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Infoleht

Hiibridiseerumine on niitidisajaks tdheldatud kui iisna tavaline nihtus, kus ligikaudu 10%
koikidest liikidest hiibridiseerub, mistottu on see tunnistatud oluliseks evolutsiooniliseks
faktoriks. Vooraste geenide introgressioon voib suurendada liigi kohasust, kuid see voib
samuti viia kohasuse languseni kohalike kohastumuste kaotamise tottu. Sellest hoolimata
on hiibridiseerumine loomades alles 14dhiajal tdhelepanu voitnud. Selle t66 kadigus koguti
andmeid eesmirgiga anda iilevaade Euroopas hiibridiseeruvatest imetajatest ning
analiiiisida hiibridiseerumise néahtust iildiselt. Hiibridiseerumine on Euroopa imetajate seas
tavalisem kui arvatud ja hiibridiseerumisele jargnes pea alati introgressioon.
Hiibridiseerumises osutusid olema oluliseks nii looduslikud kui ka inimfaktorid.
Hiibridiseerumisest tekkinud looduskaitselised probleemid ohustavad populatsioone nii
otseselt bioloogiliste protsesside 14bi kui ka kaudselt 1dbi looduskaitselise tegevuse

raskendamise.

Mairksonad: hiibriid, hiibridiseerumine, introgressioon, imetajad, looduskaitse

Abstract

In recent years, hybridization and the introgressioon that comes along with it has been
acknowledged as an important factor in evolution. Introgression of foreign genes can lead
to an increase in fitness but can also lead to a loss of fitness due to a loss of adaptations.
Despite this, hybridization in animals has gained attention only in recent years. Information
was gathered in the process of this thesis to review hybridization in European mammals
and to analyze hybridization in general. Hybridization in European mammals is more
common than thought and hybridization was almost always followed by introgression.
Important factors in hybridization were both natural and anthropogenic. Conservation
issues born from hybridization endanger populations both directly via biological processes

and indirectly via the jeopardizing of conservative efforts.
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1. Sissejuhatus

Hiibridiseerumine on defineeritud kui kahe erineva geneetilise liksuse ristumine ja jarglaste
saamine. Juhul kui jarglased on viljakad ja risutvad tagasi vanempopulatisooni on tegemist
introgressiivse hiibridisatsiooniga ehk introgressiooniga. Hiibridiseerumine on niitidisajaks
tdheldatud kui iisna tavaline nihtus, kus ligikaudu 10% kdikides liikidest hiibridiseerub
(Mallet 2005), ja seetottu on tunnistatud oluliseks evolutsiooniliseks faktoriks (Abbott et al.
2013). Introgressioon voib anda eelise puhaste isendite ees (Whitlock et al. 2000; Keller
and Taylor 2010), kuid see voib samuti viia kohasuse languseni kohalike kohastumuste
kaotamise tottu (Frankham et al. 2011). Ohustatumates populatsioonides vdib

introgressioon viia isegi liigi geneetilise véljasuremiseni (Rhymer and Simberloff 1996).

Tanapievases maailmas on inimmdju kdikjal ja seda on nidha ka hiibridiseerumises.
Inimesed on soodustanud hiibridiseerumist keskkonna muutustega, elupaikade
hévitamisega ja kiittimisega (Allendorf et al. 2001; McFarlane and Pemberton 2019).
Samuti on inimesed otseselt viinud hiibridiseerumiseni voorliikide voi voorastest
populatsioonidest loomade sisse toomisega (Rhymer and Simberloff 1996; Keller and
Taylor 2010). Oluline roll on ka inimestel kodustatud v4i vangistuses olevate loomade
lahti pddsemisel, mis voib viia otseselt kahjuliku introgressioonini, mille kdigus liigid

kaotavad kohalikud kohastumused (Randi 2008; Frankham et al. 2011).

Hiibridiseerumist on kaua aega tiheldatud taimedes, aga loomade seas on see teema
rohkemat tihelepanu voitnud alles hiljuti (Rhymer and Simberloff 1996). Hiibridiseerumist
on uuritud eri liikide vahel ja eri kohtades, kuid andmete kogus ja kvaliteet varieerub
mirgatavalt. Sellest tulenevalt on selle t66 eesmirk anda pohjalik lilevaade Euroopas
hiibridiseerivates imetajatest, nende olukorrast, andmete kogusest ning kvaliteedist. T66
teine eesmérk on kogutud andmete pohjal moodustada iilevaatlik tabel ja teha iildine
analiiiis, mille kdigus on plaanis leida litkide taksonoomia, geograafia ja kditumuslike

seoseid hiibridiseerumisega.



2. Materjal ja meetodid

Antud t66 on suures osas Kirjutatud iilevaate artikli formaadis. T66 kéigus kogutud
andmete analiiiis on peatiikis Jareldused. Kirjanduse otsingul kasutati pdhiliselt
andmebaase PubMed ja Google Scholar. Otsingus kasutati kombineeritult méarksonu:
,hybrid®, | hybridization®, ,,introgressioon®, liigi/perekonna nimi inglise ja ladina keeles,
geograafilise regiooni nimi. Eelistatult kasutati artikleid avaldatud vahemikus 2000 — 2021.
Analiiiisi kaasati nii tdnapédevaseid kui ka iidseid hiibridiseerumise juhtumeid. T66s uuriti
hiibridiseerumist nii metsikute loomade vahel kui ka metsikute ja kodustatud loomade
vahel. Hiibridiseerumise nahtust uuriti kogu geograafilise Euroopa piirides, k.a Ukraina ja

Venemaa Euroopa osas. Analiiiisi ei kaasatud Kaukaasia alasi ega Tiirgit.

Loetud artiklite ja teiste kirjandusteoste pohjal koostati tabel, milles on vilja toodud
taksonoomilised seosed, hiibriidide osakaal, introgressioon, lithi kokkuvdte t66
hiibridiseerumise teemal kirjutatud osadest ja t60s esile toodud hiibridiseerumise tegurid.
Tabelisse lisati olulist informatsiooni sisaldavad vdi autori hinnangul relevantsed artiklid ja

teosed.

Tabelis leiti hiibridiseeruvate liikide osakaal perekonnas jagades hiibridiseerivad liigid
kdikide Euroopas elavate sama perekonna liikmete arvuga. Hiibriidide osakaal leiti toost
vOi arvutati jagades hiibriidide arvu koikide metsikute isendite arvuga. Introgressiooni
osakaal leiti jagades tagasiristunud (F2 ja pérast) isendid koikide isenditega. Andmete

puudumisel voi ebaselgusel margiti ,,n/a“.



3. Hiibridiseerumine seltsis kiskjalised (Carnivora)

3.1 Perekond koer (Canis)
Perekonnas koer (Canis) on hiibridiseerumise voimelised kdik perekonna liikmed.

Euroopas on levinud hallhunt (C. lupus), harilik saakal (C. aureus) ja koer (C. familiaris).
Selle perekonna liikmete evolutsioonis on manginud olulist rolli hiibridiseerumine
(Gopalakrishnan et al. 2018), mistottu pakub see meile olulise voimaluse uurida

hiibridiseerumise eri faktoreid tinapieval ja minevikus.

Euroopas on hundi populatsioonid jagatud 10 nn peapopulatsiooniks (Potts and Hecker
2007; Chapron and Treves 2016). Eelmise sajandi jooksul kiititi ta aga peaaegu voi
taielikult vdlja suremiseni paljudes kohtades (Breitenmoser 1998). Selle tulemusena on
paljud riigid alustanud projekte, mille eesmérgiks on taastada kadunud hundi
populatsioonid. Niitidseks on nende populatsioonid enamikes Euroopa riikides taastumas

(Randi 2011).

Nende seast kdige rohkem hiibridiseerumist esineb populatsioonides, kus on : 1) tugev
inimmoju — praegu voi minevikus (Volokh 2011; Hindrikson et al. 2012; Moura et al.
2014), 2) kasvav populatsioon, mis vaikselt laiendab oma areaali (Randi and Lucchini
2002; Godinho et al. 2011), 3) populatsiooni killustatus ning/vai tihedus (Randi and
Lucchini 2002; Kusak et al. 2018), 4) hulkuvate koerte arv (Andersone et al. 2002; Vila et
al. 2003; Kusak et al. 2018). Teised faktorid tunduvad pigem liiga viikse mojuga, kuid

oluline on veel hundi-koera hiibridiseerumise diinaamika.

Hunt-koer hiibridiseerumisel on tdheldatud, et ristuvad peaaegu alati isaskoera ja emashunt,
kuid isaskoertel puudub vanemhoole instinkt ja seetdttu jadb emashunt poegi tiksi
kasvatama (Hindrikson et al. 2012). Uhe vanema poole hoole puudumine aga oluliselt
langetab jarglaste ellujddmis voimalust ja sotsialiseerumist, mistottu on jéreldatud, et
hiibriidid pole introgressiooni voimelised (Vila and Wayne 1999). Bassi et al. (2017) aga
leidis tdestust vastupidisele. Ta tdiheldas oma t6ds, et lihe vanema hoole puudumisest
hoolimata on nii hundid kui ka koerad véga sotsiaalsed ja dppimisvdimelised loomad.
Seetottu suudavad hiibriidid liituda geneetiliselt puhaste hundi karjadega voi moodustada
isegi oma karja. Samuti leidis ta, et nad isegi kiittisid samu saakloomi ja okupeerisid sama

alasi.



Introgressioon koerte ja huntide vahel on protsess, mis on toimunud hundi kodustamisest
saati (Pilot et al. 2018). Fan et al. (2016) leidis oma t60s, et Euroopa huntide genoomist oli
kuni neljandik koera paritoluga. Ta tédheldas, et see ndhtus on arvatavasti tingitud koerte ja
huntide pidevast geeni voolust, kus iseseisvalt evolutsioneerunud kasulikud muutused
kandusid hundilt koerale ja vastupidi. Tdnapaevast introgressioon on tldiselt hundi
populatsioonides vahe (Leonard et al. 2013). Galaverni et al. (2017) leidis oma t66s
iillatavalt palju hiibriide, kuid introgresseerunud genoomi osakaal oli ikkagi vihe (8%)

ning ta oletas, et umbes 7 generatsiooniga oleks see osakaal <1%.

Samas leidis Salvatori et al. (2019) Kesk-Itaalias viga kdrge hiibriidide osakaalu, tema
arvestustel kuni pooled isendid olid introgresseerunud mingil tasemel. See t66 toetab Bassi
et al. (2017) leide, et hiibriididel pole tingimata alati madalam kohasus kui metsikutel
isenditel. Salavatori et al. (2019) tdheldas, et introgressioon v3ib isegi levida puhtalt
hiibriidsete isendite ristumisel puhaste isenditega. Seega voib hiibridiseerumine ja ka

introgressioon olla palju aktuaalsem oht kui on varem arvatud.

