessda runsaana. Jos predaatiopaine
muita lajeja kohtaan voimistui, niin jotkut lajit tulivat
niin harvinaisiksi, ettei niitd onnistuttu pyydystamidin.
Tuloksiin vaikuttavat tekijat ja tulosten tulkinta j&i kui-
tenkin spekulatiiviseksi, koska tutkimuksessa ei selvitetty
tarkoin valkosilmdakuhan ravintohabitaatteja eikd saalislajien

keskinidisid wvuorovaikutuksia.

Selvimmit todisteet petokalojen vaikutuksesta saalislajidi-
versiteettin on saatu petokalaistutusten yhteydessi& (esim.
Courtenay ja Stauffer 1984). Kun uusia petokaloja istutetaan,
niin luontaisilta saalislajeilta puuttuu suojapaikat uutta
kuolevuustekijdad vastaan ja tdlloin uusien petojen vaikutukset
saalispopulaatioon ovat suuret. Tdstd esimerkkinid taimenistu-
tukset USA:ssa, jotka ovat saaneet aikaan luontaisten saalis-
lajien diversiteetin paikallista alenemista (Hixon 1986).
Vaikka useiden tutkimusten mukaan (esim. Fraser ja Cerri
1982, Savino ja Stein 1982, Werner ym. 1983, Mittelbach 1984)
vesikasvillisuus tarjoaa tehokkaan suojan predaattoreita
vastaan, niin tdhan astisissa tutkimuksissa ei ilmene, minka-
lainen merkitys erilaisella suojapaikkojen saatavuudella on

saalislajidiversiteettin.

6. YHTEENVETO

Lajien adaptiiviset piirteet ovat 'tydkaluja", joiden avulla
hyodynnetdadn uusiutuvia luonnonvaroja mahdollisimman tehok-
kaasti. Petokaloilla hampaat ovat kehittyneet saaliin pyydys-
tamiseen ja kasittelyyn. Niille on kehittynyt myds sakkimainen
mahalaukku. Suoli on lyhyt, paksuseindinen ja elastinen.
Petokalat ovat siten rakenteellisten ja toiminnallisten ominai-
suuksiensa puolesta parhaimmillaan pyydystaessaan ja kidsitel-
lessaan nopeasti liikkuvaa saalista.
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Vaikka selvaa korrelaatiota on havaittavissa toiminnallisen
erikoistumisen ja kalan sy®min ravinnon valilld, monet lajit
ovat kuitenkin paljon joustavampia ravintokidyttiytymiseltiin
kuin niiden anatomia antaisi olettaa. Useilla lajeilla on
myds mahdollisuus siirtyd ravintotyypist3d toiseen. Ravintokoh-
teen suurimman koon mddrdd viime kiddessd leukojen koko ja

joskus nielun ldpimitta.

Saalistuskayttaytymiseen vaikuttaa niin kalan fysiologia,
morfologia kuin kilpailijoiden ja predaattorien lisniolo.
Tuloksena kehittyvd ravinnon saalistusstrategia on siten
kompromissi saadun hyddyn ja saalistuksesta johtuvien kustan-
nusten vdlillid. Ravinnon valintaan vaikuttavat tekijdt on
Jaettu kolmeen ryhmdédn: internaaliset eli sisdiset tekijit,
eksternaaliset eli ulkoiset tekijdt sekid saaliin ominaispiir-
teet.

Nykyisen motivaatiotutkimuksen mukaan motivaatiotila maaraytyy
sisaisten ja ulkoisten tekijdiden yhteisvaikutuksena. Mahan
tdyteisyyden aste, muut fysiologiset parametrit ja aiempien
kokemusten hyvdksikdyttd ovat sis&isid tekijoitd ja sopivan
kokoisen ja lajisen saaliin ldsndoclo on ulkoinen tekiji.
Sisdinen tila vaikuttaa ensisijassa tapaan, jolla kala reagoi

ulkoiseen dArsykkeeseen.

Petokalan kyllaisyydelld ei ole havaittu olevan suoranaista
vaikutusta saalislajien valintaan. Nilkdinenkin peto jattii
rauhaan selvasti epamieluisen saaliin, mikd taas on osoituksena
saalistuskdyttdytymiseen liittyvista aikaisempien kokemusten
hyvaksikdytostd. Oppimisen avulla kala hienosiitdi yleisti
saalistuskayttaytymistddn ympiristdvaatimusten mukaiseksi.
Samoin se lisdd saalistustehokkuuttaan kehittidmdlli kiyttdyty-
mismuotoja, jotka soveltuvat parhaiten kulloinkin runsaimmalle
saaliskohteelle tai oppii valttdmddn niitd kohteita, joita on
vaikea pyytai.
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Veden ldmpotilalla ei ole havaittu olevan suoraa vaikutusta
petokalojen ravinnon valintaan vaan vaikutukset kohdistuvat
syodyn ravinnon maariddn. Kalojen ruokavaliossa havaittu vuoden-
aikainen muuntelu johtuu saalislajikoostumuksen ja saalislajien
suhteellisen runsauden eroista sekd erilaisesta saalislajien

levittaytymisesta.

