FAONISTETT
JULKAISUJA

/a7
. 1985




MONISTETTUIA
JUTHAISUIA

Toimittaja: Viljo Nylund. Toimitussihteerit: Marja-Liisa Koljonen, Petri Suuronen.
Julkaisun jakelusta pastetdin kunkin numeron osalta erikseen.

Julkaisua koskevat tiedustelut osoitetaan Riista- ja kalatalouden tutkimuslaitoksen kalan-
tutkimusosaston kirjastolle, PL 193, 00131 Helsinki 13.

Monistettuja julkaisuja on jatkoa sarjalle: "Maataloushallituksen kalataloudellinen tutki-

mustoimisto. Monistettuja julkaisuja”. Kalantutkimusosaston muut julkaisusarjat ovat
»Finnish Fisheries Research”, *’Suomen kalatalous”, Tiedonantoja” ja ’Meddelanden™

Redaktor: Viljo Nylund. Redaktionssekreterare: Marja-Liisa Koljonen, Petri Suuronen.
Publikationens distribuering faststalles skilt for varje nummer.

Forfragningar angiende tidskriften riktas till bibliotekarien, Vilt- och fiskeriforskningsins-
titutet, fiskeriforskningsavdelningen, PB 193, 00131 Helsingfors 13.

Tidskriften #r fortsittning pa “Maataloushallituksen kalataloudellinen tutkimustoimisto.
Monistettuja julkaisuja”. Ovriga publikationsserier frin fiskeriforskningsavdelningen &r
»Finnish Fisheries Research”, **Suomen kalatalous”, “Tiedonantoja” och Meddelanden™.

T T




RITSTA- JA KALATALOUDEN TUTKIMUSLAITOS, KALANTUTKIMUSOSASTO

MONISTETTUJA JULKAISUJA

No 37 1985

SUOMEN LL.OHIKANTOJEN ENSYYMIGENEETTINEN MUUNTELU

Marja-Liisa Koljonen

HELSINKI 1985



ISBN 951-9092-58-7
ISSN 0358-4623
Helsinki 1985
Yliopistopaino



SISALLYSLUETTELO

Sivu
1. JOHDANTO
2. AINEISTO JA MENETELMAT
2.1. Lohindytteet
2.2. Elektroforeesi 10
2.3, Tilastolliset menetelmdt 13
2.3.1. Genotyyppirakenne 13
2.3.2. Geenidiversiteetti 14
2.3.3. Geneettinen etdisyys le6
3. TULOKSET 17
3.1. Entsyymitulosten tulkinta 17
3.2. Alleelifrekvenssit 26
3.3. Genotyyppifrekvenssit ja H-W-testaus 29
3.4. Geneettisen muuntelun mddrd 37
3.5. Geneettiset etdisyydet 45
4. TULOSTEN TARKASTELU 58
4.1. Lajitason muuntelu 58
4.1.1. Entsyymigeneettisen muuntelun suhde
koko genomin muunteluun 58
4.1.2. Keskimddriinen geenidiversiteetti 59
4.2. Populaatioiden sisdinen muuntelu 63
4.2.1. Muuntelun m3ird 63
4,2.2, Geneettisen muuntelun vdheneminen
kalanviljelyn valkutuksesta 66
4.3. Kantojen vdlinen muuntelu 71
4.3.1. Geneettisen muuntelun jakautuminen 71
4.3.2. Erilaistuminen 73
4.3.3. Alleelifrekvenssien ajalliset muutokset 77
4.4, Jdrvilohien asema 80
4.5. Geneettisen muuntelun s&ilyttiminen 82
Kiitokset 85

Kirjallisuus 86



1. JOHDANTO

Luonnonvaraisten lohikantojen (Salmo salar L.) poikastuotan-

to koko Itdmeren alueella on en#i vain 9 % siitd, miti se oli
vuosisadan vaihteessa (Toivonen 1981, 1983). My®ds Sucmen al-
kuperdisistd lohikannoista suurin osa on tuhoutunut, silli ai-
kaisemmista 18 Itdmeren puoleisesta kannastamme on luonnonva-
raisena endd kaksi. Lohikantojen menetyksen kompensoimiseksi
on alecitettu lohen viljely- ja istutustoiminta, ja jo nykyisin
Itdmeren alueen lohen vaelluspoikasista noin 70 % tuotetaan ka-
lanviljelylaitoksissa. Huolimatta ndinkin voimakkaista muutok-
sista lohen luonnollisessa lisiintymisessi, on muutosten ge-
neettisiin vaikutuksiin kiinnitetty varsin vidhin huomiota.
Asianmukainen lohikantojen hoito edellytt&i kuitenkin, ettd
kantojen geneettinen rakenne tunnetaan ja etti se otetaan huo-

miocn.

Sekd suojelu- ja hoitotoimien ettd kalastuksen kehittimisen
kannalta olennainen kysymys on, kuinka s#ilytt#i mahdollisimman
paljon nykyisten lohikantojemme vidlisestid ja sisHisestid geneet-
tisestd muuntelusta. Timin selvittimiseksi on tiedettivi, missi
mddrin lohikannat ovat erilaistuneet geneettisesti, kuinka paljon
geneettistd muuntelua ne sisdltdvit ja kuinka paljon ne mahdolli-
sesti ovat jo menettéineet luonnollisen lis#intymisen hdiriintymi-

sen ja tdhdnastisen viljelyn vaikutuksesta.



Lohi on kotijokiuskollisuutensa vuoksi jakautunut erillisiin
kutupopulaatioihin eli kantoihin. Kantojen v#linen lisZ#ntymis-
isolaatio mahdollistaa geneettisen erilaistumisen ja sopeutumisen
paikallisiin ympdrist8ihin. Kannan luonnollisen lisddntymisen
estyminen ja sen joutuminen velkdn viljelykierron varaan mer-
kitsee tavallisesti vHistidmittd kannan efektiivisen koon ro-
mahdusta. T&mdn mydtd vihenee mitd todennik&isemmin myds kan-

nan geneettisen muuntelun miiri.

Tdm&d tutkimus on perusselvitys lohikantojemme timidnhetkisestd
geneettisestd muuntelusta. Tuloksia Suomen lohikannoista verra-
taan myds muutamiin neuvostoliittolaisiin kantoihin sekd aikaisem-
piin lohitutkimuksiin. Nditd tietoja tarvitaan seki viljely-,
istutus- ja suojelutoimenpiteiden suunnittelussa etti niiden vai-

kutuksia arvioitaessa.



2. ATINEISTO JA MENETELMAT

2.1. Lohindytteet

Aineisto kdsittdd yhteensd kaksikymmenti lchindytett3, joiden
yhteinen yksilémdsrd on 1314 yksildid (taulukko 1). Ndytteet ovat
vuosilta 1981-1983, pi#dosin Suomesta mutta my&s Neuvostoliitosta
(kuva 1). Ne edustavat sekd alkuperdisii luonnonkantoja etti lai-
toskantoja. PHdHosa ndytteistd (13 kpl) on poikasndytteitd, viisi
ndytettd on emokalaparvista ja kaksi on saatu kalastajilta. Seu-
raavassa on esitetty tarkemmat tiedot ndytteisti ja niiden edus-

tamista kannoista.

Tenojoki on nykyisin Suomen tuottoisin lohijoki. Lohi nousee
Tenojokea pitkin sen useisiin sivujokiin saakka, joista rajajokia
ovat Tenojoen lisdksi Inarijoki ja Skietshamjoki.’ Norjan puclei-
sia sivujokia ovat Karasjocki, Jiesjoki, Maskejoki ja valjoki ja
Suomen puoleisia Utsjoki, Vetsijoki ja Pulmankijoki sekd erdit
pikkujoet. Tenojoen vesistdn lis¥ksi lohi nousee Suomen puoclella
mySs Nddtdmbnjokeen. Tenojoen vesistdsti saatu lohen kokonais-
saalis oli 1972-1977 vuosittain 117-250 tonnia (Toivonen ja Hei-
kinheimo~-Schmid 1979). Tenojoen vesist&n niyte on perdisin ke-
vddlld ja kesdlld 1981 Utsjoen pifuomaa alas vaeltaneista vael-
luspoikasista ja se edustaa todennikdisesti kolmen eri jokihaa-
ran (Tsarsjoen, Kevojoen ja Utsjoen) poikasia, mutta ei kuiten-
kaan Tenojoen pdduoman kantaa. Tenojoen lohi on vield luonnon-

tilainen.



Taulukko 1. Lohindytteiden alkuperd ja yksildSmd&rd

1. Tencjoki 1981 64
2. Tornionjoki {Muonio) 1981 40
3. Tornionjoki (Kukkola) 1981 20
4. Kemijokisuu 1981 96
5. Kemijokisuu 1983 146
6. Simojoki 1981 43
7. Simojoki 1982 33
8. Simojoki 1983 100
9. Iijoki 1981 70
10. Oulujokisuu {(Monta) 1981 48
11. Neva (Laukaa) 1981 70
12. Neva (NL) 1983 261
13. Kymijokisuu (Neva} 1981 21
14. Xymijokisuu (Neva) 1982 13
15. Kymijokisuu (Neva) 1983 26
16. Suomenlahti 1981 9
i7. Suomenlahti 1982 25
18. Saimaa (Kuurna} 1981 95
19. Suojujoki, Hininen (NL) 1983 32
20. Kuolajoki (NL) 1983 102

vhteensa 1 314
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Kuva 1. Nidytteiden alkuperd. Numerot viittaavat taulukkoon 1.



Tornionjoen lohi lisdintyy edelleen luonnonvaraisesti, vaik-

ka kanta onkin voimakkaasti heikentynyt. Tehokkaan meripyynnin
seurauksena kudulle nousevien lohien miiri on vdhentynyt murto-
osaan entisestddn.

Lohisaaliit ovat vdhentyneet Tornionjoella 1970-luvulla nel-
jdén-viiteen tonniin vuodessa, kun ne 1600-1800-luvuilla olivat
parhaimmillaan 300-400 tonnie ja vieli td115 vuosisadallakin
joinakin vuosina yli 10U tornia (Toivonen 1981, Tuunainen ym. 1984).
Monien lisd&ntymisalueiden poikastuotanto on heikentynyt, ja jo-
en latveilla on jo aivan poikasettomia koskia. Tornionjoen lohi
on otettu viljelyyn ja t%113 hetkelld valtion kalanviljelylai~
toksissa on eri-ikdisissid Tornionjoen lohen emokalastoissa noin
1 500 yksild&. Tornionjoen lohesta on kaksi ndytettd, joista toi-
nen on Muoniossa S#drkijdrvenkalanviljelylaitoksella luonnommidis-
td kasvatetusta parvesta ja toinen Kukkolankoskesta pyydettyjd poi-

kasia (15 kpl) ja emokaloja (5 kpl).

Kemijoki oli muinoin Suomen tuottoisin lohijoki; vuotuinen
lohisaalis oli jopa 3 000 tynnyri4 eli noin 357 000 kg (Vilkuna
1974). FKemijoesta tunnettiin kolme morfologisesti erilaista lo-
hityyppid, jotka nousivat kudulle eri aikaan kesisti ja vaelsi-
vat eri koskiin kutemaan. Ensimm#iseni nousivat kudulle kalat,

jotka vaelsivat etdisimpien jokihaarojen kutualueille (Vilkuna
1974). Kemijoen rakentamisen (1947) my®&t& lohikanta tuhoutui.
Nykyisin Kemijokisuulta pyydetdin Kemijoen velvoiteistutuksia
varten emokaloja. Suomututkimusten perusteella nidistid kaloista
oli vuonna 1981 luonnonkudusta perdisin 66% ja vuonna 1983 62%,
loput olivat laitoksessa kasvatettuja (Report of...1984), toden-
ndkdisesti Iijoen kannan istutuksista periisin. Luonnonkudusta

Perdisin olevat kalat ovat ldht8isin muista Perimeren joista,



todenndkdisimmin Tornionjoesta ja osittain Simojoesta. Kemijoki-

suulta on kaksi ndytettid, vuosilta 1981 ja 1983.

Simojoki on nykydin ainoa It4mereen laskeva kokonaan maamme
rajojen sisdpuolella oleva luonnonvarainen lohijoki, eikd sek&din
ole endd tdysin alkuperdisessi tilassa. Joella tehtiin 1960- lu-
vulla laajoja uittoruoppauksia, jolloin suuri osa poikastuotanto-
alueista tuhoutui. Vuosina 1976-1977 joki palautettiin osittain
luonnontilaan siirtim#ll3d kivii takaisin koskiin. Entisdinnin
seurauksena poikastuotanto parani jonkin verran. Luonnontilaise-
na Simojoen on arvioitu tuottaneen 55 000-65 000 lohen vaellus-—
poikasta vuodessa, ja vuotuinen lohisaalis oli tuolloin noin
6 000 kg (Toivonen 1966). Vuosina 1979-80 arvioitiin mereen vael-
taneen 12 000-14 000 vaelluspoikasta vuodessa (Toivonen ja Jutila
1982) . Simojoen lohisaalis on saalistiedustelun mukaan laskenut

vuoden 1970 1 300 kilosta vuoden 1981 200 kiloon,

Simojoen lohindytteet ovat perdisin kevidisisti vaelluspoikas-
ten rysdpyynneistd. Vuoden 1981 nidyte edustaa ilmeisesti suh-
teellisen puhdasta Simojoen kantaa. Evivaurioiden perusteella
tehtyjen arvioiden mukaan vuonna 1982 rysistd saaduista poikasis-
ta 24.7% oli perdisin laitoksista (K. Hietanen, julkaisematon).
Némd lohenpoikaset olivat hakeutuneet Simojokeen todennik&isesti
Kemijokisuulla tehdyistd istutuksista, joissa on ollut mukana
smol;tiutumattomia poikasia. Vuonna 1983 laitospoikasia ei ai-

nakaan havaittu vaelluspoikasten joukossa.

Iijoen lohi ei endi lisdinny luonnossa, mutta Pohjois-Suomen

keskuskalanviljelylaitoksessa on Iijoen lohen emokalasto. Iijoen



lohikannan ndyte on perdisin Laukaan keskuskalanviljelylaitcksel-
ta. Parvi oli kasvatettu Pohjois-Suomen keskuskalanviljelylai—
tokselta kevddlld 1979 tuodusta middisti. Parven emot olivat en-

simmdisen polven laitoskaloja.

Oulujocen muinoin kuuluisa lohikanta on menetetty joen rakenta-
misen seurauksena (mm. Westman 1975). WNykyisin Oulujoen lohikan-
nan istutusvelvoitetta hoitaa Oulujoki Oy:n Montan: kalanviljely-
laitos, jolla on oma emokalastonsa. Emokalasto on perustettu u-
seista Perdmeren lohikannoista, ja siind tledetddn olevan ainakin
Iijcen, Tornionjoen, entistd Oulujoen ja ruotsalaisen Skellefteén

lohta. Montan kannan ndyte on kevddn 1981 vaelluspoikasista.

Sumenlahteen ja Saaristomereen laskevien entisten lohijokien
(Kymijoki, Karjaanjoki ja Paimionjoki) kantoja ei ole endd edes
laitoksissa Jjdljelld. Suomenlahden lohi-istutuksia varten on tuo-
tu Neuvostoliitosta Nevan lohen mdti#, josta on kasvatettu emoka-
lasto Laukaan keskuskalanviljelylaitokselle. Nevan kannan ndyte

"Laukaa" on perdisin ndisti emoista.

Laukaan kalojen lisdksi Nevan lohesta on toinenkin néyte, jo-
ka on perdisin Neuvostoliitossa kasvatetuista Nevan kannan yksi-
ja kaksivuotisista lohista. Parvet oli kasvatettu Leningradin
lihelld olevalla Tsikinon kalanviljelylaitoksella ja ne kumpikin
o0li perustettu noin 400 yksil&std. Nevan lohi on myds Neuvosto-
liitessa laitosviljelyn varassa, mutta viljelyssd tarvittava ma-

ti hankitaan siell¥d merivaelluksen l&dpik&ynelstd emoista.



Nevan kannan istutuksilla hoidetaan Suomenlahden istutusten 1li-
sdksi myds Kymijoen lohivelvoitetta. Kymijokisuulta Ahvenkoskelta

1981-1983 saadut emokalaniytteet ovat perdisin ndistd istutuksista.

Ndytteet "Suomenlahti 1981 ja 1982" on saatu kalastajilta. N&is-
td lohista on osa periisin Nevan kannan istutuksista, ja osa Neuvos-
toliiton joista ja istutuksista. Vuoden 1981 yhdeks#std kalasta nel-
Jéltd oli rasvaevi leikatttu, joten ne olivat perdisin Neuvostolii-
ton istutuksista. Neuvostoliiton oman rannikkopyynnin lohisaaliis-
ta 65-70 % on periisin kalanviljelylaitoksista (R.Kazakov, kasikirj.).

Suomen rannikkopyynnissi on ollut 15-30 % luonnonkudusta periisin.

Saimaan lohta eli jdrvilohta (Salmo salar m. sebago Girard)

on alunperin ollut Vuoksen vesistdssid kaksi erillistd kantaa:
toinen ns. Iso-Saimaan alueella ja toinen Pielisessi. Saimaalta
lohi nousi kudulle Pielisjokeen ja sen sivujokeen Koitajokeen,
Pielisestd lohi nousi Lieksanjoen alaosiin. Nykyisin luonnol-
lista lisddntymistd ei en#& esiinny, ja kalanviljelylaitosten
emokalastot ovat melko pienid ja vHhiisistd yksilomidristi perus-
tettuja. Jdrvilohindyte on Kontiolahden kalanviljelylaitokseen
Pielisjoen RKuurnasta pyydettyjen emokalojen jdlkeldisisti. Kuur-

nasta on saatu vuosittain noin 10-20 emokalaa.