Geograafiliselt saab jaotada Euroopa hundi populatsioonid pdhja populatsioonideks, kus
hiibridiseerumine on haruldasem ja probleemid on seotud pigem inbriidingu ning
geneetilise vaesusega (Ellegren 1999; Jansson et al. 2012; Smeds et al. 2021), ja 1duna
populatsioonid, kus hiibridiseerumine on tiilipilisem, aga populatsioonid on taastumas ja
areaalid lainenemas (Randi and Lucchini 2002; Fabbri et al. 2007; Godinho et al. 2011).
Eraldi vaarib mainimist Venemaa Euroopa osa populatsioonid, mis on 1990-ndatel
toimunud iilekiittimisest hoolimata geneetiliselt mitmekesine ja madala hiibridiseerumis

tasemega (Korablev et al. 2021).

Ukraina on ndide sellest, kus oli viga tugev inimmdju piiramata kiittimise nédol, mis viis
hiibridiseerumise kasvule. Pdrast piirangute kdibesse minekut populatsioonid aga taastusid
ja hiibridisatsiooni juhtumite arv langes (Volokh 2011). Bulgaaria aga niide sellest, kuidas
praegune piiranguteta kiittimine avaldab tugevat kahjuliku mdju populatsioonide
elujoulisusele. Nii inbriiding kui ka hiibridisatsioon on korgel tasemele vorreldes teiste

euroopa hundi populatsioonidega (Moura et al. 2014).

Ibeeria poolsaare (Godinho et al. 2011; Pacheco et al. 2017; Torres et al. 2017), Itaalia
(Randi and Lucchini 2002; Verardi et al. 2006; lacolina et al. 2010) ja Alpi (Fabbri et al.
2007; Dufresnes et al. 2019) populatsioonid on sarnased, nad on ldbinud pudelikaela ja on

hetkel taastumas. Levikuala laieneb ja sellega kaasneb populatsiooni hajumine ja 16puks ka
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hiibridisatsioon, kuigi Ibeerias on tdheldatud hiibridiseerumist ka areaali sisealadel
(Pacheco et al. 2017). Sellest hoolimata on nende olukord ikkagi méarksa parem kui
Bulgaarias (Moura et al. 2014). Louna populatsioon suudab taastuda normaalselt kui
inimmd&ju jatkuvalt piiratakse. Samas uued leiud Itaalias viitavad palju laialdasemale

hiibridiseerumisele kui algul arvatud (Galaverni et al. 2017; Salvatori et al. 2019).

Kohati Ida-Euroops (Sebkova et al. 2008) ja Balkani poolsaare (Potts and Hecker 2007)
populatsioonidega on probleem andemete kvaliteedi ja kogusega. Tihti peale on andmed
pealiskaudsed voi puuduvad taielikult (Milenkovi¢ et al. 2006; Potts and Hecker 2007,
Salvatori et al. 2016). Kéttesaadavad andmed enamalt jaolt vdidavad, et hiibridiseerumise
valdkonnas pole probleeme (Salvatori et al. 2020). Samas on tiheldatud hiibriidide olemas

olu, kuid andmete madal kvaliteet ja vihesus teeb nende siigavama analiilisi voimatuks.

Eestis on hiibridiseerumist tdheldatud kahel korral. Nahtuse pohjuseks pakkus Hindrikson
et al. (2012) kiittimisest tulenevat tugevat survet ja hulkuvate koerte rohkust.
Introgressiooni uuris edasi Baumer (2018), kes leidis vdheldast introgressiooni mdlemas
suunas. Litis on tdheldatud hiibridiseerumist sarnaselt pohjustel kui Eestis (Andersone et al.
2002), kuid Létis leiti Euroopas esmakordselt isashundi ja emaskoera paardumisest

stindinud isendeid (Hindrikson et al. 2012).

Hariliku Saakali hiibriidid on vdrreldes hundiga vihe tahelepanu vditnud teema. Euroopas
on hiibridiseerumist toestatud metsikus looduses nii koerte (Galov et al. 2015) kui ka
huntidega (Moura et al. 2014), kuigi F2 hiibriide on toestatud otseselt vaid koertega.
Teema on uus ja on arvatavasti seotud hiljuti toimunud saakali areaali kiire laienemisega,
mistottu on ta jdudnud mitmesse uude Euroopa regiooni, sh. Eestisse. (Fabbri et al. 2014;
Spassov and Acosta-Pankov 2019). Sellele teemale peab rohkem tidhelepanu podrama, et

peatada voimalikud konfliktid inimeste ja kohalike loomadega (Stronen et al. 2020).

Perekonna koer evolutsioonis on olulist rolli manginud introgressioon (von Holdt et al.
2011; Gopalakrishnan et al. 2018). Looduslik hiibridiseerumine on iildiselt ikkagi erandlik
ja pole otseselt probleem. Muret tekitab metsikute liikide hiibridiseerumine koertega.
Perekonna koer litkmete ja ka inimeste endi turvalisuse ja heaolu jaoks on oluline jatkuvalt
loomade jédlgimine ning kaitsmine, eriti niitid kui uued leiud viitavad palju laialdasemale
hiibridiseerumisele kui algul arvatud. Kindlustades turvalise ja stabiilse elu meie suur

kiskjatele, saame tagada nende loodusliku taastumise ja negatiivse mdju piirdumise.



3.2 Perekond kass (Felis)
Perekonnas kass (Felis) hiibridiseerub euroopa metskass (F. silvestris silvestris) kodustatud

kassidega (F. silvestris catus). Kass on kodustatud viga vihe aega tagasi (Vigne et al.
2004) ja seetottu toimub ristumine vabalt. Probleeme hiibridiseerimisega on igas
populatsioonis, sellega kaasneb oluline introgressiooni olemasolu. Samas ei ole veel viga
kindel kui suur negatiivne voi positiivne mdju on sellel nende populatsioonidele
(Nussberger et al. 2014). Huibridiseerumisel pole selget geograafilist jaotumist, kuid seda
arvatavasti mojutab populatsioonide terviklikus ja inimmojuta elukohtade olemasolu

(Hertwig et al. 2009).

Samuti on oluline probleem hiibriidisatsiooni uurimisel olnud nn. puhta metskassi genoomi
leidmine (Lecis et al. 2006). Téanapaevaste meetoditega on see probleem lahendatud, kuid

see tOstab esile olulise probleemi viga ldhedaste (alam)liikide hiibridisatsiooni uuringutel.

Balkanites on Ungari metskassi populatsioonides hiibridisatsioon ja introgressioon
ulatuslik (Pierpaoli et al. 2003). Lecis et al. (2006) taheldas, et kuigi pracgune
populatsiooni struktuuri analiiiis ei néita kdiki selle populatsiooni isedrasusi on tahtis tihele
panna, et hiibridiseerumine ja introgressioon vdib selles populatsioonis olla palju pika
ajalisem protsess kui esmalt voib tunduda. Autor pakkus hiibridiseerumise pohjuseks
Ungaris populatsioonide killustumist ja hulkuvate kodukasside levikut. Samuti arvas ta, et
hiibridiseerumise erinevusi nii Ungaris kui ka mujal Euroopas vdis kujundada erinevad

ajaloolised faktorid.

Ulatuslik hiibridisatsioon on samuti toimunud Sotimaal, kus populatsioon jii viga
véikeseks ja killustatuks. Beaumont et al. (2001) leidis oma t60s, et pidev kontakt
kodustatud kassiga viis ka nende kahe alamliigi hiibridiseerumiseni. Introgressioon on
ndnda pohjalik, et parist “puhast” metskassi populatsiooni arvatavasti Sotimaal enam pole.
Kilshaw et al. (2016) tdheldas, et hiibriidid ohustavad alles jadnud metskasse, moodustades
kodukasside ja metskasside vaheala, mille kaudu toimub edasine hiibridiseerumine. Samuti
leidis ta, et hiibriidid kasutavad kohati samasid ressursse kui metskassid, tekitades

konkurentsi ja ohustades metskasside populatisoone.

Kesk-Euroopas toimub hiibridisatsioon samuti kiillalti ulatuslikult. Sveitsis (Nussberger et
al. 2014; Quilodran et al. 2020), Saksamaal (Hertwig et al. 2009) ja Prantsusmaal (O’Brien
et al. 2009; Say et al. 2012) on koigil kiillaltki rohkelt hiibriide, samas tuleb tiheldada

introgressiooni erinevust nende riikide vahel. Niiteks Sveitsis on olukord mdonevorra
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parem kui Saksamaal (Nussberger et al. 2014). Sveitsis oli metskass iiks hetk vélja surnud,
kuid niitidisajal on populatsioon taastumas ja oma areaali laiendamas, millest ka tuleneb
selle populatsiooni hiibridiseerumine (Nussberger et al. 2018). Populatsiooni kasvust
tulenev introgressioon on aga tekitanud ka tosist muret, kus Quilodran et al. (2020)
taheldas, et peatamata hiibridiseerumise korral voib introgressiooni tulemusena enamus

metskassi genoomist asenduda kodukassi omaga.

Saksamaal on populatsioonid jagunenud kaheks, ida ja lddne populatsiooniks. Hertwig et al.
(2009) leidis, et Ida populatsioon on tervem ja vihemate hiibridisatsiooni juhtumitega.
Laane populatsioon aga on halvemas olukorras, kuigi see ala on iihendatud Prantsusmaa ja
Sveitsi populatsioonidega. Selle nihtuse selgituseks pakkus Hertwig et al. (2009), et Ida
populatsiooni maed pakkusid metskassidele puutumata elukeskkonda. Pérast inimmaoju
piiramist uute seadustega, taasasustasid migedest périt metskassid endise areaali. Autor
mainis, et introgressioon vois toimuda juba pikemat aega ja pole vaid tdnapdevane néhtus,

Sellele hiipoteesile leidis hiljem tdestust Mattucci et al. (2019).

Prantsusmaa populatsioon on samuti jagunenud kaheks, Kirde ja Piirenee populatsiooniks
(O’Brien et al. 2009). Say et al. (2012) leidis oma t60s, et kuigi hiibridisatsiooni oli sage,
oli selle populatsiooni geneetiline mitmekesisus kiillaltki kdrge. Samuti téheldas ta, et
hiibriidide kogus oli sarnane mdlemas populatsioonis, kuid Piirenee populatsiooni arvukus
oli vdhenemas, mistottu voib tulevikus hiibridiseerumine muutuda tavalisemaks. Samas
leidis Beugin et al. (2020), et Piirenee populatsioonides on ikkagi hiibridiseerumine
haruldane, arvatavasti méde keskkonnast tingitud karmi kliima ja saaklooma puudulikkuse

tottu.

