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Sissejuhatus

Pleistotseen sai alguse 2.58 miljonit aastat tagasi ja 10ppes umbes 11 700 aastat tagasi.
Seda ajastikku iseloomustavad kliima jirsk jahenemine, pidev jddaegade ja jddvaheaegade
vaheldumine ning glatsiaalsed pinnavormid. Viimase 700000 aasta jooksul on
domineerinud tsiiklid, kus jddajad kestavad ~100 000 aastat ja jddvaheajad 10 000 -15 000
aastat (Hewitt 1996). Lisaks nendele pikkadele tsiiklitele on tuvastatud ka liihemaid,
millenniumi pikkusi vahetsiiklid. Pleistotseeni kliima tsiikliline muutumine mdjutas
suuresti sdilinud litkide tdnapdevast paiknemist. Elamaks iile ebasobivaid kliimaperioode,
olid elusorganismid sunnitud vihendama oma levikualasid ja koonduma piirkondadesse,
kus eluks vajalikud tingimused olid sdilinud. Organismide litkumine polnud tingitud ainult
klitmamuutusest, vaid jiargneti ka oma toiduallikatele, mis kliima muutudes kadusid
ebasobivatest piirkondadest ja koloniseerisid uusi, sobivamaid. Piirkondi, kus liigid suutsid
iile elada pleistotseeni ebasobivad keskkonnatingimused, nimetatakse refuugiumiteks.
Refuugiume saab sdltuvalt nende laiuskraadilisest auskohast ja asustajate poolest jagada
kahte suurde riihma. Uhtesid refuugiume asustavad parasvodtmeliigid jidaegade
iileelamiseks, teised on aga asustatud kiilmalembeliste liikide poolt, et iile elada
jddvaheaegade soojamaksimumid. Esinevad ka kriiptilised refuugiumid, need on alad, kus
valitses lokaalne mikrokliima ja mis olid timbritsetud ellujddmiseks mittesobilike aladega

(Stewart & Lister 2001).

Pelistotseeni jddaegade ja jadvaheaegade vaheldumine on minginud tdhtsat rolli liikide
divergeerumises. Evolutsioonilises aspektis on kdige tdhtsamad need geograafilised alad,
kus litk on piisinud mitmeid jddaja/jddvaheaja tsiikleid. Need ajavahemikud on hdlmanud
nii liigi maksimaalset kui ka minimaalset levilat. Isoleeritus pikaajalistes refuugiumites
(Stewart & Dalen 2008) tagab spetsiifiliste adaptsioonide tekke ja voib viia 16puks ka
liigitekkeni. Veelgi tdhtsamad regionaalse mitmekesisuse hoidjad on stabiilsed tagaserva
(ingl rear edge) populatsioonid, kellede populatsioonisisene mitmekesisus kiill ajapikku
vihenes, kuid populatsioonidevaheline mitmekesisus suurensb (Hampe & Petit 2005). Kas
iiks ala toimib refuugiumina mitme jddaja/jdédvaheaja tsiikli jooksul voi ainult {iks kord, see
sOltub konkreetse liigi niSist ning piirkonna geograafilistest ja klimaatilistest omadustest

(Stewart et al. 2010).



Uurimused refuugiumite efektist biodiversiteedile ja kuidas nad mdjutavad evolutsiooni,
on muutunud viimase kahekiimne aastaga aina pdevakavalisemaks. Praegune kliima on
muutumas ja moistmaks, kuidas see mojutab praeguseid liike, on vdga téhtis uurida, kuidas
liigid kéitusid pleistotseeni  kliimamuutustele ja kus elati {ile ebasobivaid
keskkonnatingimusi. Seega parem arusaamine jddaegadega seotud refuugiumitest ja
migratsioonidest, on olulised nii alusteaduste kui ka looduskaitse seisukohast (Stewart et

al. 2010).

Antud t60 eesmirgiks on uurida erinevate parasvootme loomadeliikide refuugiumite
asukohti Euraasias ja viljardndeid neist pédrast viimast jddaja maksimumi. ToO6s
kirjeldatakse erinevaid levikumudeleid, mis vdiksid seletada iildisi tendentse, kuidas

loomad reageerivad suurtele kliimamuutustele.



1. Suurte Kkliimamuutuste populatsiooni geneetilised
tagajarjed

Jadaegade ja jddvaheaegade vaheldumine pohjustas populatsioonide kdrgusvoondilisi ja
latuskraadilisi liikumisi. Levikuala varieeruvustega kaasnesid demograafilised muutused,
mis andsid vOimaluse erinevate kohastumuste tekkeks. Populatsioonides toimusid nii
stohhastilised kui ka selektiivsed valikud erinevate geenivariantide suhtes. Pideva levila
suurendamise ja kahandamisega voisid kaduda populatsioonid koos erinevate geneetiliste
liinidega. Pohjapoolsemad populatsioonid voisid ldbida mitmeid pudelikaelu, kaotades nii

alleele ja tekkida voisid ka uued mutatsioonid, mis valiku teel levisid iile kogu

populatsiooni.

Jdd taandudes vabanesid uued elupaigad, mis sobisid taasasustamiseks. Hewitt (1996)
kirjeldas kahte erinevat koloniseerimise mudelit. ’Pioneeri mudeli’ alusel toimub {ihe
populatsiooni viheste isendite kauge ja kiire levimine (ingl leptokurtic expansion). Nii
asustatakse dsja jddst vabanenud alad véheste isendite poolt — pohimotteliselt rajaja efekt.
Kuna pohiline koloniseerimislaine jouab hiljem pérale, siis asustatud piirkondades toimub
inbriiddingut. Antud populatsioone kutsutakse deemideks (ingl demes). Sama piirkonna
erinevaid deeme iseloomustab sarnane alleelisagedus, mis tuleneb sama refuugiumi
parinevusest. Samas tdheldatakse korget geneetilist varieeruvust erinevate deeme
sisaldavate piirkondade vahel (asustatud erinevates refuugiumitest) (Ibrahim ez al. 1996).
Leptokurtiline  ekspansioon pdhjustab alleelide kadumist ja populatsioonide
homogeniseerumist, mida tdnapdeval vOib ndha pdhjapoolsematel aladel. ’Faalanksi
mudelit’ iseloomustavad aga aeglasemad populatsioonilevikud. Sellist levikumudelit
jargivatel populatsioonidel on suurem efektiivse populatsiooni suurus (Ne,) mis tagab
rohkemate alleelide allesjaamise ja korgema geneetilise varieeruvuse (Hewitt 2004).
Kirjeldatud levikumudel vois aset leida Louna-Euroopa méestike piirkondades ja
troopikas, sest nende alade varieeruv topograafia lubas aeglasemaid korgusvoondilisi

muudatusi.

Uute vabanevate elupaikade asustamistel on téhtsal kohal tihedusest sdltuvad protsessid.
Kirjanduses on {ritatud erinevate moistetega seletada tihedusest sOltuvaid fenomene.
Waters et al. (2013) kasutas moistet ekslusioonireegel ehk Gause reegel, mis véidab, et

kaks liiki, kes hoivavad sama dkoloogilist nissi, ei saa piisivalt koos eksisteerida, sest iiks
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torjub teise vélja. Hewitt (1999, 2004) réddkis juhtiva serva (ingl leading-edge)
koloniseerimisest, kus varem levima hakanud populatsioonid takistavad hilisemate
populatsioonide levikut. Kasutatakse ka mdistet ’korge tiheduse blokeerimine’, mis
kirjeldab protsessi, kus sekundaarsed koloniseerijad ei suuda varem asustatud alale piisima
jaéada ja paljuneda, sest ala on primaarsete rdndajate poolt tihedalt asustatud (Waters et al.

2013). Koik eelpool nimetatud terminid on védga sarnased ja omavahel ithenduses.

Korgest tihedusest tulenev blokeerimine pohjustab vdhem hargnenud liinides ja
populatsioonides genoomide laigulist ja sektorilist paiknemist. Samas rohkem hargnenud
liinide korral pdhjustab korge tihedus kokkupuutealadel hiibriidide eluvdimetust (ingl
unfitness), mis tagab liinide eraldatuse. Mdlema olukorra puhul tagab tihedusest tulenev
blokeerimine ruumilise ja geneetilise terviklikkuse korvuti asetsevate populatsioonide,

liinide ja genoomide vahel. (Waters ef al. 2013)

On teada, et pohjapoolsemate alade asustamise korral ldbivad populatsioonid pudelikaelu
ja homogeniseeruvad, kuid mis juhtub populatsioonidega aga pérast uue jddaja saabumist?
Darwin (1859) kiis vilja termini ,elupaiga jédlitamine” (ingl habitat tracking), mis
kirjeldab loomade litkumist sobivamate keskkonnatingimuste poole vastusena pleistotseeni
klitmamuutustele. Selle tulemusena liiguksid refuugiumist vélja rdnnanud populatsioonid
tagasi refuugiumitesse. Uutes asupaikades tekkinud mutatsioonid jddksid alles ja
suurendaksid veelgi refuugiumi populatsioonide mitmekesisust. Teiseks vOimalikuks
stsenaariumiks on  védljardnnanud  populatsioonide  véljasuremine  ebasobivate
klitmatingimuste saabumisel (Hewitt 1999). Uurimaks, kumb stsenaarium esines,
kasutatakse vana-DNA (aDNA) tehnoloogiat. Parasvootmeliikide puhul on vaja aDNA
proove, mis dateeruvad eelmise jddvaheajale (Eemi jddvaheaeg). See vOib osutuda
probleemseks, sest nii vanadest proovidest (umbes 130 000 aastat) ei suudeta intaktset
DNAJ eraldada (Smith ef al. 2001). Samas polaarliikide korral on asi lihtsustatud sellega,
et nende levila oli jddaegadel suurem ja seega peab vordlema hilis-pleistotseeni proove

Idunapoolsematest aladest praecguste pohjapoolsemate populatsioonidega.

Polaarrebast (Alopex lagopus) leiab tdnapdeval pdohjapoolkera tundra regioonidest, kuid
vilmase jddaja maksimumi ajal holmas tema levila ka Kesk-Euroopat. Uurimaks, kas
polaarrebase 1dunapoolsete regioonide populatsioonid panustasid praegusesse geneetilisse

mitmekesisusse, vOrdlesid Dalen et al. (2007) hilis-pleistotseenist parit Kesk-Euroopa



polaarrebaste mitokondriaalse DNA proove praeguste Skandinaaviast ja Siberist périt
isendite DNAga. Eeldati, et kui Skandinaavia oleks asustatud Kesk-Euroopast, siis leitakse
ithiseid haplotiiipe praeguste ja hilis-pleistotseeni populatsioonide vahel. Tulemuseks
saadi, et Skandinaavia asustati Beringiast, mitte Kesk-Euroopast. Kuna {ihtegi Kesk-
Euroopale unikaalset haplotiilipi e1 leitud praegustest populatsioonidest, siis voib eeldada,
et antud piirkonna populatsioonid surid vilja jdd taandudes. Arvestades seda, et
polaarrebane on véga liikuv liik ja et tema puhul ei tdheldatud elupaiga jélitamise fenomeni
parast jad sulamist, pakkusid Dalen et al. (2007), et suutmatus jélitada elupaika voib olla
iildine trend loomade hulgas. Samas on uuritud vaid véheste taksonite véljardnnanud

populatsioonide saatust, seega ei tohiks teha ennatlikke jareldusi.



2. Refuugium refuugiumi sees

Ibeeria, Itaalia ja Balkan olid pleistotseeni jooksul {ihed kdige tdhtsamad refuugiumid.
Varasemalt levis arvamus, et Itaalia ja Balkani poolsaared olid tihed suured homogeensed
refuugiumid. Gomez & Lunt (2007) tutvustavad aga mdistet ,,refuugium refuugiumi sees”,
mis véidab, et antud poolsaartel esines mitmeid vdikeseid refuugiume. Antud refuugiumite
vahel vOis esineda geneetilise materjali vahetumist, kuid nad voisid olla ka tdiesti
isoleeritud. Isoleeritus mitme jddaja/jddvaheaja tsiikli jooksul suurendab populatsioonide

divergeerumist, mis 1opuks voib viia isegi liigitekkeni.