Suojujoen ja Kuolajoen niytteet  ovat perdisin Petroskoin ka-
lanviljelylaitokselta. Kummankin parven perustamiseen oli kdy-
tetty noin 400 emckalaa, jotka oli pyydetty luonnosta. Suojujoki
on Adniseen laskeva lohijoki, ja B¥nisen jdrvilohikantaa hoidetaan
mm. Suojujoen lohen istutuksilla. Kuolajoki on suuri Jiimereen las-

keva joki, jossa on edelleen luonnontilainen lohikanta.
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2.2 Elektroforeesi

Tutkin horisontaalisella tdrkkelysgeelielektroforeesilla ka-
lojen maksa- ja lihasndytteet. Murskasin kudospalat 0,009 M Tris
- 0,003 M sitraatti puskurissa (pH 7,0). Imeytin ouskuriin liuen-
neen kudosnesteen suodatinpaperiliuskoille, jotka aplikoin geelil-
le. Valmistin geelin liucksesta, jossa o0li 12 % Sigman hydroly-
soitua t3rkkelystd ja kyseistd geelipuskuria. Kdytin seuraavia

neljdd puskurijarjestelmdi:

I Ridgway ym. 1970:
LiOH elektrodipuskuri:

0,06 M LiOH - 0,3 M H,BO,, oH 8,1

3
geelipuskuri:

0,03 M Tris - 0,005 sitraatti, oH 8,5
geelipuskuriin kdytin lisdksi 1 % elektrodipuskuria

jdnnite oli 12,5 V/cm ja ajoaika 6 h

II Clayton ja Tretiak 1972:
Morf. elektrodipuskuri:
0.04 M sitraatti, pH 6,0
geelipuskuri:
0,002 M sitraatti, pH 6,0
molempien puskureiden pH:n s#dddin N- (3-Aminopropyl)-
morfoliinilla

jdnnite oli 12,5 V/cm ja ajoaika 6 h
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III Cross ja Payne 1977:
Tris=-gitr. pH 7,1
elektrodipuskuri:
0,135 M Tris ~ 0,045 M sitraatti, vH 7,1
geelipuskuri:
1l : 15 laimennettu elektrodipuskuri

jénnite oli 10 V/cm ja ajoaika 5 h

Iv Varvio-aAho ja Pamilo 1980:
Tris-sitr. oH 7,1
elektrodipuskuri:
0,135 M Tris - 0,045 M sitraatti, pH 7,1
geelipuskuri:
0.043 M tris - 0,004 M sitraatti, pH 8,4

jédnnite oli 10 V/cm ja ajoaika 5 h

Ennen varsinaisen tutkimuksen aloittamista *ein esikokeita, jois-
Sa pyrin selvittidmidin muuntelevat lokukset ja eri entsyymien sovel-
tuvuuden tutkimukseen. Esitutkimuksessa vdrjidsin seuraavat 20 ent~
sSyymii:

Aspartaattiaminotransferaasi (AAT), aldolaasi (ALD)}, adenvlaat~
tikinaasi (AK), kreatiinifosfokinaasi (CPK), esteraasi (EST), fu-
maraasi (FUM), glutamaattidehydrogenaasi (GDH), glukoosi-6~fosfaat—
tidehydrogenaasi (G-6-PDH), heksokinaasi (HK) , isositraattidehvdro-
genaasi (IDH), leusiiniaminopeptidaasi (LAP), laktaattidehydroge-
naasi (LDH), malaattidehydrogenaasi (MDH), malaattientsyymi (ME),
6-fosfoglukonaattidehydrogenaasi (6-PGDH) , fosfoglukoisomeraasi
(PGI), fosfoglukomutaasi (PGM), sorbitolidehydrogenaasi (SDH), su-
veroksididismutaasi (SOD), sukkinaattidehydrogenaasi (SUCDH) ja

ksantiinidehydrogenaasi (XDH).
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Koko aineistosta vdrjdsin seuraavat entsyymit: AAT, IDH, LDH,
MDH, ME, PGI, PGM, SDH, SOD. Entsyymien virjdysresentit olivat
pddosin Allendorfin ym. (1977) ja Shawn ja Prasadin (1970) mukai-
set. Eri entsyymien tutkimuksessa osoittautuivat parhaiksi seu-

raavat puskurit:

LDH, PGM, PGI, SQP I

MDH, ME I1
IDH ITT
AAT, SDH IV

Koko aineistosta tulkitsin yhteensd 25 lokusta seuraavasti:
AAT 4 MDH 4 PGM 2
IDH 3 ME 3 SDH 2

LDH 3 PGI 2 S0OD 2
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2.3. Tilastolliset menetelmit
2.3.1. Genotyyppirakenne

Vertasin havaitsemaani heterotsygoottien osuutta (Ho;
observed) Hardy-Weinbergin kaavan mukaiseen, alleelifrek-
venssien perusteella laskemaani heterotsygoottien odotettuun
osuuteen {HE), jonka otosvarianssin laskin Nein (1978) kaavalla:

1 2

—  (zx? - (zx)?
n{2n-=1)» B 1

v(H +4(n-1) {£x3-(2x2) 2})

E)
Kaavassa n on yksil&mdidrd ja X; on lokuksen i:nnen alleelin

frekvenssi (otoksesta). Odotetun heterotsygotian keskivirhe (SE)

saadaan SE = /V(HEi.

Havaitun ja odotetun heterotsygotian poikkeamisen osoittamiseen.
kdytin fiksoitumisindeksid F = 1 - HO/HE (Wright 1943, 1965).
Havaitun ja odotetun genotyyppijakauman poikkeamisen toisistaan
testasin Fisherin eksaktia nelikenttdtestid vastaavalla testilli
(ks. Haldane 1954, Vithayasai 1973, Elston ja Forthofer 1977},
jonka avulla wvoidaan testata myds sellaiset lokukset, joissa

on tietyissd genotyyppiluokissa xz—testilla testattavaksi liian
vdhdn yksilditd. Kahden alleelin tapauksessa genotyyppijakaumien
testi on sama kuin havaittujen ja odotettujen heterotsygotioiden

vdlinen testi (ks. esim. Pamilo ja Varvio-Aho 1984).

Tutkin populaatioiden genotyyppirakennetta my&s F-analyy-
$1114 (esim. Wright 1978). Laskin kalkista muuntelevista
lokuksista fiksoitumisindeksit FIT:n ja FIS:n sekd alleeli-

frekvenssien standardoidun varianssin Fg, , jotka toteuttavat
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vht&ldn (1—FIT) = (1-FST)(1—FIS). Ndistd ns. F-parametreista
FIT ilmaisee koko aineiston poikkeamisen H-W -tasapainon mu-

kaisesta odotetusta heterotsygotiasta, Frg ilmaisee yksittdis-
ten populaaticiden poikkeamisen tasééainosta, ja FST ilmaisee
populaatioiden erilaistuneisuudesta aiheutuvan heterotsygoot-

tien alij&&mén lisdyksen.

Testasin FIS:n merkitsevyyden Xzﬁtestilla kaavan X2 = n(F 2

IS)

(Li ja Horvitz 1953) mukaan, jossa n on yksilémdiri ja F.. on

IS5
vksittiiselle alleelille laskettu FIS:n arvo. Kahden alleelin

tapauksessa kummallekin alleelille laskettu FIs:n arvo on sama.
2.3.2. Geenidiversiteetti

Vertasin populaatiociden muuntelun mid&r33 mm. niiden keski-
mddrdisten geenidiversiteettien avulla. Laskennallisesti
geenidiversiteetti on sama kuin Hardy-Weinbergin kaavan mukai-
nen odotettu heterotsygotia (HE). Koska tutkittavat populaatiot
eivdt aina ole H-W -tasapainossa, on Nein (1973) mukaan suosi-

teltavampaa puhua geenidiversiteetistd kuin heterotsygotiasta.

Laskin populaatioiden keskimddrdisen geenidiversiteetin (ﬁE)
lokusten geenidiversiteettien aritmeettisena keskiarvona k#yt-

tden lokuskohtaisina diversiteetteind sekd korjaamattomia

(Hp = 1 - in) ettd otoskoon huomioon ottavia diversiteetteji

(HE 2n(t - in)/(Zn—1); ks. Nei 1978). Populaatioiden suuruu-
den vuoksi otoskockoon perustuvalla korjauksella ei ollut keski-
mddrdisiin geenidiversiteetteihin juuri vaikutusta, minkd
vuoksi esitdn vain korjaamattomiin lokuskohtaisiin diversi-

teetteihin perustuvat tulokset.
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Keskimddriisen geenidiversiteetin kokonaisvarianssi (VH)
ja kokonaiskeskivirhe (SET = /Y{H)/r ) ovat seurausta kahdesta
tekijdstd: lokusten vilisestd (V) Jja niiden sisdisesty (VS)
varianssista (VH = Vg + vs) (Nei ja Rouchoudhury 1974, Nei
1978) . Lokusten sisdinen varianssi riippuu otoskoosta (yksils-
mddrdstd), ja se pienenee otoskoon kasvaessa varsin nopeasti.
Lokusten vdlinen varianssi on puolestaan seurausta lokusten
vidlisistd diversiteettieroista, eikd se pienene otoskoon kas-

vaessa.

Tutkin kaikista n&dytteistd samat lokukset, joten niytteiden
keskindisessd vertailussa lokusten vilisellid varianssilla (VK)
el ole merkitystd. Laskin tdm#n vuoksi diversiteettivertailuja
varten kokonaiskeskivirheiden (SET) lisdksi myds lokusten
pelkidstd sisfisestd varianssista (VS) aiheutuvat sisliset
keskivirheet (SES). Laskin Vgin kaavalla VS = ZVS(HE)/r2 '
jossa VS(HE) on sama kuin sivulla 13 ja r on lokusten miirE.

Sisiinen keskivirhe (SES) saadaan t#stH SES = /VS {(ks. Nei

ja Rouchoudhury 1974, Nei 1978).

Muuntelun jakautumista tutkin geenidiversiteettianalyysilli
(ks. Nei 1973), jossa kokonaisdiversiteetti (HT) jaetaan
populaatioiden sisdiseen (HS) ja viliseen (DST) diversiteet-

tiin, eli kaavan muodossa HT = HS + DST . Kokonaisdiversiteetti

Hp = 1 - Eii + jossa ii on populaatioiden alleelifrekvenssien keski-

arvo. HS on populaatioiden diversiteettien keskiarvo, ja DST
saadaan sen ja kokonaisdiversiteetin erotuksena: DST = HT - H

Populaatioiden vilisen diversiteetin osuuden kokonaisdiversi-

g*

teetistd ilmaisee GST {= DST/HT).
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Kdytin (hierarkista) diversiteettianalyysii my®s sen tutki-
miseen miten muuntelu jakautui eri alueiden {JHimeri, Perimeri
ja Suomenlahti) v#lille, Jaoin populaatioiden vilisen diversi-
teetin (Dg,) alueiden viliseen diversiteettiin (Dpp) ja alueiden
sisdiseen populaatioiden wv#dliseen (DSA) diversiteettiin, jolloin
kokonaisdiversiteetti voidaan esittdd seuraavasti: HT = HS +
DSA + DAT (Nei 1977). Alueiden yhteinen sisdinen diversiteetti
(HA) on tdlléin: Hy = Hg + Dgp.

2.3.3. Geneettinen etdisyys

Laskin geneettiset etdisyydet kahdella tavalla: kdyttdmdlld
sekd Nein (1972) maarittelemﬁé‘étandardietaisyyttﬁ {standard
genetic distance) ettd Nein (1978) uudempaa, edelliseen perus-
tuvaa otoskoon huomioon ottavaa korjattua (standardi)etHisyytti.
Merkitddn J, =_Zx§/r, Iy = Zyi/r ja Jyy = Exiyi/r (populaati-
oiden vidlinen identtisyys), joissa Xy ja y; ovat populaatiociden
X ja ¥ alleelifrekvenssit otoksesta ja r on lokusten mdiri.
Standardietdisyys saadaan ndiden avulla seuraavasti: D =
- 1n(JxY//3;3;)- Korjattu etdisyys saadaan samalla kaavalla

kdyttdmdlla Jx:n ja Jy:n paikalla niiden korjattuja arveja

Y
Jk(k) S (anJX—1)/(2nx—1) ja JY(k) = (znny-1)/(2ny_1)

(Nei 1978).

Tarkastelin populaaticiden keskindisid suhteita my&s ryh-
mittelyanalyysilld (UPGMA = unweighted pair-group arithmetic
average) k&yttden sekd standardietdisyyksii ettd korjattuja
(standardi)etdisyyksi8. Ryhmittelytulosten esittimisess¥d kdy-~

tin dendrogrammeija.
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3. TULOKSET

3.1. Entsyymitulosten tulkinta

Numeroin kaikki lokukset niiden tuottamien entsyymien mukaan
Juoksevasti katodilta anodille p&in eli puskuririntaman liikkumis-
suunnassa, riippumatta siitd liikkuvatko lokusten tuottamat entsyy-
mit sdhk8kentdssd katodia vai anodia kohti. Nimesin kunkin lokuk-
sen yleisimmidn alleelin yleisen kiyt#Znn8n mukaisesti 100:ksi ja
muut alleelit sen mukaan kuinka pitkille niiden tuottamat entsyy-

mit liikuvat suhteessa t#h#n yleisimp#in alleeliin.

AAT (2.6.1.1.): Aspartaattiaminotransferaasi on dimeerinen
entsyymi. Sen vdrjiyksessid erottui viisi erillistd juovaa, jotka
tulkitsin neljdksi lokukseksi (kuva 2a, s.24). Niistd kaksi on
aktiivisia p3ddasiassa maksassa jé kaksi lihaksessa. Nopeimmmin
anodia kohti liikkuvaa entsyymid koodaavassa lokuksessa AAT-4
esiintyi alleeli 50. T&#mdn maksalokuksen on havaittu muuntele-
van muissakin lohipopulaatioissa (Payne ja Cross 1977, St&hl 1981).
Aiemmissa tutkimuksissa lokukset on kuitenkin nimetty eri tavalla.
Stahlin (1981) mukaan muunteleva lokus on AAT-3, jossa ovat allee-
1it 100 ja 50. Stdhl ei kuitenkaan havainnut lihaksessa lainkaan
AAT-aktiivisuutta. Cross ja Ward (1980) nimesivit muuntelevan lo-
kuksen AATS-2:ksi ja alleelit 100:ksi ja 74:ksi. He numerocivat
sytosomaaliset ja mitokondriaaliset lokukset erikseen AATm—1,
AATm-Z, AATS-1 ja AATS-Z. Mikdli kuitenkin lasketaan kaikki

entsyymijuovat katodilta 1ldhtien muunteleva lokus on nimeltiin

AAT_4 .
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Vdrjisin AAT:n morfoliini- {(Clayton ja Tretiak 1972) ja Tris-
sitraatti, pH 7,1 bpuskurijdrjestelmis (Varvio-Aho ja Pamilo 1980)
kdyttden. Entsyymit liikkuvat geelilld eri tavoin puskurista riip-
puen. Morfoliinipuskuria kdytettdessi kahden lokuksen entsyymit
liikkuvat katodia kohti ja kahden anodia kohti. Tris-sitraattipus-
kurijirjestelmdssd sitd vastoin kaikkien neljdn lokuksen entsyy-
mit liikkuvat kohti anodia, mik& tulkinnan kannalta on edullisempaa.
Parhaan virjdystuloksen sain Paynen ja Crossin (1977) kdyttamdlla

reseptilli.

En voinut tdssd tutkimuksessa erottaa sytosomaalisia

ja mitokondriaalisia lokuksia toisistaan, koska en erotellut mito-
kondrioita muusta kudoksesta. Sytosomaalinen ja mitokondriaalinen
fraktio voidaan kuitenkin erotella ja vdrj&dti erikseen, jolloin on
mahdollista saada selville sijaitsevatko lokukset mitokondrioissa

vai solulimassa (Cross ym. 1979). Crossin ja Wardin {1980) mukaan
juuri mitokondriaalisten lokusten entsyymit liikkuvat morfoliini-

puskurissa katodille. Oma tulkintani vastaa heiddn kédsitystddn

lokuksista.

IDH (1.1.1.42): Isositraattidehydrogenaasi on rakenteeltaan
dimeeri (Henderson 1965). Lohella on ainakin kolme NADP:std riip-
puvaista IDH-lokusta, joista yksi on aktiivinen syddnlihaksessa
ja kaksi maksassa. Kunkin lokuksen tuottama entsyymi ilmenee gee-
1ill4 omana juovanaan, ja lisdksi maksalokusten entsyymien vdlilla
on havaittavissa interbdndi, joka syntyy eri lokusten tuottamien
isotsyymien yhdistyessd entsyymiksi. Muunteleva lokus on IDH-3,
jossa ovat alleelit 100 ja 166. Quiroz-Gutierrez ja Chno (1970}
ovat osoittaneet NADP-IDH:n olevan useilla kalalajeilla syddmessd

mitokondriaalista ja maksassa sytosomaalista alkuperdd.
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Stadhl (1981) 13ysi vastaavat IDH-lokukset, mutta hin ei havain-
nut niissd muuntelua ruotsalaisissa lohikannoissa. Cross ja Payne
(1977) 1ldysivdt IDH-muuntelua Irlannin rannikon lohilla. Heidin
kuvaamansa muuntelu on ilmeisesti sama kuin havaitsemani muuntelu,
vaikka he nimesivét lokukset ja niiden alleelit eri tavoin. IDH-
muuntelun periaate ja eri genotyyppien juovakuviot on esitetty ku-
vassa 2b. Huomattavaa on, ettd toisin kuin kirjolohella (Salmo
gairdneri), lohella IDH-3 lokus ei ilmeisesti ole duplikoitunut

(Allendorf ja Utter 1973).

LDH (1.1.1.27): Laktaattidehydrogenaasi on rakenteeltaan tet-
rameeri, ja lokusten tuottamien entsyymijuovien vilille muodostuu
usein interbdndejd eri lokusten isotsyymien erilaisista kombinaati-
oista (kuva 2h). Lohikalojen LDH-geelikuvio on niin monimutkainen,
ettd toimivien lokusten md&rdn selvittidminen on ollut vaikeaa.
Immunologisten ja elektroforeettisten menetelmien avulla lohika-
loilla on voitu osoittaa toimivan ainakin viisi erillistd LDH-lo-
kusta. N&istd LDH-1 ja LDH-2 ovat aktiivisia juovallisessa lihak-
sessa ja niiden tuottama LDH on rakenteeltaan homologinen korkeam-
pien selkdrankaisten M, LDH:n kanssa. Lokusten LDH-1 ja LDH-2
entsyymijuovien védlille muodostuvat kaikki mahdolliset interbindit.
Lokusten LDH-3 ja LDH-4 entsyymi on homologinen korkeampien selki-~
rankaisten H4 LDH:n kanssa (Bailey ja Wilsen 1968). LDH-3 on ak-
tiivinen varsinkin syddmessd ja LDH-4 maksassa. T4ysikasvuisella
lohella ndiden lokusten entsyymien vdlille ei muodostu interbinde—
jd. Edellisten lisdksi on vield olemassa ainakin yksi C4LDH:ta
tuottava lokus (LDH-5), joka on aktiivinen pddasiassa lohikalojen

verkkokalvolla (Shaklee, Kepes ja Whitt 1973).