Piiratud hiibridisatsioon toimub Itaalias (Randi et al. 2001) ja Ibeeria poolsaarel (Oliveira
et al. 2008a, b). Molemal alal on populatsioonid suutnud siilitada oma geneetilist
isedrasust ja hiibridisatsiooni juhtumid on pigem erandid kui norm. Hiibridiseerumise
juhtumid leiti tavaliselt populatsiooni dédrealadelt ja inimasutuste 1dhedusest.
Hiibridiseerumine on sel alal piiratud, kuna see ala Euroopast on sobilik metskasside
normaalsekse eluks, arvatavasti tingitud maestikest ja puutumata looduse rohkusest
(Mendoza and Malo 2012). Ibeerias on pakutud pdhjuseks ruumilisi ja 6koloogilisi
piiranguid (Gil-Sanchez et al. 2015).

Perekonnas kass on hiibridiseerumise ja introgressiooni pohjused on kiillaltki sarnased

huntidele: laieneva areaaliga populatsioonid, hulkuvate kodustatud loomad ja
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populatsioonide killustatus. Samas ei ole teada tipsemalt, mis mojutab metskassi
populatsioone kdige rohkem voi miks tihes voi teises kohas on rohkem voi vihem hiibriide.

See teema kindlasti vajab rohkem uuringuid, et tagada metskasside kaitstus ja elujoulisus.

3.3 Perekond karp (Mustela)
Perekonnas kérp (Mustela) hiibridiseerivad nii metsikud liigid kui ka nende kodustatud

vormid. Hiibridiseerumine on tildiselt haruldane, kuid ristumine on tavalisem taastuvates
populatsioonides. Muret tekitab hiibridiseerumine just ndrgemates populatsioonides, kus

selle negatiivne moju voib oluliseks muutuda.

Tuhkru (M. putorius) ja euroopa naaritsa (M. lutreola) hiibridiseerumine on pigem
haruldane néhtus. Ristumine toimub vaid puhaste isaste tuhkrute ja puhaste emaste euroopa
naaritsatega (Maran et al. 2016). F1 hiibriididest olid viljakad vaid emasloomad ja neist
véaga vihesed ristusid taas puhta isase tuhkruga, sellest tingituna on ka introgressioon
pigem erand Kkui trend (Cabria et al. 2011).

Samas on need kaks liiki vdga sarnased, nende lahknemine eri liikideks toimus iisna hiljuti
(Sato et al. 2012). Davison et al. (2000) leidis, et kuigi on tegemist selgelt kahe eri liigiga,
on raske neid geneetilisel tasemel eristada eri liikideks. Introgressioon nende kahe liigi

vahel on teinud olukorda veelgi keerulisemaks.

Hiibridiseerimise peamised pdhjused on madal populatsiooni tihedus (Tumanov and
Abramov 2002; Lodé et al. 2005; Cabria et al. 2011) ja inimmdju (Maran 2007; Skorupski
2020). Euroopa naaritsa allakdik on pohjustatud mitme faktori, k.a ameerika naarits
(Nevison vison) sissetung (Sidorovich 2001; Skorupski 2020), koostéotamisel, kuid
tuhkur/naarits hiibridisatsioon pole oluliselt seda mdjutanud (Maran 2007). Samas vdib
kasvav populatsioon viia ulatuslikuma hiibridisatsioonini nagu seda oli nidha niiteks itaalia

huntidega (vaata Canis).

Laialdast hiibridiseerumist tuhkru ja tema kodustatud variandi (M. furo) vahel on leitud
vaid Suurbritannias. Sarnaselt teistele Uhendkuningriigi viike kiskjatele on ka tuhkrud
labinud suure pudelikaela ja nende populatsioon oli paris kehvas olukorras (Davison et al.
1999). Sellest hoolimata on suutnud tuhkur taastuda ja on hakanud vaikselt oma areaali
laiendama (Sainsbury et al. 2019). See on aga toonud kaasa hiibridiseerumise suurenemise
(Davison et al. 1999).
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Davison et al. (1999) leidis veel, et hiibridiseerumine toimub peamiselt isas putorius ja
emas furo vahel, kelle jarglased ristuvad omakorda jélle putorius’ega. Autor mérkis, et
tegemist on ristandiga, kellel on pea vdimatu vahet teha morfoloogiliste tunnuste abil ja
kohati raske isegi molekulaarsete meetoditega. Kuigi niitidseks on vilja toodeldud
tdpsemad molekulaarsed meetodid, mis suudavad tuhkrut tema kodustatud versioonist

eristada (Costa et al. 2012).

Costa et al. (2013) leidis oma t60s, et hiibridiseerumine toimub eri Suurbritannia osades
erineva intensiivsusega. Pika ajaline kontakt ja pidev surve inimmdjude néol on viinud
laialdase hiibridiseerumise ja introgressioonini. Samas ¢i leidunud autor F1 hiibriide, mis
viitab aktiivse hiibridiseerumise puudumisele. Sarnaselt teiste hiibriididega, on ka tuhkru
hiibriidid peamiselt ilmunud just laieneva populatsiooni dire aladel. Margatud on ka
isendite sisse toomist uutele aladele (Solow et al. 2006). Costa et al. (2013) tiheldas, et
hiibridiseerumist soodustab ka praegune inimmdju, nagu autoteed ja pestitsiidid, ning

sobilike elupaikade olemas olu.

Hiibridiseerumist on margatud ka tuhkru ja stepituhkru (M. eversmanii) vahel Tsehhis.
Cserkész et al. (2021) toi esile oma to0s, et hiibriide nende kahe liigi vahel on tuntud juba
pikemat aega. Hiibriide on tdheldatud ka tdnapéeval, kuid pole tdestust ulatuslikust
hiibridiseerumisest voi hiibriidide tsoonist. Isegi tinapédevased hiibriidid olid tdestatud

morfoloogiliselt, mistdttu on vdimalik, et hiibriide on rohkem kui hetkel mérgatud.

Stepituhkuru liik on jagunenud kaheks alamliigiks. Aasia poolsem alamliik on eristunud
mirksa rohkem kui Euroopa poolsem alamliik, kes sarnaneb iisna palju tuhkruga (Salek et
al. 2013). See viitab iidsele introgressioonile vdi geenivoolule. Cserkész et al. (2021)
arvast, et hiibridiseerumine vdis aidata liigistumise protsessile kaasa. Samas ta nentis, et

uuringuid teemal on iile {ildiselt vdhe ja seega on raske kindlale jireldusele jouda.

Perekonnas kérp toimub hiibridiseerumine laialdaselt levinud tuhkru ja teise vihema
arvulise liigi vahel. Uldiselt on hiibridiseerumine pigem haruldane nihtus, kuid viikeste
populatsioonide jaoks voib see muutuda ohuks. Samas on uuringuid sellel teemal vihe ja
seetOttu on raske hinnata hiibridiseerumise ohu olulisust. Tulevikus on tdhtis
hiibridiseerumise pdhjalik uurimine ohustatud populatsioonides, et kindlustada nende

elujoulisus ja heaolu.
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3.4 Perekond nugis (Martes)
Perekonnas nugis (Martes) on hiibridiseerumist uuritud kdige rohkem hiljuti lahknenud

(Law et al. 2018) metsnugise (M. martes) ja soobli (M. zibellina) vahel. Palju vidhem
uuritud on hiibriidid metsnugise ja ameerika nugise (M. Americana) vahel. Mélemad

hiibriidid on head niited hiibridiseerumise mojust eri olukordades.

Metsnugis ja soobel hiibriidid on pikka aega tuntud kidas’e nime all. Hiibriidide ala on
Venemaal Uuralite ldheduses, kus nende kahe liigi areaalid ka kattuvad (Modorov et al.
2020). Hiibridiseerumine toimub siimmeetriliselt (Rozhnov et al. 2010) ning jélgi selle
toimumisest on leitud nii iidseid (Davison et al. 2001) kui tdnapaevaseid (Zhigileva et al.
2014b, 2020). Sellest tulenevalt on introgresseerunud geenid suutnud kontakti alast palju
kaugemale levida (Zhigileva et al. 2014a). Seetdttu on tdheldatud suuremat geneetilist
mitmekesisust kontakti ala populatsioonides kui mojal (Zhigileva et al. 2014b).

Hibridiseerumise pohjuseks on pakutud raskused liigikaaslase leidmisega (Kassal and
Sidorov 2013; Zhigileva et al. 2020). Hiibriide on aga saadud labori tingimustes vaid isas
soobli ja emas metsnugise vahel, hiibriidsete jarglaste viljakus on tugevalt piiratud
(Monakhov and Uspenskaya 2013; Kassal and Sidorov 2013). Sellest hoolimata on leitud,
et hiibriidid liituvad vanempopulatsiooniga, kus nad efektiivselt sulanduvad tagasi iihe voi
teise liigi genofondi (Rozhnov et al. 2010). Introgressioon on piiratud, kuna on téheldatud,
et pidevast hiibridiseerumisest hoolimata on mdlemad liigid iiksteisest selgelt eristatavad

(Rozhnov et al. 2010; Monakhov and Uspenskaya 2013).

Ténapdevaseid metsnugise ja ameerika nugise hiibriide on leitud vaid Suurbritannias. Kyle
et al. (2003) leidis oma t60s geneetilist tdestust on vahemalt hiibriidide, kui mitte tditsa
puhaste ameerika nugiste, olemasolust Uhendkuningriigis. Autor tiheldab, et leitud
ameerika nugised on arvatavasti karusloomafarmidest pdgenenud ja kohalike nugistega
hiibridiseerunud. Inglismaa proovides oli rohkem isendeid, kes olid selgelt hiibriidid.
Samas Sotimaa isendid jdid kiill geneetiliselt veel omadega sekka, aga ka seal oli isendeid,
kes olid piiri peal. Tdnapdeval pole selget arusaama isendite kogusest ja seega voib

hiibridisatsioon veel toimuda praegugi.

Perekonnas nugis on hiibridiseerumist tdheldatud nii looduslike kui ka inimese sisse
toodud liikide vahel. Soobli ja metsnugise hiibriidid on saanud kiillalt tdhelepanu ja
seetdttu ka teame, et hiibridiseerumine oluliselt neid ei ohusta. Pigem on see nédide sellest

kuidas hiibridiseerumine ei ohusta terviklike ja elujoulisi populatsioone ja voib isegi
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genofondi rikastada. VVastand sellele on metsnugis ja ameerika nugis, mis on saanud véga
vihe tdhelepanu, kuigi populatsioon Suurbritannias on juba ohustatud. Tulevikus vajab see
populatsioon pidevat jdlgimist ja rohkem uuringuid, et kindlustada populatsiooni

tagasitulek ja elujoulisus.