Ibeeria poolsaare geograafiline asetus kui ka topograafia loovad vdimalusi erinevateks
mikrokliimadega alade tekkeks. Ibeeria poolsaarel leidub mitmeid miheahelikke, mis
vOimaldavad korgusvoondilisi litkumisi kliima muutudes. Samuti on Ibeeria poolsaar
iimbritsetud Vahemerega ja Atlandi ookeaniga, mis lisaks puhverdavale mdjule muudavad
Hispaania kliima ka viga mitmekiilgseks. Vottes arvesse koiki neid tegureid ja ka Ibeeria
poolsaare suurust (580 000 km?), siis on vihetdendoline, et seal oli ainult iiks suur

homogeenne refuugium.

Mitmed t60d erinevate loomaliikidega on andnud kinnitust refuugium refuugiumi sees
teooriale. Chorthippus parallelus on liks mudelorganisme kajastamaks loomade levikuteid
parast viimast jidaja maksimumi. Ibeeria poolsaar on asustatud C. p. paralleluse ja C. p.
erythropuse poolt ja Bella et al. (2007) tuvastas X-kromosoomi C-bande uurides
Hispaanias uue variandi, mis esindab vanemat Ibeerias asunud X-kromosoomi varianti.
Saadud tulemused viitavad mitmele refuugiumile Ibeeria poolsaarel. Erinevate alamliikide
esinemine Ibeerias on omane ka Triturus vesilikele, kelle puhul Pdhja-Hispaaniat asustab
T. marmoratus ja Edela-Hispaaniat T.pygmaeus (Wielstra et al. 2013). Endeemse alamliigi
olemasolu Ibeerias viitab ka Capreolus capreoluse korral mitmele refuugiumile antud

piirkonnas.

Sarnaselt Ibeeriale on ka Balkan méestikerohke topograafiaga ja on timbritsetud kolmest
kiiljest merega. Mitmekesine keskkond vdimaldas mikrokliimadega alade tekkimist
miendlvadele, kus said loomade populatsioonid elutseda jidaegadel. Véiga suur geneetiline
mitmekesisus on tuvastatud metsseal (Sus scrofa) Balkanil ja eriti just Kreeka piirkonnas,

kus leidus rohkelt unikaalseid haplotiiiipe (Panoraia et al. 2012). Seega oli olemas mitmeid
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refuugiume, kusjuures Kreeka populatsioonid ei panustanud {ilejddnud Euroopa
koloniseerimisse, sest Balkani pdhjapoolsemast piirkonnast esimesena vélja levima
hakanud isendid takistasid nende véljardnnet. Korget geneetilist mitmekesisust ja
alamliikide teket Balkanil on tdheldatud ka nokisréstikul (Vipera ammodytes) ja rohutirtsul
(Chortippus parallelus) (Ursenbacher et al. 2008, Hewitt 2004).

Gomez & Lunt (2007) kéisid refuugium refuugiumi sees teooria vilja ainult Ibeeria
poolsaare piirkonnale. Hilisemalt pohjendati ka Balkani piirkonna korget mitmekesisust
mitme refuugiumi olemasoluga. Ka Itaalia puhul on réddgitud mitme refuugiumi
olemasolust (metskits C. Capreolus (Vernesi et al. 2002)), mis on viinud alamliikide
tekkeni. Itaalia poolsaar voib oma pindalalt kaks korda viiksem olla kui Ibeeria poolsaar,
kuid pakub siiski mitmekesiseid elupaiku. Seega autor arvab, et ka Itaalia puhul on viga
toendoline mitmete refuugiumite olemaolu. Autor pakub vilja, et refuugium refuugiumi
sees teooriat vOib koigile suurematele refuugiumialadele (Itaalia, Balkan, Ibeeria,
Karpaadid) rakendada, sest konealused alad on suured ja mitmekesise topograafiaga.
Lisaks sellele on tdestusi, et antud alades vois refuugiumis olla iihe liigi mitu geneetilist
liini, millede levikuteed ei kattunud, viidates vihemalt osalisele isoleeritusele (néit. Rana

arvalis).



3. Refuugiumite tuvastamine

Uheks tuvastamisviisiks on korrektselt dateeritud fossiilsed tdendid. Ainult parasvodtme
liikkide fossiilid, mis pirinevad viimasest jddaja maksimumist, vdivad ndidata refuugiumi
olemasolu. Mida ldhemale on fossiilide vanus méddratud viimase jddaja maksimumi
haripunktile (umbes 20 000 aastat tagasi), seda tugevamalt see toetab refuugiumi
olemasolu teooriat antud kohas (Sommer & Nadachowski 2006). Mereliste refuugiumite
toestamine fossiilide kaudu vOib osutuda problemaatiliseks mitmete pOhjuste parast.
Esiteks sellepdrast, et paljud mereorganismid (nditeks vetikad ja selgrootud) ei fossiliseeru.
Samuti ei pruugi ka leiduvate fossiilide méératlus olla tdpne. Raskendavaks asjaoluks on

ka merevee taseme muutused viimase jddaja maksimumi ajal (Bennet & Provan 2008).

Sobivate fossiilsete leidude puudumisel on parim voimalik viis refuugiumide ligikaudsete
asukohtade tuvastamiseks tdnapédevaste liikide geneetilised analiitisid. Kui populatsioonid
on viibinud jddajal refuugiumites, siis voib eeldada, et selles piirkonnas on geneetiline
mitmekesisus suurem kui timbritsevates paikades, mis isendite poolt asustati alles parast
jadaega. Pohjapoolsed populatsioonid on tekkinud Idunapoolsetest refuugiumitest
parinevate populatsioonide véljardnde tulemusel. Uute levilate asustamise kdigus vdisid
populatsioonid ldbida mitmeid pudelikaela- ja asutajaefekte. Sellest tulenevalt voib viita,
et pdhjapoolsemad populatsioonid on geneetiliselt vaesemad kui 1dunapoolsed (Hewitt
1996). Refuugiumite olemasolu tdendavad ka selgelt eristuvad geeniliinid, mis tekivad
geenitriivi tulemusena kaua aega isolatsioonis olnud refuugiumites.  Eksitavateks
kohtadeks vdivad olla kokkupuutealad, kus rekoloniseerudes kohtuvad erinevatest
refuugiumitest périnevad liinid ja omavad seetdottu suurt geneetilist mitmekesisust.
Refuugiume eristavad kokkupuutealadest unikaalsed haplotiiiibid, mis pole

rekoloniseerimise protsessis osalenud (Petit et al. 2003).

3.1. Geneetilised markerid

Ténapéeval kasutatakse loomade fiilogeograafia uurimiseks pohiliselt kolme geneetiliste
markerite slisteemi Esiteks mitokondriaalne DNA (mtDNA), mida kasutatakse uurimaks

emaliinide evolutsiooni; teiseks autosomaalsed markerid nagu mikrosatelliidid, mis
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peegeldavad ema- ja isaliinide iihist ajalugu; kolmandaks sugukromosoomide markerid,
néiteks spetsiifiline isaste Y-kromosoomi mikrosatelliidid, mille kaudu on véimalik uurida
isaliinide evolutsiooni. Kéesolevas tods uuritud isendite puhul kasutatud geneetilised
markerid on dra toodud Tabelis 1. DNA sekveneerimise tehnoloogia kiire arenemine
vOimaldab kasutada geneetiliste markeritena ka SNP (ithe nukleotiidi poliimorfism),
genoomi eri aegadel inkorporeerunud (viiruslikke) markereid (Chessa et al. 2009) ja Y-
kromosoomi poliimorfisme. Loomade kindlate parinemisliinide tuvastamiseks kasutatakse
eelkdige geneetilise markerina mtDNA kontrollregiooni ja vahel ka tsiitokroom b geeni
(Sommer & Nadachowski 2006), sest mtDNA-d esineb rakus palju, see muteerub kiirelt ja

tavaliselt e1 rekombineeru (Davison ef al. 2011).
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4. Seosed kliimamuutuste ja lahknemisaegade vahel

Leidmaks seoseid erinevate geneetiliste mustrite ja kliimamuutuste vahel, on viga téhtis
moista ajalist skaalat, mille jooksul antud evolutsioonilised muutused vdisid toimuda.
Sidumaks evolutsioonilisi protsesse tdpse ajaskaalaga on sageli osutunud keeruliseks, sest
okell” ei kdi nii-6elda kogu aeg sama kiirusega. Eristama peab liihiajalist
mutatsioonikiirust, mis kirjeldab nukleotiidide asendumist ja pikaajalist asendumiskiirust,
mis véljendab aega, mille jooksul mutatsioon kinnistub populatsiooni. Asendumiskiirus on
aeglasem, see tdhendab, et vdhem muutusi toimub aja jooksul, sest geenitriivi ja
taustvaliku poolt eemaldatakse paljud mutatsioonid, mis tdhendab, et fiilogeneesipuu eri
osades ,tiksub kell” eri kiirustega: terminaalsetes harudes kiiremini ja siigavamates

aeglasemini (Ho & Larson 2006).

Loomade geneetiliste liinide lahknemisaegu on iiritatud tuvastada erinevate molekulaarse
kella arvutusmeetoditega. Konverteerimaks geneetilise divergeerumise mddtmed
absoluutsesse vOi geoloogilisse aega, peab kasutama asjakohast kalibreerimist, sest muidu
ilmnevad olulised vead evolutsiooniliste siindmuste ajalises dateerimises, nagu on
ndidanud eri liikidel Ho et al. (2008). Uheks viisiks, kuidas siduda kalibreerimise
informatsioon analiiiisi, on kasutada siisinik-dateeritud subfossiilsetest luudest méaaratud
DNA jérjestusi (Saarma et al. 2007) vOi mitmikkalibratsiooni, kus harude lahknemiste
arvutamine toimub puu eri sdlmede jaoks erinevaid eelandmeid kasutades (Korsten et al.

2009).

Pruunkaru on iiks paremini uurituid loomi fiillogeograafias. Suures mastaabis on ta jaotatud
idaliini ja ladneliini isenditeks. Saarma et al. (2007) kasutas pruunkarude erinevate liinide
lahknemisaegade leidmiseks pruunkaru koopakaru (Ursus spelaeus) mitokondriaalse DNA
kontrollregiooni  mutatsioonikiirusi. Tulemuseks saadi, et Euroopas esinevate
pruunkaruliinide kdige varasem iihine eellane elas umbes 175 000 aastata tagasi, ning et
lddneliini lahknemine toimus kuskil 70 000 aastat tagasi ja idaliini lahknemine 25 000

aastat tagasi (Joonis 1).

Mets-lemmingul (Myopus schisticolor) esineb oma levilas kaks suurt geneetilist liini.
Pohjaliin on domineerivam ja asustab enamuse mets-lemmingu levilast. Kaug-Idas

paikneva kaguliini ja pdhjaliini lahknemine toimus Fedorov et al. (2008) arvates umbes
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140 000 aastat tagasi. See lahknemine jdib Saale jaatumise piiridesse (130 000-190 000
aastat tagasi) (Svendsen et al. 2004). Pohjaliinis esines ka kolm alamgruppi, millede
lahknemised jddvad viimase jddaja algusstaadiumi. Lddne ja keskmine grupp lahknesid
106 000 aastat tagasi, ida ja keskmine grupp 127 000 aastat tagasi. Umbes 125 000 aastat
tagasi (kattub Eemie jddvaheajaga) toimus mets-lemmingu pohjaliini populatsiooni
véljardnne lihest refuugiumist ja levis iile kogu Pdhja-Euraasia (Joonis 2). Viimase jddaja

saabudes toimus paigutumine kolme erinevasse refuugiumisse.

Antud kahe néite puhul on véga selgesti ndha, et suuremad lahknemised toimusid seoses
suurte kliimamuutustega. Koige kiilmemad perioodid (jddaja maksimumid) pdhjustasid
liinide lahknemist ja samas soojemad perioodid (jddvaheaja maksimumid) soodustasid

populatsioonide suuremaid viljardndeid refuugiumitest.