Lohikalojen LDH-lokusten cletetaan syntyneen genomin duplikoitu-
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misen seurauksena (Bailey ym. 1976). Toisin kuin taimenella

(Salmo trutta) {Allendorf ym. 1976) ja kirjolochella (Utter ja

Hodgins 1972) lohella n#issd lokuksissa ei ole havaittu muunte-
lua. N&in ollen ei voida varmasti sanoa ovatko nididen lajien
lokukset samat, vaikka se on luultavaa. Silmispesifin LDH-=5-
lokuksen on havaittu muuntelevan ruotsalaisissa lohikannoissa
(Khanna ym. 1975a,b).LDH on yksi niistd entsyymeisty, joiden muun-
telulla on havaittu olevan adaptiivista merkitystd (mm. Place ja

Powers 1579).

MDH (1.1.1.37): Malaattidehydrogenaasi on rakenteeltaan dimee-
ri, ja kaikkien lokusten entsyymien v#lille muodostuvat heterodi-
meeriset interbdndit. Bailey ym (1970) osoittivat lohikaloilla
toimivan sekd lihas- ettd maksakudoksessa kaksi erillistd sytoso-
maalista lokusta. PHHasiassa maksassa toimivien MDH-1 ja MDH-2
-lokusten entsyymit ercavat toisistaan lijkkumisnooeudeltaan, ja
ne muodostavat interbdndin kanssa kolmejuovaisen kuvion (kuva 24).
Varsinaisesti lihaksessa toimivien lokusten MDH-3 ja MDH-4 tuot-

tamat entsyymit eivit erca toisistaan liikkumisnopudeltaan, joten

niiden muuntelua ei voida tdydellid varmuudella tulkita.

Havaitsin lihaslokuksissa MDH-3 ja MDH-4 kolme harvinaista al-
leelia: 75, 80 ja 115. Niiden alleelien suhteen heterotsygootti-
en yksildiden juovakuviot geelilld ovat aktiivisuudeltaan epdsym-
metrisid kuvastaen alleelien mdidrin vaikutusta entsyymimdiriin.
Duplikoituneessa lokuksessa kolme alleelia tuottaa normaalityyp-
pistd isotsyymid ja vain yksi alleeli harvinaista muotoa. Koska
on mahdotonta tiet&dd, missi lokuksessa muuntelu on, oletin pel-
kdstddn MDH-3:n muuntelevaksi. MDH-muuntelu oli niin harvinais-

ta, ettei liene suurtakaan merkitystd mihin lokukseen se kirjataan.



21

My6s Stdhl (1981) 18ysi yksittd#isid harvinaisia alleeleja 80 ja 115

Cross ja Ward (1980) tutkivat myds mitokondriaalista MDH:ta
ja he havaitsivat kaksi lokusta, joiden liikkumisnopeudet ovat
tdysin identtiset MDH-1:n ja MDH-2:n kanssa. Mik3li tulos pitdéd

Paikkansa, MDH-entsyymii koodaa lohella kaikkiaan kuusi lokusta.

ME (1.1.1.40): Lohella on ainékin kolme tetrameerista malaat-
tientsyymid koodaavaa lokusta (kuva 2c). NHistd ME-3 on aktiivi-
nen sekd maksassa ettd lihaksessa, duplikoitumisen seurauksena syn-
tyneet ME-1 ja ME-2 sitd vastoin ovat aktiivisia vain lihaskudok-
sessa., Crossin ym. (1979) mukaan ME-3 on sytosomaalinen ja ME-1
ja ME-2 ovat mitokondriaalisia. Lokuksessa ME-2 esiintyi suhteel-
lisen yleisend alleeli 125. Lohella vastaavanlaista ME-muuntelua
ovat kuvanneet myds Stahl (1981) seki Ryman ja Stahl (1981).

Cross ym. (1979) nimesivit muuntelevan alleelin 115:ksi ja muun-
televan lokuksen MEm—1:ksi. Koska ME~3 on aktiivinen sekd maksas~
sa ettd lihaksessa, myds se on mahdollisesti duplikoitunut, ja lo-
kukset ovat vain erilaistuneet toimimaan eri kudoksissa. Havait-
sin myds kaksi yksil®éd, joilla oli ME~3-lokuksessa alleeli 120.
Heterotsygoottien yksil®iden juovakuvio geelilld oli tyypillinen

tetrameerin entsyymin viisijuovainen kuvio.

PGI (5.3.1.8.): Fosfoglukoisomeraasi-lokuksia on lohella ilmei-
sesti vain kaksi (Cross ja Ward 1980, Stahl 1981), vaikka niiti
taimenella on kolme (mm. Allendorf ym. 1977). PGI-1 toimii paa-
asiassa lihaksessa ja PGI-2 maksassa (kuva 2g9). Lokusten tuotta-
mien entsyymien vilille muodostuu heterodimeeri, joka kuitenkin
vidrjidytyy usein heikostl. Lohen PGI-v3rjdyksessd voldaan llsiksi

havaita nopeasti anodille liikkuvia sekundaari-isotsyymeji. PGI-
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PGM (2.7.5.1.): Fosfoglukomutaasi-virjdyvksessd erottuu taval-
lisesti kaksi juovaa (kuva 2f), jotka Cross ja Ward (1980) tulkit-
sivat yhden ja Stahl (1981) kahden lokuksen tuoctteiksi. Koska lo-
kusten mddrdstd ei ole kdytettdvissd muita tietoja, kukin erilli-
nen juova on yleensid tulkittu omaksi lokuksekseen. Tulkitsin t&-
min mukaisesti lohen PGM:n kahdeksi lokukseksi. Lisdksi PGM-vir-
jdyksessad saattaa esiintyd nopeasti anodille liikkuvia sekundaa-
ri-isotsyymejd. Joissakin ndytteissi esiintyi harvinaisena allee-
1li 75. Koska yhtddn homotsygoottia yksilsd 75/75 ei léytynyt,

ei voida sanoa onko lokus duplikoitunut vai ei.

SDH (1.1.1.14.): Sorbitolidehydrogenaasi muuntelee lohella
voimakkaasti, mutta valitettavasti se vdrjédyvtyy heikosti ja sen
tulkinta on vaikeaa. SDH-viArjiyksessi osalla kaloista oli ha-
vaittavissa selvdsti kaksi eri SDH-muotoa (kuva 2e), joista no-
peammin liikkuva muuntelematon muoto on tyypillinen lihaskudok-
selle ja hitaampi muoto maksakudokselle. Stdhl (1981) tulkitsi
juovat kahden lokuksen tuctteiksi. Ndistd SDH-1:ss54 olisi kaksi
alleelia, 100 ja -50. Crossin ja Wardin (1980) mukaan sitd vas-
toin maksalokus olisi duplikoitunut, jolloin kysymyksessd olisi-
kin yhteensd kolme lokusta. Heiddn mukaansa molemmat maksalokuk-
set muuntelevat eri alleelien suhteen. Koska ndiden lokusten ent-
syymit ovat tavallisesti liikkumisnopeudeltaan identtiset, on mah-
dotonta sanoa, ovatko harvinaisemmat alleelit samassa vai eri lo-
kuksissa ennen kuin ldytyy molempien harvinaisten alleelien suh-
teen homotsygootti yksild. Geelikuvion monimutkaisuuden wvuoksi
genotyyppien luotettava tunnistaminen olisi tdmdnkin jdlkeen kui-
tenkin vaikeaa. Havaitsin niin paljon yksilditd, joilla ei ollut
SDH-1lokuksessa yleisintd alleelia 100 lainkaan, ettd oletin kysy-

myksessd olevan vain yhden lokuksen. Kahden lokuksen mahdollisuut-
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ta ei kuitenkaan varmuudella vol sulkea pois.

SOD (1.15.1.1.): Vdrjdsin superoksididismutaasin tavallisesti
PGM-virjdyksen yhteydessH, jolloin tuli esille kaksi muuntelema-
tonta juovaa. Kyseessd on ilmeisesti kaksi lokusta, joista aktii-
visempi anodaalisemman entsyymin tuottava lokus on sytosomaalinen
ja hitaammin liikkuvan entsyymin tuottava lokus on mitokondriaali-

nen (Cross ja Ward 1980).
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3.2. Alleelifrekvenssit

Tutkimistani 25 lokuksesta kuusi muunteli ainakin vhdessd kan-
nassa. Missddn ndytteessd ei ollut tietyssi lokuksessa enempdi
kuin kaksi alleelia. P&4%osa muuntelusta oli kolmessa lokuksessa,
AAT-4, ME-2 ja SDH-~1, jotka muuntelivat lihes kaikissa kannoissa.
Muunteleviksi katsoin lokukset, joissa yleisimmin alleelin frek-
venssi oli alle 0,99. Sukupuolten vdlilli alleelifrekvensseissi

ei ollut eroja.

AAT-4 -lokus muunteli kaikissa kannoissa, ja kaikissa muissa
ndytteissd paitsi Simojoki -82:ssa yleisimpidni oli sama alleeli
(taulukko 3 ). Perdmeren ja Suomenlahden kantojen vililli ei
ollut tdssd lokuksessa merkittivii alleelifrekvenssiercija.
Selvimmin muista ndytteistd erosi Saimaan jédrvilohindvte, jossa
harvinaisempaa alleelia (50) oli hyvin vih#n.

IDH-3 -lokuksessa muuntelua oli vain kolmessa ndytteessd , Ou-
lujokisuu {Montta), Tenojoki ja Kuolajoki, joista kaksi jHlkimmHis-
td edustavat Jddmeren lohikantoja. Kuolajoen niytteessi alleeli

166 oli ldhes yhtd yleinen kuin normaalialleeli.

MDH-3 =-lokus muunteli wvarsin vdhdn, ja Suomenlahden nidytteissi
MDH-muuntelua ei ollut lainkaan. Taulukossa 3. mainittujen allee-
lien (100 ja 80) lisiksi Tenojoen kannassa esiintyi MDH-~3 tai MDH-4
-lokuksessa hyvin harvinaisena (frekvenssi <0,01) alleeli 75.
Mielenkiintoista MDH-muuntelussa on, ettd Tornionjoen ja Simojoen

kannoissa esiintyi eri alleeli harvinaisena.
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ME-2 =-lokus muunteli ldhes kaikissa kannoissa, mutta alleelin
125 frekvenssi oli yleensd suhteellisen alhainen. Molemmissa JHH-
meren kannoissa alleelin 125 frekvenssi oli kuitenkin korkea: Teno-
joen ndytteessd molemmat alleelit olivﬁt ldhes yhtd yleisiid ja
Kuclajoen nidytteessd muualla yleisimmin alleelin frekvenssi oli
vain 0,338. Niytteestd Simojoki 1982 ME-vidrjdys ei onnistunut

kudosndytteiden hyvin pienen koon vuoksi.

PGM-1 -lokuksen muuntelu oli vidhdistd, joten myds populaatioi-
den viliset erot tidmidn lokuksen suhteen olivat pienid. Harvinais-
ta alleelia 75 esiintyi lihinnid Peridmeren kannoissa, mutta myos

Kuolajoen kannassa.

SDH-1 -lokuksen alleelifrekvenssien perusteella kannat erosivat
toisistaan kaikkein eniten. Molemmat jdrvilohikannat erosivat frek-
vensseiltidnerittdin selvdsti paitsi merilohikannoista myds toisis-
taan; Saimaan jérvilohinayttegssa oli ldhes fiksoituneena alleeli,
jota ei ollut muissa ndytteissd lainkaan. Lisdksi Perdmeren ja Suo-
menlahden kannat jakautuvat SDH-1:n alleelifrekvenssien perusteella
selvdsti kahteen ryhmddn: Perdmeren kannoilla alleelin 100 frekvens-
81 oli kahta ndytettd lukuun ottamatta yli 0,5 ja Suomenlahden kan-

ncilla aina alle 0,5, jopa vain 0,207.

Tarkastelun selkiyttidmiseksi o0li tarpeen karsia ja yhdistelld
muutamia ndytteitd. NEytteessd Simojoki -82 tiedetddn olleen muiden-
kin kantojen yksilditd ja'naytteiden Simojoki -83 ja Kymijokisuu -81
osalta tdmd on todenndkdistd, minkd vuoksi jdtin ndmd kolme ndytet-
td pois jatkotarkastelusta. Yhdistin tdmédn j&dlkeen ndytekokojen suu-
rentamiseksi ne samaa kantaa edustavat tal samasta paikasta pyyde-
tyt ndytteet, jotka eivdt eronneet toisistaan alleelifrekvensseil-~

tddn tilastollisesti merkitsevisti.
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Yhdistin nédin ollen seuraavat nidytteet:

X daf
Tornionjoki, Muonio ja Kukkola 1981 2.32 4
Kemijokisuu 1981 ja 1983 4.13 3
Kymijokisuu 1982 ja 1983 0.90 2
Suomenlahti 1981 ja 1982 1.19 2

Laskin Xz—arvot summaamalla yhteen alleelifrekvensseistd lokuk-
sittain laskemani xz-arvot (vapausasteet summattu vastaa#asti).‘
‘Mainittakoon t&ssd yhteydessi lisdksi, etteivit mydskdsdn ndytteet
Simojoki -81 ja -83 eronneet toisistaan tilastollisesti merkitse-
visti (x%=3.39, af - 5).

Ndiden karsintojen ja yhdistidmisten jilkeen jdljelle j&i 13
ndytettd, joiden alleelifrekvenssit on esitetty taulukossa 4

(ks. myds kuva 3).
3.3. Genotyyppifrekvenssit ja H-W-testaus

Havaittujen ja odotettujen heterotsygoticiden poikkeamia
(taulukko 15) tarkasteltaessa on muistettava, etti monien niyt-
teiden ei voida olettaakaan olevan perfisin panmiktisista po-
pulaatioista. THdllaisia ovat esim. Kemijokisuun ja Suomen-
lahden n#dytteet, joissa kummassakin on useiden kantojen yksi-
18itd. LisHdksi tutkimieni laitoskantojen geneettisti# histo-
riaa ei tunneta. Niissd voi olla sekaisin eri alkuperdi o-

levia kaloja, jolloin todenndk8isesti
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31 AAT .

ME ME

Tenojoki Torntonjoki

AAT

ME ME
Simojoki Neva (NL)
AAT AAT

ME ME
Suojujoki Kuolajoki

Kuva 3. Alleelifrekvenssien perusteella piirretyt kuvaajat kuudes-
ta kannasta. Kuvaajissa etdisyys keskioisteeseen ilmaisee yleisim-
min alleelin (100} frekvenssin kussakin lokuksessa.
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TAULUEKEKGO 5. Kunkin lokuksen havaittu (Hgy) ja
odotettu (Hg) heterotsygotia, jalkim-
miisen keskivirhe sekd fiksoitumisindeksi (F)
ja sen merkitsevyys P kaikissa nédytteissa
(+ yhdistimilld saaduissa ndytteissi)

Hq Hp F P
Tenojoki AAT .283 .294 + .047 .038 0.659
IDH .047 .046 + .025 -.024 1.000
MDH .047 .046 + .025 -.024 1.000
ME 375 .482 + .017 .223 0.075
SDH . 306 .487 + .018 371 0.010%**
Tornionjoki AAT .421 .389 + .048 -.086 1.000
Muonio MDH .100 .095 + .043 -.053 1.000
ME . 100 .095 + .043 -.053 1.000
PGM .125  .117 + .047 -.067 1.000
SDH .578 .487 + .020 -~-.188 0.331
Tornionjoki AAT .316 .432 + .056 . 269 0.292
Kukkola ME . 200 .180 + .074 -.111 1.000
PGM .150 .139 + .069 -.081 1.000
SDH .650 -469 + .041 -.387 0.163
Tornionjoki AAT . 386 .404 + .037 044 0.746
yhdistetty MDH 067 .064 + .030 -.034 1.000
ME .133 .124 + .039 -.071 1.000
PGM .133 124 + .039 -.071 1.000
SDH .603 .482 + .018 -.252 0.100
Kemijokisuu AAT -442 .407 + .028 -.087 0.613
-81 MDH .031 .031 + .017 -.0leé 1.000
ME .084 .08l + .027 -=.044 1.000
SDH 570 464 + .020 -.227 0.061
Kemi jokisuu AAT .384 .385 + .025 .004 1.000
-83 ME .158 .157 + .027 -.006 1.000
PGM .027 .027 + .013 -.014 1.000
SDH .500 .423 + .021 -.180 0.049%



TAULUKKQ 5.