3.5 Perekond rebane (Vulpes)

Perekonnas rebane (Vulpes) on Euroopas tdheldatud punarebase (V. vulpes) ja polaarrebase
(V. lagopos) hiibridiseerumist vaid vangistuses. Hiibriide on saadud karusloomafarmides
aga sellest siinnivad osaliselt voi tdielikult viljatud jérglased (Angerbjorn et al. 2004).
Samas on kliima muutuse tdttu nende areaalid ainu rohkem kokku puutumas ja seega vaib

seal veel tekkida suhteid, mida pole varem nahtud (Yannic et al. 2017).

3.6 Perekond karu (Ursus)
Perekonnas karu (Ursus) on Euroopas kaks liiki: pruunkaru (U. arctos) ja jadkaru (U.

maritimus). Kaks liiki on voimelised hiibridiseerima (Pongracz et al. 2017), kuigi
Euroopas pole seda ndhtust tdheldatud. Samuti on Euroopa pruun karudes tdheldatud

introgressiooni niitidseks véljasurnud koopa karuga (Barlow et al. 2018).

Ténapédevase jadkaru eelkdijaks peetaks iidset pruunkaru liini (Edwards et al. 2011).
Seetdttu vaieldakse nende liikide olemasolu ja klassifikatsiooni kohta ka tédnapéeval
(Marris 2007), kuigi enamik ikkagi tunnistab kahe selgelt erineva liigi olemasolu (Cronin
and MacNeil 2012). Liikide vdime hiibridiseerida mingil mééral innustab vaidluste jétku ja

tekitab probleeme looduskaitselise tegevuse jaoks (Macdonald and Wester 2019).

Kahe liigi vdimet hiibridiseerida on mérgatud rohkem viimase sajandi jooksul (Pongracz et
al. 2017). Kliima soojenemise tottu on nende areaalid hakanud kattuma ja kontakt on
suurenenud (Kelly et al. 2010). Sellest hoolimata pole veel hiibridiseerimist veel mérgatud
skaalal, kus ta oleks probleem, kuigi tulevikus see voib veel muutuda (Pongracz et al.
2017).

3.7 Sugukond hiilglased (Phocidae)
Euroopas pole tdnapdeval hiilgelaste seas tdheldatud hiibridiseerumist, kuid on tdestust

introgressiooni toimumisest minevikus. Savriama et al. (2018) tostis esile oma to0s, et
Saimaa viigerhiilged (Pusa hispida) on olnud eraldatud Laanemerest pea 10 000 aastat ja
seetdttu on tegemist hea populatsiooniga teiste selle mere populatsioonidega vordlemiseks.

Molekulaarsete meetoditega leidis autor, et Ladnemere viigerhiiljestel on oluliselt rohkem
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jagatud DNA’d hallhiiljestega (Halichoerus grypus) kui on Saimaa viigerhiiljestel. Sellest
tulenevalt saame eeldada, et nende kahe liigi vahel on esinenud vihemalt mingi geenivool.
Samuti on leitud hiibridiseerumist voi vahemalt kopulatsiooni Euroopast viljaspool grooni
hiilge (Pagophilus groenlandicus) ja poishiilge (Cystophora cristata) vahel (Kovacs et al.

1997) ning randalhiilge (Phoca vitulina) ja hallhiilge (Halichoerus grypus) vahel (Boness
et al. 1993).
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4. Hiibridiseerumine seltsis soralised (Artiodactyla)

4.1 Perekond metssiga (Sus)
Perekonnas metssiga (Sus) toimub hiibridiseerumine metssea (S. scrofa) ja kodusea (S.

scrofa domestica) vahel. See on vihesel kuni kdrgel médral toimunud pidevalt sea
kodustamisest saati (Scandura et al. 2008; Groenen 2016). Metssea arvukuses toimus suur
langus 19. sajandist teise maailma sdjani intensiivse kiittimise tottu, mis kohati isegi viis
liigi valja suremiseni (Scandura et al. 2011a). Samuti muutus pdllumajanduse skaala ja
selle intensiivsus, millega kaasnes metsseaga ja kodusea geneetiline eristumine vihese
kokku puute tottu (Frantz et al. 2013). Pérast teist maailmasdda paranesid metssea
tingimused (Bieber and Ruf 2005) ning populatsioonid vohasid ja kiiresti taastasid oma

endise areaali (Saaez-Royuela and Telleriia 1986).

Hiibridiseerumise pohjused vaib jagada kolmeks: vooraste isendite sissetoomine,

vangistuses kasvatatud metssigade lahti laskmine/pdgenemine, vabakarjatamine.

Vodraste isendite sissetoomine algas 19. ja 20. sajandil parast metssea arvukuse langust.
Metssea arvukuse tdstmiseks kasutati vooraste alade isendeid populatsioonide
turgutamiseks, hoolimata nende geneetilisest taustast (Vernesi et al. 2003; Randi 2005).
Populatsioonide arvukuse turgutamiseks hakati ka kasvatatama metssigu vangistus, kus
tihti peale neid ristatati koduseaga (Canu et al. 2014). Vangistuses kasvatatud hiibriidseid
loomi lasti lahti loodusesse, kus nad asustasid oma populatsioonid voi liitusid olemas
olevatega (Goedbloed et al. 2013b). Metssigu kasvatakse liha jaoks vangistuses

tanapdevani, kust vahel pdgeneb isendeid (Frantz et al. 2012; Goedbloed et al. 2013a).

Vabakarjatamine esineb iildiselt Euroopa ida (Sprem et al. 2014; Manunza et al. 2016;
Nikolov et al. 2017) ja I6una (Scandura et al. 2011b; Herrero-Medrano et al. 2013; Canu et
al. 2014; Laliotis and Avdi 2018) poolel, kus on see traditsiooniks. VVabakarjatamisel
sattuvad kodusead kontakti metssigadega, mis tekitab voimaluse hiibridiseerida.
Hiibridiseerumine ei toimu vaid seakasvatajate teadmatuse tottu, kuid ka tahtlikult tdu

aretuse protsessis (Nikolov et al. 2017).

Sellest kdigest hoolimata hiibridiseerumine ja introgressioon pole oluliselt m&jutanud
metssea genoomi (lacolina et al. 2018). Oluline m&ju on olnud pigem saarte
populatsioonidel (Scandura et al. 2011b; lacolina et al. 2016), kus aga mujal on metssea

populatsiooni kadumine ja sellele jargnev kasv ei ole sdltunud hiibridisatsioonist. Samas
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voib introgressioon pohjustada veel ettearvamatut kahju . Samuti on muret tekitav juba
rohke arvulise metssea ristumine koduseaga, kuna tegemist on laialdase kahjuriga. Seega
peaks metssea hiibridiseerumist piirama nii metssea enda geneetilise tervise jaoks kui ka

tema kahjurliku moju piiramiseks.

4.2 Perekond piison (Bison)
Perekonnas piison (Bison) elab Euroopas vaid euroopa piison (B. bonasus). Liik suri

looduses vilja 1920. aastatel, aga dnnestus paddsta loomaaedades olevate isendite
paaritamisel (Gralak et al. 2004). Praegune populatsioon sai aga alguse vaid 12 isendist ja
sellest tulenevalt jéi alles vaid iiks alamliik — Madalmaade piison (B. b. bonasus). Kuigi
veel on olemas ka Kaukaasia (B. b. caucasus) alamliik, on see tdnapéeval alles vaid
Madalmaade-Kaukaasia hiibriidide néol (Tokarska et al. 2011). Madalmaade liin on
eraldatud Kaukaasia hiibriidide omast, et sdilitada geneetiline eristatus molema
populatsiooni jaoks. Niitidseks on populatsioonid kiill taastunud, kuid asutaja efekti tottu
on nad siiski geneetiliselt vaesed (Luenser et al. 2005). Hiibridiseerumine ohustaks

molemat geneetilist liini.

Euroopa piisoni suurim populatsioon asub Bialowiezani metsas (Pucek et al. 2004), mis
asub Poola ja Valgevene piiril. Kahe riigi piirile on ehitatud suur okastraadist aed, mis on
jaganud sealse piisoni populatsiooni kaheks (Kowalczyk et al. 2012). Mdlemad
populatsioonid peaksid olema Madalmaade liinist ja seetdttu on soovitatud lasta neil kahel
taas seguneda, et parandada nende geneetilist olukorda (Daleszczyk and Bunevich 2009).
Tokarska et al. 2015 leidsid Valgevene populatsioonis Kaukaasia alamliigist
introgresseerunud geneetilist materjali, kuid Poolas see puudus. Seega on Poolas asuv
populatsioon kdige suurem Madalmaade liini populatsioon ja Valgevene oma pole enam
puhas Madalmaade populatsioon. Seetottu on oluline piiri sdilitada, kuni leitakse

introgressiooni ulatus Valgevenes (Tokarska et al. 2015).

4.3 Perekond kits Capra
Perekonnas Capra on hulk teaduslikult tGestamata hiibriide. Ibeeria poolsaarel on kontaktis

C. pyrenaica ja C. hircus, muret on tuntud hiibriidide esinemise parast. Samas on siiani
hiibriide saadud vaid vangistuses (Herrero Cortés et al. 2013). Slovakkias on véidetavalt
ndhtud C. nubiana ja C. aegagrus hiibriide ning Tiirgis on vdidetavalt ndhtud C. aegagrus

aegagrus ja C. hircus hiibriide, kuid moélemal juhul puudub pdhjalik teaduslik tdestus
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(lacolina et al. 2019). Ainus pdhjalikult toestatud hiibriid selles perekonnas on Alpi
kaljukitse (C. Ibex) ja kodukitse (C. Hircus) hiibriid (Grossen et al. 2014).

Alpi kaljukits on liik, mida kiititi 18. sajandil peaaegu vélja suremiseni (Toigo et al. 2020).
Pdhja-Itaalias ainsana alles jddnud populatsiooni tottu suudeti aga kaljukitse
populatsioonid taastada. See projekt oli edukas ja Alpi kaljukits suutis taasasustada oma
ajaloolise areaali (Grossen et al. 2014). Samas mdjutas algseid populatsioone asutaja efekt
ja seega on need populatsioonid geneetiliselt vaesed (Biebach and Keller 2009).
Populatsiooni geneetiline olukord on seetottu kehv ja seega on hiibridiseerumise mojud

ettearvamatud.