5.0

Idaliin Laéneliin
~25000at ~70000a.t

AR

Euroopa karud
~175 000 a.t

v

0.0

dTs

-5.01

0 50 100 150 200 250

aastad enne praegust ajaarvamist x 103

Joonis 1. Pruunkaru liinide lahknemisajad seotud jddaja/jddvaheaja tsiiklitega. Nooltega on
mairgitud erinevate liinide lahknemisajad. Vdetud Saarma et al. (2007)
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5. Joonis 2. Mets-lemmingu (Myopus  schisticolor)  geneetiliste liinide

lahknemisaegade seotus jddaja/jddvaheaja tsiiklitega. Voetud Cheddadi er al. (2005) ja

modifitseeritud autori poolt.
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5. Euroopa

Aktsepteeritud on fakt, et loomad elasid ebasobivad kliimatingimused (néditeks jddajad) iile
Idunapoolsemates paikades asuvates refuugiumites, kus sdilisid eluks kdlblikud
tingimused. Nagu eelpool mainitud, radgitakse tiilipiliselt kolmest kindlast
Vahemeredirsest refuugiumist: Itaalia, Ibeeria ja Balkan. Hewitt (1999) postuleeris kolm
mudelit, kuidas Euroopa pdhjapoolsemad piirkonnad taaskoloniseeriti pérast viimast
jadaega. Esimese mudeli alusel, mille mudelorganismiks on rohutirts Chorthippus
parallelus, asustati POhja- ja Kesk-Euroopa pohiliselt Balkani poolsaarel asuva refuugiumi
isenditega (Joonis 3a). Teise koloniseerimismustri mudelorganismiks on harilik siil
(Erinaceus europeaus) ja Euroopa asustamine toimus koigist kolmest refuugiumist.
Kolmandaks mudelorganismiks on pruunkaru (Ursus arctos), keda iihtlasi on ka koige
pohjalikumalt uuritud. Viimase mudeli pdhjal toimus Pdhja-Euroopa taasasustamine
pohiliselt Balkani ja Ibeeria refuugiumitest (Joonis 3¢), mille kokkupuute aladeks on Kesk-

Rootsi (Taberlet ef al. 1995) ja Rumeenia (Kohn ef al. 1995).

5.1. Mudel 1. Rohutirts Chorthippus paralellus

Chorthippus parallelus on laialdase levikuga rohutirts. Teda leidub l4bi kogu Euroopa kuni
Uurali médgedeni vélja. Ta eelistab niiskemaid elukohti koos heitlehiste puudega. Magedes
vOib tema levila ulatuda kuni 2000 meetrini. Rohutirtsu levikukiirus lihe generatsiooni
jooksul on iipriski vdike — 30 meetrit (Virdee & Hewitt 1990). Sellest tulenevalt on
erinevate regioonide vaheline geenivool viike ja hetkeline piirkondade geneetiline
varieeruvus kirjeldab histi mineviku levikumustreid ja véljardndeid. Euroopa on asustatud
kahe Chorthippuse alamliigi poolt, C. p. parallelus ja C. p. erythropus, viimast neist leidub

ainult Hispaanias.

Rohutirtsul arvatakse olevat kolm refuugiumi Euroopas — Itaalia, Ibeeria ja Balkani
poolsaar. Lunt et al. (1998) niitas, et POhja-Prantsusmaa ja Balkani populatsioonide vahel
pole suuri geneetilisi eristumisi toimunud ja ilmselt on neil olnud iihine eellane, kes
parineb Balkani refuugiumist. Samamoodi on ka Alpide ja Piireneede pohjapoolsemad

ndlvad asustatud sama Balkanist parit genotiilipi poolt. Itaalia poolsaare 1dunapoolseimas
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osas asus toendoliselt ainult iiks refuugium. Kui laias ulatuses toimus sealt viljardnne on
kiisitav. Oletati, et kogu Itaalia asustamine toimus Louna-Itaalia refuugiumist, kuid
uuringud mitokondriaalse DNA-ga (Lunt ef al. 1998) niitasid, et pigem toimus Pdhja- ja
Kesk-Itaalia asustamine Balkanist parit isenditega, kuid samas uuringud tuuma DNA-ga
(Cooper et al. 1995) niditavad suuremat seost POhja-Itaalia ja Louna-Itaalia vahel kui
Pdhja-Itaalia ja Balkani vahel, viidates asustamisele Lduna-Itaalia refuugiumist. Kuna
suurem osa Euroopast on asustatud Balkanist périt isenditega, siis saab eeldada, et Alpid ja
Piireneed osutusid barjddriks rohutirtsu levikule. Need méed ei kujutanud endast mitte
ainult flisilist barjdéri, vaid takistuseks osutus ka ebasobilike tingimuste esinemine. Jaa
taandudes ja kliima soojenedes pérast viimast jddaega jdid antud médestikud kauemaks
lumega kaetud ja ei omanud veel selliseid sobilikke elutingimusi nagu madalamad
piirkonnad, aeglustades nii rohutirtsu levikut iile midgede. Balkanist périt isendid levisid
kiirelt iile kogu Euroopa (leading edge expansion) ja takistasid Itaalia ja Hispaania

hilisemate isendite levimist kaugemale Euroopasse (Hewitt 1999).

Rohutirtsu mudelit jargivad ka Triturus vesilikud, kes on jaotunud {iiheksaks viga
lahedaseks liigiks. Harivesilik Triturus cristatus on neist kdige laialdasema levikuga,
asustades suurema osa Euroopast. Lihtudes rohutirtsu mudelist (Hewitt 2000), peaks selle
liigi refuugium asuma Balkanil. Wallis & Arntzen (1989) madrasid 7. cristatuse
refuugiumi asukohaks Danube oru, mis ldbib ka Karpaate. Seega ei asunud antud liigi
refuugium mitte Balkanil, vaid Karpaatides, mida kinnitab ka Wielstra et al. (2013)
uurimus. Uldjoontes jirgisid Triturus vesilikud rohutirtsu mudelit, omades refuugiumeid

nii Ibeerias, Itaalias, Balkanil, Karpaatides kui ka Kaspia mere rannikul ja Kaukasuses.

Autori arvates jargivad ka euroopa metskitse (Capreolus capreolus) levikuteed rohutirtsu
mudelit. Tuvastatud on kolm Vahemeredirset refuugiumi, millest Balkani refuugiumil on
koige suurem osatidhtsus Euroopa rekoloniseerimisel. Samuti toimisid Alpid ja Piireneed
osaliselt levikutoketena. Euroopa metskits on hirvlaste sugukonda kuuluv sdraline, kes on
levinud tile kogu Euroopa, vilja arvatud lirimaal, Islandil ja PGhja-Skandinaavias. Euroopa
metskitsel on Aasias sOsarlitk, Siberi metskits (Capreolus pygargus). Nende kahe liigi
lahknemine toimus 2-3 miljonit aastat tagasi, pliotseenist pleistotseeni iileminekul. Uurides
iile Euroopa paikneva 376 metskitse mikrosatelliite ja mtDNA kahte regiooni, tuvastasid
Lorenzini & Lovari (2006) kolm suurt metskitse geneetilist liini. Lid4neliin, mis koosneb

Ibeeria poolsaare populatsioonidest. Pohja-Hispaaniale iseloomulikud haplotiiiibid on

16



levinud ka Kesk- ja Ida-Euroopas, kuid poolsaare ldunaosas leiduvad haplotiiiibid on
isedrased ainult Ibeeriale. Royo ef al. (2007) pakub vilja, et Ibeerias oli kaks refuugiumit.
Uks asus Loode-Ibeerias Cantabriani mieaheliku pdhjapoolses osas ja teine Kesk-Ibeeria
Idunaosas, holmates nii Tajo joge kui ka Vahemereddrset rannikut. Tihtipeale peetakse
Louna-Hispaanias elutsevat metskitse Euroopa metskitse alamliigiks (Capreolus capreolus
garganta). Idaliini moodustavad Rumeenia, Poola, Leedu, Tiirgi ja Kreeka metskitse
populatsioonid. Lorenzini & Lovari (2006) pakuvad idaliini refuugiumiks Balkanit, aga
Sommer et al. (2009) véidab, et Balkani isendite liikkumine pdhjapoole oli blokeeritud
Karpaatidest voi veelgi idapoolsemast refuugiumist parit isendite poolt. Keskliini kuuluvad
haplotiiiibid on levinud Prantsusmaal, Taanis ja Soomes. Sobiva refuugiumialana vdis
toimida Loode-Prantsusmaa Bordeauxi piirkond, mida kinnitavad fossiilsed leiud (Sommer
et al. 2009). Austriast ja Alpidest parit haplotiilibid ei paigutu tapselt iihegi liini sisse.
Tunnistatakse ka Itaalia refuugiumit, mis sarnaselt Ibeeria refuugiumitele ei panustanud
Kesk- ja Pdhja-Euroopa rekoloniseerimisse. Ka Itaalias on tuvastatud metskitse alamliik
(Capreolus capreolus italicus), mis Vernesi et al. (2002) arvates, vOis asuda eraldi

refuugiumis.

a) Rohutirts

Joonis 3. Kolm paradigmaatilist mudelit, kirjeldamaks Euroopa taaskoloniseerimist parast
viimast jidaega. A) Mudelorganismiks on rohutirts Chorthippus parallelus. Pohiline Kesk-
ja Pohja-Euroopa koloniseerimine toimus Balkani refuugiumist. Sama mudelit jargivad ka
Triturus vesilikud ja metskits. Triturs vesilike puhul tdhtsamaiks refuugiumiks Karpaadid,
mitte Balkan (pole joonisel ndidatud). B) Teise mudeli puhul toimusid ulatuslikud

viljaranded koigist kolmest Vahemeredirsest refuugiumist. Mudelorganismiks on harilik
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siil/lounasiil. Hariliku siili refuugiumiteks olid Itaalia ja Ibeeria, Balkan aga lounasiili
refuugium. Lounasiilil asus iiks refuugium ka Musta mere edelarannikul. C) Kolmas
mudel on kdige levinum, kirjeldab suuremaid véljardndeid Ibeeria ja Balkani refuugiumist.
Lisaks nendele oli tdhtsaks refuugiumi kohaks ka Karpaadid. Lisaks mudelorganismile
pruunkarule, jilgivad seda mudelit ka metssiga, punahirv ja leethiir. Joonis voetud Hewitt

(2000) ja osaliselt autori poolt tdiendatud

5.2. Mudel 2. Harilik siil Erinaceus europeaus

Euroopa on asustatud kahe erineva siililiigi poolt. Harilikku siili (Erinaceus europeaus),
kellel on laialdasem levikuala, leidub Léadne-Euroopas, Suurbritannias, lirimaal, Louna-
Skandinaavias, Eestis, Ldtis ja Pohja-Venemaal. Ldunasiili (Erinaceus roumanicus)
levikuala piirdub aga Ida-Euroopa, Tiirgi, lisraeli ja osalise levikuga médda Ida-Venemaad

Aasiasse.

Siili jaoks pakutakse samamoodi vilja kolme kindlat refuugiumi Ibeeria, Itaali ja Balkani
poolsaarte l1dunaosades. Euroopa taasasutamine pérast viimast jadaega Erinaceuse poolt
toimus koigist kolmest refuugiumist. E. europeausi refuugiumid asusid Ibeerias ja Itaalias,
kuid E. roumanicus elas jadaja iile Balkanil (Joonis 3b). Euroopas on tuvastatud kolm
erinevat mitkokondriaalselt liini, millest iihte leidub ainult Sitsiilias. Seddon et al. (2001)
andis igale uuritud isendile tsiitokroom b ja kontrollregiooni jirjestuse pdhjal mitotiiiibi.
Arvestades mitotiilipide paiknemist, vOib eeldada, et Itaalia poolsaarel asuvast
refuugiumist asustati Austria, Saksamaa, Holland, Skandinaavia ja Eesti. Hispaanias

paiknevast refuugiumist asustati aga Prantsusmaa, Holland, Suurbritannia ja lirimaa.

Mitotiitipide alusel jagunes E. roumanicus kaheks monofiileetiliseks klaadiks, millede
nukleotiidide erinevuseks oli 4.84%. Uks nendest klaadidest oli refuugiumis Balkanil ja
sealt asustati Austria ja Ungari idapoolsemad alad ning ka Eesti. Kuna ldunasiili ja hariliku
siili levilad kattuvad Austrias ja Eestis, siis arvatakse, et ilmselt liikus neile aladele
esimesena harilik siil ja hilisemalt osaliselt asendati harilik siil 16unasiiliga. Samuti on
sama klaadi poolt asustatud ka Kaukasuse méaestiku pohjapoolne ndlv. Seddon ef al. (2002)
vottis lisaproovid Kaukasuse miestiku piirkonnast (Gruusia, Armeenia, Aserbaidzaan) ja

koos eelnevate tulemustega (Seddon et al. 2001) tuvastati, et Kaukasuse mie pohja- ja
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Idunapoolseid ndlvasid asustavad erinevad E. roumanicuse liinid. Lounapoolse kiilje
isendid on geneetiliselt ldhedased isenditele Iisraelist ja Tiirgist. Nendevaheline
nukleotiidide erinevus oli 1.58%, mida peetakse piisavaks, et pidada neid erinevateks
klaadideks. Tulenevalt sellest pakuti vélja, et iiks Erinaceuse refuugium vdis asuda ka
Louna-Kaukasuses, Musta mere edelarannikul. Kaukasuse mdestiku 1dunapoolsel ndlval
elav siil nimetati eraldi liigiks — kaelussiil (Erinaceus concolor) (Hutterer 2005).
Kaelussiili ei panustanud Pohja-Euroopa taasasustamisele, millest voib jareldada, et
Kaukasuse méestik osutus efektiivseks levikutokkeks. Samas toimusid aga hariliku siili

viljaranded tile Alpide ja Piireneede viga edukalt.