Kemi jokisuu
yhdistetty
-81 ja -83

Simojoki -81

Simojoki -82

Simojoki ~B83

Iijoki

Montta

Neva,
Laukaa

Neva,

{jatkoa)

AAT
MDH
ME

PGM
SDH

MDH
ME

PGM
SDH

MDH
SDH

MDH
ME

PGM
SDH

ME
SDH

IDH

SDH

SDH

Hy
. 406
.012
.128

. 017

.525

« 297
. Q70
+233
.023
.475

- 545
.091
.428

-394
. 040
-130
.030
-505

.229
.043
«571

. 604
.208
-250
« 341

- 547
.171
- 357

« 304
.383
.336
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Hg
.393
012
.128
.016
.441

. 406
. 067
. 205
.023
+500

-489
. 087
477

-448
.039
-139
. 029
. 496

. 224
-042
. 485

.451
.218
.305
. 480

. 446
. 157
. 328

- 347
-406
+337

i+ |+ I+ 1+ |+

I+ 1+ 1+ + 1+ |+ |+ |+

[+ I+ '+ [+

I+

ENES

I+

I+ I+ i+

I+

I+ I+ o+

I+ |+ I+

-019

.020
+ 008
. 015

. 045
.036
.053
.022
.009

-.021
L] 046
.030

022
018
. 032
-017
. 007

. 042
.023
. 015

.031
.050
. 050
. 022

.028
.039
. 040

.022
-.017
.021

F
-.032
-.006
-.008
-.008
-.194

.269
-:036
132
-.011

.049

117
-.048
.102

»120
-.020
063
-.015
-.019

-.020
"-022
-.177

-.340
. 048
«179
.288

= 226
o 094
-.087

+125
.057
. 004

P
0.744
1.000
1.000
1.000
0.004%**

0.112
1.000
1.000
1.000
0.758

0.723
1.000

0.261
1,000
0.433
1.000.
1.000

1.000
1.000
0.217

0.027*
0.543
0.330
0.062

0.097
1.000
0.718

0.080
0.362
1.000



TAULUKKO 5. {jatkoa)

Kymi jokisuu
-81

Kymijokisuu
-82

Kymi jokisuu
-83

Kymi jokisuu
-82 ja -83

Suomenlahti
=81
Suomenlahti

-82

Suomenlahti
-81 ja -B2

Saimaa

Suojujoki

Kuola joki

AAT
ME

SDH

SDH

ME

SDH

SDH

AAT
ME

AAT
IDH

PGM
SDH
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Hy Hg
.190 .245
.190 172
.600 .495
. 385 .453
.462 .426
.346 .464
. 269 .233
.269 .334
.359 .462
.179 .163
.333 .369
.222 .346
.555 .401
.280 .420
. 200 .180
.375 .478
.264 .402
.147 .136
.424 462
.095 .090
.189 .172
.313 .430
. 219 .195
.220 .304
.482 .498
.461 .448
.059 .057
.411 .495

+ .076
+ .071
+ .023

I+ 1+ |+ I+ |+ 1+ i+ |+
.O;DO o O O o O
(€L I % N ¥%] o o W -~ O
O W - W - N

i+ 1+
|
o
=3

|+ |+ |+ I+ 1+ |+
o o C O o O O (]
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[ve] W W [0 BN R 8 [

[+ +
o
[¥¥]
=3

i+ |+
o O
o s
O

c O
o W
a o

I+ 1+ 1+ 1+
o O
NN
NN

o
o
0]

)
.222
-.105
~-.212

.150
-.083

«254
-1156
.193

. 220
.099
. 095

+ 357
—1385

«333
111

. 343
-.079
. 083

-.050
-.105

.273
-.123

.277
.032
-.029
-.030
.168

P
0.338
1.000
0.650

0.578
1.000

0.216
1.000
0.288

0.175
1.000
0.661

0.329
1.000

0.144
1.000
0.391

0.078
1.000
0.709

1.000
1.000

0.209
1.000

0.013*
0.826
0.829
1.000
¢.109 -
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havaitaan ns.Wahlund-efektin seurauksena odotettua vihemmin hete-
rotsygootteja. Toisaalta jos eri alkuperdi olevia kaloja on jo

hedelmfitetty kesken#in, jilkeldist&8ssi havaitaan todenndkdisesti
ylim&drin heterotsygootteja. Siten laitoskannoissa saattaa esiin-
tyd sekd heterotsygoottien yli- etti alijadmidd. Myd&s luonnonkan-
tojen alapopulaatiojakautuminen aiheuttaa heterotsygoottien ali~

jadmad. THssid aineistossa hdiriintymitttmis luonnonpopulaatioita

edustavat ainoastaan nidytteet Tenojoki ja Simojoki -81.

SDH-1 -lokuksessa havaittujen ja odotettujen heterotsygotioiden
vdlisid poikkeamia voli aiheuttaa my&s tdmi#n lokuksen tulkintatapa.
Jos SDH-1 -lokus ei ole Itidmeren lohilla vksinkertainen (St&hl 1981,
1983), kuten olen tulkinnassani olettanut, vaan duplikoitunut kuten
Irlannin lohilla (Cross ja Ward 1980), tulisi heterotsygootteja ol-
la ylimd#drin, koska t#118in kahden lokuksen heterotsygootit on tul-
kittu yhteen lokukseen. Tulokset (ks. taulukko 5) eivit kuitenkaan
ndytd tukevan t&td. Tilastollisesti merkitsevi heterotsygoottien
ylim&&rd oli vain Kemijokisuulta 1983 saadussa ndytteessd, jonka

kalojen tiedet&&n olevan peridisin useista kanncista.

Alapopulaatiojakautumiseen viittaavaa heterotsygoottien ali-
jddmdd oli Tenojoen ja Kuolajoen kanncissa. Tenojoen niytteessi
SDH-1 ~lokuksessaoli heterotsygoottien miirissi tilastollisesti
merkitsevd alij&3mi. Myds tulkinnallisesti varmassa ME-2 -lokuk-
sessa heterotsygoottejaocli odotettua vdhemmédn, joskaan erc ei ole
merkitsevd. Heterotsygoottien alijddmi Tenojoen kannassa on hel-
pPosti ymmdrrettdvd ottaen huomioon miti edells (ks. s.3) on ker-
rottu ndytteen laadusta. Kuolajoen nidytteessdi oli AAT-4 -lokukses-

sa tilastollisesti merkitsevd (p < 0.05) heterotsygoottien alijis-
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m&, ja my®s SDH-1 —~lokuksessa fiksoitumisindeksin arvo on verra-

ten suuri.

Laitoskantojen ndytteissd on havaittujen ja odotettujen hete-
rotsygotioiden vdlilld pienid poikkeamia molempiin suuntiin.
Ainoa tilastollisesti merkitsevd (p < 0.05) ero on Montan-kannan
AAT-4 -lokuksen selvd heterotsygoottinen ylimddrid, joka oli toden-
ndk&isesti seurausta eri alkuperdd clevien kalojen hedelm8itti-

misestd keskeniin.

Lokusten kokonaisheterotsygotian miiri (HT) vaihtelee erit-
tdin paljon (taulukko 6). Kokonaispoikkeama (FIT) H-W -lukusuh-
teista on suuri lokuksissa AAT-4, IDH-3, ME-2 ja SDH-1l. Kantojen
sisdisestd rakenteesta aiheutuva voikkeama (FIS) on AAT-4 lokuk-
sessa tilastollisesti merkitsevd, mikd on seurausta useiden niyt-
teiden varsin suurista fiksoitumisindeksin (F) arvoista (ks. tau-
lukko 5). Koska MDH-3 ja SDH-1 -lokuksissa oli koko aineistossa

kolme alleelia, kdytin niiden F__:n merkitsevyyden testaamiseen

Is

yleisimmdlle alleelille laskemaani F__:n arvoa, joka MDH:1lla oli

18
0,031 ja SDH:1lla 0,037. Kantojen vdlisistd eroista aiheutuva poik-

keama (FST) on kaikissa lokuksissa tilastollisesti merkitsevi,
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Taulukko 6. Kokonaisheterotsygotian miiri (HT) sekd F-parametrit

1P’ FST' ja FIS lokuksittain. Pelkki X2 ilmaisee kantojen alleeli -

frekvenssierojen merkitsevyyden; df on vapausasteiden mdidrid ja

F

n on tutkittujen kalojen lukumiiri.

AAT-4 IDH-3 MDH-3 ME-2 PGM~1 SDH-1

H, .373 .091 .015 .278 .018 4552
Fop  -113 .374 - .006 .247 - .009 .320
F.,  .074 034 - .031 .025  — .050 .032
Fop  -042 .352 .024 .228 .039 .298
x? T9.6**%  BBO.7H¥*  102,4%%% 521 ,.0%%% 73 JHA% 2394 . Gk%*

{df) (12) (12) (24) (12) (12) (24)
x%F o 5.94% 1.32 1.11 0.72 2.90 1.49

(df=1)

n 1085 1141 1160 1159 1160 1120

3.4, Geneettisen muuntelun miiri

Kantojen geneettisen muuntelun m#iri vaihteli varsin paljon
{taulukko 7). Muuntelevien lokusten m#3ird vaihteli kahdesta vii-
teen, mikd vastaa 8-20 % tutkituista 25 lokuksesta. Polymorfis-
ten lokusten mddr3n perusteella kannat voidaan jakaa kolmeen ryh-
mdédn. Viisi muuntelevaa lokusta oli vain luonnonkannoilla:
Tenojoki, Tornionjoki, Simojoki ja Kuolajoki. Merilohen laitos-
alkuperdd olevilla kannoilla oli kolme muuntelevaa lokusta lukuun
ottamatta Montan kantaa, jolla niiti oli neljd. Molemmissa jErvi-

lohikannoissa muunteli vain kaksi lokusta.
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Taulukko 7. Kantojen keskimddrdinen havaittu heterotsygotia
(ﬁb) ja keskimdirdinen geenidiversiteetti (ﬁE), sen sisdinen
keskivirhe (SEs) ja kokonaiskeskivirhe (SET), keskimddirdinen
geenidiversiteetti prosentteina (H%), sekd muuntelevien lokus-

ten osuus (P) ja lukumééré (np) .

s
f=o]
)]
%)

o E S SET H % P 3 np
Tenojoki .042 .054 .003 (.028) 5.4 20 5
Tornionjocki .053 .048 .003 (.025) 4.8 20 5
Kemijokisuu .044 .040 . 001 {.023) 4.0 12 3
Simojoki .044 .048 .003 {.026) 4.8 20 5
Iijoki .034 .030 .002 {(.021) 3.0 12 3
Monta .056 .058 .003 (.026) 5.8 16 4
Neva (L) .043 .037 .002 (.022) 3.7 12 3
Neva (NL) . 041 .044 .001 {.024) 4.4 12 3
Kymijokisuu .035 .04¢ .003 (.024) 4.0 12 3
Suomenlahti .033 . 040 .004 (.024) 4.0 12 3
Saimaa .011 .010 .002 (.008) 1.0 8 2
Suojujoki . 021 .025 .003 (.019) 2.5 8 2
Kuolajoki .065 .072 .002 (.033) 7.2 20 5

Keskimdirdinen geenidiversiteetti oli korkein (H=7.2 %) Kuola-
joen suurella luonnonkannalla, ja seuraavaksi korkein (H=4.8-5.8%)
se 0li Tenojoen, Torniojoen ja Simojoen luonnonkannoilla sekd
Montan kalanviljelylaitoksen kannalla. Muilla merilohen laitos-
kannoilla keskimiiriinen diversiteetti (H %) oli neljin prosentin
luckkaa lukuunottamatta Iijoen lohta, jolla se oli vain kolme
prosenttia. Molemmilla j&rvilohikannoilla muuntelua oli vah&n)

ja Saimaan jirvilohella vield selvisti Kd#nisen jdrvilohta vdhemm&n.
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Neljdn merilohen luonnonkannan keskimddrdisten diversiteettien
keskiarvo oli 5.6 % ja laitoskantojen 4.7 % ilman jdrvilohia,
joilla se oli 1.8 %. Nykyisten laitoskantojen muuntelun mddrid
arvioitaessa ei voida olettaa, ettd niiden diversiteetit ovat
luonnossakaan olleet Kuolajoen kannan luokkaa. Hyvin todenndkdéi-
sesti muuntelua on kuitenkin ollut ainakin saman verran kuin
Tornionjoen ja Simojoen kanncilla nykyisin. - Ndihin kahteen ver-
rattuna Iijoen laitoskannan keskimddrdinen diversiteetti on 63 %,
Laukaan Nevan kannan 77 % ja Neuvostoliiton Nevan kannan peré&ti

92 %.

Havaitut keskimdédrdiset heterotsygotiat ja keskimddrdiset
geenidiversiteetit vastaavat useimmissa kannoissa melko hyvin
toisiaan (taulukko 7). Tencojoen }a Kuolajoen kantojen odotettua
pienempi heterotsygotian m#dri ndkyy kuitenkin tdssdkin vertai-

lussa (vrt. lokuskohtaiseen tarkasteluun s. 32,34).

Keskim8iriisten geenidiversiteettien keskivirheet (SET) ovat
varsin suuria (taulukko 7). Keskimddrdiset diversiteetit (ﬁE)
eivit siten ole kovin luotettavia arvioita kantojen geenipoolien
kokonaismuuntelun midrdstd. Jotta diversiteetit kuvaisivat koko-
naismuuntelua luotettavasti, lokuksia olisi tutkittava enemmdn,
Nein (1978) mukaan vdhintddn 50, Lis#dvirhettd aiheuttaa se seik-
ka, ettd lokuksia ei ole valittu satunnaisesti, vaan kaikki muun-

televiksi tiedetyt lokukset on tutkittu.

Kantojen vidlisii vertailuja varten laskemani sisdiset keskivir-
heet (SES) (ks. s. 15) ovat keskim#irin kymmenesosa kokonaisvir-
heestd (taulukko 7). Niiden sisdisten keskivirheiden perusteella

useimpien kantojen vidliset diversiteettierot ndyttdvdt todellisilta.
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Keskimddrdisten geenidiversiteettien ja niiden sisdisten kes-
virheiden perusteella Tornionjocen, Kemijokisuun ja Simojcen eri
ndytteiden vdlilld ei ollut muuntelun mé&ridssd merkittidvid eroja
{taulukko 8). Kymijokisuun ndytteistd vuoden 1983 ndyte o0li mah-
dollisesti muita hieman muuntelevampi. = Suomenlahdelta eri vuosi-
na saadut ndytteet ilmeisesti poikkesivat toisistaan, mutta vuo~
den 1981 ndyte oli erittdin pieni, wvain yhdeksdn kalaa. Laukaan
ja Neuvostoliiton Nevan kantoijen vdlilld oli varsin selvd ero.
Laukaan kanta olisi t&mé&n mukaan menettdnyt muuntelustaan 16 %
sen jilkeen kun se on tuotu Neuvostoliitosta. Mielenkiintoista
on my8s, ettd Kymijokisuulle 1983 palanneiden emojen muuntelun
mddrd oli korkeampi kuin sinne vuonna 1981 istutettujen poikas-

ten (Neva L -81).

Suurin osa kokcnaismuuntelusta oli keolmessa lokuksessa, AAT-4,
ME-2 ja SDH-1 (taulukkd 9). Samoissa lokuksissaoli my8s suurin
osa kantojen sisdisestd diversiteetisti (Hg) . Kantojen vdlisestd
diversiteetisté (DST) sen sijaan suurin osa 0oli lokuksissa ME-2
ja SDH-1, silld AAT-4 lokuksessa kantojen vdlilld ei ole suuria
ercja. Kantojen vdlisen muuntelun osuus kokonaismuuntelusta oli
lokusten ME-2 ja SDH-1 ohella korkea IDH-3 lokuksessa, silla
huomattava osa t&midn lokuksen v&hdisestd muuntelusta oli kantojen
valistd. IDH-3:n korkea Ggpmarvo oli ldhinnd seurausta sen suh-
teen selvisti eroavasta Kuolajoen kannasta. Kaikkien lokusten

muuntelusta keskimdfrin 20,8 % oli kantojen v&listd muuntelua.
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Taulukko 8. Niytteiden havaittu keskim#drdinen heterotsygotia
(ﬁo), keskimiirdinen diversiteetti (ﬁE) ja lokusten sisHisestd
vaihtelusta aiheutuva keskivirhe (SES). ‘Mukana ovat vain kan-

nat, joista oli useita eri ndytteitd.

H, H + SEg

Tornionjoki M -81 .053 .047 . 004
" K -81 .053 .049 .005
Kemijokisuu -81 .045 .039 .002
" -83 .043 .040 .002
Simojoki -81 .044 .048 .003
" -82 .050 .049 .002

" -83 .044 . 046 .002
Kymijokisuu -81 .039 .036 .004
" ~82 .034 .035 .004

B -83 .035 . 041 .004
Suomenlahti -81 .031 .030 .006
" -82 .034 .043 .004

Neva L ~81 . 043 .037 .002

Neva NL -83 . 041 .044 .001
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Taulukko 9. Diversiteettianalyysi lokuksittain, HT on kokonais-

muuntelu, H_. kantojen sisdinen diversiteetti, DST kantojen v&dli-

S

nen diversiteetti ja Gg kantojen vdlisen diversiteetin osuus

T
lokuksen kokonaismuuntelusta.

He Hg Do G
AAT-4 .373 .358 .015 .040
IDH-3 .091 .057 .034 .374
MDH-3 .015 .014 .001 .067
ME-2 .278 .217 .061 .219
PGM-1 .018 .016 .002 111
SDH-1 .552 .388 .164 .297
Keskiarvo .221 .175 .046
Ggp = DST/HT = 0.046/0.221 = 0.208

Koska kantojen vdliset erot eivdt ole samaa luckkaa eri maan-
tieteellisten alueiden vdlilld ja sisdlld, tutkin muuntelun jakau-
tumista myds hierarkisella diversiteettianalyysilla. Kolmea alu-

etta edustivat eri kannat seuraavasti:

Jd&meri: Tenojoki, Kuolajoki .285
Peridmeri: Tornionjoki, Kemijokisuu, Simojoki, Iijoki .192

Suomenlahti: Neva (L), Kymijokisuu, Neva (NL) 172

Peridmeren ja Sucomenlahden kokonaismuuntelu (HA) oli kantojen

suuremmasta miidrdsti huolimatta noin kaksikolmannesta Jdimeren
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alueen kokonaismuuntelusta. N#iden kolmen alueen yhteinen koko-
naismuuntelun mddrid on samaa luokkaa kuin koko aineiston kokonais-
muuntelu (taulukko 10, vrt. taulukko 9). Kantojen vidlisen muunte~
lun osuus kokonaismuuntelusta (GST) on kuitenkin alentunut

20.8 %:sta 14.7 %:in, kun voimakkaasti muista poikkqgvat jdrvilo-

hikannat on jdtetty pois.

Taulukko 10. Hierarkinen diversiteettianalyysi Jidmeren, Perime-

ren ja Suomenlahden vdlills. Hp on kokonaismuuntelu, Hg

sisdinen muuntelu ja HA alueiden sisdinen muuntelu; DST on kanto-

jen vidlinen diversiteetti, DSA alueiden sisdinen kantojen vdlinen

kantojen

diversiteetti ja DAT alueiden vidlinen diversiteett;; GST' GSA ja
GAT ovat edellisten osuudet kokonaismuuntelusta HT.

HT = .224 DST = .033 GST = 14,7 %
Hs = . 191 DSA = .025 GSA = 11,2 %
HA = .216 DAT = .008 GAT = 3,5 %
HS/HT = .853 DAT/DST= .242

Kantojen vdlinen muuntelu jakaantuu alueiden sisdiseen kanto-
jen vidliseen muunteluun ja alueiden viliseen muunteluun, joiden
osuudet kokonaismuuntelusta vastaavasti ovat 14,7 %, 11,2 & ja
3,5 % (taulukko 10). Kaikesta kantojen vidlisestd muuntelusta
alueiden vdlisen muuntelun osuus Oii.24.4 %. Kokonaismuuntelusta

(HT) kantojen sisdistd muuntelua (HS) 0oli suurin osa eli 85,3 %.

Suoritettaessa diversiteettianalyysi ilman Jiidmeren aluetta,
Itdmeren alueiden (Peridmeri, Suomenlahti) vhteinen kokonaisdi-
versiteetti (HT) laskee .186:een (taulukko 11). Kantojen vdli-

sen muuntelun osuus (GST) laskee 14,7 %:sta 8,6 %:inlja alueiden
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vdlisen muuntelun osuus (GAT) 3,5 %:sta 2,2 %:iin; alueiden
vdlisen muuntelun osuus kantojen vilisesti muuntelusta on kui-
tenkin edelleen neljdnnes. Pelkin Perdmeren alueen kokonaisdiver-

siteetistd oli 9,9 prosenttia kantojen vilisti muuntelua.