Sveitsi magedes leidsid Grossen et al. (2014) tdestust hiibridiseerumise kohta Alpi
kaljukitse ja kodukitse vahel. Autorite analiiiisi pdhjal toimus esmane introgressioon, sest
inimesed ristasid tahtlikult kaljukitse ja kodukitse algses Pohja-Itaalia populatsioonis.
Seejarel esines introgressiooni veel mingil médral ka metsikuslooduses. Samas on autorid
vélja toonud, et nad ei leidnud uuringu ajal looduses hiibriide. Seetdttu voib eeldada, et
looduslik hiibridiseerumine on Alpi kaljukitsede seas haruldane. Kuigi hiibridisatsioon pole
hetkel oht, peab ikkagi Alpi kaljukitse populatsiooni geneetilise olukorra tdttu neid jalgima
ning piirama kontakti kodustatud kitsega.

4.4 Perekond maégikits (Rupicapra)
Perekonnas magikits (Rupicapra) on teada hiibridiseerumist hariliku méagikitse (R.

rupicapra) alamliikide vahel ja tema lihedase sugulase piirence méagikitse vahel
(Rupicapra pyrenaica). Perekonna liikmete taksonoomia on siiani kohati vaidlustatud
teema (Rodriguez et al. 2009, 2010; Crestanello et al. 2009; Corlatti et al. 2011).
Hiibridiseerumist hariliku mégikitse alamliikide vahel on leida nii tdestatud kui toestamata

juhtumeid (lacolina et al. 2019).

Balkani magedes on balkani magikits (R. r. balcanica) mitmel korral peaaegu vilja
suremiseni kiititud, seetdttu on sinna toodud koguaeg uusi loomi. Loomad suudavad
tavaliselt kiiresti uues kohas hakkama saada, aga piiramata kiittimine viib populatsioonide
killustumiseni ja genofondi vaesusemini. Inimtegevuse tottu on tekkinud Horvaatia
mégedes Alpi ja Balkani alamliigi vaheline kontakt ala ja sellest tulenev hiibriidide ala

(Sprem and Buzan 2016).
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Sprem ja Buzan leidsid, et hetkel introgressioon ei ohusta balkani mégikitse, kuid
populatsioonid on ikkagi kehvas olukorras genofondi vaesuse tottu. Olukorra
parandamiseks oleks maistlik eri killustunud populatsioonide vahel isendeid vahetada, et
tagada mingi geeni vool (Markov et al. 2016). Umberpaigutamise protsessis on aga oluline
kindlustada isendite geneetiline taust, et peatada voora DNA introgressioon. Samuti on
oluline pidevalt jélgida alpi ja balkani magikitse hiibriidide ala, et kindlustada molema

alamliigi elujoulisus seal alal.

Tatra méagikits (Rupicapra r. tatrica) on alamliik, mis elab vaid Tatra méestikus. Sarnaselt
teistele méagikitse alamliikidele on nad kiittimise ja inimmoju tdttu ohustatud. Alamliik on
20. sajandi jooksul alla kédinud, eriti parast maailmasddu ja parast 1964 aastat (Jurdikova
2000, viidatud Zemanova et al. (2015) kaudu). Samas ei teata silamaani, miks just siis
hakkasid populatsioonid alla kdima. Taastuma hakkasid nad alles 2001. aastal kui alustati
uue range looduskaitse plaaniga (Koren et al. 2001, viidatud Zemanova et al. (2015)
kaudu).

Zemanova et al. (2015) leidis hiibridiseerumine tatra ja alpi méagikitse vahel Madal-
Tatrates. Autor leidis, et siin on enamus loomadest hiibriidse taustaga. Samas ei leitud
voorast mtDNA-d, mistottu jireldas ta, et hiibridiseerumise suund on isasloomade suunas.
Sarnaselt eelnevatele mégikitse alamliikidele, pakkus autor hiibridiseerumise pdhjuseks
sisse toodud teise liigi loomad. Jahimehed tahtsid populatsioone turgutada ja toid 1960
aastatel sisse Alpi mégikitse isendeid, mis moodustasid tdnapdevased populatsioonid

(Martinkova et al. 2012).

Kuigi hiibridiseerumine on muret tekitav nihtus eriti védikesete populatsioonidega
(alam)liikides, leidis Zemanova et al. (2015), et pole siin kohal hiibridiseerimisel veel
otsest kahju ndha. Autor mérgib, et see vOib isegi kasu tuua, kuna Tatra migikitse

populatsioonid on geneetiliselt viga vaesed.

Piirenee mégikitse (R. pyrenaica) ja alpi méagikitse vahel on kohati leitud Alpides
(Rodriguez et al. 2009; Crestanello et al. 2009). Hiibridiseerumist pole kusagil mujal leitud
ja seetdttu on selle allika iile olnud vaidlusi. Rodriguez et al. (2009) leidis oma t60s, et
piirenee migikitse geenid alpi kitses on jiljed iidsest hiibridiseerumisest. Tema hiipoteesi
kohaselt puutusid eri populatsioonid kokku pirast viimase jddajal 1opul aset leidnud
areaalide laienemisel ja liikide riandel. Crestanello et al. (2009) vaidles sellele vastu ja

pakkus vilja teise hiipoteesi. Tema hiipoteesi kohaselt on introgressioon jilg
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ebaseaduslikust iimberpaigutamisest, mida toetab tema t66s leitud iilekaaluline

heterogeensus hiibriididega populatsioonides.

Perekonna maégikits liikmed on iile Euroopa levinud isendid, kes tavaliselt asustavad
magiseid alasid. Neid on oluliselt ohustanud kiittimine, millega kaasnes loomade
timberpaigutamine. See tekitas uue ohu juba ebastabiilsete populatsioonide jaoks.
Hibridiseerumine on tingitud voodraste loomade sisse toimimisest ning seega saab
probleemi oluliselt piirata isendite geneetilise tausta uurimisega (Markov et al. 2016).
Samas voivad uued loomad aidata viga vaese genoomiga populatsioone, kuigi see on iisna
riskantne (Zemanova et al. 2015). Uute populatsioonide sisse toomine peaks ikkagi olema
viimane variant. Mégikitsed on enamasti niiiidisajal kaitse all, kuid (alam)liikide

elujoulisuse tagamiseks on oluline teostada rohkem uuringuid eri populatsioonides.

4.5 Perekond lammas (Ovis)
Euroopas on lamba (Ovis) perekonnas ainus metsik esindaja muflon (O. aries musimon).

Umbes 6000 - 10 000 aastat tagasi tdid varased asutajad poolkodustatud muflonid
Vahemere saartele Korsikale, Sardiiniale ja Kiiprosele, kus loomad taasmetsistusid ja panid
alguse tdnapdevastele populatsioonidele (Vigne 1992). Muflon suri 18. sajandil ulatusliku
kiittimise tottu peaaegu vilja, kuid niitidisajal on mufloni populatsioonid taastunud ja neid

on jahiulukitena sisse toodud ka teistesse Euroopa riikidesse (Somenzi et al. 2020).

Hiibridiseerumine toimub muflonite ja kodustatud alamliigi kodulamba (O. aries aries)
vahel. Hiibriide on tekkinud mittetahtlikult vabakarjatamisest kui ka tahtlikult tou
aretamisel (Schroder et al. 2016). Barbato et al. (2017) leidis oma artiklis, et Euroopas on
iildiselt introgressioon muflonil haruldane ja kui see toimub, siis pigem kodulambal kui
muflonil. Erand oli iiks tarandikus elav populatsioon Sardiinial, kus suure tdendosusega
tostis hiljutine hiibridiseerumise juhtum introgressiooni taset. Maismaa Euroopas on
hiibriide vihem, sest populatsioone jilgitakse ja hallatakse pidevalt ning tildiselt lammaste

vabakarjatamist maismaal ei toimu (lacolina et al. 2019).

Seega, hetkel enamasti ei tekita hiibridiseerumine olulist kahju mufloni populatsioonidele.
Samas on need populatsioonid ldbinud mitu pudelikaela ja nad on selle tulemusena
geneetiliselt vaesed (Barbato et al. 2017). Kuigi hiibridiseerumine voiks genoomi rikastada,
vOib introgressioon viia ka kohasuse langemiseni (Burke and Arnold 2001). Seetottu on

oluline jdlgida populatsioone ja voimaluse korral piirata hiibridiseerumise juhtumeid.
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4.6 Perekond metskits (Capreolus)
Perekonna metskits (Capreolus) ainsad liikmed on metskits (C. capreolus) ja siberi

metskits (C. pygargus). Liigid on selgelt eristatavad kuid ikkagi lahedased sugulased.
Nende erinevad areaalid ja bioloogilised reproduktiivsed barjdérid on neid hoidnud
isolatsioonis ja seetdttu tildiselt pole hiibridiseerumine olnud laialdane nidhtus (Hewison
and Danilikin 2001). Hiibridiseerumist leidub ka veel metskitse alamliikide vahel,

tavaliselt inimmaju tottu.

Euroopa metskitse Kirde-Euroopa populatsioonides on leitud toestust iidsest
introgressioonist Poolas, Leedus ja Venemaal. Poolas leiti ligikaudu 16% uuritud euroopa
metskitsedelt siberi metskitse mtDNA-d (Matosiuk et al. 2014), kuid Kirde-Poola
tirgmetsades ja Leedus leiti ile pooltelt loomadel Siberi mtDNA-d (Lorenzini et al. 2014;
Olano-Marin et al. 2014). Arvatakse, et hiibridiseerumine toimus umbes 10 000 aastat

tagasi siberi metskitse areaali laienemisega (Lorenzini et al. 2014).

Hetkel ei ole kindel, kas suur hiibriidide osakaal on tingitud inimmojust voi looduslikest
néhtustest. Muret on tekitanud jahimehed, kes on toonud Siberi metskitse sisse jahiulukite
trofeede vairtuse tostmiseks (Olano-Marin et al. 2014). Hewison and Danilikin (2001)
toovad vilja oma t60s, et Euroopa ja Siberi metskitse vahel on viga efektiivsed
reproduktiivsed barjaérid. Nende analiiiisis tuleb vélja, et tihti ei suuda Euroopa metskitse
emasloomad siinnitada hiibriidseid jérglasi ning juhul kui nad stinnivad on F1 hiibriidid
enamasti vihenenud viljakusega voi tdiesti viljatud. Seetdttu on ikkagi ebatdenéoline, et

tegemist on inimmajuga.

Itaalia metskits (C. c. italicus) on metskitse alamliik, mis on endeem Itaalia aladel.
Ajalooliselt on alamliik olnud seal {isna arvukas, aga umbes alates 15. sajandist on nende
arvukus olnud pidevas languses (Battisti et al. 2015). Suurim langus ja populatsioonide
eluvoimetuks muutumine toimus 19. ja 20. sajandil, kus kiittimine ja elupaikade hdvimine
tugevnes oluliselt (Vernesi et al. 2002). Populatsioonide arvukuse languse tottu toodi sel
ajal 16puks sisse viljast Euroopa metskitse, mille tulemusena hakkas toimuma

hiibridiseerumine ja introgressioon (Biosa et al. 2015).