5.3. Mudel 3. Pruunkaru Ursus arctos

Maailmas leidub kaheksa karu liiki, kellest pruunkarul on kdige laialdasem levik. Teda
leidub pea iile kogu Euraasia kuni PoOhja-Ameerikani vidlja. Koige suuremad ja
elujoulisemad pruunkaru populatsioonid asuvad Pdhja-Euraasias. Ladne-Euroopas leidub
aga viikeseid fragmenteerunud ohustatuid populatsioone. Esimeste fiilogeograafiliste
uurimuste alusel jaotati pruunkaru kaheks liiniks, ida-ja ldédneliin (Taberlet & Bouvet
1994). Kasutades Leonard ef al. (2000) poolt tutvustatud terminoloogiat, mida on Miller et
al. (2006) ja Davison et al. (2011) edasi arendanud, kuuluvad idaliini jairgmised klaadid:
alamklaad 3a Ida-Euroopas, Venemaal, Jaapanis ja Alaskal, alamklaad 3b Jaapanis ja
Kanadas/Alaskal; klaad 4 Jaapanis ja Kanadas/USA-s. Ladneliini moodustavad iile kogu
Laéne-Euroopa ja Louna-Skandinaavias levinud klaad 1, Alaskal alamklaad 2a (Joonis 4).
Kahe liini kokkupuute alad jddvad Kesk-Skandinaaviasse (Kesk-Rootsi) ja Rumeeniasse,
kusjuures viimases eksisteeritakse koos siimpatriliselt (Taberlet & Bouvet 1994; Zachos et

al. 2008).
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Joonis 4. Pruunkaru oletatavad refuugiumid Euraasias ja Pohja-Ameerikas (tdietud alad
katkendlike joontega) ning véljardndeteed neist (nooled). Refuugiumite piirkonnad: 1B —
Ibeeria; IT — Itaalia-Balkani poolsaar; CM — Karpaadid; CA — Kaukasus; UR — Uuralid; CS
— Kesk-Siber; NAF — Pohja-Aafrika; ME — Lihis-Ida; SA — Louna-Aasia; JA — Jaapan; BE
— Beringia; PC — Pdhja-Ameerika lddneranniku Vaikse ookeani saared ; NA — Pdhja-
Ameerika sisemaa. Joonisel on niidatud stsenaariumite moned detailid on ebakindlad:
1)Pole kindlalt teada, kas Kirde-Euroopa, POhja-Aasia ja Ladne-Alaska asustamine klaadi
3a poolt toimus tihest suures refuugiumist (nagu kaardil ndidatud) voi mitmest vadiksemast
refuugiumist (vastavad piirkonnad CM, CA, UR, CS). 2)Téapselt pole ka teada, kui palju
panustasid Euroopa poolsaarte populatsioonid Euroopa rekoloniseerimisel klaad 1 poolt. 3)
Klaad 2a vdib-olla hdivas viimase jddaja maksimumi ajal PC refuugiumi piirkonda. Joonis

voetud Davison ef al. (2011)

Saarma et al. (2007) uurisid 231 pruunkaru mtDNA kontrollregiooni ja niitasid, et
pruunkaru idaliin koosneb Euroopas kolmest suurest haplogrupist. Kahe grupi tuumiku
moodustavate haplotiilipide hulka kuuluvad ka karud Léadne-Karpaatidest (praegune
Slovakkia piirkond), viidates potentsiaalsele refuugiumile. Kolmanda haplogrupi
basaalhaplotiiiip on koige laialdasema levikuga, kuid selle haplotiiiibi eellase asukoht pole
tidpselt teada. Kahtlustatakse, et Ungari platoo piirkond vdis olla vastavale haplotiiiibile

refuugiumiks, kuid kinnituseks oleks vaja edasist tdpsemat uurimist.

Vaadates alamklaadi 3a levikut Euraasias, siis vOib oletada, et selle potentsiaalsed
refuugiumid voisid asuda Kaukasuses, Karpaatides (Saarma et al. 2007) ning Kesk-Siberis
(Korsten et al. 2009). Refuugiumite olemasolu kinnitavad ka antud piirkondadest leitud

sdilmed, mis on dateeritud viimase jddaja maksimumile (Sommer & Benecke 2005).
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Ladne-Euroopat asustav klaad 1 jaguneb kaheks alamklaadiks (Taberlet & Bouvet 1994;
Leonard et al. 2000). Hispaania ja Louna-Skandinaavia on asustatud alamklaadi 1a poolt ja
Itaalia, Balkan ja Kesk-Euroopa alamklaadi 1b poolt. Seesugune alamklaadide levik
Ladne-Euroopas viitab sellele, et Itaalia/Balkan ja Ibeeria olid refuugiumiteks pruunkaru
ladneliinile. Kesk- ja Louna-Euroopast on leitud palju pruunkarude fossiile, mis périnevad
hilis-pleistotseenist. Analiiiisid nende proovidega on nididanud, et Kesk-Euroopa ja Ibeeria
olid koduks klaadide 1 ja 3 eellastele (Hofreiter et al. 2004). Nende kahe viga erineva
klaadi seesugune slimpatriline paiknemine viitab sellele, et praegune pruunkaru
fiillogeograafiline struktuur tekkis alles pérast viimast jddaja maksimumi. Kasutades
mitmekordse kalibreerimise meetodit, saadi tulemuseks, et alamklaadide 1a ja 1b varaseim

ithine eellane elas kunagi hilis-pleistotseenis (umbes 106 000 aastat tagasi) (Korsten et al.

2009).

Pruunkarude ténapédevase fiilogeograafia puudumine enne viimast jddaja maksimumi on
kooskolas laienemise-taandumise mudeliga (ingl expansion/contraction - E/C), viidates, et
jadvaheaegadel toimus erinevatest refuugiumitest pirit monofiileetiliste populatsioonide
segunemist, pohjustades pohjapoolsemate populatsioonide geneetilise varieeruvuse. Samas
jadaja saabudes toimus pdhjapoolsemate populatsioonide véljasuremine ja alles jdid

refuugiumi aladel olevad liinid, takistades nii erinevate liinide mtDNA introgressiooni.

Sarnaselt karule on ka metssea (Sus scrofa) puhul Euroopa ja Aasia asustatud erinevate
klaadide (Larson et al. 2005) poolt ja pohilised levikuallikad on Ibeeria ja Balkan.
Metssiga on looduslikult laialt levinud metsloom, kuid lisaks sellele on teda ka paljudesse
paikadesse introdutseeritud. Parismaine on ta Kesk-Euroopas, Vahemeremaades, suuremas
osas Aasias, Jaapanis ja tema levila ulatub kuni Louna-Indoneesiani vilja. Metssea leviku
pOhjapiiriks Euroopas on Eesti. Euroopa klaadile on iseloomulikud kaks liini, millest iihte
leidub ainult Itaalias. Teise liini isendeid leidub iile kogu Euroopa ja potentsiaalseteks
refuugiumiteks peetakse Ibeeriat, Balkanit (Scandura et al. 2011) ja Louna-Prantsusmaa
Dordogne regiooni (Sommer & Nadachowski 2006). Laidne-Euroopa asustati Ibeeria ja
Dordogne refuugiumist, Kesk- ja Pohja-Euroopa Balkani refuugiumist. Sarnaselt Euroopa
klaadile, koosneb ka Aasia klaad kahest erinevast liinist. Lahis-Ida liin, mille
refuugiumiteks on Léhis-Ida piirkond ja Anatoolia. Teiseks ja laialt levinumaks liiniks on
Kaug-Ida liin, mille refuugium vois asuda kuskil Kagu-Aasias (Scandura et al. 2011).

Aasia liinide isendid ei panustanud Euroopa rekoloniseerimisse. Panoraia et al. (2012)

21



uuris tdpsemalt Balkani metssea populatsioonide geneetilist varieeruvust ja tuvastas antud
piirkonnas sama korge haplotiiiipide varieeruvuse, kui iilejaddnud Euroopas kokku. Lisaks
sellele leidus Balkanil ka rohkelt unikaalseid haplotiiiipe, eriti just Kreekas. Seega siilitas

just Balkani refuugium suurema osa metssea jddaja eelsest geneetilisest mitmekesisusest.

Punahirv (Cervus elaphus) on laialdase levikuga hirvlane, keda leidub enamikus Euroopas,
Kaukaasias, Viike-Aasias ja osaliselt ka Lidne- ja Kesk-Aasias. Omab suurt plastilisust
erinevate elupaikade suhtes, kuid eelistatult asustab rikka alusmetsa ja lagendikega
segametsi. Ludt et al. (2004) tuvastas kaks suurt punahirve mitokondriaalset liini. Idaliini
leidub Aasias ja lddneliini Euroopas ja Lidhis-Idas. Ludt et al. (2004) jaotas lddneliini
neljaks alamgrupiks, kuid Skog et al. (2009) uurides kahte erinevat mitokondriaalse DNA
markerit, tuvastas hoopis kolm alamgruppi ehk haplogruppi. A haplogrupp ehk ldéneliin
asustab Lddne- ja Pohja Euroopat ja selle potentsiaalseteks refuugiumiteks peetakse
Ibeeriat ja Edela-Prantsusmaa Dordogne piirkonda, mida kinnitavad ka fossiilsed letud
(Sommer & Nadachowski 2006). Briti saarte ja Pohja-Euroopa asustamine toimus just
Dordogne refuugiumist. C haplogrupi ehk idaliini haplotiitibid on levinud Kesk- ja Ida-
Euroopas. Idaliini sobivaks refuugiumialaks peetakse Balkanit, aga see vo0is asuda ka
Tiirgis voi Lahis-Idas. Kuna Karpaatide populatsioonides esines korge haplotiitipide
varieeruvus (Skog et al. 2009) ja vottes arvesse ka fossiilseid leide (Sommer &
Nadachowski 2006; Sommer et al. 2008), siis ilmselt toimis Karpaatide regioon samuti
idaliinile refuugiumina. Sarnaselt karule, vOis ka punahirvel olla Itaalias refuugium, mis oli
madala merevee taseme tottu iithenduses Balkaniga. Seda kinnitavad fossiilsed leiud
Itaaliast, mis on dateeritud viimase jddaja maksimumile (Sommer et al. 2008). B
halplogrupp ehk Vahemeredédrne liin, mida leidus ainult Sardiinias, Aafrikas ja Ldouna-
Hispaanias, peetakse kdige vanemaks liiniks neist kolmest. Antud liini refuugiumi asukoht
on kiisitav. Kuna mdlemal pool Piireneesid asusid refuugiumid, siis ei toiminud antud
mdiestik levikutokkena. Samamoodi ei osutunud levikutdokkeks ka Karpaadid. Eeldatakse
lausa geneetilise informatsiooni vahetumist Karpaatide ja Balkani vahel viimase jddaja
maksimumi ajal. Sellele viitab C haplogrupi nork geneetiline eristumine oma levikualas.

Ainsaks levikubarjdériks voisid seega osutuda Ladne-Alpid, mis on omane karu mudelile.

Leethiir (Myodes glareolus) on tliipiline parasvodtmemetsade litk, keda leidub nii
Euroopas kui ka Venemaal. Ta on levinud laialdaselt peaaegu iile kogu Itaalia ja Balkani

poolsaarte, kuid Ibeeria poolsaarel leidub teda ainult Pohja- ja Louna-Piireneedes ja
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Cantabriani mdestikus. Ka leethiirel on tuvastatud kolm tiiiipilist refuugiumi
Vahemerealadel. Lisaks neile on leitud tdestusmaterjali ka uute refuugiumite jaoks, mis

voivad asuda Karpaatides ja Uuralites.