Taulukko 1l. Hierarkinen diversiteettianalyysi Itimeren ja

Perdmeren alueilla. Lyhennykset kuten taulukossa 10.

Itimeri (Peri#meri + Suomenlahti)

Hp = .186 Dgn = .016 Ggp = -086

Hg = .170 Dgp = .012 GSA = .064

Hy = .182 Dpp = .004 Gagp = .022
DAT/DST = .250

Perdmeri

HT = ,192 DST = .019 Ggp = .099

HS = ,173

Voidaan olettaa, ettd Perdmerelld lohien eksyminen vieraaseen
jokeen on yhtd todenndkdistd kaikkien jokien v&1lilld. Jos lisdksi
oletamme alleelien olevan valinnan suhteen neutraaleja, voimme las-
kea keskimddrdisen eksyvien (migroivien) yksildiden mdirdn sukuvol-

vea kohti (Nm) Wrightin (1978) esittd8milli kaavalla FST = 1/(4Nm+1}.

Sijoittamalla F__:n paikalle Perdmeren alueen kantojen vidlisen di-

ST

versiteetin osuuden GST (vastaa usealle lokukselle laskettua F

Saamme vieraisiin jokiin eksyvien kalojen mddrdksi (Nm) 2.3
yksildd sukupolvessa.

ST:ta)
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3.5. Geneettiset etdisyydet

‘Niytteet edustavat kahdeksaa alkuperdistd luonnonkantaa, ja las-
kin ensin ndiden kahdeksan kannan vdliset geneettiset etiisyydet
(taulukko 12, ks. my8s kuva 4). Nevan kannan lohia edusti t&l-
13in Neva-Neuvostoliitto, Simecjoen kantaa todennédk#isesti alku-
perdisin eli wvucden 1981 ndyte ja Tornionjoen kantaa Muonion ja

Kukkolankosken yhdistetty ndyte.

Geneettinen etdisyys oli suurin (0,291) Saimaan j&rvilohen ja
Kuolajoen lohen vdlillid (taulukko 12). Saimaan ja Kuolajoen kan-
nat erosivat my8s selvimmin muista kannoista. Saimaan jdrvilchen
etdisyydet muihin kantoihin vaihtelivat v&lillsi 0,122-0,175 ja
Kuclajoen lohella v&1il1l14 0,106-0,184 lukuunottamatta Tenojoen
lohta, johon sen etdisyys oli vain 0,059. Saimaan jdrvilchi e-
rosi erittdin selvisti my®s A&nisen jHrvilohesta. Pienin geneet-

tinen etdisyys oli Tornionjoen ja Simojoen vdlilld.

Perdmeren kannat ja Neuvostoliiton Nevan kanta sijaitsevat dend-
rogrammissa eri haaroissa (kuva 4). Tenojoki sijoittuu varsin 1la-
helle Perimeren kantoja ja A&nisen jdrvilohi (Suojujoki) ldhelle

Neuvestoliiton Nevan kantaa.

Laskin seuraavaksi geneettiset etdisyydet (taulukko 13) ottaen
mainittujen kahdeksan lis#dksi mukaan neljd kantaa: Kemijokisuu
(ndytteet yhdistetty), Montta, Neva-Laukaa ja Kymijokisuu (ndyt-
teet yhdistetty). Kantojen keskindisid suhteita kuvaava dendro-
grammi (kuva 5) on p4ipiirteittdin samanlainen kuin kahdeksan

kannan dendrogrammi, ja uudet kannat sijoittuvat maantieteellistd

sijaintiaan vastaaville paikoille.



46

suos®  Z2fQ°0 8%L°0 668°0 ci8°0 968°0 £i8°0 £¥6°0 Ixor¥iony e

Y81°0 sszs®  LER"0 986°0 626°0 IS6°0 2£6°0 916°*0 wgrnrons
1620 SGL1°0 ossos 9580 GB@°0 GL8°0 228°0 6%98°0 YYHEYS 9
S01°*0 "10°"D 9gl°Q s=ss¥ 6HG6°0 Q0686°0 096°0 D0L6°0 IN=YAIN ¢
LST"0 %400 221°0 2%0°0 sves»s W66°0 966°0 §26°0 F8 1010 0 S
12V*0 %%0°0 9€1=0 D020°) 900*0 =s»sss 6L£66-0 1B6°D INDroOMIS ¢
9¢T1*0 040°D L£i°0 1%0°0 Y00°0 10D"0 =szxws GLlED INOFNOINHEOL 2
6500 Bd0°0 %¥91°0 1£0°0C L20°0 020°0 920°0 =+ss»ss ON3Ll 1
R T S RS 2 T Y T A L

W ek SRS SR EED R RS DRSS S DD DT RS R R RSP SRR R R EE R R RE SRS ST RS SIS e e d e

" (oTwrojeTe) 389pAAsTijuspt el (OTW[ONERTA)

3opAAsTRi® 39sTII9oULb (g/6T TSN) 3Injelioy jostTea ueuuRy UPSHIPURN "ZT OXYNInNel



*Turexboxpusp vanjsnxad

(8L6T TON) UTTSHAASTERI® UTTSTII@aUad UTYINIIE[IOY uPUUERY URSHSPUERY ‘b 2AnY

00°0 20°0 Y0°0 90*0 90°0 01*0 21°0 *1°0 910 et°o 02°i

mencfueerrefossntansalacsensdacssaleosnstvcantossnfdacssastescsatossntcacnandocantenvestocsecteravstocnnlisasstonond

YYHIVS Sovrsessssur v s s ss s s R o R I s U IR T IS U NEF NS ST ST USRI VRTINS TSNNSO TRIRDRY

~INOPYIONY SovevssessrBIBUSVIBISUNRURECISNTIIFENBUIBEYISISRISIIINERIERNIEIES "
INOFNFONRS oeesveeess u "
~ SUTOUTININSTESTIRG O . L [ ]
= TN=YAIN s=sessssss v SSBISISIIUSBISUIFITIBUIY
~INOriI =~sse u u
» PR SYV I SO VNI ISCRI ST ST ECRAN I SIS RIS
INOFONHIS ssovssvssuswss »
INOFNOINND) tcuu - A R -
»

ON3L sovsssswsveens

"'llilll-.l|i|.ll-|.llll"'ll‘ll'l’-"l.l'll‘llll.ll"*l'll*l-l-Ollllillll.llll‘ll".llll.'-'l.-"'.

00*0 20%0 Y00 90°0 80°0 01°0 21°0 *1°0 91°0 91-0 02"t
IINVLISIO



o
-

- A ek o et AR D B R G SR el L U D D D o B D D G WD A B D A W A S5 AN D W A S AN BN A N s D O AP SR R A N A D A A R D S L D T S D D D R S A S AR I e A O I A s IS A P ) B E

ssszs  2§@°0 8Y4°C 6S8°0 668°0 958°0 3IV6"0 24870 %F3") G300 £iB°0 (96D INDSV I3 21

81°0 ososo 6£8°0 T66°0 986°0 %66°0 326°0 626°0 236°0 %I6°0 2E6°0 9IE6"D INOPNFIS  TU
162°C S21°C <ssce §98°C 9S2°C 192°2 £S8°C S3B°C S23°0 698°0 248°) 6¥8-0 YR4I¥S 0%
IST°0 600°0 0GI°0 =scvcw 0660 000°T 2/6°0 BI6"D 636°0 £96°0 S26°0 256°0 AASINOFEKAN &
991°C YIC°C 96I°C CIC*C wcuss T166°C £96°C 6S6°C CB6*C @Y6°C C96°7 026°C M-vA3n ¢
9S1°0 900°0 O0GI"0 0000 600°0 swvos 3960 ¥96°0 936°0 [S6°0 016°0 @%6°0 ¥YH127-9A30 2
S80°0 €£0°0 SGI°D 6200 @500 SED0 cwoos 9@6°C SB6°C S66°C G66°C Y96°C vIu3a 9
IS1°0 Y20°0 221°0 €50°0 2%0°0 950°0 710°0 ssvss 9650 G66°Q 366°D £26°0 INOFE: S
121°0 %70°0 951°0 11070 020°0C 510°0 GS00°D 900°0 wccos ¥66°0 666°0 106°0 INOFIRES ¥
£E8°C  C6C°C IY1°0 B8£0°0 S5S0°0 *¥¥0-) S00°) S00D-C 93)°0 ooweo 666°) 546°0 ANSINDFIHIN §
9£1°0 CLC°C 2g1°C 52C°C I%C°C  15C°C SCCC YEC™C [ECC"C BSC"C swose §L6°C INIFNOI4H3E 2
650°0 280°0 Y91°0 6%0°D 1£0°0 %50°0 9100 £20°0 023°0 S20°0 920°0 ocssoe MIL %
R L R i - R ST TP

R R S R S e R e P D D R S TR D R ) R D B R G A T D A D D R A D A O R N D o S S S S S S B G ARk A N S S SR WD e b s e s o el O i o ek e R AR B D S L D WD A D D SR O EE W BN SR A PR b

* (otwroyere) 31spiAsTijusapT el (oTUTONRTA)

39PAASTRI® 395T3398udb (8467 TON) In3e[IOY ISSTTEA UBUURY BISTOIUSPYUEY ‘€T oXynInel



(2]
b

YYNIVS
INOFYI0NN
IN=-¥AIN
erarons
BASINDrINAN
YNV TI=YAIN
viNdd
nmori
INOSFONIS
ANSINOFININ
ENOCNOINGD)
BN31

(8L6T TON) UTTSYAASTER3I® UTTSTIIoouUSb uTYTIni3zelIoy ueuuey elsTOjUSPYRYN *¢ BANY

00°D 20°0 Y0°0

Ch g

21°0

* Ture aboxpusp eanisniad

"+

e e e e N S P T T Y Y T T I T I T T I I T T P Y PP YR Y

[ E R R R R RY NSRRI CERERIRRENRRIRNRERRRSRERARRER IR ERRINET LRSS AR AR RN]S]

L ]
]
L J
L]

(ERIFZRZESENREEAINRNREREARR IR AR LA E LLRE |

fmassdrosuwfjocssvionsssflosanaleansfoovetrscvolcsensdeaasstorsnlisssanloscowbosnslosncadlavasctssssdnvcaslisascalvanand

LEXE LR Y]
2
SN ES IVIVSIEEIIBEIVEIS
LR ]
. so ]
vgses L]
L] a
]
sveew ]
. .
A% sasusass L)
L ] | ]
' IIX 1] 9 »
- . »
. sysssBVAUBAN
snw .
] .
L]
SYTBIANUNEAE
ce-o 20°C ¥c°C

9c*C

8c*o

c1°0
JINVISLD

21°p

¥1°o

91°0



50

Kuvien 4 ja 5 dendrogrammit perustuvat Nein {1978) korjattuihin
geneettisiin etdisyyksiin. Kahdeksan kannan tapauksessa Nein
(1972) standardiet#isyyksiin perustuva dendrogrammi oli jokseen-
kin identtinen Nein (1978) korjattuihin etdisyyksiin perustuvan
dendrogrammin kanssa. Kahdentoista kannan tavauksessa dendro-
grammeissa oli vain yksi pieni ero: korjattua etdisyyttd kdytet-
tdessd Simojoen kanta sijoittui lihemmiksi Tornionjoen kantaa
kuin Iijoen kanta, standardietdisyytti kdytettdessd Simojoen ja

Iijoen kannat sijoittuivat ndinvastoin.

Kaikkia 20 ndytettd tarkasteltaessa kolme nidvtettd, Suomenlahti
1982, Kymijokisuu 1981 ja Simojoki 1982, sijoittuvat standardietii-
syyksiin perustuvassa ryhmittelyssi (kuva 6) hieman yvllattdvdsti.
Korjattuihin etdisyyksiin (taulukko 15) perustuvassa ryhmitte-~
lyssd (kuva 7) ndistd Suomenlahti 1982 ja Kymijokisuu 1981 si-
joittuvat maantieteellisti sijaintiaan vastaavasti Suomenlahden
haaraan, ja ainoaksi yllitt&vidsti sijoittuvaksi ndytteeksl jE&
Simojoki 1982, jonka alunperin tiedettiinkin sis3dltidvin vieraan
kannan kaloja. Kannat sijoittuvat Suomenlahden tai Perimeren
haaraan ldhinnd SDH-1 -lokuksen frekvenssin oerusteella‘ja Suo-
menlahden alueelta saaduissa ndytteissd tdmin lokuksen frekvenssi
vaihteli sen verran, ettd yksittHiset niytteet saattavat sijoit-

tua myds Perdmeren haaraan.

Kaikkien 20 ndytteen tarkastelussa A#nisen jdrvilohen (Suojujoki)
korjatut etdisyydet (taulukko 15) Suomenlahden niytteisiin olivat
keskim&drin vain noin neljinnes Perdmeren ndytteisiin verrattuna.
Saimaan j&rvilohella vastaavat etdisyydet olivat lihes samat: Suo-
menlahden niytteisiin keskimidrin 0,140 ja Perimeren ndytteisiin

keskimdirin 0,143. Kokonaisuudessaan 20 nidytteen tulokset ovat
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edellisten tulesten tavoin varsin hyvin tulkittavissa sen perus-
teella mitd tied&mme ndytteiden ja niiden edustamien kantojen

historiasta ja maantieteellisestd alkuperdsti.

Testasin seuraavaksi Xz—testilla oliko toisaalta Perdmeren ja
toisaalta Suomenlahden "puhtaiden" kantojen vdlilli alleeli-
frekvensseissd merkitsevid eroja. Perdmeren kantoina testeissa
olivat Tornionjoki (ndytteet yhdistetty), Simojoki (1281) ja
Iijoki, Suomenlahden kantoina Neva-Laukaa, Neva-Neuvostoliitto ja
Kymijokisuu (1982+1983). Kummassakin tapauksessa tulos oli
muuntelevat lokukset yhdistden erittdin merkitsevd, ja yksittdisten
muuntelevien lokusten kohdalla SDH-1:td lukuun ottamatta vdhintddn
jokseenkin merkitsevd (taulukko 16). Suocmenlahden kantojen vdlillid
0li merkitsevii eroja lokuksissa .AAT-4 ja ME-2, Perdmeren kantcjen
vdlilld lisdksi lokuksissa MDH-3 ja PGM-1. Suomenlahdenkin kanto-
jen vdalilld oli siten selvid eroja, vaikka kaikki kolme kantaa o-

vatkin alkuperdltdidn samoja Nevan lohia.

Testasin lopuksi vield pareittain sekd Perdmeren ettd Suocmen-
lahden ja Ainisen kantojen poikkeamisen toisistaan. Kaikki Perd-
meren kannat erosivat erittdin merkitsevdsti toisistaan, ja kaik-
kein selvimmin muista poikkesi Montan kanta (taulukko 17). Suomen-
lahden ja Adnisen kannoista Suojujoki ja Neva-Neuvostoliitto ero-
sivat merkitsevidsti sekd toisistaan ettd Neva-Laukaasta, Kymijoki-
suusta ja Suomenlahdesta, joiden keskindiset erot eivit sitd vas-
toin olleet merkitsevid. T&ssd testissd on kiytetty otoskoon suu-
rentamiseksi Simojoen ndytteend vuosien 1981 ja 1983 yhdistettvd

ndytettd.
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Taulukko 16. Perdmeren ja Suomenlahden "puhtaiden" kantojen

poikkeaminen toisistaan alleelifrekvensseiltiin.

a) Perdmeri
Lokus alleelien X2 d.£f. P
lukumdé&ra
SDH-1 2 2.620 2 0.269
AAT~-4 2 11.127 2 0.003**
MDH-3 3 16.701 4 0.002**
ME-2 2 8.522 2 0.014~*
PGM-1 2 12.270 2 0.002%*
vhteensg 51.241 12 0.000***
b) Sucmenlahti
Lokus alleelien X2 d.f. P
lukumdari
SDH-1 2 0.418 2 0.811
AAT-4 2 10.911 2 0.004**
ME-2 2 33.939 2 0.00Q**=*

yhteensé 45.268 6 0.000***



Taulukko 17. Perimeren sekid Suomenlahden ja X&nisen {Suojujoki)

kantojen poikkeaminen toisistaan. Taulukon Xz-arvot laskin

summaamalla yhteen lokuksittaiset Xz-arvot.

PERAMERI
Kemijoki Simojoki Iijoki Montta
XXX XXX XXX XXX
39.80 23.27 26.85 34.12 Tornionjoki
df=6 df=¢ df=5 df=6
XXX XXX XXX
23.83 21,92 81.07 Kemijokisuu
df=5 df=>5 df=6
XXX XXX
31.72 49.46 Simojoki
df=5 df=5
XXX
53.44 Iijoki
df=4
SUOMENLAHTI JA HEANINEN
Kymijokis; Suomenl, Neva NL Suojujoki
XXX XX
0.51 6.50 '30.39 15.85 Neva Laukaa
df=3 df=3 df=3 df=3
XXX XXX
.64 20.28 18.49 Kymijokisuu
df=3 df=3 df=3
XXX XXX
22.13 - 29.23 Suomenlahti
df=3 df=3
XXX
28.37 Neva-NL

df=3
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4. TULOSTEN TARKASTELU

4.1, Lajitason muuntelu

4.1.1. Entsyymigeneettisen muuntelun suhde koko genomin muunteluun

Elektroforeesilla voidaan havaita vain pieni osa lajin genomin
kokonaismuuntelusta. Entsvymimuuntelu voi edustaa korkeintaan kol-
mannesta DNA:n muuntelusta, sill4 vain kolmasosa erilaisista DNA:n
emdsmuutoksista aiheuttaa varausmuutoksen nroteiinimolekyylissd ja
on siten havaittavissa erilaisena entsyymind (Shaw 1969). On kui-
tenkin mahdollista, etti entsyymimuuntelun osuus kokonaismuuntelusta
on huomattavasti alle kolmanneksen (Boyer 1972). Vaikka emme tiedi
tarkalleen kuinka suurta osaa kokonaismuuntelusta entsvvmimuuntelu
edustaa, voimme olettaa nHiden olevan ainakin jossain mdidrin toisiin-
sa verrannollisia. T&dmd on luultavaa, koska useat voimat, esim. no-
pulaatiokoon vaihtelu, sukusiitos ja migraatio vaikuttavat koko ge-

nomin muunteluun samansuuntaisesti.