Hiibriidide osakaal tduseb 1ounast pdhja liikudes (Gentile et al. 2009). Biosa et al. (2015)
leidis, et populatsioonid on struktureeritud ajaloolistest loomade timber paigutamisest ja
sisse toomistest tingituna. Samuti tiheldas ta, et kahe liigi kontaktaladel on

hiibridiseerumine kdige arvukam. Samas vahealadel, kus kontakt teiste populatsioonidega
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on minimaalne, on siiani populatsioonid iillatavalt geneetiliselt iseloomulikud. See nihtus
voib olla tingitud looduslikest barjadridest (Vernesi et al. 2002; Biosa et al. 2015). Sellest
hoolimata on Itaalia metkise oluliselt ohustatud euroopa metskitse laieneva areaali,
hiibridiseerumise ja elupaikade killustumise poolt (Mucci et al. 2012). Alamliik on eriti
keerulises olukorras, kuna on avastatud tdestust vdimalikust introgressioonist varem

puhtaks peatud populatsioonides (Gentile et al. 2009).

Perekonnas metskits on leida nii tinapdevast hiibridiseerumist kui ka iidset introgressiooni.
Euroopa metskitse genoomi on introgresseerunud Siberi metskitse DNA-d, kuid
tanapdevast hiibridiseerumine on tugevalt piiratud ja seega on see enamasti ohutu. Itaalia
metskits ja Euroopa metskits aga ristuvad aktiivselt, vihema arvulise Itaalia metskitse see
aga otseselt ohustab. Endeemi kaitseks on pakutud ruumilist eraldamist, kuid
introgressioon on laialdaselt levinud ja puhast isendite leidmine on raskendatud. See

alamliik vajab pidevat tdhelepanu, et pddsta neid juba keerulisest olukorrast.

4.7 Perekond hirv (Cervus)
Perekonna hirv (Cervus) ainus looduslik esindaja Euroopas on punahirv (C. elaphus),

tahnikhirv (C. nippon) on aga Ida-Aasiast sisse toodud voorliik. Sisse on toodud ka vapiti
(C. canadensis), kuid isendid ei ole suutnud korralikult hakkama saada ja seega pole nende
roll hiibridiseerumises oluline (Smith et al. 2014). Tahnikhirve on sisse toodud paljudesse
euroopa riikidesse, kuid sellest hoolimata on hiibridiseerumine tegelik probleem enamasti

vaid Uhendkuningriigis ja lirimaal (Zachos and Hartl 2011).

Hiibridiseerumine toimub enamasti just punahirve ja hiibriidide vahel, mistdttu isegi
haruldane hiibridiseerumine puhaste isendite vahel voib viia ulatusliku hiibridiseerumiseni
(Senn and Pemberton 2009; Senn et al. 2010a). Seetdttu on ka hiibriidseid isendeid leitud
rohkem punahirve populatsioonides kui tdhnikhirvede populatsioonides (Diaz et al. 2006;
McDevitt et al. 2009). Algne hiibridiseerumine toimub enamasti punahirve emaslooma ja
tahnikhirve isaslooma vahel, millele viitab punahirve mtDNA {ilekaal hiibriidides (Senn et
al. 2010a; Smith et al. 2014, 2018). Introgressioon on aga kahesuunaline, kuigi enamasti on
see laialdasem jallegi punahirve populatsioonides (Diaz et al. 2006). Hiibridiseerumist on
soodustanud uute loomade sisse toomine, vangistusest vabaks padsenud loomad ja

populatsioonide madal tihedus (Smith et al. 2014, 2018).
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Tihti peale on hiibridisatsiooni raske dra tunda loomade pideva tagasi-ristumise tottu ja
sellest tulenevalt on raske alati kindlat hinnangut anda (McDevitt et al. 2009; Senn et al.
2010b). Populatsioonid suudavad siiski enamasti oma struktuuri ja isedrasusi sdilitada.
Smith et al. (2018) leidis oma to6s, et Sotimaal on hiibriidide alal punahirve
populatsioonides pea pooled isendid hiibriidid, aga samas vaid paar protsenti punahirve
enda aladel. Sarnase tulemuse sai Diaz et al. (2006) uurides Inglismaa tdhnikhirvi, vdhese
punahirve kontaktiga alades oli introgressiooni madalam kui mujal. Seega on
hiibridiseerumine just intensiivne kahe liigi kontaktaladel, kust kaugemale jouab see vaid
véaheses koguses. Sellest tulenevalt on pakutud probleemi lahenduseks populatsioonide
vaheliste isendite ja hiibriidse valimusega isendite selektiivne kiittimine (Diaz et al. 2006;

Smith et al. 2018).

Perekonnas hirv toimub hiibridiseerumine kohalike ja vodrliikide vahel. Vahel sissetoodud
liigid ei saa hakkama ja on viga piiratud nagu nédha vapiti korral. Kuid tihedamini hakkab
voorliik kiiresti levima ja kohalike litkidega hiibridiseerima nagu on néha tdhnikhirve
korral. Suurbritannias ja lirimaal on ndha kui pohjalik hiibridiseerumine ja introgressioon
voib olla kui puudub selle piiramine. Seetdttu on oluline pidevalt jdlgida selle perekonna

isendite hiibriide, et piirata ja voimalusel isegi parandada voorliikide tehtud kahju.

4.8 Perekond pohjapoder (Rangifer)
Perekonnas pohjapdder (Rangifer) on vaid iiks liik: Pohjapoder (R. tarandus). Pohjapodra

alamliigid jaotuvad kolme Okotiilibi vahel (Flagstad and Reed 2003). Hiibridiseerumist on
tdheldatud poolkodustatud pdhjapdtrade ja metsikute isendite vahel. Samuti on seda
tdheldatud alamliikide seas, kuid alamliigid pole véga selgelt defineeritud ja seetdttu on

nende siistemaatika iile palju vaidlusi (Flagstad and Reed 2003).

Pohjapdder on huvitav liik, kuna tegemist nn poolkodustatud loomadega (Reimers and
Colman 2006). Neid karjatatakse vabalt ja kodustatud ning metsikud loomad kéivad
tiksteisega vabalt 14bi (Baskin 2005). Sellest tulenevalt leidis Reed et al. (2008) oma t66s,
et kodustatud karjad on ka geneetiliselt viaga rikkad. Ta tdheldas, et sellest segunemisest
hoolimata on ikkagi populatsioonid selgelt eristatavad, seda toetas metsikutest
populatsioonides leitud haplotiiiibid, mis pole kodustatud karjades. Samuti tidheldab ta, et
see viitab sellele, et kodustatud karjad on parit enam viahem samas kohast. Seda toetab

Skandinaavia ja Venemaa kodustatud populatsioonide erinevus.
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Muret tekitanud kodustatud ja metsikute isendite hiibridiseerumine ning erinevate
alamliikide hiibridiseerumine. Samas on niiiidseks geneetiliste analiiliside abil kindlaks
tehtud, et kodustatud ja metsikute pdhjapStrade vahel toimub introgressiivset
hiibridiseerumist harva (Reed et al. 2008). Roed et al. (2011) tiheldas oma t60s, 19.
sajandil toimunud ulatusliku geneetilist muutust monedes Pohja-Fennoskandia
populatsioonides, mis viitab introgressiivsele hiibridisatsioonile. Roed et al. (2014) leidis,
et introgressioon kodustatud isenditelt metsikutele oli tdesti toimunud, kuid vaid véhesel

madral.

Perekonnas pohjapdder on muret tekitanud tema alamliikide ning kodustatud vormi
vaheline hiibridiseerumine. Erinevate pohjapdtrade (alam)liikide hiibriidide seaduslik
staatus veel ohus ning see raskendab hiibridiseerumise mdju uurimist nende seas. Liik
kindlasti vajab rohkem uuringuid, et kinnitada selle geneetiline staatus ja tagada sellele

vajalik kaitse.
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5. Hiibridiseerumine seltsis nérilised (Rodentia)

5.1 Perekond suslik (Spermophilus)
Perekonnas suslik (Spermophilus) on hiibridiseerumist tdheldatud mitme liigi vahel. Koige

laialdasemalt on seda tdheldatud Volga joe kaldail, Volgogradi oblastis. Mitme liigi
areaalid kattuvad seal kohal, mis on ka peamine tegur hiibridiseerumise esinemises
(Zagorodniuk 2019). Hiibriide annab S. majori liikidega S. pygmaeusi, S. fulvus ja
tahniksuslik (S. suslicus), saades viljakaid jarglasi igal paardumisel (Ermakov et al. 2002).
Sellest hoolimata on nii hiibriidide kui ka introgressiooni osakaal vdaga madal, ainus erand

on S. majori.

Hiibridiseerumist on tdheldatud ka teiste liikide vahel, kuid S. majori on ainus liik, milles
on toimunud introgressiivne hiibridiseerumine laialdaselt (Ermakov et al. 2002). Ermakov
et al. (2015) leidis iidset introgressiooni, kus tema hiipoteesi kohaselt asendus S.majori
mtDNA tdielikult S. brevicauda omaga. Ténapdevased erinevused on tingitud nende
eristumist pérast introgressiooni ndhtust. Volga joe dédres leidis Ermakov et al. (2002), et S.
majori populatsioonist moodustavad iile poole vodra mtDNA-ga isendid. Samas leidis
Ermakov et al. (2006), et introgressioon on vidga madal Y-kromosoomis. Autori pakutud
selgitus sellele ndhtusele on asutaja efekti moju populatsiooni genofondile ja iidne
introgressioon. Seda hiipoteesi toetab geneetiline taust ja ajaloolised allikad (Ermakov et al.
2002).

Perekonnas suslik on hésti tuntud hiibridiseerumine. Sellest hoolimata on hiibridiseerumine
tildiselt iisna haruldane ja introgressioonist tulenev genoomi muutus on piiratud isegi kui
see on laialt levinud. Introgressioonil on tdheldatud vihene mdju isendite fenotiitibile ja
kohasusele (Ermakov et al. 2002). Seega on selle perekonna hiibridiseerumise néhtus ei
ohusta hiibridiseerivaid liike, kuid see pakub olulise uurimisobjekti hiibridiseerumise ja

introgressiooni moistmiseks ja seetdttu vairib rohkem uuringuid teemal.