Piireneede piirkonnas tuvastas Deffontaine ef al. (2009) kolm leethiire liini. Laéneliin, mis
asustab Pohja- ja Kesk-Prantsusmaad, kuid tema levila ei ulatu Piireneedeni vilja.
Deffontaine pakkus selle liini potentsiaalseks refuugiumiks vélja Kesk-Euroopa. Viimase
jadaja maksimumi ajal ulatus jddkilp kaugele Euroopasse ja sobilikeks piirkondadeks
oleksid olnud jdesiisteemid Alpides ja Karpaatides vdi Ungari platoo, mis olid osaliselt
kaetud okas- ja heitlehismetsadega (Willis et al. 2000). Wojcik et al. (2010) niitas, et
lddneliin asustab ka Suurbritanniat ja osaliselt ka Lidne- ja Louna-Poolat. Potentsiaalseks
refuugiumiks pakkust ta vélja Liadne-Balkanit. Teiseks Piireneedest tuvastatud liiniks oli
Hispaania liin, mis on levinud Piireneede ida- ja Idunapoolsetes alades, Cantabriani
mdiestikus, Louna-Prantsusmaal ja ka Loode-Itaalias. Kolmandaks on Basque liin, mida
leidub ainult Loode-Piireneedes ja on piiratud Atlandi ookeani ja Hispaania ning Laéne-
Euroopa liinidega. Kui enne arvati, et Plireneed olid pigem levikutdokkeks, siis niitid

peetakse pigem Loode-Piireneed uueks potentsiaalseks refuugiumiks.

Lisaks lddneliinile, Hispaania liinile ja Basque liinile, on tuvastatud ka veel Karpaatide,
ida-, Itaalia ja Balkani liin. Karpaadid kui leethiire refuugiumina on leidnud kinnitust
mitmete uurimuste poolt (Kotlik er al. 2006; Wojcik et al. 2010). Karpaatide liin on
asustanud suure osa Kesk-Euroopast kuni Laédnemereni vilja. Esialgu arvati, et Karpaatide
liini leidub ainult Karpaatides ja véljardndeid pole toimunud (Kotlik et al. 2006), kuid
hilisemad uuringud on nédidanud, et lisaks Karpaatidele leidub antud liini ka méestiku

iimbruses, eriti Poolas (Wojcik et al. 2010).

Idaliin on levinud Ida-Euroopas, Siberis ja katkendlikult leidub ka Lédnemere
ladnerannikul. Potentsiaalseks refuugiumiks arvatakse olevat Uuralid, kust toimusid
viljaranded pédrast viimast jddaja maksimumi. Idaliinile iseloomuliku haplotiiiibiga
isendeid leidus ka Saksamaalt, mis asub Poolas esinevast Karpaatide liinist lddnepool.

Selline katkendlik idaliini paiknemine viitab véljardnnete keerukusele. (Wojcik et al. 2010)
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5.4. Kriiptilised refuugiumid

Enne arvati, et parasvootme liikidel esinesid refuugiumid ainult vahemeredérsetes
piirkondades (Ibeeria, Itaalia ja Balkani poolsaar) ja Euroopa taasasustamine pérast viimast
jddaega toimus neist piirkondadest. Viimasel ajal on leitud nii geneetilist kui ka fossiilset
toestust, et lisaks vahemeredérsetele refuugiumitele esinesid refuugiumid ka Kesk- ja Ida-
Euroopas. Stewart & Lister (2001) pakkusid vilja termini ,kriiptiline refuugium”, mis
kirjeldaks parasvootmeliikide pdhjapoolsemaid refuugiume. Hiljem jaotavad Stewart et al.
(2010) kriptilised refuugiumid kaheks. Pdhjapoolsed kriiptilised refuugiumid, mis on
moeldud parasvootmeliikidele ellujddmiseks korgematel laiuskraadidel jddaegadel ja
I6unapoolsed kriiptilised refuugiumid, mis on jddvaheaja refuugiumid kiilmalembelistele

liitkidele madalamatel laiuskraadidel.

Refuugiumite suurused varieeruvad tulenevalt nende asukohast ja liigitusest. Kriiptiliste
refuugiumite suurused on viiksemad, kui klassikaliste refuugiumite suurused, sest nad on

iimbritsetud aladega, kus on ebasobilikud keskkonnatingimused.

Kriiptilised pdhjapoolsed refuugiumid voisid asuda méestike orusiisteemides, mis omasid
sobivaid mikrokliimaga alasid. Eeldatavalt voisid sellised piirkonnad olla viikesed.
Flojgaard et al. (2009) kasutasid tuleviku ennustamise (ingl back-casted species
distribution) mudelit ja nditas, et osadel vdikestest nérilistel vois olla vdgagi laialdane

levila pdhjapoolsetes alades.

Kriiptilised 10unapoolsed refuugiumid asuvad {iildjuhul miestike piirkondades, sest
korgemates piirkondades on sdilinud kiilmem kliima, mis on sobilik kiilmalembelistele
litkidele. Seda tiilipi refuugiumid peaksid teoorias olema vidiksemad kui polaaraladel
asuvad refuugiumid, kuid see ei pruugi alati nii olla. Méieahelikud vdivad holmata viga
suuri alasid, pakkudes nii laialdast levikuala kiilmalembelistele liikidele, kes vajavad

Idunapoolsetes alades pelgupaika jidvaheaegade iileelamiseks (Stewart et al. 2010).

Tiitipilised pdohjapoolsemad kriiptilised refuugiumid voisid asuda Karpaatides, Ungari
platool ja Edela-Prantsusmaal. Potentsiaalseid refuugiumialasid on pakutud vilja ka Belgia
Ardennides, Inglismaal Devoni maakonnas, Loode- ja Edela-Sotimaal (Stewart & Lister

2001) (Joonis 5). Mitmete parasvootme liikide puhul on toimunud Kesk- ja PGhja-Euroopa
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asustamine eelkdige kriiptilistest refuugiumitest (Vipera berus, Rana arvalis, Cervus

elaphus, Capreolus capreolus, Ursus arctos).
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Joonis 5. Potentsiaalsed kriiptilised refuugiumid Euroopas. Vdetud Stewart & Lister 2001.

Autori arvates on harilik réstik (Vipera berus) liheks védga heaks nditeks kriiptiliste
refuugiumite osatdhtsuses Euroopa rekoloniseerimisel parast viimast jadaega. Ta on kdige
pohjapoolsema levikuga madu, keda leidub Kesk- ja PGhja-Euroopas ja Aasias kuni Korea
ja Sahhalinini. Asustab nii segametsi, metsaservi kui ka Aasia steppe. Mégedes voib tema
levila ulatuda kuni 2600 meetrini. Uurides 80 isendi mitokondriaalset DNAd, tuvastasid
Ursenbacher et al. (2006) kolm suurt liini. Esiteks Itaalia liin, millesse kuuluvad isendid
Itaaliast, PGhja-Sloveeniast, Austriast ja Kagu-Sveitsist. Balkani liini moodustavad hariliku
rastiku alamliini Vipera berus bosniensise isendid. Kolmest liinist kdige suurem on
pohjaliin, mille isendeid leidub Alpidest nii pdhja, ida kui ka 1d4ne poole. Samuti kuuluvad
siia liini ka koik Aasiast leiduvad isendid. PShjaliin jaguneb omakorda kaheks erinevaks
alamliiniks. Koige suurem alamliin on Karpaatide liin, mis asustab Rumeeniat, Ida-
Slovakkiat ja Lduna-Poolat. Ulejidinud pdhjaliini kuuluvad haplotiiiibid moodustavad teise
alamliini, milles esineb omakorda veel alamjaotust. Ida alamliin (Venemaa, Soome, Eesti,
Pohja-Slovakkia), lddne alamliin (Prantsusmaa, Sveits, Austria) ja Kesk-Euroopa alamliin.
Kolme suurema liini omavahelised lahknemised toimusid vara-pleistotseenis, olles

paigutatud erinevatesse refuugiumitesse. Itaalia ja Balkani liinid olid vastavates poolsaartes
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refuugiumites ja pohjaliin Karpaatides. Suuremad véljerdnded toimusid ainult
Karpaatidest. PShjaliini siigavam lahknemine toimus ilmselt viimase jddaja maksimumi
ajal, paigutades alamliinid erinevatesse refuugiumitesse. Potentsiaalsed refuugiumid asusid
vastavalt ida alamliinile Karpaatidest idapool, l1d4ne alamliinile Kesk-Prantsusmaal, Kesk-
Euroopa alamliinile Prantsusmaa ja Karpaatide vahel (ilmselt Ungari platoo) ning
Karpaatide liinile Karpaatides. Pidrast viimast jddajamaksimumi toimusid suuremad
viljaranded just neist pohjaliini alamliinide refuugiumitest ja vastavalt nende praegustele
letukohtadele. Ka pérast viimast jddaega ei panustanud Itaalia ja Balkani refuugiumite

isendid Euroopa rekoloniseerimisse.

Pleistotseeni jddaegade ja jddvaheaegade vaheldumisest tingitud siigavat geneetilist
lahknemist on tdheldatud ka tihel teisel Euroopas esineval miirkmaol, nokisréastikul (Vipera
ammodytes). Tema levila kattub osaliselt hariliku réstiku levilaga. Asustab Itaalia
pohjapoolsemaid piirkondi, Lduna-Austriat, kogu Balkani regiooni ja sealt edasi
Anatooliasse kuni Kaukasuse mdestikuni vilja. Ursenbacher et al. (2008) uurisid 59
nokisrédtsiku mitokondriaalset DNAd ja tuvastas seitse suuremat liini, mis grupeeruvad
kokku neljaks suureks klaadiks. Montenegro ja kirdeliin moodustavad iihe klaadi, edela-,
Kiiklaatide ja Peloponnesose liin teise klaadi ja loodeliin ning kaguliin kolmanda ja
neljanda klaadi. Pleistotseeni jddaegadel olid esimese ja teise klaadi liinid paigutunud

erinevatesse refuugiumitesse, pohjustades erinevate liinide tekkimist.

Ldunapoolseid kriiptilisi refuugiumeid voivad omada kiilmalembelised loomad ja taimed
nagu nditeks harilik driiias (Dryas octopetala), mis on alpi/arktika taim ja olles
iseloomulik tundra kooslustele. Levinud Arktikas, Skandinaavia maiestikes, Alpides,
Karpaatides, Balkanil, Kaukasuses, Alaskas ja muudes maigistes piirkondades, kus on
sobivad keskkonnatingimused. Skrede ef al. (2006) tuvastas kolm suurt geneetilist liini:
Euroopa, Ameerika ja idagrupp. Neist viimasel grupil esines ka alamjaotust, kus
populatsioonid Kaukasuses ja Altai mdgedes moodustusid eraldi alamliinid. Skandinaavia
jaékilbi ja Alpide vahelist ala voib pakkuda fossiilsete leidude jargi Euroopa grupile
refuugiumiks. Siit asustati nii pdhjapoolsemad alad kui ka osaliselt Alpid. Itaalia ja
Piireneede populatsioonide analiilisid nditavad suurt divergeerumist, viidates selle, et nende
populatsioonide eellased ei panustanud pdhja koloniseerimisse. Kui muidu on iseloomulik,
et 1dunapoolsemad populatsioonid omavad korgemat geneetilist mitmekesisust (Hewitt

1996), siis hariliku driitiase puhul on vastupidi. Pohjapoolsemate populatsioonide suurem
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mitmekesisus voib tuleneda sellest, et nad olid jddaegadel laiemalt levinud kui praegusel
ajal. Seega toimus ldunapoolsemate alade koloniseerimine pigem pdhjast voi asuvad
Idunas reliktsed populatsioonid jddajast (Stewart e al. 2010). Ka Kaukasuse liini
iseloomustab piiratud levila ja vdike mitmekesisus, mis viitab sellele, et antud populatsioon

on reliktne jddnuk varem laialt levinud liigist.
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6. Euraasia

Uurides erinevate loomade fiilogeograafiat, iiritatakse tuvastada iildlevinumaid
levikumustreid. Erinevate korrapédrasuste kindlaks tegemisel luuakse mudeleid, millest
igaiiks pohineb iseseisvalt varieeruval teguril. Nendeks muutujateks voivad olla iihine
levikubarjiir, levikuteed, elupaiga valikud vo1 moni muu aspekt. Korsten et al. (2009)
pakkusid vilja kaks mudelit Euraasia asustamise kohta. Karu mudeli jirgi asustab PShja-
Euraasiat iiks laialt levinud liin ja Uuralid ei osutunud levikubarjdiriks (Joonis 6a), kuid
migra mudeli korral toimivad Uuralid levikubarjdirina ja seetdottu on Pdhja-Euraasia
asustatud vdhemalt kahe erineva geneetilise liini poolt (Joonis 6b). Karu mudelit on
jélginud ka lendorav (Pteromys volans) ja niidu-uruhiir (Microtus agrestis). Méager mudelit
pold-uruhiir (Microtus arvalis) ja soo-uruhiir (Microtus oeconomus). Fedorov et al. (2008)
tuvastas sarnasusi boreaalsete okasmetsadega seotud liikide levikuteedes ja pakkus vilja
vastava mudeli. Antud mudelisse kuuluvatel isenditel esineb 1duna-pdhjasuunalist
katkendlikku paiknemist Ida-Aasias (Joonis 7). Kuna Ida-Siberi ja Kaug-Ida (Kagu-Aasia)
vahel puudub otsene fiiiisiline barjdar, siis voib eeldada, et need piirkonnad on asustatud
isendite poolt, kes on viibinud erinevates refuugiumites. Vastava mudeli ndidisloomadeks
on metslemming (Myopus schisticolor), lendorav (Pteromys volans) ja rasvatihane (Parus
major). Likide puhul, kes asustavad nii Euraasiat kui ka PShja-Ameerikat, on tdheldatud
seaduspérasusi. Beringia mudeli korral on toiminud Pohja- Ameerika asustamine Euraasiast

parit populatsioonide poolt médda Beringia maasilda.