Muiden lokusten kuin entsyymigeenilokusten muuntelu poikkeaa
ndiden muuntelusta sitd enemmdn mitd voimakkaammin ne ovat luon-
nonvalinnan alaisia. Useimmat erilaiset entsyymialleelit ovat to-
denndkdisesti valinnan kannalta lihes neutraaleja, ja ne oletetaan
tavallisesti neutraaleiksi ellei muuta voida osoittaa. Kaloilla
tiedetddn kuitenkin olevan valintaeroja ainakin erilaisten trans-
ferriini (Tf)- ja laktaattidehydrogenaasi (LDH) -alleelien vdlil-
la. Tietyt kirjolohen transferriinialleelit ovat yhteydessi kas-
vunopeuteen (Reinitz 1977), ja siniraitahammaskarvilla (Fundulus

heteroclitus) eri laktaattidehydrogenaasi-entsyymit ovat eri ta-

voin aktiivisia ldmp&tila- ja pH-olosuhteista riipouen
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(Place ja Powers 1979). Fosfoglukomutaasin (PGM) on havaittu

olevan Tyynen valtameren punalohipopulaatioissa (Oncorhynchus

nerka) tasapainottavan valinnan alainen: genotyyppien fitness-
arvoiksi saatiin WAA = (0,942, WAB = 1,00 ja WBB = 0,822
(Altukhov ja Salmenkova 1981). Yksittdisistd alleeleista poike-
ten korkea keskimdidrdinen geenidiversiteetti on todenndkdisesti
elinkyvyn kannalta edullista, silli se kuvastaa koko genomin

muuntelua, Jja korkean kokonaismuuntelun mddrdn on usein havait-

tu olevan yksiléille edullista.
4.1.2. Keskimddrdinen geenidiversiteetti
Keskimddriiset geenidiversiteetit vaihtelevat varsin paljon

kalalajista toiseen. Kalalajien keskimd&irdisestd diversiteetist&

on saatu mm. seuraavia arvoja (suluissa tutkittujen kalalajien

lukumddrd) :
Powell (1975) 5,8 % (31)
Selander (1976) 7.8 % (14)
Nevo (1978) 5,1 % (61)
Avise ja Aquadro (1982) 5.4 & ({77)

Lohella geneettistd muuntelua on yleensd vihemmdn kuin muilla
kaloilla. Useiden kymmenien lokusten tutkimuksissa lohen keski-
midrdisesti diversiteetistid on saatu seuraavia arvoja (suluissa

tutkittujen lokusten lukumddri) :

Allendorf ja Utter (1979) 2,4 % (30)
Cross ja Ward (1980) 3,3 % (59)
Stahl (1981) 2,5 & (45)

Stahl (1983) 2,5 % (37)
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Vaikka diversiteetin mdird vaihtelee varsin paljon lajista toi-
seen, lajin sis#inen vaihtelu on tdssi suhteessa yleensd vihdis-
td. Kaikissa lohitutkimuksissa keskimiirfinen diversiteetti on
ollut alhaisempi kuin luukaloilla keskim#&rin. Yhdeksi syyksi
lohikalojen alhaiseen muunteluun on ehdotettu {Altukhov ym.
1972) niiden varhaisemmassa kehityksessi tapahtunutta tetraploi-
disoitumista (ks. Ohno ym. 1968). Duplikoituneet lokukset oli-
sivat siten osittain korvanneet muuntelun tarpeen. Toisaalta
kirjolohen genomin duplikoitumisaste on yhtd korkea kuin lohen,
ja kuitenkin kirjolohella on selvidsti enemmdn muuntelua kuin
lohella. Allendorfin ja Utterin (1979) tutkimien 41 kirjolohi-
populaation keskimddrdinen diversiteetti oli 6 % (2,0 - 9,8 %).
Kirjolohi on tunnettu hyvdstd sopeutumiskyvystidn, mikid on mi-

td todenndkdisimmin yhteydessd lajin suureen muuntelun miiriin.

Toinen mahdollinen syy lohien vdhdiseen muunteluun ovat nii-
den suhteellisen pienet populaatiokoot (Cross ja Ward 1980).

Esim, kampeloilla (Pleuronectidae) muuntelun mi3ir3 on keskim3irin

perdti 9 % (Ward ja Beardmore 1977, Ward ja Galleguillos 1978),
mutta niiden populaatiokoot ovatkin suuria, ja lisdksi kampelat
ovat panmiktisia laajoilla alueilla. Toisaalta kirjolohella on

varsin paljon muuntelua, vaikka se el&i yhtd pienini populaati-

oina kuin lohi.

Kolmas tilanteeseen mahdollisesti vaikuttanut tekiji on j&i-
kausi. Viimeisten jéddtikditymisvaiheiden aikana lohen nykyiset
esiintymisalueet olivat ldhes tdysin j4dn peitossa. Kampelan
lisddntymiselle jddstd ei todennidk&isesti ollut yhtd suurta

haittaa kuin lohelle, joka on lisdidntymisessdidn riippuvainen
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makeavetisistd joista. Jokialueiden jddtyminen on voinut pienen-
tdd lohipopulaatioita voimakkaastikin. Jddkausi selittdisi myd&s
miksi lohen muuntelun mdird on alhainen lajin kaikilla esiinty-
misalueilla. J3Hkausl ei mydsk&dn koetellut Pohjois-Amerikan l&n-
sirannikkoa yhtd voimakkaasti kuin sen itdrannikkoa ja Eurocoppaa,
joten ainakin osa kirjolohen nykyisist&dkin luonnollisista lis&ddn-

tymisalueista oli tuolloin jddttomid.

Lajien keskimddrédisestd diversiteetistd saadut arvot eivit
yleensd ole kovinkaan tarkkoja, koska tutkittujen lokusten
mddrd on tavallisesti wvarsin pieni jane eivdt muodosta satunnais-
otosta lokuksista. Suuresta lokusten vdlisestd varianssista joh-
tuen keskimddrdisen diversiteetin keskivirhe oli esim. tdssd tut-
kimuksessa yleensd noin puclet diversiteetin m8drdstd. Nein
(1978) mukaan luotettavan kokonaisdiversiteetin mddrittdmiseksi

tulisi tutkia vdhintd3n 50 lokusta.

Periaatteessa tutkittavien lokusten otoksen tulisi olla pait-
si mahdollisimman suuri myds satunnaisesti valittu. Kdytdnndssd
on kuitenkin jo menetelmdllisten rajoitusten vuoksi tyydyttdvd
tiettyihin entsyymigeeneihin. Lisdksi tutkimuksiin on yleensi
sisdllytetty kaikki muunteleviksi tiedetyt lokukset, mikd tie-

tenkin on jarkevdd mahdollisimman tarkan tiedon saamiseksi po-

pulaatioiden vidlisistd eroista.

Saadakseni aikaisempien lohitutkimusten tulokset vertailukel-
poisiksi omien tulosteni kanssa, laskin niist3d keskimddrdiset
diversiteetit uudelleen ottamalla huomicon vain ne lokukset, jot-
ka olen itsekin analysoinut. L3hes kaikissa tutkimuksissa

(taulukko 15) muuntelivat samat lokukset, ja p&#osa muuntelusta



62

oli AAT-, IDH-, ME~ ja SDH-lokuksissa. Allendorf ja Utter (1979)
eivdt kuitenkaan tutkineet lainkaan ME-muuntelua, ja Crossin ja
Wardin (1980) tutkimuksessa muuntelua oli lisiksi jonkin verran
my6s adenosiinideaminaasi -2-, glyoksalaasi~ ja transferriini-
lokuksissa. Crossin ja Kingin (1983) tutkimatta jattdmdt lokuk-
set oletin monomorfisiksi, koska niiden ei ole havaittu muuntele-

van missddn tutkimuksessa.

Taulukko 15. Lohitutkimusten keskimilriiset geenidiversiteetit

(H %) muunnettuna 25 lokukselle.

H % lokuk- populaa-
sia tioita
Allendorf ja Utter (1979) 2.88 (2.40 - 3.36) 30 2
Cross ja Ward (1980) 7.30 59 1
Stahl (1981) 4.14 (3.24 - 5.22) 45 5
Stahl (1983) 3.67 (2.22 - 5.18) 37 18
Cross ja King (1983) 4.69 (4.15 - 5.23) 6 3
Tdmd aineisto 4.20 (1.00 - 7.20) 25 20

Lohen keskimddridisesti heterotsygotiasta saamani tulos on sa-
maa suuruusluokkaa kuin aikaisemmat arviot (taulukkc 15). Ainoa
selvdsti poikkeava arvio on Crossin ja Wardin 7.3 %, joka kuiten-
kin edustaa vain yhtd populaatiota (esim. Kuolajoen kannan keski-
mddrdinen heterotsygotia oli 7.2 %). Pelkille Perimeren kannoil-
le lasketut diversiteetit ovat St&hlin (1981) aineistossa ja omas-
sa aineistossani 1ihelll toisiaan: Stéhlilla 3,97 % (3,4 - 4,5%)

ja itselldni 4,14 % (3,0 - 4,8 %}.
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Jos otamme huomioon tutkimuksiin ja omaan aineistooni sisdlty-
vdt vain Atlantin alueella eldvdt luonnonkannat (yhteensi nelji),
saamme keskimdiriiseksi diversiteetiksi 6,2 % (5,2 - 7,3 %).

Tamd viittaisi siihen, ettd nykyisilli Itdmeren lohikanncilla on
vdhemmdn muuntelua kuin Atlantin lohilla. Sama on nihtivissi
ndiden alueiden kokonaismuuntelun mi&ristd (s.42 ). Tulos on
ymmirrettdvd sekd lajin evolutiivisen historian ettd nykyisten

populaatiokokojen perusteella.

Muinoin Itdmeren alueelle jdidnyt lohikanta edusti vain osaa
silloisen lohen geneettisistd resursseista, eikd Atlantin ja
Itdmeren vdlilld ole nykyisen Itd&meren aikana tapahtunut merkit-
tdvad geenivirtaa. Lisdksi Atlantin puolella on huomattavasti
enemmdn lohikantoja kuin It&meren puoclella. Vaikka kukin Atlantin-
kin lohikanta kutee omassa joessaan, migraatiota ja sen seurauk-
sena geenivirtaa on todenndkdisesti tapahtunut sen verran, ettid
suuri osa alleeleista on sdilynyt kaikissa populaatioissa. Vii-
meaikainen kehitys on tuhonnut suurimman osan It&meren lohikan-
noista, minkd seurauksena Itdmeren lohen geenidiversiteetti on

todenndkdisesti wvdhentynyt.

4.2, Populaatioiden sisd@inen muuntelu

4.2.1. Muuntelun mdara

Jos oletamme elektroforeesimuuntelun valinnan kannalta neutraa-
liksi ja migraation vain erddksi populaatiokckoon vaikuttavaksi
tekijdksi, populaation muuntelun m#drddn vaikuttaviksi tekijdiksi
jddvat efektiivinen populaatiockoko ja mutaatiofrekvenssi. Koska

mutaatiofrekvenssi on vakio, ainoa populaatioiden muuntelun mdi-
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rén eroja selittdvi tekijd olisi tuolloin populaatiokoko. Miti
suurempi populaatio on kautta historiansa ollut sit# enemmin

se sisdltdd neutraalia muuntelua (Wright 1931, Kimura ja Ohta
1971) . Populaatiockoon voimakkaan pienenemisen, ns. pullonkau-
lan (bottleneck effect), aiheuttama muuntelun menetys palautuu
uusien mutaatioiden tuloksena erittdin hitaasti, jos kdytidnnés-.
sd lainkaan (Nei ym. 1975). Lisddntyvien yksil8iden midrdn ja
populaatiokoon ajallisten vaihteluiden lisiksi efektiiviseen
populaatiokokoon vaikuttavat myds sukupuolijakautuma ja jdlke-

ldismidirdn varianssi.

Kantojen keskimddrdisestd diversiteetisti saamani arvot ovat
varsin hyvin tulkittavissa kantojen koon perusteella. Kantojen
suuruudesta ei ole tarkkoja tietoja, mutta ne voidaan ryhmitelll

karkeasti suuruusluokkiin (ks. taulukko 16).

Taulukko 16. Kantojen keskimddr&isten geenidiversiteettien kes-
kiarvot (H %) ja muuntelevien lokusten lukumiiri (P) kantoien

koon perusteella luckitellusta aineistosta.

H % P
Jddmeren luonnonkannat: Tenojoki, Kuolajoki 6.3 5
Ité@meren luonnonkannat: Simojoki, Tornionjoki 4.8 5
Osittaiset laitoskannat: Kemijokisuu,
Suomenlahti, Neva-NL 4.1 3
Varsinaiset laitoskannat: Iijoki, Neva-Laukaa
Kymijokisuu 3.6 3
Risteymdkannat: Montta 5.8 4

Jarvilohikannat: Saimaa, Suojujoki 1.8 2
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Luonnonkannat ovat kooltaan suurimpia, ja odotetusti niiden se-
ki polymorfia-aste etti keskimddrdiset diversiteetit olivat kor-
keampia kuin laitoskannoilla. Poikkeuksena oli Montan kalanvilje-~
lylaitoksen risteymi#kanta. Montan kannan korkea diversiteetti oli
kuitenkin todennidkdisesti seurausta useiden kantojen yhdistdmises-
td, mikd on usein tehokas keino muuntelun mddrédn nostamiseksi.
Osittaisiin laitoskanteoihin kuuluvat ndytteet, joiden kaloista
ogsa 0li merivaiheen lucnnonvalinnan lipikdyneistd emoista perdisin;
varsinaisiin laitoskantoihin kuuluvat ainoastaan ne niytteet, joi-
den kaikki kalat olivat laitoksessa kasvaneiden emojen jédlkeldi-
sid. Varsinaisten laitoskantojen keskiméidrdisten diversiteettien
keskiarvo oli hieman pienempi kuin osittain laitoskantojen (tau-

lukko 16).

J8rvilohikantojen alhainen muuntelu on todenndkdisesti seu-
rausta niiden pitk#dn jatkuneesta tehokkaasta isolaatiosta.
Jadtyddn eristyksiin makeaan veteen jdrvilohet joutuivat luul-
tavasti lis3ksi kdyméin voimakkaiden valintapaineiden seurauk-
sena lidpi pullonkaulatilanteen,ja ainoastaan pieni mddrd lohia
onnistui sopeutumaan sisdvesiin. J&rvilohien muuntelun mdard

lienee siten vdhentynyt jo varhain alle merilohien tason.

Saimaan jirvilohen erittdin vidhdiseen muunteluun on kuitenkin
varmasti syynd paitsi sen varhaisémpi historia myds viime vuosi-
en kehitys. Jdrvilohi ei lis#inny endd luonnossa lainkaan, ja
viljelyparvetkin on perustettu pienistid emokalamdfristd. Nayt-
teen edustavuutta on vaikea arvioida, mutta mahdollisesti se
ei sisilli koko kannan muuntelua. Tutkimani parvi oli vain
tiettyjen, enintdin parinkymmenen emokalan jdlkeldistd. Kay-

tettyjen pienten vanhempaismidrien vuoksi laitoskantatutkimus-
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ten perusteella ei voida useinkaan tehdd luotettavia johtopiddtdk-
sid alkuperdisten kantojen geneettisistd ominaisuuksista {(Allen-
dorf ja Phelps 1981 b). N&ytteeni edustaa kuitenkin varsin hy-
vin keskimddriisi4 istukkaita, ja koska jidrvilohi on nyky#idn

tdysin istutusten varassa, siten myds koko kannan muuntelua.

Stdhl (1983) tutki vuonna 1980 63 yksildn ndytteen jdrvi-
lohesta. Hédnen saamansa keskimddrdinen geenidiversiteetti on
25 lokuksen mukaan laskettuna 2.2 %, eli hieman enemmin kuin
omassa vuoden 1981 n&dytteessdni (Stdhlin taulukossa 1 Saimaan
ja Eman ndytteiden keskimddrdiset diversiteetit ovat vaihtu-
neet !). My&s Vuorinen (1982) on tutkinut Saimaan jdrvilohia
(ndytteessd 22 yksildd) ja havainnut niiden muuntelun vidhdiseksi

(keskimddrdinen geenidiversiteetti 25 lokukselle muunnettuna 1.5 %).

4,2,2. Geneettisen muuntelun v&heneminen kalanviljelyn vaikutuk-

sesta

Laitosviljelyyn liittyy useita seikkoja, jotka pienentdvdt
viljelvkantojen efektiivistd kokoa ja siten todenndkdisesti myds
niiden muuntelua. Perustajavaikutuksen (founder effect} seurauk-
sena laitoskanta poikkeaa alkuperdisestd luonnonkannasta alleeli-
frekvensseiltddn ja keskimddridiseltd geenidiversiteetiltdidn to-
denndkdisesti sitd enemmdn mitd pienempi se on. Viljelyn jatku-
essa sukupolvesta toiseen muuntelua hdvidd driftin ja sukusiitok-
sen seurauksena edelleen. Xidytdnnéssd laitoskantojen efektiivis-
td kokoa on edelleen pienentdnyt hedelmdityvkseen kidytettyjen yk-
sildiden epdtasainen sukupuolijakauma. Koiraita on tavallisesti
kdytetty hyvin pienid m#drid, jopa vain kahdesta neljddn yksiloa

sukupolvea kohti. Naaraidenkaan md3r34 ei ole pyritty maksimoi-
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maan, vaan se on midrdytynyt tarvittavien mdtilitrojen perusteel-
la. Lohinaaraalla on keskimddrin 1 500 — 2 000 mdtimunaa paino-~-
kiloa kohti. Kutevat naaraat ovat nykyisin keskimliirin kolme-~
nelikiloisia, joten yksi naaras tuottaa keskimdirin 5 000 - 7 000
jdlkeldistd, mikd on selkdrankaislajille erittdin suuri mddri.
Nimenomaan hyvd lisdidntymiskyky tekee mahdolliseksi lchen vil-

jelyn hyvinkin pienilld wvanhempaismddrilli.

Populaatiokoon pienetessd keskim#drdinen heterotsygotia ja
polymorfia-aste vdhenevidt eri tavoin. Alleelien menetys on lo-
pullista, mutta heterotsygotiaa voidaan ainakin jossakin mddrin
palauttaa. Alleelien hdvi&minen alkaa vdlitt&mdsti populaatio-
koon pienennyttyid. Heterotsygotian vdhenemisessd sitd vastoin
on viive, ja voimakasta vdhenemistd tapahtuu vasta populaation

oltua pieni useita sukupolvia.