5.2 Perekond leethiir (Myodes)
Perekonnas leethiir (Myodes) on hésti tuntud hiibridiseerumise suhe hariliku leethiire (M.

glareolus) ja puna-leethiire (M. rutilus) vahel. Nende kahe liigi suhe on olnud oluline
mudel hiibridiseerumise pohjuste ja mojude uuurimises. Hiibriididel on kaks peamist
isedrasust, introgressioon on iilekaaluliselt mtDNA pdhiline ja mtDNA kandub
tihesuunaliselt puna-leethiirelt harilikule leethiirele. (Boratynski et al. 2011; Melnikova et
al. 2012)
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Boratynski et al.(2011) tdheldab oma t66s, et Euroopa aladel introgressiooni osakaal
touseb populatsioonides 1ounast pohja liikudes. Ta leidis, et Euroopa koige pohja
poolsemates osades on introgressioon enamuses ja haruldane on leida algset mtDNA-d.
Pohja pool leitud laialdase introgressiooni selgituseks on pakutud introgresseerunud
mtDNA kohasuse tdusu kui ka hariliku leethiire areaali laienemist pdhja poole, millega

kaasnes punahiire véljatdrjumine ja hiibridiseerumine (Boratynski et al. 2011, 2014).

Boratynski et al. (2011) keskendus pigem hariliku leethiire populatsioonides leitud puna-
leethiire mtDNA introgressiooni kohasuse tousule. Tema esmane analiiiisist tulenev
jareldus oli, et mtDNA introgressioon Soomes vois olla seotud metabolismiga. Tema
hiipoteesi kohaselt lubas kiilmaga paremini kohastunud puna-leethiire mtDNA
introgressioon harilikul leethiirel paremini kiilmas hakkama saada ja seetdttu areaali pdhja
poole laiendada. Boratynski et al. (2014) leidis hiljem, et mtDNA-Ie oli tdesti mdjunud
looduslik valik, kuigi otsest kohasuse tdusu jaoks selget toestust ta ei leidnud.
Introgressiooni mdju tipsustamiseks viis Boratynski et al. (2016) 1ébi laborikatseid
hiibriidsete leethiirtega. Ta joudis jareldusele, et mtDNA ei omanud otsest mdju mitte
emasloomadele, vaid hoopis hiibriidsete isasloomade poegadele. See ndhtus on seotud
mtDNA heteroplasmiaga (Malyarchuk 2012; Boratynski et al. 2016). Seega mtDNA,

kohasuse tousu ja loodusliku valiku diinaamika on mérksa keerulisem kui algul arvati.

Uurali méestikus suureneb hiibriidide osakaal litkudest idast 144ne, ndhtus, mis on tingitud
liigi fillogeograafiast (Zhigileva and Gorbacheva 2017). Samas F1 hiibriide on peaaegu
voimatu leida, hiibridiseerumine tdnapaeval on viaga haruldane nahtus (Melnikova et al.
2012). Introgressioon toimus suure tdendosusega juba pikka aega tagasi. Seda hiipoteesi
toetab erisused introgresseerunud ja puna-leethiire mtDNA vahel, mé6da on ldinud kiillalt

aega erisuste tekkeks (Abramson et al. 2009a).

Ténapdevase introgressiooni mustri selgituseks tostis Melinikova et al. (2012) esile kaks
hiipoteesi. Esimene oletab, et viimase jddaja 10pul hakkas hariliku leethiire areaal laienema
16unast pdhja, mille kdigus hiibridiseerisid leethiired ja introgresseerunud mtDNA
kinnistus madala populatsiooni tiheduse tdttu. Teine oletab, et hiibridiseerumine toimus
Lduna-Uuralites jadaja pagulas. Pérast jddaja 10ppu hakkas hariliku leethiire areaal jdllegi
laieneme, mille kéigus nii hiibriidsed kui ka puhtad isendid valgusid tihtlaselt laiali. Teine

hiipotees on tdendolisem, kuna seda toetab introgressiooni iihtlane ja sarnane jaotus
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(Abramson et al. 2009b; Melnikova et al. 2012) ja madalam geneetiline mitmekesisus
vorreldes puhaste liigikaaslastega (Zhigileva and Gorbacheva 2017).

Perekonnas leethiir on introgressioon tildiselt iidset péritolu. Tanapdevane
hiibridiseerumine on haruldane ja seega ei ohusta populatsioone. Samas on need
populatsioonid pakkunud olulise voimalus uurida mtDNA introgressiooni mdju ning
kuidas looduslik valik vdib mdjutada mtDNAd. Peamised mdju uurimisalad on seotud
energeetika (Boratynski et al. 2016) ja mtDNA/DNA suhete uurimisega (Boratynski et al.
2011).

5.3 Perekond uruhiir (Microtus)
Perekonnas uruhiir (Microtus) on rohkelt liike, perekonnas on liigi tekke ja eristumine

toimund véga kiirelt (Fink et al. 2010). Kiire lahknemise tottu vaieldakse selle perekonna
taksonoomia kohta tdnapdevani. Hiibridiseerumine toimub tihti peale vdaga lahedaste liikide
vOi isegi sama liigi liinide vahel. Perekonnas on ka tdestamata hiibriide, néiteks alpi

uruhiire (M. multiplex) ja M. Liechtensteini vahel (Haring et al. 2000).

Niidu-uruhiir (M. agrestis) on liik, mis on lahkenenud kolmeks selgelt eristunud liiniks —
pohja, IGuna ja Portugali liin (Paupério et al. 2012). Liik on teadlastele suurt huvi
pakkunud pikemat aega, sest tegemist on eri liikideks eristumise esmaste etappidega
(Jaarola and Searle 2002). Liinid pole morfoloogiliselt eristatavad, kuid on seda
geneetiliselt (Jaarola and Searle 2004; Paupério et al. 2012). Eristumine on joudnud
staadiumini, kus on tekkinud eri liinide vahele reproduktiivsed barjdarid (Beysard et al.
2012). Hiibridiseerumine toimub siin liigi siseselt, pohja ja lduna liini kontakt alal, mis

liigub Alpidest Prantsumaale kuni riigi loode rannikuni (Paupério et al. 2012).

Beysard et al. (2012) uuris kontakt ala 1ahedamalt ja leidis, et hiibridiseerumine on
tihesuunaline, pohja liinilt 1ouna liinile, ja introgressioon on peamiselt mtDNA pdhine.
Autor ei leidnund introgressiooni Y-kromosoomis, mistottu ta eeldas, et F1 hiibriididest on
viljakad vaid emasloomad. Autor leidis vdga vihe hiibriide, kellest pooled oli
tagasiristunud. Introgressiooni muster tuleneb ala esmase okupeerimisest pohja liini poolt,

kes hiljem torjuti vélja 16una liini poolt (Beysard et al. 2012; Paupério et al. 2012).

Pold-uruhiir (M. arvalis) on liik, mis on sarnaselt niidu-uruhiirele jagunenud eri liinideks.
Samas on pold-uruhiir ka liik, mille taksonoomia iile vaieldakse tdnapaevani (Tougard et al.

2013). Eristatakse kaks eri kromosoomide arvuga tiiiipi- pold-uruhiir ja kuhja-uruhiir (M.
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levis). Pold-uruhiir ise jagatakse veel pold-uruhiireks ja Altai uurhiireks (M. obscurus)
kromosoomide pikkuse ja kuju jargi (Sibiryakov et al. 2018). Analiiiisi selguse jaoks
kasitlen kolme eristatud vormi eraldi litkidena. Hiibridiseerumine toimub nii eri liikide

vahel kui ka liigi siseselt eri liinide vahel.

Pold-uruhiir on sarnaselt Niidu-uruhiirele lahkenenud geneetiliselt eristatavatakse liinideks
— Ida, Kesk, Lééne ja Itaalia liin (Haynes et al. 2003). Liinid on erinvatel aegadel
lahknenud ja sellest tulenevalt on nende vaheline diinaamika natuke erinev, kesk ja lddne
populatsioonid lahknesid varem ja seetottu on nad ka selgemini eristunud (Heckel et al.
2005). Neil on nii geograafilised kui ka reproduktiivsed barjdarid, mis kindlustab nende
erisuse (Sutter et al. 2013). Kesk ja Ida liinid on hiljem lahknenud ja seetottu puudub neil
reproduktiivsed barjaérid, neid hoiab eraldi geograafilised barjdarid (Heckel et al. 2005).
Sellest tulenevalt on hiibridiseerumine tavaline néhtus kogu kontaktalal, kuid hiibriidide

osakaal vaheneb sujuvalt kontakt alalt eemale liikudes (Beysard and Heckel 2014).

Beysard ja Heckel (2014) uurisid Alpides hiibriidide kontakt ala, kus toimub kesk liini
sisse tungimine ladnde. Autorite hiipoteesi kohaselt algas sissetung rohkem kui sada aastat
tagasi parast kohalike soode kuivendamist, kuna veekogud ja mirgalad piiravad liigi
levikut. Kesk liin tdrjus vélja ladne liini isendid pérast sissetungi, millest on alles jdédnud
lddne liini mtDNA introgressioon kesk liinis. Autorid samuti leidsid tugevat kohasuse
langust isashiibriidides, millele viitas Y-kromosoomi interessiooni peaaegu puudumine,

Sarnaseid tulemusi sai Sutter et al. (2013) nii l4dne kui ka Itaalia ja kesk liini aladel.

Introgressiooni mustrite ebasiimmeetrilisuse selgituseks pakkusid Beysard ja Heckel
(2014), et kohasuse langus oli suur isasloomades ning just ldéne liini isasloomade ja kesk
liini emasloomade vahel. Autorid taheldasid, et paarilise valik vdis samuti introgressiooni
mustrit mGjutada. Sellele leidis toestust hiljem Beysard et al. (2015) oma t66s, milles ta

toestas lddne liini emasloomade eelistust lddne liini isasloomade jaoks.

Eespool mainitud liike pdld-uruhiir ja altai uruhiir on morfoloogiliselt pea vdimatu eristada,
kuid voimalik on see tsiitogeneetika abil (Tougard et al. 2013). Sellest hoolimata on nende
liikide vahel nii geograafilised kui ka reproduktiivsed barjddrid, mis hoiab need liigi
erinevatena (Sibiryakov et al. 2018). Venemaa Euroopa osas leidis Lavrenchenko et al.
(2009) vaikseid hiibriidide alasi. Ta tidheldas, et hiibriidide ala siseselt olid pea kdik isendid
segu koigi olemasolevate liikide geneetilisest materjalist. Ainus selgem muster oli

enamasti ithesuunaline pdld-uruhiire mtDNA iile kandumine hiibriididele ja altai uruhiirele.
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Hiibriidide olemas olu on enamasti piiratud vaid hiibriidide alale ning laialdasemat

introgressiooni ei toimu (Lavrenchenko et al. 2009; Tougard et al. 2013).