Valon intensiteetti vaikuttaa epdsuorasti saalistukseen.
Hauki saalistaa pddasiassa aamu- ja iltahamdrissa, koska
valon intensiteetin voimakkaan muutoksen yhteydessi saalis ei
pysty havaitsemaan petoa riittavan hyvin. Veden sameudella ei

ole toisaalta todettu olevan vaikutusta saaliin valintaan.

Kasvillisuuden merkitys saaliin valintaan riippuu olennaisesti
sekd kasvillisuuden tiheydestd ettd kalalajista. Hauki on
niin sopeutunut kala elamaan kasvillisuuden seassa, etti

kasvillisuudella ei juurikaan ole vaikutusta.

Peto-saalis -vuorovaikutuksen tulos riippuu molempien osapuol-
ten kadyttadytymisestd. Ruumiin ja evien muoto voivat parantaa
petokalan hyokkdyksen kohteeksi joutuneen saaliskalan pake-
nemismahdollisuuksia. Hauella on havaittu, ettd saaliin pinnan
heijastuvuus ja varitys eivat ole tarkeitd ravinnon valinnassa.
Sen sijaan saaliin kayttdytyminen ja liikkumistapa ovat olen-

naisia tekijoita.

Nykyisen kadsityksen mukaan petokalat eiviat valitse saalistaan
pelkdn koon perusteella, vaan ne saalistavat eldimid, jotka
tayttavat niiden vaatimukset mahdollisimman tdydellisesti.
Ndamd vaatimukset madrdytyvat pedon suun ja mahan koon lisiksi
saaliskohteen energiasisdllon sekd sen pyydystdmiseen, kidsit-
telyyn ja sulattamiseen kuluvan energian mukaan, eli kala
pyrkii maksimoimaan nettoenergian saantinsa. Tdmd periaate on
kiteytetty optimaalisen saalistuksen perusmallissa ja sen

variaatioissa.



47

Kalojen ravinnon kulutusta voidaan lahestyd kahdella eri
tavalla. Ensiksikin voidaan kidyttdd mahan sisdllon biomassaa
tai tilavuutta ja mahan tyhjenemisnopeutta tai ravintokoh-
teiden sulamisastetta vuorokausittain kdytetyn ravinnon miirin
arviointiin. Ravinnon kulutusta voidaan selvittdid myds kalan
kasvunopeuteen, kokoon ja ympardivddn lampétilaan perustuvilla
ns. bioenergeettisillad malleilla. tutkimuksen mukaan molemmilla
menetelmilld saadut ravinnon kulutusarviot ovat vertailukel-

poisia keskenain.

Hauella eri ikdisten yksildiden energiataseet poikkeavat
huomattavasti toisistaan. Myds eri sukupuolten valilla on

huomattavia eroja energiataseissa.

Vesiekosysteemin rakenteessa petokaloilla on tirked merkitys
niiden vaikuttaessa suoraan saalispopulaatioihin ja epiAsuorasti
muuttelemalla energiavirtaa ja ravinnekiertoa alemmilla trofia-

tasoilla.

Makean veden pelagisessa systeemiss3d ravintoaineiden saatavuus
madrad kaikkien trofiatasojen maksimaalisen biomassan. TaAma
alhaaltapdin tuleva sdidtely on voimakkainta ravintoketjun
alaosassa ja heikkenee siirryttdessd ravintoketjua yléspdin.
Lahella ravintoketjun yldpddtd ylhadltd suuntautuvat vuoro-
vaikutukset ovat voimakkaita, mutta heikkenevidt alaspiin
siirryttédessa. Toisaalta ylhddltd ja alhaaltapdin suuntautuva

vuorovaikutus vaihtelee jarven trofiatilan mukaan.

Predaatio sddtelee yhteisdn rakennetta aiheuttamalla
heilahtelua pitkdaikaisten keskiarvojen yld- ja alapuolelle.
Sdately edellyttdd, ettd predaatio toimii tiheydestd riippu-

vaisena tekijana.
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Predaation ja kilpailun vuorovaikutus on hyvin vaikeasti
madriteltavissid. Useissa tutkimuksissa, joissa predaatiota ja
kilpailua on tarkasteltu samassa systeemissd, predaatiota
pidetddn tekijdnd, joka vidhentdd lajien vilisti kilpailua
joko alentamalla luonnonvaroihin kohdistuvia kidyttdpaineita
tai poistamalla ylivoimaisia kilpailijoita.

Predaatio aiheuttaa myds saalislajien kdyttdytymismuutoksia,
joilla saattaa olla huomattavia vaikutuksia saalispopulaati-
oiden rakenteeseen. KiaytSsmuutosten kautta predaatio vaikuttaa
voimakkaasti lajien ruokavalioon, habitaattien kayttodn ja
edelleen lajien viliseen ja sisiiseen kilpailuun.

On vdhdn tutkimuksia, joissa on selvitetty luontaisten peto-
kalakantojen vaikutusta luontaisten saaliskalakantojen diversi-
teettiin. Tehdyt tutkimukset ovat epdtdydellisii ravintohabi-
taattien ja saalislajien keskindisen vuorovaikutuksen suhteén
Mitd todenndkdisimmin suojapaikkojen esiintymiselli ja saalis-
lajien diversiteetillid on liheinen yhteys, mutta siti ei ole
vield tutkimuksin pystytty todistamaan.
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