Populaation pienetessd alleeleja hdvidd helposti, sitd helpom-
min mit# harvinaisempia ne ovat (Frankel ja Soulé& 1981). Harvi-
naisten alleelien menetys saattaa heikentdd fitnessii huomatta-
vastikin, waikka tiétyilla entsyymialleeleilla ei tdllaisia vai-
kutuksia olisikaan. Luonnonpopulaatioissa esim. monien tautien
resistenssigeenit ovat harvinaisia. Lisdksi niistd alleeleista,
joilla on populaatioille merkitystd tulevaisuudessa, monet ovat

+dl11l3 hetkelld harvinaisia.

MDH- ja PGM-lokusten harvinaisia alleeleja esiintyi t#ssi ai-
neistossa vain luonnonkannoissa {(taulukko 3, siwvu 27). Mikdli
nditd alleeleja on esiintynyt muissa kannoissa, ne ovat niistd
ilmeisesti jo hivinneet. Kummassakin jdrvilohin#ytteessd oli

1isdksi yksi muissa ndytteissd muunteleva lokus monomorfinen:
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Adnisen jdrvilohella SDH-1 ja Saimaan j#rvilohella ME-2.
Stahlilla (1983) ME-2-lokuksen yleisemmin alleelin frekvenssi
oli Saimaan jdrvilohella .992, joten tutkituista 63 kalasta

vain yksi on ollut ME-2-lokuksen suhteen heterotsygootti, ja
harvinaisemman alleelin frekvenssi alittaa polymorfiselle lokuk-
selle tavallisesti esitetyn rajan. Stahlin (1983) 18ytdméd yk-
sittiinen heterotsygootti kala osoittaa kuitenkin, etti aiemmin
jérvilohessakin on todenndk®isesti ollut enemmin ME-muuntelua.
Tdm&d on todenndk&istd myds siksi, ettd ME-muuntelu on lohella
ilmeisesti hyvin vanha polymorfismi, koska se on tavattu lihes

kaikilla tutkituilla lohipopulaatioilla.

Mikdli populaatiokcko sdilyy pienend, keskim#iirdinen diversi-
teetti vdhenee asteittain sukupolvi sukupolvelta: t:n sukupolven
kuluttua sen osuus alkuperdisestd diversiteetisti on (1—1/2Ne)t.
Jos populaatiokoko kuitenkin heti pullonkaulatilanteen jHlkeen
alkaa nopeasti kasvaa, diversiteetti ei ehdi laskea pieninti
populaatiokokoa vastaavalle tasclle lainkaan, ja ndin osa muunte-
lusta sddstyy (Nei ym. 1975). Kaksi yksilBi voi sisdltdd 75 2
koko populaation diversiteetistd, mutta jos populaatio sHilyy
kahden yksildn suuruisena kymmenen sukupolvea, diversiteetisti

on jdljelld en#d 6 % (Frankel ja Soul& 1981).

Kannoista ainocastaan Iijoki ja Neva-Laukaa ovat pelkkien
laitosemojen jdlkeldisid. Jos oletamme Perimeren lohikantojen
keskimddrédisen diversiteetin olleen luonnontilassa noin 5 %,
Iijoen kannan diversiteetti olisi laskenut viljely4 edelti-~
neen kannan heikkenemisen, perustajavaikutuksen ja yhden suku-

polven viljelyn seurauksena noin 40 % alkuperiisesti.
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Tornionjoen kannan nidytteet olivat tdysin identtisid, minki
perusteella Muonion laitoskanta ei olisi perustettaessa menetti-
nyt paljoakaan esim. Kukkolankosken lohien samana vuonna sisidl-~
tdmdstd muuntelusta. - Tornionjoen lohikannan alkuper#iisestid muun--
telun middrdstd ei kuitenkaan ole tietoja. Stdhlin (1983) arviot
Tornionjoen lohen keskimddridisestd diversiteetistd ovat jopa
omia arvioitani alhaisempia (1979 3.7 % ja 1980 4.2 3).

Kannan koon romahdus luonnontilasta on joka tapauksessa ollut
huomattava, silld esim. vuonna 1981 joen vaelluspoikastuotanto
oli endd vain viidennes wvuoden 1974 tuotannosta (Lohikantojen

siitelytoimikunnan mietint8 1984).

Neva-Laukaan vdhdisempi muuntelu Neva-Neuvostoliittoon verrat-
tuna on todenndkéisesti seurausta siit#, etti Neuvostoliitossa
on onnistuttu ylldpitdmddn suurempia kantoja. Lisidksi syyni saat-
taa olla neuvostoliittolaisten viljelymenetelmi, jossa kdytetdin
vain merivaelluksen ldpikdyneitd emoja. Merivaelluksen aikana
valinta saattaa suosiakeskimiirdistid muuntelevempia lohia, jol-
loin kannan muuntelun m#8rd pysyisi jatkuvasti hieman korkeampa-
na kuin ilman valintaa. T&h&n liittyen on merkillepantavaa,
ettd Kymijokisuulle vuonna 1983 palanneiden emojen keskimdirdi-
nen diversiteetti oli hivenen korkeampi kuin sinne vuonna 1981
istutettujen Nevan kannan poikasten, jotka olivat kaikki laitos-

emojen jédlkel&disii.

Viljelyn aiheuttamia muutoksia lohikalapopulaatioiden geneetti-
sessd rakenteessa ovat aikaisemmin havainneet mm. Allendorf ja
Phelps (1980}, Ryman ja Stdhl (1980), Stdhl (1983) ja Cross ja
King (1983). Ryman ja Stahl tutkivat vain kahta lokusta. Hei-

din tuloksensa mukaan keskim#irHdinen diversiteetti ei vdhentynyt,
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vaan harvinaisen alleelin yleistymisen seurauksena toisen tutkitun
kannan muuntelun m#drd jopa kohosi. T&md on helposti ymmdrrettd-
vissid, sill# pienii vanhempaismiirii kdytettdessd suuretkin allee-
lifrekvessiheilahdukset ovat mahdollisia, jolloin muuntelun mddri
voi satunnaisesti myds nousta. T&std hyvd esimerkki on St&hlin
(1983) EmaAn lohen laitoskantaa edustanut nidyte, Jjossa kaikki ka-
lat olivat AAT-3-lokuksen suhteen heterotsygootteja. Tdllaiset
yksittdiset tapaukset eivdt kutenkaan kumoa sitd, ettd pienissa
populaatioissa muuntelun mddrd vdhenee yleensd viistdmitti.
Stahlin (1983) vhdeksdn laitoskanta- ja yhdeksdn luonnonkanta-

ndytteen vidlinen ero diversiteetissd oli keskimddrin 21 %.

Allendorfin ja Phelpsin (1980) tydssd 14 vuotta ylldpidetyn
populaation koko oli 30 naarasta ja 30 koirasta. Mikdli oletam-
me efektiivisen populaatiokoon olleen 60 yksil&dd, tulisi tdmén
kokoisella populaatiolla vield esim. kahdeksan sukupclven ku-
luttua kaavan H = (1-5Ne]t mukaan olla jdljelld 93 % alkuperdi-
sestd muuntelusta. Todellisuudessa keskimddrdisestd geenidiver-
siteetistd oli jdljellid vain 75 %. Jotta 25 %:n muuntelun va-
heneminen voitaisiin selittd3d yksinomaan driftin seuraukseksi,
efektiivinen populaatiokoko olisi voinut olla enintd&n puolet
todellisestd populaatiokoosta eli noin 30 yksildd. Crossin ja
Kingin (1983) ty®ssi muuntelun mddrd vdheni viidessd sukupolves-
sa 16 % vanhempaismididrin vaihdellessa 20-60:een. Timdn perus-
teella kannan efektiivinen populaatiokoko olisi todenndkbisesti
ollut vain noin 15 yksildn luokkaa, eli alle puclet todellisten
populaatiokokojen keskiarvosta. Myds havaitsemani Nevan kannan
diversiteetin aleneminen (16 %) on huomattavan suuri ottaen huo-
mioon, etti viheneminen on tapahtunut muutamassa sukupolvessa.

Toisaalte osa tdstid vihenemisesti on todenndkfisesti tapahtunut
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jo kantaa Suomeen tuotaessa. Lisdksi Laukaan nidyte ei ehkd edus-
ta Laukaan koko kantaa, joten saamani keskimd&drdinen diversiteet-

ti saattaa olla tdhidn nihden aliarvio.

Kaloilla efektiiviset populaatiockoot ovat ilmeisesti niin pal-
jon teoreettisia populaatiokokoja pienempid, ettd heterotsygotian
sdilymistd koskeviin teoreettisiin laskelmiin tulee suhtautua va-
rauvksella. Todellisissa populaatioissa muuntelu vdhenee ilmeises-
ti ainakin kaksi kertaa nopeammin kuin vastaavan suuruisissa teo-

reettisissa populaatioissa.

4.3, Kantojen vadlinen muuntelu

4.3.7. Geneettisen muuntelun jakautuminen

Lajien geneettinen muuntelu on jakautunut eri tavoin populaa-
tioiden viliseen ja sisdiseen muunteluun. Myds lohikaloilla on
tissi suhteessa eroja: taimen ja kirjolohi poikkeavat selvisti

toisistaan lohen sijoittuessa ndiden vidlille.

Kirjolohen korkeasta geenidiversiteetistd poikkeuksellisen suu-
ri osa on populaatioiden sisdistd muuntelua, ja populaatioiden vi-
liset erot muuntelun médrédssd ovat pienid. Allendorfin ja Phelpsin
(1981 a) mukaan vain 8 % kckonaismuuntelusta oli populaatiociden
vdlistd, ja saman vesistdn eri osien kirjolohipopulaatioiden vi-
1illd ei yleensd ollut lainkaan alleelifrekvenssieroja. Taime-
nella tilanne on aivan toinen. Rymanin (1983) mukaan kokonais-
diversiteetisti jopa 13 % oli saman vesistdn eri populaatioiden
vdlistd ja vain 7 % vesistdjen vilistd. Paikallisten populaati-

oiden erilaistuminen oli taimenella siis niin tehokasta, etti
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saman joen eri populaatiot erosivat toisistaan enemmidn kuin eri

jokien populaatioista lasketut keskiarvot.

Lohella erilaistuminen vesist&jen sisdisiksi populaatioiksi
el ilmeisesti ole yhtd tehokasta kuin taimenella. Stahlin (1983)
mukaan 2.8 % kokonaismuuntelusta oli vesistOjen sisdistd populaa-
tioiden vdlistd muuntelua. Havaitsemieni heterotsygotian alij&i-
mien perusteella Tenojoen ja Kuolajoen kaltaisten suurten jokien
lohikannat ovat todenndkdisesti jakautuneet ainakin osittain
erillisiksi populaatioiksi. Tornionjoellakin on mahdollisesti
ollut useita erillisid populaatiocita, vaikka sitd ei ehki enii
nykydan voida havaita. Stahlin (1981) tuloksista Tornionjoen
ja sen sivujoen Lainionjoen ndytteiden vililld oli AAT-3-lokuk-
sessa tilastollisesti merkitsevd ero, mutta Lainionjoen niyte

kdsitti vain 14 kalaa.

Lohen geneettisen muuntelun jakautumisesta saamani tulokset
vastaavat hyvin Stahlin (1983) saamia arvoja, vaikka tutkimukset
eivit olekaan kaikissa suhteissa vertailukelpoisia. Koko aineis-
toon, johon molemmilla kuuluu sek#d Itdmeren ettd Atlantin kantoja,
sisdltyvdstd muuntelusta kantojen vdlistd muuntelua oli Stdhlilla
21,4 % ja omassa aineistossani 20,8 %, joista Itdmeren alueella
oli vastaavasti 9,1 3ja 8,6 %. Yksinomaan Perimerta koskevassa
tarkastelussa kantojen v&lisen muuntelun osuus kokonaismuuntelusta
oli stdhlilla {1983) 9,0 % ja omassa aineistossani 9,9 %. Tulos-
ten perusteella kantojen vidliset erot ovat lohella suurempia kuin
kirjolohella, mutta pienempi# kuin taimenella. Muuntelun kantojen

vdlinen kcmpenentti on joka tapauksessa selvE.
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4.3.2. Erilaistuminen

Lohikantojen erilaistuminen on seurausta lohien tavasta pala-
ta syntymédjokeensa kudulle. Ensimmidiset alleelifrekvenssierot
lohikantojen vdlilld havaittiin pohjoisamerikkalaisten jokien
lohien transferriinitutkimuksissa (M&ller 1970). Transferriini
oli lohien ensimmdinen perusteellisesti tutkittu polymorfismi
(MGller ja Nevdal 1967, Payne ym. 1971 ja Payne 1974). Aikai-
semmin julkaistujen (Nyman 1966, 1967) proteiinipolymorfismien
tulkinnassa on mydhemmin osoittautunut olleen epdselvyyksid
(Payne 1980). Transferriinien avulla on osoitettu Brittein
saarten lohien jakautuvan boreaaliseen ja kelttildiseen rotuun
(Child ym. 1976}, Jja samoin niiden perusteella on selvitetty
eurocppalaista ja pohjoisamerikkalaista alkuper&d olevien lo-
hien osuus Gronlannin vesilld (Child 1980, Payne 1980).

Stahlin (1981) ty® oli ensimmiinen useisiin geenilokuksiin pe-

rustuva tutkimus lohikantojen eroista.

Lyhyehk&lld aikavdlillid populaatioiden geneettiseen erilaistu-
miseen vaikuttavat migraatio, drifti. ja luonnonvalinta. Valinnan
kannalta neutraalien alleelien frekvensseihin vaikuttavia tekijéi-
td ovat tdlldin vain migraatio ja drifti, joiden yhteisvaikutukses-
ta on tehty useita teoreettisia ta;kasteluja {mm., Crow ja Kimura
1970, Roughgarden 1979). N&diden tarkastelujen perusteella on ar-
vioitu, ettd hyvinkin pieni migraatio, jopa vain yksi yksilé su-
kupolvessa, riittdisi ehkdisem#dn driftin aiheuttaman erilaistumi-
sen (Spieth 1974, Frankel ja Soul& 1981). Yhden yksilén vaihtu-
minen sukupolvessa populaatioiden vidlilli sH#nndllisesti takaa
kylld samojen alleelien sdilymisen kaikissa populaatioissa pit-

kdlld aikavdlilld, mutta se ei riiti pitdm4dn populaatiociden
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alleelifrekvenssejd identtisind (Allendorf ja Phelps 1981 b).

Allendorf ja Phelps (1981 b} tutkivat simuloimalla kuinka voi-
makkaan migraation vallitessa populaatioiden vi1illid voi neutraa-
lien alleelien tapauksessa vield olla tilastollisesti merkitsevi
(p € 0.05) alleelifrekvenssiero. Tulosten perusteella merkitse-
vdd erilaistumista voidaan havaita vield migroivien yksildiden
mddrédn ollessa ylldttdvdn korkea. Jos populaatioita on 20, ja
muuttotehokkuus on 25 yksilSd sukupolvessa, merkitsevidn allee-
lifrekvenssieron esiintymistodennikéisyys on vield 60 - 70 %.
Jos populaatioita on vain kaksi, vdhdisempikin migraatio riit-
tad tasaamaan alleelifrekvenssierot, mutta vield migraatiotehok-
kuuden ollessa viisi yksildd sukupolvessa populaatioiden vdlisen
merkitsevédn alleelifrekvenssieron esiintymistodennikdisyys on

nein 40 % (Allendorf ja Phelps 1981 b).

Mikdli populaatioihin driftin lis3ksi vaikuttavat erisuuntaiset
valintapaineet , populaatioiden erilaistuminen on todenndk&isti
voimakkaankin migraation vallitessa (Allendorf 1983). Toisaalta
jos valinta suosii kaikissa populaatioissa hetercotsygotiaa, se
samalla pienentdd tehokkaasti populaatioiden vilisid eroja. Va-
linta vaikuttaa kummassakin tapauksessa sitd tehokkaammin mit3

suurempia populaatiot ovat, ja jo sadan yksilén populaatiocissa

sen vaikutus on erittiin selvid (Allendorf 1983).

Merkkipalautustietojen perusteella on arvioitu, ettd Perédme-
relld noin 2 % kudulle palaavista lohista eksyy vieraaseen jo-
keen {Rasmuson 1968). Suurissa lohikannoissa timi merkitsisi
jopa 50 - 200 yksildi vuodessa, minkd perusteella migraation
on katsottu voivan =3stii erilaistumisen Perimerelli (Rasmuson

1968) .
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Kuitenkaan ei tiedetd kuinka suuri osa vieraaseen jokeen eksyneis-
td lohista onnistuu lisiintymddn. Stadhl (1981) arvelee eksykkien
aiheuttaman geenivirran olevan huomattavasti vdhidisemp#i kuin
yksilémdirdin perusteella voisi luulla, minki wvuoksi geenivirran
voimakkuutta ei hidnen mukaansa voida piditelld eksykkien m#Zrin
avulla. On vaikea arvioida kuinka paljon alhaisempi lohen lisdin-
tymiskyky vieraassa joessa on. Esim. Tyynenmeren lohikannoilla
tehtyjen istutuskokeiden perusteella kuitenkin tiedetdin, ettid
ainakin ndiden kantojen lisdintyminen vieraassa joessa on harvi-

naista (Altukhov ja Salmenkova 1981).

Alleelifrekvenssivarianssin ja migraatiotehokkuuden v#listd
kaavaa, FST=1/(4Nm+1) (Wright 1978), voidaan kdyttdd migroivien
vyksildiden m&drin arvioimiseksi. Edellytyksend on kuitenkin,
ettd seuraavat ehdot toteutuvat: (1) kaikkien kantojen vdlillid
vaihtuu yksilditd yhtd paljon, (2) valinta ei vaikuta alleeli-
frekvensseihin, ja (3) kantojen alleelifrekvenssit ovat migraa-
tion ja driftin suhteen tasapainossa. Tdmidn kaavan avulla
Stdhl (1981) arvioi geneettisesti tehokkaaksi migroivien vyksi-
16iden mddrdksi kantaa kohti Perdmerelld 2,5 lohta sukupeclvessa,
mikd merkitsee alle yhtd yksildd vuodessa. Stadhlin neljille po-
lymorfiselle lokukselle ja kuudelle kannalle laskema FST oli
0.092. Omasta aineistostani kuudelle lokukselle ja neljdlle
kannalle laskettu F__.:n arvo oli 0.099, miki vastaa noin 2,3

ST
yksildd sukupolvessa.