6.1. Karu mudel

Pruunkaru (Ursus arctos) on liks paremini uurituid loomi fiilogeograafia valdkonnas, seega
pole imestada, et antud looma levikuteede pohjal on loodud lausa kaks mudelit. Peatiikis
Mudel 3. Pruunkaru (Ursus arctos) raagiti spetsiifilisemalt erinevatest pruunkaru liinidest
ja nende levikuteedest. Liihidalt kokkuvottes asustab Pohja-Euraasiat liin 3a, mille {iheks

refuugiumiks peetakse Karpaate ja ilmselt esineb ka teine refuugium kuskil Aasias.
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Lendorava (Pteromys volans) viimase jddaja jargsed migratsioonid on sarnased
pruunkarule. Pohja-Euraasia on asustatud ainult iihe lendorava liini poolt ja teda leidub

modlemal pool Uuraleid.

Niidu-uruhiir (Microtus agrestis) on Euraasias kdige arvukam ja laialdasemalt levinud hiir
Microtuse perekonnast. Tema levila ulatub Portugalist kuni Baikali jarveni. Jaarola &
Searle (2002) tuvastasid kolm suurt niidu-uruhiire liini, kellede levialad paiknevad
allopatriliselt. Ladneliini leidub Lédédne- ja Kesk-Euroopas (Soome, Taani, Suurbritannia ja
ladne Kesk-Euroopa) ja ilmselt parineb Karpaatides asunud refuugiumist. Idaliini levila
saab alguse Leedust ja ulatub kuni Aasiani, seega Uuralid ei osutunud takistuseks.
Sobilikuks refuugiumialaks pakuti Kirde-Euroopat, kas néiteks Uurali 1dunapoolne ala vo1
Kaukasus. Lounaliini leidub Portugalist Ungarini (Portugal, Pdhja-Hispaania, Lduna-
Prantsusmaa, Sveits, Sloveenia ja Laine-Ungari), jagunedes omakorda kaheks
eraldiseisvaks mtDNA alamliiniks (Portugali alamliin ja ilejddnud ldunaliini moodustav
alamliin). Ilmselt parinevad need alamliinid erinevatest refuugiumitest, mis voisid asuda

Kesk-Portugalis ja kuskil PGhja-Hispaanias.

Pauperio et al. (2012) uuris niidu-uruhiire erinevaid lookusi ja tuvastas samuti kolm klaadi.
Portugali liin, mille isendeid leidub ainult Portugalist Galiciani (Loode-Hispaanias) ja keda
on pakutud isegi niidu-uruhiire ,kriiptiliseks” sdsarliigiks (Jaarola & Searle 2004).
Lounaliin, mis vastab Jaarola & Searle (2002) viljapakutud Idunaliini iihe alamliiniga.
Pdhjaliini moodustab Jaarola & Searle (2002) lddne- ja idaliin, mis kusjuures jaguneb
tstitokroom b-d uurides kuueks erinevaks alamliiniks. Pdhja-Suurbritannia liin, mida
leidub Pohja-Inglismaal; lddneliin, mis asustab Louna-Inglismaad ja osaliselt Kesk-
Euroopat; Prantsusmaa liin; Skandinaavia liin Rootsis; Kesk-Euroopa liin, mida leidub
Taanis, Poolas, Saksamaal, Valgevenes ja Rumeenias; idaliin Kirde-Rootsis, Soomes ja

Aasias.

Laialdase levikuga loom Euraasias on ka rabakonn (Rana arvalis), kelle levila ulatub
Kirde-Prantsusmaast Jenissei joeni. Tema levila pohjapiir 1dbib Louna-Rootsit, Soomet ja
Karjalat. Asustab arktilisi tundraid, metsi ja isegi steppe. Babik et al. (2004) tuvastas
mitokondriaalset DNAd uurides kaks suurt rabakonna liini. A liini kuuluvad kdik need
haplotiiiibid, mida leidus Karpaatidest ida- ja pdhjapoole, lisaks sellele ka enamus

haplotiitipe, mida leidus Tsehhis, Slovakkias, Ida-Ungaris ja Rumeenias. B liin on
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tunduvalt vdiksema levilaga ja leidub ainult Ida-Austrias ja Ladne-Ungaris. A liin jagunes
omakorda kaheks alamliiniks, millest Al-1 on véga lai levila ja All asustab ainult viikest
ala Karpaatide timbruses (Kagu-TSehhi, Kirde-Austra, Edela-Slovakkia). Kuna liinidel AIl
ja B on viga piiratud levila ja nad pole panustanud Karpaatidest pdhja- ja idapoole
asustamisse, siis on toendoline, et nende refuugiumid asusid nende hetkelise levikuala
piirides. Al liini puhul v3is esineda aga mitmeid refuugiume. Antud liinis tuvastati kolm
domineerivat haplotiitipi, Al, A2 ja A7. Al refuugium vOis asuda Karpaatides ja
haplotiitipide A2, A7 refuugium rabakonna levikuala kauges idapoolses osas. Sobivateks

asukohtades on Euroopa Venemaa kaguosa, Liine-Siber voi PGhja-Kasahstan.
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Joonis 6. Kaks erinevat viisi, kuidas vdis toimuda PShja-Euraasia koloniseerimine pérast
viimast jddaega. Nooled niitavad véljardndeteid Euroopa ja Aasia refuugiumitest.
Kiisimdrgid Aasia piirkonnas, ei viita tdpsete refuugiumite asukohtadele. A) Karu mudel,
kus Uuralid ei ostunud levikubarjddriks. Seda mudelit jargivad lisaks pruunkarule ka niidu-
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uruhiir ja lendorav. B) Médgra mudel, kus Uuralid osutusid efektiivseks levikubarjdériks.
Lisaks migrale jirgivad antud mudelit ka pdld-uruhiir ja soo-uurhiir. Joonis voetud

Korsten ef al. (2009).

6.2. Mdigra mudel

Uurides t6id, mis on tehtud laia Euraasia levikuga loomade kohta, tuvastasid Korsten et al.
(2009) teise sagedase levikumustri, mida kirjeldab Uuralite omadus toimida

levikubarjiirina. Selle tulemusel asustab Pohja-Euraasiat mitu geneetilist liini.

Miger (Meles meles) on laialdaselt levinud kdrplane Euraasias, asustades palearktiliste
regioonide metsi ja steppe. Uurides mégra mitokondriaalse DNA kontrollregiooni,
identifitseeris Marmi et al. (2006) neli erinevat liini. Euroopa, Edela-Aasia (Kreeta, lisrael,
Gruusia, Tadzikistani), POhja- ja Ida-Aasia (Venemaa, Kasahstan, Mongoolia) ja Jaapani
liln. Euroopa liinis esineb korge haplotiiiipide varieeruvus, mis viitab pigem sellele, et
Euroopa asustati mitmest refuugiumist périt isenditega. Marmi et al. (2006) pakub Ibeeria
ja Itaalia poolsaari potentsiaalseteks refuugiumiteks ja et sealt asustati Kesk- ja Ida-
Euroopa, Suurbritannia ja Lédne-Fennoskandia. Kuna Soomest leiti haplotiilip, mida
iilejadanud Euroopas ei leidunud, siis pakutakse ka iiht idapoolsemat refuugiumi, millest
toimus Ida-Fennoskandia asustamine parast viimast jddaega. Pope et al. (2006) analiiiisis
Ladne-Euroopast parit méikrade tuuma mikrosatelliite ja véidab, et Ladne-Euroopa ja
Suurbritannia asustati iihest, mitte kahest refuugiumist. Fossiilsete toendite pohjal pakuvad
Sommer & Benecke (2004) migrale Euroopas mitmeid erinevaid refuugiume: Ibeeri ja
Itaalia poolsaared, Balkan, Krimmi poolsaar ja Moldova. Euroopa ja Aasia liinid olid
mitmete levikubarjdiride tottu eraldatud tuhandeid aastaid. Igikeltsa 1dunapoolsemad piirid
ulatusid kuni Kaspia ja Musta mere pdhjapoolsemate rannikuteni, sundides liikkuma ka
migra populatsioone ldunapoole. Lisaks meredele, eraldas Aasia ja Euroopa maigra
populatsioone ka Kaukasuse miestik. Uuraleid peetakse sekundaarseks levikubarjdiriks
mékradel. Edela-Aasia liini refuugium vois asuda kuskil Edela-Aasias, nditeks Musta mere
rannik, Léadne-Kaukasuses v0i Léddne-Altai migedes. Pohja- ja Ida-Aasiast koguti liiga

vihe proove, seega kindla refuugiumi tuvastamine selle liini jaoks on raskendatud. Kui
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votta arvesse antud piirkonna haplotiilipide gruppe, siis vOib eeldada, et antud liinil oli

mitu erinevat refuugiumi Aasias. (Marmi et al. 2006)

Migrale sarnase fiilogeograafilise mustriga on ka pold-uruhiir (Microtus arvalis). Ta
asustab avatuid rohumaid ja tema levila saab alguse Hispaaniast ja ulatub kuni Kesk-
Siberini. Leviku pohjapiir 1dbib Karjalat ja 1dunapiir kulgeb médda Musta mere rannikut.
Suurbritannias teda mujal ei leidu, kui ainult Orkney saarestikul. Haynes et al. (2003)
tuvastas Euroopas ja Venemaal viis erinevat pdld-uruhiire liini. Ladneliin, mis asustab
Hispaaniat, Prantsusmaad ja Orkney saart ja mille potentsiaalseks refuugiumiks peetakse
Ibeerit. Idaliin, mille refuugium vois asuda Balkanil ja selle liini poolt asustati Ida-
Euroopa (Slovakkia, Ungari, Poola, Soome, Liine-Venemaa, Ukraina). Keskliini isendeid
leidub Taanis, Hollandis ja Saksamaal. Itaalia liini leidub ainult Alpide juures ja Pdhja-
Itaalias. Kesk- ja Itaalia liinile pakutakse vélja iihist refuugiumit Itaalias. Viiendat pold-
uruhiire liini nimetatakse ,,obscuruse” liiniks ja seda leidub Ladne-Venemaal, Armeenias,
Gruusias ja Krimmi poolsaarel. Selle liini levikubarjddriks jadvad Uuralid ja potentsiaalne
refuugium vois asuda kas Kaukasuses vo1 Uuralites. Samas Tougard et al. (2008) kasutas
analiitisimiseks lisaks geneetilisele materjalile ka fossiile ja tuvastas kuus liini. Ladneliin,
mis jaguneb kaheks alamliiniks: kirdeliin (Prantsusmaa, Saksamaa, Sveits, Belgia) ja
edelaliin (Prantsusmaa ja Hispaania); idaliin (Saksamaa, Austria, Ungari, Slovakkia,
Ukraina, Venemaa, Soome, Tsehhi, Poola); Freiburgi liin (Saksamaa); Itaalia liin (Sveits ja
Itaalia); keskliin (Prantsusmaa, Saksamaa, Sveits, Holland, Taani) ja ,,obscuruse” liin.
PSld-uruhiirele ei pakuta vélja iihtegi vahemereddrset refuugiumi. Pigem arvatakse, et
viilmane jddaeg elati lile viikestes oma mikrokliimadega aladel, mis paiknesid Saksamaalt
kuni Hispaaniani. Sobivate keskkonnatingimuste ajal toimusid véljardnded neist isoleeritud

aladest nii lddne-ida suunas, kui ka pohja-10una suunas.