Maantieteellisesti lidhekkdisten jokien kannat olivat tuloste-
ni mukaan keskimddrdistd samankaltaisempia, joten todenndk&isyys

eksyd kotijokea l&helld sijaitseviin jokiin lienee suurempi kuin
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kaukana sijaitseviin jokiin. Lis&@ksi eksyneen lchen lisHi#ntymis-
mahdollisuudet vieraassa joessa ovat todenn#kSisesti siti parem-
mat mitd enemmén kyseisen joen lohikanta muistuttaa sen omaa
kantaa. Kummassakaan tilanteessa migraatio ei esti erilaistu-
mista yhtd tehokkaasti kuin jos eksyminen tapahtuisi satunnai-
sesti, minkd vuoksi migroivien yksildiden midristid saadut arviot

ovat liian pienid (Allendorf 1983, Chesser 1983}.

Vaikka valinta ei vaikuttaisikaan suoranaisesti entsyymeihin,
sen valkutukset muihin ominaisuuksiin saattavat aiheuttaa myds
alleelifrekvenssieroja. T&dll8in alleelifrekvenssierot ovat mah-
dollisia voimakkaastakin migraatiosta huolimatta. Lohen kvanti-
tatiivisten ominaisuuksien on arveltu olevan voimakkaan luonnon-
valinnan alaisia (Holm ja Nevdal 1978). Esim. kutuaika, kutuiki
ja smolttiutumisikd ovat tdrkeitd fitnesskomponentteija, ja niiden
tiedetddn olevan ainakin osittain perinn&llisii (Holm ja Nevdal
1978, Nevdal 1983). Kantojen viliset erot niiss& ominaisuuksis-
sa osoittavat todennikdisesti myds eri jokien vHlisii valinta-
paine-eroja. Lohikantojen viliset geneettiset erot eivit niin
ollen ole fitnessin kannalta v&lttimittd neutraaleja, vaikka

tiettyjen entsyymialleelien frekvensseilld ei olisikaan suoraa

yhteyttd fitnessiin.

Wrightin (1978) kaavan edellyttd@mistd ehdoista kolmaskaan, kan-
tojen alleelifrekvenssien tasapaino migraation ja driftin suhteen,
ei toteudu Perdmerelld. Nykyinen tilanne vuosittain vaihtelevine

lohi-istutuksineen on niin sekava, ettei mistdin tasapainosta voi-

da puhua.
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Wrightin (1931, 1978) mukaan adaptiivinen evoluutio olisi ni-
menomaan osittain isoloituneissa populaatioisse erityisen nopeaa
{shifting balance process). Suurissa panmiktisissa populaatiois~
sa drifti voi vaikuttaa alleelifrekvensseihin vain vih#&n, ja uu-
sien alleeliyhdistelmien syntyminen on t#&l1l8in lihes yksinomaan
mutaatioiden ja rekombinaation varassa. T#dllaisessa tilanteessa
populaation mahdollisuudet siirtyd adaptiiviselta huipulta toisel-
le ovat vahdiset;) jos lisdksi esiintyy valintaa, t&mi on entistd
epdtodenndkdisempdd, silld valinnan vaikutuksesta populaatio ei

voi siirtyd suuntaan, joka edes tilapidisesti alentaisi fitnessii.

Pienissd populaatioissa drifti p##see suhteellisen vapaasti
muuttamaan alleelifrekvenssejd, ja aika ajoin my®s fitnessid alen-
tavaan suuntaan. Uusia mahdollisesti edullisia alleelikombinaati-
oita syntyy tdlldin huomattavasti useammin kuin suurissa panmikti-
sissa populaatiocissa. Populaatioiden viliselli migraatiolla on
olennainen merkitys uusien alleeliyhdistelmien leviimisessi, ja
migraation seurauksena kukin populaatio hydtyy muissa populaati-
oissa tapahtuneesta kehityksestd. Ndin drifti ja migraatio yh-
dessd mahdollistaisivat populaatioiden adaptiivisen evoluution
nopeutumisen, mikd puolestaan parantaisi lajin mahdollisuuksia

sopeutua paikallisesti.

4.3.3. Alleelifrekvenssien ajalliset muutockset

Aikaisemmissa muilla lohikaloilla tehdyissi tutkimuksissa allee-
lifrekvenssien on todettu pysyneen ajallisesti suhteellisen vakai-
na. Vaikka taimenpopulaatiot ovat keskim#iiirin lohipopulaatioita
pienempid, alleelifrekvenssien ajallinen vaihtelu on taimenella

Rymanin (1983) mukaan hyvin vihdistd; kokonaismuuntelusta ainoas-
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taan 0.03 % oli seurausta tutkimusvuosien vilisestd vaihtelusta.

Useita Tyynen valtameren koiralchi (Oncorhynchus keta)-~populaati-

oita on tutkittu yhtdjaksoisesti jopa seitsemdstd-yhdeksiin vuot-
ta, mutta alleelifrekvenssien ajallinen wvaihtelu on ollut erittiin
vihdistd, ja populaatioiden viliset geneettiset erot ovat séily-

neet samanlaisina vuodesta toiseen (Altukhov 1981).

Omasta aineistostani luonnontilaisten lohikantojen alleeli-
frekvenssien ajallisen vaihtelun selvittdminen ei ollut mahdollis-
ta, silld vaikka muutamista kannoista onkin nidyte useammalta vuo-
delta, ei istutusten vaikutuksia tuloksiin voida poistaa. Kymi-
jokisuun ndytteiden alleelifrekvenssien voimakas vaihtelu oli
seurausta joko ndytteiden pienuudesta, istutuksista tai Laukaan
Nevan kannan suuresta sisdisestd heterogeenisuudesta. Toisaalta
Kemijokisuulle vuosina 1981 ja 1983 palanneiden emokalaparvien
geneettinen rakenne oli hyvin samanlainen. Tdmi viittaisi sii-
hen, ettd hdiridtekijdiden puuttuessa alleelifrekvenssit sdily~-
vdt hyvin samanlaisina vuodesta toiseen. Simojoen vuoden 1982
ndytteen alleelifrekvenssien poikkeavuus oli todenndkdisesti
seurausta vieraan kannan kaloista nédytteessd. My&s vuoden 1983
ndytteessd saattoi olla t#dllaisia kaloja, vaikka se ei eronnut
tilastollisesti merkitsevdsti vuoden 1981 ndytteestd. Simojo-
ella vuonna 1982 esiintyneiden vieraiden kalojen alkuperii on
vaikea arvioida. SDH-1-lokuksessa tapahtunut voimakas muutos
harvinaisemman alleelin suuntaan viittaa kuitenkin siihen, ettd
tdmdn alleelin frekvenssi olisi ollut vieraassa kannassa alhai-
sempi kuin Simojoen omassa kannassa. T&11&in ainoaksi vaihto-
ehdoksi jdisi Nevan kanta. Alleelifrekvenssimuutoksen suuruu-
den perusteella esim. Nevan Laukaan kannan edustajia olisi t&y-

tynyt olla ndytteessd noin kolmannes (34 %), mikid vastaa melko
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hyvin evdvaurioiden perusteella tehtyd arviota, jonka mukaan ndyt-

teessd olisi ollut laitoskaloja 24,7 %.

Pitkddn viljeltyjen kantojen alleelifrekvenssit voivat poike-
ta suurestikin alkuperdisen luonnonkannan frekvensseistd. Muutok-
set ovat driftin vaikutuksesta sitd suurempia mit3d pienempid van-
hempaisméddrid on kdytetty ja mitd kauemmin viljely on kestidnyt.
Tutkimieni viljelykantojen lohet ovat kuitenkin olleet enintiin
toisen polven laitoskaloja, ja Saimaan j&rvilohta lukuun ottamatta

viljelyssd on kidytetty useita kymmeniid yksil®itid sukupolvea kohti.

Muuntelun vdheneminen laitoskannoissa merkitsee yleensd myds
kantojen muuttumista yhd enemmin toistensa kaltaisiksi.
St&hlin (1983) mukaan laitoskannat muistuttivat toisiaan keski-
mddrin selvdsti enemmin kuin luonnonkannat. Koska Iijoen lohen
laitosmuoto ercaa merkitsevdsti Simojoen ja Tornionjoen lohista,
tuntuisi edellisten perusteella todennidkéiseltd, ettd myds alku-
perdisen Iijoen lohen on tHytynyt tehdd niin. Periaatteessa lai-
tosviljely on kuitenkin voinut aiheuttaa Iijoen kannassa muutok-

sia myds pdinvastaiseen suuntaan.
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4.4. Jdrvilohien asema

Saimaan jdrvilohi poikkesi merilchista selvisti, ja Hinisen
jédrvilohi (Suojujoki) erosi Neuvostoliiton Nevan kannasta enem-
mdn kuin esim. Tornionjoen, Simojoen ja Iijoen lohet erosivat
toisistaan. T&md viittaisi siihen, ettd lohen j4rvimuotojen
syntyminen on tapahtunut suhteellisen varhain. Lohen jdrvimuo=
tojen historia poikkeaakin ilmeisesti taimenen j&rvimuotojen
historiasta. Rymanin (1983) mukaan taimenen eri ekologisten
rotujen (meritaimen, jdrvitaimen ja purotaimen) viliset geneet-
tiset erot eivit olleet suurempia kuin populaatiociden viliset
erot kunkin rodun sis#lld. Saman rodun kannoilla ei siten olisi
yhteistd alkuperdd vaan sisdvesimuotoja olisi syntynyt useista
eri meritaimenkannoista. Myés Kolin (1984) mukaan taimen on sel-

vdsti taipuvaisempi muodostamaan sisdvesimuotoja kuin lohi.

Seppovaaran (1962, 1969) mukaan Saimaan jidrvilohi ercaa ulko-
nddltéddn merilohista. Jirvilohi on tummempi ja tdplikk&dmpi
sekd tavallisesti my®s tanakampi kuin merilohi, jonka pyrstén
lovi on lisdksi syvempi kuin j&drvilohella. Saimaan j&rvilohen
ja merilohen kromosomimisr&dssd (Seppovaara 1962) ja hemoglobii-

neissa (Westman 1970) ei sen sijaan ole havaittu eroja.

Saimaan ja Adnisen (Suojujoen) jdrvilohikannat erosivat sel=~
visti toisistaan. Toisaalta ne olivat ainoita kantoja, joissa
ei ollut SDH-1 ~lokuksessa alleelia 100 lainkaan, ja niilld kum-
mallakin oli alleeli 30. Sitd onko alleeli 100 hdvinnyt molem-

mista jdrvilohikannoista sattumalta ei tietenkdidn voida varmuu-
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della sanoa. Saimaan jirvilohen geneettiset etdisyydet Perdme-
ren kantoihin olivat hiukan pienempid kuin Suojujoen ja Nevan
kantaan. N&din pienten etdisyyserojen perusteella on mahdotonta
sanoca, onko jdrvilohi levinnyt Vuoksen vesist&8n it8istd vai l&n-
tistd reittid. Segerstralen (1957, 1976) mukaan Saimaan alueen
kalat olisivat levinneet sinne id&std mannerj&in sulaessa synty-
neiden jddjdrviyhteyksien kautta. Tiedot jidrvilohien nykyisesti
levinneisyydetd tukevat tidtd teoriaa (Seppovaara 1962, 1969,

Koli 1984). Kolin (1984) mukaan Aénisjoen jd&jirvi olisi saatta-

nut olla jdrvilohien yhteisen kantamuodon svntymispaikka.

Toisaalta tiedet#dn, ett# Saimaan alueen vedet ovat laskeneet
my&hemmin noin kahden tuhannen vuoden ajan Pohjanlahteen. Vasta
noin 6000 vuotta sitten ne k#dntyivit laskemaan Kymijoen kautta
ja lopulta noin 5000 vuotta sitten Vuocksen kautta. Vuoksen syn-
tyessd Suursaimaan pinta laski noin 20 m, ja vasta silloin Sai-
maa sal nykyisen muotonsa (Hyvirinen ja Eronen 1979, Ignatius ym.

1980) .

Saimaan jdrvilohen poikkeavuus muista kannoista oli suurim-
maksi osaksi seurausta SDH-1 =-lokuksessa esiintyneest# lihes
fiksoituneesta alleelista 80, jota ei 1&ytynyt muista kannoista.
Mik&li jatkotutkimukset osoittavat tdmin alleelin esiintyvin
myds jossain itdisessd jirvilohikannassa, saattaa kysymys

Saimaan jdrvilohen alkuperdstd lopulta ratketa.



82

4.5. Geneettisen muuntelun sdilyttdminen

Lohen niin kuin muidenkin eliBlajien suojeluun tulisi kuulua
ainakin joidenkin sen kantojen nykyisen sopeutuneisuuden tur-
vaaminen ja niiden geneettisen muuntelun md&rdn sdilyttiminen
niin suurena, ettd tidmdn voidaan olettaa takaavan lajin sopeutu-
miskyvyn tulevaisuudessakin. Kalojen geneettisten varojen sdi-
lyttdmisestd ovat antaneet suosituksia mm. Kansainvidlinen
merentutkimusneuvosto ICES (International Council for the
Exploration of the Sea: Report of the Working Group on Genetics
1981) ja FAO (FAC/UNEP 1981). Lisdksi Kansainvilinen luonnon-
suojeluliitto IUCN (International Union for Conservation of
Nature and Natural Resources) pitd4 luetteloa uhanalaisista

kalalajeista (Fish Red Data Book).

Vield jdljelld olevien lohikantojen sopeutuneisuuden eli nii-
den adaptiivisten ominaisuuksien sdilyminen kalanviljelyn aiheut-
tamista valintapaineista huolimatta voidaan turvata parhaiten an-
tamalla luconnconvalinnan vaikuttaa mahdollisimman suureen osaan
kustakin kannasta (ks. Koljonen 1983, 1984). Timi voidaan ji4r-
jestdd yllipitdm#dlld kaikista kannoista osa luonnonvalinnan alai-
sina koko elinkiertonsa ajan, ja kdyttdmdlli viljelyssd mahdolli-
simman paljon merivaelluksen ldpikdyneitd emokaloja. Esim. ny-
kyisin tdysin viljelyn varassa olevista Nevan ja Iijoen lcohista
voitaisiin perustaa kannat joihinkin nykyisin tyhjiin koskiin,
jolloin my8s poikasvaiheen luonnonvalinnalle annettaisiin mahdol-
lisuus vaikuttaa kantaan. Lisdksi vield luonnossa lisHdntyvit
kannat tulisi sdilyttdd elinvoimaisina alkuperdisissi ympiris-

tdissdidn.
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Kantojen vidlisen muuntelun eli niiden erilaistuneisuuden s&i-
lyttédminen on edellytys paikallisten adaptiivisten ominaisuuksien
sdilymiselle. Suurin osa lohikanncoistamme ja todenndkdisesti si-
ten myds niiden vilisestd geneettisestd muuntelusta on menetetty
(esim. Westman 1974, 1980). Tornionjoen, Simojoen ja Iijoen kan-
nat ovat kuitenkin edelleen niin erilaiset, ettd ne tulisi s&di-
lyttdd erillisind ja niiden sekoittuminen olisi pyrittdva estd-
miin. Ndiden kantojen lisiksi Perdmeren alueella Montan kalan-
viljelylaitoksen kannan diversiteetti on huomattavan korkea Jja siina
on onnistuttu sdilyttidmidn ainakin yksi IDH-alleeli, jota muilta
Itimeren lohikanncilta ei ole 1l8ytynyt, minkd vuoksi se kannat-

taa sdilyttdad.

Tornionjoen lohen viljelyssd tarvittavat emokalat olisi mieluum-
min pyydettdvi joesta kuin merialueelta, jotta niiden alkuperdstd
voitaisiin olla varmempia. Kemijokisuun suuriin istutkuksiin olisi
mieluummin kdytettivd Tornionjoen lohta {(kuten my®$s lohivelvoite-
tydryhmd on esittinyt, Kemi- ja Iijoen lohivelvoitteen hoito 1984),
jotta mahdolliset istutuksista per#isin olevat eksykit eivdt muut-
taisi olennaisesti Tornionjoen kannan geneettistd rakennetta. Simo-
joen lohta olisi tuettava sen oman kannan istutuksilla, vieraiden
kantojen lohia ei tulisi istuttaa ldhelle Simojoen suuta, eikd lo-
hien nousua Simojokeen kudulle tulisi waikeuttaa pyytdmdlls 1l&his-
t8ltid emokaloja viljelytarkoituksiin. Lohi-istutuksissa ei saisi
kiyttdd smolttiutumattomia poikasia, jotka nousevat vapaisiin Jjo-
kiin ja saattavat siten vaikuttaa n8iden jokien luonnonkantojen pe-

rinndlliseen rakenteeseen.

Monien muiden tekij¥iden lis#ksi Saimaan jérvilohen uhkana on ny-
kyisin Saimaan alueella aloitettu merilohen kaupallinen viljely.

Merilohen ja jdrvilohen risteytyminen keskendifn olisi todenndkdisesti
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jdrvilohelle erittdin epdedullista. Nyt l8ytyneen SDH-1 -lokuk-
sen alleelin 80 avulla on ensimmiisen kerran mahdollista luotetta-
vasti erottaa yksittdisetkin merilohet ja Saimaan jdrvilohet toi-
sistaan. Tutkimalla kaikki jdrvilochen kutupyynnissi saadut ka-
lat voidaan siten estii merilchien ja jirvilohien sekoittuminen.
A3nisen ja Saimaan jdrvilohet erocavat toisistaan geneettisesti
niin paljon, ettei Adnisen jdrvilohen tuontia Saimaaseen kannan
muuntelun lis&d&miseksi voida suositella ainakaan ennen kuin omassa
jdrvilohessamme alkaa esiinty# selvdsti havaittavia sakusiitos-

Ooireita.

Kantojen vdlisen muuntelun lisdksi huomiota on kiinnitettdvi nii-
den sisdisen muuntelun mddrddn. Koska tdhdnastinen kalanviljely

on ilmeisesti vdhentdnyt muuntelun m#drdd, olisi jatkossa pyrittd-
vd entistd suurempiin viljelykantoihin (ks. esim. Koljonen 1984).
Viljeltdvien kantojen efektiivistd kokoa voidaan yksilOmddrdn li-
sd&misen ohella suurentaa kdvtt&mdlld hedelmdityksessd ainakin

vhtd paljon koiraita kuin naaraita, hedelmfittdmdlld kunkin naaraan
mdti useiden koiraiden maidilla ja hedelmSittdmdlld eri ikdluockat
keskenddn. Laukaan Nevan kannan muuntelun md&rdd voitaisiin lisdtd
myds tuomalla Neuvostoliitosta lisdd Nevan kannan geneettistd ma-

teriaalia.
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