Migra mudelit jargib ka soo-uruhiir (Microtus oeconomus), kes on ainuke holarktiline litk
Microtus perekonnast. Tema levila ulatub Kesk-Euroopast kuni Pohja-Ameerikani vilja ja
asustab méargi rohumaid nii Arktikas kui ka parasvootmes. Tema levilas on tuvastatud neli
suuremat klaadi (Brunhoff er al. 2003). Kesk- ja Pohja-Euroopa klaadid asustavad
Euroopat ja ei ulatu Uuralitest edasi. Kesk-Aasia klaadi levila saab alguse Ida-Uuralitest ja

ulatub kungi Koldoma korgutsiku regioonini (Galbreath & Cook 2004).
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6.3. Boreaalsete okasmetsaliikide mudel

Metslemming (Myopus schisticolor) on boreaalsete okasmetsadega seotud taiga liik.
Levinud iile kogu Euraasia taiga tsoonis, mis ulatub Skandinaaviast itta Vaikse ookeani
rannikuni vélja. Kuna metslemming on tugevalt seotud taiga elupaikadega, siis tema
refuugiumite ja koloniseerimisteede kaudu on voimalik tuvastada ka holotseenis toimunud
boreaalsete okasmetsade litkkumist. Fedorov et al. (2008) uuris 100 Euraasia metslemmingu
tstikokroom b regiooni ja tuvastas kaks liini, pohja- ja kaguliini. Pohjaliin asustab Pdhja-
Euraasiat (Skandinaaviast kuni Vaikse ookeani rannikuni) ja kaguliin Louna-Aasiat. Kuna
Louna-Aasiast voeti vdga vdhe proove, siis polnud voimalik tuvastada potentsiaalselt
refuugiumit kaguliinile. Pdhjaliinile peetakse sobilikuks refuugiumi alaks Ida-Siberit.
PShjaliini iseloomustab pealiskaudne, kuid siiski vdga tdhtis regionaalne geneetiline
struktuur, mis jaotab pdhjaliini kolmeks alagrupiks. Ladnegruppi leidub Soomes, Pdhja-
Uuralites ja Obi jiarve juurest kuni Altai migedeni vilja. Keskmise grupi levila hdlmab
Yenisei jarve vesikonda, Tova Vabariigi ldunapoolseid mégesid ja ulatub kuni Baikali
jarve ladnekaldani. Idagruppi leidub Pohja-Aasias Baikali jarve idakaldast alates. Eelpool
nimetatud kolm alagruppi paiknevad allopatriliselt ja nende omavaheliselt lahknemised
toimusid viimase jddaja alguses. Viimase jddajal toimunud jiikilbi laienemiste ajal viibisid
kolm alagruppi erinevatest boreaalsete metsade refuugiumites, mis lddnegrupi jaoks asusid
kas Uuralites voi Ladne-Siberi ldheduses; keskmise grupi refuugium vois paikneda Pohja-
Mongoolias ja idagrupp varjus Ida-Siberi mégede varjatud orusiisteemidesse. Koikide
poOhjaliini alagruppide puhul on tdheldatud demograafilist ekspansiooni viimase jddaja

jooksul ja refuugiumites viibiti viga lithikest aega.

Teiseks taigaga tugevasti seotud liigiks peetakse lendoravat (Pteromys volans), kes on
puuvorestikes elav ndérilise liikk. Teda leidub Kirde-Euroopas, Siberi metsa- ja
metsastepivoondis, Korea poolsaarel, Sakhalini saarel ja Hokkaido saarel Jaapanis. Oshida
et al. (2005) analiiisis kolmkiimmend iiht lendorava isendit ja tuvastas kolm
mitokondriaalset liini. Hokkaido, Kaug-Ida ja Pohja-Euraasia liin, milledest kdige levinum
on viimane, asustades suurema oma lendorava levilast. Kaug-Ida liini lahknemine toimus
umbes 140 000-70 000 aastata tagasi, seega viimase jddaja jooksul vois olla Kaug-Ida liin
eraldatud PdOhja-Euraasia liinist mitmete erinevate iimbritsevate maeahelike poolt.

Hoolimata isolatsioonist, panustas ka Pohja-Euraasia liin Kaug-Ida rekoloniseerimisse
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pdrast viimast jddaja maksimumi. Sarnaselt metslemmingule, ei panustanud ka lendorava
puhul Kaug-Idas paiknev populatsioon PGhja-Euraasia rekoloniseerimisse (Joonis 7). Kuna
tuvastati kolm erinevat mitokondriaalselt liini, siis vOib sellest jiareldada, et lendorava
populatsioonid olid pleistotseenis isolatsioonis erinevates refuugiumites. Proovide
vihesuse tottu, aga ei suudetud tipseid refuugiumi alasid tuvastada. Pohja-Euraasia liinis
tuvastati Loode-Euraasia alamliin, mida leidub mdlemal pool Uuraleid. Viidates sellele, et
Pohja-Euraasia iiheks potentsiaalseks refuugiumi alaks vdis olla Lédne-Euraasia, kust

pdrast viimast jddaja maksimumi toimus osaline Pohja-Euraasia rekoloniseerimine.

./?\,

o=

Joonis 7. Boreaalsete okasmetsaliikide levikuteed. Ovaalid kiisimérkidega tdhistavad
potentsiaalseid refuugiume (ei viita spetsiifilistele kohtadele) ja nooled levikuteid. Autori

enda tehtud.

Rasvatihane (Parus major) on kiillaltki varieeruva elupaiga valikuga linnuliik, asustades
nii taigasid Siberis, kui ka heitlehiseid ja segametsi Euroopas. Teda leidub Atlandi
ookeanist Vaikse ookeani rannikuni ja Pohja-Fennoskandiast Louna-Indoneesiani. Parus
major jaotatakse tavalisel nelja suurde alamliigi gruppi. Major, kuhu kuuluvad isendid
Euroopast, Siberist ja Edela-Aafrikast; minor alamliigi gruppi leidub Hiinast, Jaapanist ja
Ida-Venemaalt; bakharensis asustab Kesk-Aasiat ja cinereus on levinud Iraanist ida poole
Indiani ja Kagu-Aasias. Oma erinevate levilate tottu, mojutas viimane jidaeg eelkdige just
minor ja major alamliikide gruppe, sundides neid liikkuma ISunapoole refuugiumitesse.
Major grupil arvatakse olevat ainult tiks refuugium Balkanil (Kvist et al. 1999). Minor

grupp koondus rohkem Kagu-Aasiasse, sest selle grupi pdhjapoolsem levikuala oli kaetud
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stepp-tundrate ja rohtlatega, mis ei sobi tema elupaikadeks. Oma levila kahandamise tottu
on ldbinud major ja minor grupid pudelikaela efekti ja nende gruppide geneetiline

varieeruvus on vaiksem kui cinereusil ja bakharensil. (Kvist et al. 2003)

6.4. Beringia

Beringia koosneb Kirde-Aasia ja POhja-Ameerika loode osas paiknevatest madalikest, mis
jaid pleistotseeni jddaegadel ilma jddkatteta. Pracgusel hetkel eraldab Aasiat ja Pdhja-
Ameerikat Beringia véin. Iga kord kui pleistotseeni jooksul merevee tase langes vihemalt
70 meetrit, siis ilmus Beringia maasild, mille kaudu oli loomadel vd&imalik liikuda
Euraasiast Pohja-Ameerikasse (Hopkins 1973). Uldiselt levis iile kogu Beringia stepp-
tundra ning ohk oli kiilm ning kiillaltki kuiv. Samas maasilla tekke tottu levis niiskuse
gradient, mis vihenes Alaska poole litkkudes (Elias & Crocker 2008). Seega leidus Ladne-
Beringias ka mesic-tundra vegetatsiooni (tundrale iseloomulik taimestik, mis kasvab
keskmiselt niiskes keskkonnas). Lisaks sellele, et Beringia vois jddaegadel toimida
levikutunnelina, on Beringia tdhtis ka kui potentsiaalne refuugium arktilistele ja

boreaalsetele liikidele.

Tsirkumpolaarse levikuga litkide puhul eeldatakse, et nad omasid refuugiumit Beringias.
Antud piirkonda asustavad populatsioonid levisid pérast jadkilpide taandumist sealt Pohja-
Ameerikasse. Jargnevalt tutvustan steppe ja tundraid asustava Arvicolidae sugukonda
kuuluva pisiimetaja levikut POhja-Ameerikasse ja Beringia refuugiumi téhtsust. Soo-
uruhiir (Microtus oeconomus) on levinud Aasias, Kesk- ja Pohja-Euroopas ning Pdhja-
Ameerikas. Brunoff et al. (2003) tuvastas neli soo-uruhiire klaadi — Kesk- ja Pdhja-
Euroopa, Kesk-Aasia ja Beringia, milledest viimane asustab ka Pdhja-Ameerikat.
Galbreath & Cook (2004) uurisid 1dhemalt Pohja-Euraasias ja Pohja-Ameerikas paiknevaid
soo-uruhiiri. Nad tuvastasid ainult Beringia klaadis sisemist jaotumist. Prints Williami
mereteel paiknevate Montague ja Hinchinbrooki saarte isendid moodustusid eraldiseisva
monofiileetilise grupi. Nende kahe grupi eristumine oli ilmselt pohjustatud jaékilpide poolt.
Kordiljeeride jddkilbist 1dunapoole oli isoleeritud soo-uruhiire populatsioon, mis jagunes
kaheks pdrast jddkilbi taandumist. Tekkinud populatsioonid olid paigutunud erinevatele

Prints Williami meretee saartele ja piisisid isoleerituna tekkinud veebarjddri tottu,
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suurendades populatsioonide eristumist. Beringia ja Kesk-Aasia klaadi lahknemine on
samuti tingitud liustike poolt. Koldma kdrgustiku regioon polnud kiill kaetud jadkilbiga,
kuid antud regioonis levis subarktiline kdrb. Kuna soo-uruhiired ei suuda sellistes
keskkonnatingimustes elada, siis oli geenivool Beringia klaadi ja Kesk-Aasia klaadi vahel
takistatud, stivendades nende divergeerumist. Beringia klaadi eellaste refuugium asus
toendoliselt Beringias. Kdige sobivamaks kohaks peetakse Kesk-Beringiat, kus kliima oli
piisavalt niiske, et toetada keskmisele niiskusele kohastunud litke (Elias & Crocker 2008).
Refuugiumist véljardnnanud populatsioone iseloomustab alleelide kadumine (Hewitt
1996), kuid Beringia klaadi populatsioonides ei tiheldatud seda. Suurema osa geneetilise
mitmekesisuse sdilimise poOhjuseks peetakse Beringia refuugiumi eellaspopulatsiooni
viikest mitmekesisust. Geneetilise mitmekesisuse mittekadumist on tdheldatud ka pddral
(Alces alces), kes sarnaselt soo-uruhiirele, asustas POhja-Ameerika enne viimast jddaja

maksimumi (Hundertmark et al. 2002).

Beringia maasilda on kasutanud levimaks Pohja-Ameerikasse ka mitmed teised imetajad
(pdder (Alces alces), ahm (Gulo gulo), pruunkaru (Ursus arctos), polaarse levikuga
jénesed (Lepus othus, L. arcticus)) (Hundertmark et al. 2002, Tomasik & Cook 2005,
Korsten et al. 2009, Davison et al. 2011, Waltari & Cook 2005). Polaarse levikuga jéneste
puhul on Pdhja-Ameerikasse levimise muster keerulisem, kui eespool rddgitud soo-
uruhiirel. Waltari & Cook (2005) pakuvad polaarjineste eellase asukohaks Euraasia ja
Beringia maasilla kaudu on Pdhja-Ameerika asustatud kas tiks voi mitu korda. Alaska
janes (Lepus othus) on kindlalt omanud refuugiumit Beringias. Polaarjinese pakutakse

vilja ka kriiptilist refuugiumit Pohja-Kanada arktikas.

Sarnaselt polaarse levikuga janestele on ka pruunkaru (Ursus arctos) levikumuster Pdhja-
Ameerikasse keerulisem. Pracgu on Pohja-Ameerikas levinud neli pruunkaru klaadi — 3a,
3b, 2a ja 4. Davison et al. (2011) pakkusid vilja, et POhja-Ameerika on pruunkaru poolt
asustatud mitmeid kordi. Esimene kolonisatsiooni toimus enne viimase jddaja maksimumi,
kuskil 70 000 aastat tagasi, kui Euraasiast tulnud isendid (klaadid 3c, 2c¢ ja 4) levisid
Beringia maasilla kaudu Ida-Beringiaasse. Vahetult enne viimase jddaja maksimumi
(umbes 23 000 aastat tagasi) kadusid pruunkarud Ida-Beringiast. Ainult klaad 4 isendid
levisid Louna-Kanadasse. Klaadide 3c ja 2c kadumine kattub megafauna viljasuremisega
antud piirkonnas (iirgpiison (Bison priscus), mammutid (perekond Mammuthus),

koopaldvid (Panthera leo atrox), lihikoonuline karu (Arctodus simus). Megatauna
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véljasuremise vOis esile kutsuda soe vahestaadium enne viimast jddaja maksimumi, mille
tottu vihenesid sobivad stepp-tundra elupaigad (Shapiro ef al. 2004). Teine kolonisatsioon
toimus klaadi 3b poolt, mis sarnaselt eelnevate klaadidega, parines samuti Euraasiast ja
levis Ida-Beringiaasse. Laurentia ja Kordiljeeride jidkilpide olemasolu tottu oli antud
klaadi edasilikumine pdhja- vO1 Idunapoole takistatud. Pohja-Ameerika kolmas
kolonisatsioon toimus klaadi 3a poolt, vahetult enne Beringia vidina taasilmumist. Klaadi
2a joudmine Pohja-Ameerikasse vois toimuda koos klaadiga 3a, kuid rohkem on pooldatud
stsenaarium, kus klaad 2a joudis Pohja-Ameerika koos esimese koloniseerimislainega ja

pusis seal refuugiumis Aleksandri saarestikus.

Suurtest imetajatest, lisaks pruunkarule, on ka piisoni levik POhja-Ameerikasse hésti
uuritud. Sarnastelt teistele loomadele, kes asustavad nii Euraasiat kui ka Pohja-Ameerikat,
litkkus ka piison mooda Beringia maasilda PShja-Ameerikasse. Praegusel ajal asustab
Pohja-Ameerikat kaks piisoni alamliiki — Bison bison bison ja B. b. athabascae. Nende
alamliikide eellane périneb Euraasiast ja Ida-Beringia asustati selle liini poolt umbes
300 000-130 000 aastat tagasi. POhja-Ameerika keskosasse litkkumine toimus 130 000-
75 000 aastat tagasi. Kuni viimase jddaja maksimumini toimus nende kahe erineva
populatsiooni vahel geenivool. Kordiljeeride ja Laurentia jadkilpide moodustumisega oli
geenivool Beringa ja Pohja-Ameerika keskosa populatsioonide vahel takistatud. Jéékilbist
Idunapool asunud piisoni populatsioon on eellaseks ténapdeva piisonitele Pdhja-

Ameerikas.

Beringia maasild toimis iildjuhul levikutunnelina, mis pooldas rohkem litkumist ldanest
itta. Sellise asiimmeetrilise leviku pohjuseks vdis olla jadkilpide ulatuse erinevus Euraasias
ja POhja-Ameerikas. Ida-Beringia oli eraldatud Pohja-Ameerikast Laurentia ja
Kordiljeeride jidkilpide poolt, samas kui Kesk-Aasia ja Lédne-Beringia olid omavahel
kohati ithenduses (Waltari ef al. 2007). Pohjapddral (Rangifer tarandus) on aga tdheldatud
litkkumist Beringia refuugiumist nii ida- kui ka ld4nepoole. Flagstad et al. 2003 tuvastas
pOhjapddral kolm suurt haplogruppi. Haplogruppi 111 kuuluvad haplotiiiibid on levinud nii
Euraasias kui ka Pohja-Ameerikas. Potentsiaalseks refuugiumi sellele haplogrupile vdis
ulatuda Beringiast Kesk-Aasiasse. Waltari et al. (2007) toid oma iilevaatlikkus artiklis
vélja ka litkumise Pohja-Ameerikast Euraasiasse, mida leidus tiksikutel isenditel (Sorex

cinereus grupp, magikanad (alamsugukond Tetraninae)).

37



Kokkuvote

Viimased kakskiimmend aastat on uurimused fiilogeograafia valdkonnas aina rohkem
tdhelepanu pélvinud. Globaalsed, suurte kliimamuutustega kaasnevad loomade rinded ja
viljasuremised, ning nendega kaasnevad muutused populatsioonide geneetilises
mitmekesisuses on aluseks, et moista minevikus toimunu kaudu meid ees ootavaid muutusi
ja nende voimalikke tagajirgi. Kéesolevas t00s keskendutakse viimase jddajaga, mille
maksimum oli 23-18 tuhat aastat tagasi, seotud loomade erinevate refuugiumide ja pérast-
jadaegsete viljardndeteede iildistavate mustrite iseloomustamisele. Kui varasemate
uuringute alusel oli laialt aktsepteeritud kolm kdige traditsioonilisemat Vahemereddrset
refuugiumi Ibeeria, Itaalia ja Balkani poolsaarel, siis hilisemad uurimused on tuvastanud
suuremaid refuugiumialasid ka pdhja pool (nn. kriiptilised refuugiumid), ning need on
osutunud vihemalt sama olulisteks. Samuti on leitud tdestusmaterjali ka pdohjapoolsematest
véikestest kriiptilistest refuugiumitest, mis omalaadse mikrokliimaga aladena pakkusid
pelgupaika erinevatele organismidele. Paljude litkide puhul on tdheldatud just
pOhjapoolsemate refuugiumite osatihtsust Kesk- ja Pohja-Euroopa rekoloniseerimisel.
Kodige tdhtsamad ja enam tunnustatud kriiptilised refuugiumid asuvad Karpaatides, Ungari

platool ja Edela-Prantsusmaal.

Seletamaks sarnasusi loomade refuugiumidest véljardnnete puhul, on loodud erinevaid
levikumudeleid. Kolm kdige tuntumat mudelit esitaks G. Hewitt 2000. aastal. Esimene
mudel kirjeldas Euroopa rekoloniseerimist kdigist kolmest Vahemereéérest refuugiumist ja
mudelorganismiks on harilik siil (Erinaceus europeaus). Teise mudeli korral on toimunud
Euroopa asustamine pdhiliselt Ibeeriast ja Balkanist ning mudelorganismiks on pruunkaru
(Ursus arctos). Kolmandaks mudelorganismiks on rohutirts Chortippus parallelus, kelle
puhul toimus Euroopa taasaustamine peamiselt Balkani refuugiumist. Hilisemad
uurimused on esile toonud teisigi mudeleid ja lisaks Euroopale on viimased uuringud
avastanud seaduspirasusi ka iile Euraasialises kontekstis. Médgra mudeli jargi on Pdhja-
Euraasias mitu geneetilist liini ja Uuralid on levikubarjdériks. Karu mudeli puhul aga ei
osutu Uuralid levikubarjddriks ja Pohja-Euraasias domineerib iiks geneetiline liin.
Boreaalsete okasmetsaliikide mudeli korral asustab Kagu-Aasiat ja Ida-Siberit erinevad
geneetilised liinid, olgugi et otsene fiilisiline barjdér puudub. Esineb ka Beringia mudel,

mis kirjeldab Pohja- Ameerika asustamist Euraasiast modda Beringia maasilda.
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On ndidatud, et véljardnnete korral toimub alleelide kadu, mille tottu on {ildjuhul
pohjapoolsed populatsioonid geneetiliselt vaesemad. Naiiteks leptokurtilise leviku korral
takistavad esimesena vélja rdnnanud isendid hilisemate réndajate pilisimajddmist. Samas
refuugiumite piirkondades pilisib geneetiline mitmekesisus sageli kdige korgem ja seal on
sdilinud suuremal arvul erinevaid geenikombinatsioone, mis tuleviku muutusi silmas
pidades vdivad osutuda olulisteks, pakkudes enim voimalusi kohaste genotiilipide

selektsiooniks ja panustades nii rohkem liikide evolutsiooni.

Senised uurimused on keskendunud eelkdige parasvodtmeliikide refuugiumide ja
levikuteede analiiiisile Euroopas. Oluliselt vdhem on uuritud aga Aasia piirkonda.
Mbdistmaks terviklikku pilti jddaja/jddvaheaja tstiklite mojust litkide evolutsioonile, peaks
tulevikus 1dbi viima rohkem uurimusi antud piirkonnas. Teiseks vihem uuritud piikonnaks
on troopikad, mis olid samamoodi mdjutatud jadaegade tsiiklitest. Suuremamahulisemad ja
tipsemad uuringud antud regioonides tdiendaksid praegusi teadmisi, kuidas liigid
individuaalselt reageerivad kliimamuutustele. Kombineerides uusi ja vanu teadmisi, oleks
voimalik muuta looduskaitse efektiivsemaks ja osaliselt ennustada, mis hakkab toimuma

tdnapdeval litkidega kliima muutudes.
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Summary

Last glaciation refugia for animals and migrations in Eurasia

In the last twenty years research in phylogeography has gained growing attention. Global
climate changes cause animal migrations and extinctions, which affect the genetic diversity
within the populations. Understanding what has happened in the past will help us predict
what happens today and what the consequences are. In this paper the author will
concentrate on describing different patterns explaining animal migration routes out of
refugia after the last glacial maximum (23-18,000 years ago). Earlier papers accept
Mediterranean refugia in Iberian, Italian and Balkan peninsula as the three most traditional.
Nevertheless, the most recent studies have also identified major refugia in the North (so
called cryptic refugia) which has turned out to be as important as the Mediterranean. There
has also been proof about small Northern cryptic refugia which, as regions with their own
microclimate, have provided refuge for different organisms. It has been established that
with many species cryptic refugia have played a very important role in the recolonisation
of Central and Northern Europe. The most accepted cryptic refugia are situated in the

Carpathian mountains, Hungarian plain and in Southwest France.

Models have been proposed to describe similarities in different animal colonisation routes
out from refugia. In 2000, G. Hewitt postulated the three most widely known models about
the postglacial colonisation of species. The first model describes Europe recolonisation
from all three Mediterranean refugia and the model organism is the European hedgehog
(Erinaceaus europeaus). According to the second model, colonisation of Europe happened
from the Iberian and Balkan refugia. Brown bear is the model organism for this model.
Third model species is the common meadow grasshopper (Chorthippus parallelus). For
this model, Europe was mostly colonised by individuals from the Balkan refugium. Recent
works in phylogeography have also postulated new models, which have found regularities
in the Eurasian context. The badger model shows that Northern Eurasia is populated by
more than one genetic lineage and the Ural Mountains have acted as a barrier. For the
brown bear model, the Urals have not acted as a barrier and there is only one genetic

lineage in Northern Eurasia found. The boreal forest species model describes how East
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Siberia and Southeast Asia are inhabited by two different genetic lineages although there is
no obvious physical barrier. There is also the Beringian model, which explains how North

America was colonised by individuals from Eurasia via Beringian land bridge.

It has been shown that Northern populations tend to harbour less genetic variance because
through population expansions some alleles tend to go missing. For example, if
populations experience leptokurtic dispersal then the first long distance migrants will
inhibit the survival of colonizers who arrived later. Opposite to the Northern populations,
refugial areas will show great genetic diversity and these places will also harbour many
different gene combinations. Considering current issues of climate change, these gene
combinations may have a particularly important role in the genotype selection and through

this contribute more to the evolution of species.

Earlier studies have focused primarily on the analysis of temperate taxa refugia and
colonization routes in Europe. However, the Asian region has been much less studied. In
order to understand the full concept of the glacial/interglacial cycles’ influence on species
evolution, additional research should be done in this region. A second lesser-studied area is
the tropical region, which was similarly affected by the ice age cycles. Additional detailed
and more comprehensive surveys in these regions would complement the current
knowledge of how species individually respond to climate change. By combining the fresh
and the established pools of knowledge, nature conversation could become more efficient
and we could partially forecast how climate change is going to affect species in the near

future.
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