Malygin et al. (2020) leidis, et neid liike on mojutanud inimmoju, mis algas juba esmase
pollumajanduse tekkega. Ta tiheldas, et pdldude loomine, maade kuivatamine ja metsade
maha raiumine on andis voimaluse antud liikidel levida iile euroopa ja aasia suunas.

Téanapdeval soodustab levikut pollumajandus ja tilemaailmne transport (Malygin et al.
2020).

Provansi uruhiir (M. duodecimcostatus) ja lusitaania uruhiir (M. lusitanicus) on kaks hiljuti
lahknenud liiki, kes sattuvad kontakti Ibeeria poolsaarel. Bastos-Silveira et al. (2012) leidis
ulatusliku mtDNA introgressiooni provansi uruhiirelt lusitaania uruhiirele. Leitud
introgressioon oli iidne ja piirdus mtDNA-ga. Ténapéevaseid hiibriide leidis Bastos-
Silveira et al. (2012) véhe, kuid ta nentis, et tema andmestik pole efektiivne hiibriidide
tegeliku osakaalu madramiseks. Hetkel pole veel tipseid andmeid hiibriidide osakaalu
kohata, kuid kahe liigi vahel on leitud tugevad reproduktiivsed barjdérid samuti viitavad

piiratud hiibridiseerumisele (Cerveira et al. 2019).

Perekonnas uruhiir on liigid lahknenud véga kiiresti ja sellest tulenevalt on palju vaidlusi
iile liikide taksonoomilise staatuse iile. Hiibridiseerumine toimub véga sarnaste liikide
vahel ja seetottu pole selle mdju ohtlik. Erandlik on pdld-uruhiir, kus toimub {ihe liini
sissetung teise. Perekonnas leidub palju erinevaid hiibridiseerumise nihtuseid, mis

pakkuvad olulise vdimaluse hiibridiseerumise eri faktorite uurimiseks.

5.4 Perekond hiir (Mus)
Perekonnas hiir (Mus) on tdheldatud hiibridiseerumist koduhiire (M. musculus) alamliikide

vahel ning koduhiire ja alZeeria hiire (M. spretus) vahel. Koduhiire alamliigid
moodustavad pikka hiibriidide tsooni, mida on pdhjalikult uuritud. Seevastu koduhiire ja
alZeeria hiire hiibridiseerumine on hiljuti tdhelepanu saanud. Sellest hoolimata on mdlemad

paardumised olnud olulised uurimisobjektid.

Euroopas on kaks alamliiki koduhiirt — M. m. musculus ja M. m. domesticus. Laéne- ja
Lduna-Euroopa alasi okupeerib peamiselt musculus ning Ida- ja Pohja-Euroopa alasi
domesticus (Baird and Macholan 2012). Need kaks alamliiki puutuvad kokku iile pika ala
Euroopas. See moodustab kitsa hiibriidide ala, mis algab Norrast ja liigub 14bi Taani

Saksamaale, Tsehhi, Sveitsi ja 15puks Balkani poolsaarele (Baird and Macholan 2012).
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Hiibriidide ala on uuritud Taanis (Smadja and Ganem 2002; Smadja et al. 2004; Raufaste
et al. 2005), Norras (Jones et al. 2010), Bulgaarias (Vanlerberghe et al. 1986, 1988) ning
Austrias, Saksamaal ja TSehhis (Kesk-Euroopa)(Payseur et al. 2004; Bozikova et al. 2005;
Staubach et al. 2012; Dureje et al. 2012; Jones and Searle 2015).

Hiibriidide ala on véga pikk, kuid suhteliselt stabiilne. See on selgitatud pinge tsooni
mudeliga. Mudeli kohaselt on hiibriidide tsooni stabiilsus tagatud ténu diinaamilisele
tasakaalule vanempopulatsioonide geenikombinatsioonide sissevoolu ja
hiibriidide/rekombinantide vastase valiku vahel (Barton and Hewitt 1985). Seda valikut
ndeme me kdige selgemalt sugukromosoomide introgressioonis, kus sugukromosoomide
vahelise konflikti tottu on tavaline ndhtus viljatus (Payseur and Nachman 2005; Macholan
etal. 2011; Janousek et al. 2012). Isasloomedel on see valik Halldane’i reegli kohaselt

tugevama mojuga (Janousek et al. 2012; Jones and Searle 2015).

Hiibriidide ala on jaotunud pikale alale ja sellest tulenevalt on nédha isedrasusi eri alade
populatsioonides. Geograafilised barjaérid ja sobilikute elupaikade olemasolu on otseselt
mdjutanud hiibriide ala kuju, kus joed tunduvat olevat iiks olulisemaid barjédare (Baird and
Macholan 2012). Kuju mdjutab ka hiibriidsete sugukromosoomide vastastikune mdju
(Janousek et al. 2012; Latour et al. 2014). Sugukromosoomide konflikt on iiks peamiseid
kohasuse languse allikaid, kuid on ka erandeid. Nii Norras (Jones et al. 2010) kui ka
Tsehhis ja Slovakkias (Jones and Searle 2015; Martincova et al. 2019) on leitud ulatusliku
Y-kromosoomi introgressiooni ja sissetungi . Nendel aladel on néha, et musculus Y-
kromosoom domesticus genoomis hoopis tdstab kohasust. Sarnaseid anomaaliaid on leitut
ka mtDNA-ga, mida on selgitatud mtDNA geneetilise neutraalsusega (Bozikova et al.
2005).

AlZeeria hiire (Mus spretus) ja koduhiire (Mus musculus domesticus) vahel on alles hiljuti

avastatud ulatuslik introgressioon (Song et al. 2011; Liu et al. 2015; Elshahat 2019). Need
kaks hiire liiki puutuvad kokku Edela-Euroopas. Ulatusliku introgressioonist hoolimata on
liikkide vahel tugevad reproduktiivsed barjddrid, mis hoiavad neid iiksteisest lahku (Dejager

et al. 2009). Sellest tulenvalt on introgressioon veelgi huvidratavam.

Hiubridiseerumine on arvatavasti toimunud kolmel erineval juhtumil, iiks iidsem ja teised
kaks ldhiajaloos (Liu et al. 2015). Elshahat (2019) leidis oma uuringutes, et introgressioon
on kahesuunaline, kuid enamasti suunatud M. spretus liigilt M. m. domesticus alamliigile.

Samuti leidis ta, et M. spretus geneetiline materjal on enamasti parit Euroopas elavatelt
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isenditelt. Hiirete genoomi uurides leidis Elshahat (2019), et introgressiooni leidub
domesticus isendite koikides kromosoomides, kuid suurem osa introgressioonist on
kogunenud monele autosoomile. M. spretus isendites leidis ta, et introgressioon on aga
viahesem, kuid samuti kogunenud mdnele autosoomile. Samuti tdheldas autor, et X-

kromosoom on mdlemal liigil kdige vihem mojutatud.

Introgressiooni on mdjutanud looduslikud mdjud kui ka inimene. Looduslik mdju on
nditeks populatsioonide suuruste erinevus, statistiliselt on F1 hiibriidil suurem vdimalus
paarududa M. m. domesticus isendiga kui M. spretus isendiga (Elshahat 2019). Inimmgju
esineb koige selgemalt isendite rannetes ja miirgitamises. Tuntuim introgresseerunud geen
on Vkorcl, mis tekitab immuunsust antikoagulantsete rotimiirkide vastu domesticus
isendites (Song et al. 2011). Selle geeni kiire levik ja kinnistumine on tingitud inimeste

rotimiirgi laialdasest kasutamisest (Song et al. 2011).

Koduhiire hiibriidide ala on véga oluline ala hiibridiseerumise ja liigistumise uurimiseks.
Alzeeria hiire ja koduhiire hiibridiseerumine ja introgressioon on aga hea néide
hiibridiseerumise tdhtsusest evolutsiooni protsessides. Kumbki paardumine ei ohusta
seotud litke, kuid mdlemad on olulised uurimisobjektid, mida tuleb ka tulevikus jatkuvalt

uurida hiibridiseerumise ja introgressiooni mdju ning mehhanismide mdistmiseks.
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6. Hiibridiseerumine seltsis jineselised (Lagomorpha)

6.1 Perekond jines (Lepus)

Perekonnas janes (Lepus) on introgressioon iisna tuntud néhtus. Hiibridiseerumine on
toimunud {ildiselt samadel pdhjustel, kuid eri acgadel eri Euroopa osades. Iseloomulik
hiibridiseerimisele on Valgejanese (L. timidus) mtDNA iihesuunaline introgressioon
teistesse janese litkidesse. Valgejdnese mtDNA introgressiooni on kdige paremini

dokumenteeritud Ibeeria poolsaarel ja Rootsis.

Valgejénes on Ibeeria poolsaarel viljasurnud, kuid sellest hoolimata on leitud tema
mtDNA-d kodigis kolmes kohalikus liigis: halljaneses (L. europaeus), kantaabria janeses (L.
castroviejoi) ja ibeeria janeses (L. granatensis) (Alves et al. 2003; Melo-Ferreira et al.
2005). Introgressiooni rohkus kasvab 16unast pdhja poole liikudes (Alves et al. 2008).
Sellele ebatavalisele néhtusele on selgituseks pakutud viimase jddaja jargset kliima
muutust (Seixas et al. 2018). Kliima muutusega hakkasid paremini kohastunud jéneseliigi
valgejénest vélja torjuma. Vilja torjumise tulemusena tekkis kasvav populatsiooni
niitidsetele Ibeeria poolsaare liikidele ja vihenev populatsioon valgejénesele. Need
mdlemad faktorid soodustasid hiibridiseerumist ja selle jargset introgressiooni. Samuti ei
saa vilistada voimalust, et valgejanese mtDNA-I on selektiivne eelis (Alves et al. 2008;
Seixas et al. 2018).

Ibeeria saarel on samuti leitud hiibridiseerumist Ibeeria janese ja halljanese vahel (Freitas
2006; Melo-Ferreira et al. 2009). Neil on moodustunud hiibriidide ala, kuid tegelik
introgressioon on aarmiselt piiratud (Melo-Ferreira et al. 2014). Samas on teemale vihe
uuringuid pilihendatud. Loplike jarelduste tegemiseks on vaja rohkem informatsiooni

Ibeeria poolsaare janeste hiibridiseerumise kohta.

Rootsis on hiibridiseerumine toimumas tanapaeval (Thulin et al. 2006b). Sinna on
sissetoodud halljanes, kelle areaal on viimase sajandi jooksul hakanud kiiresti laienema.
Halljanese laienemisega kaasneb valgejanese viljatdrjumine. Seetdttu ndeme véga sarnast
protsessi toimumas nagu on arvatud, et juhtus Ibeerias parast viimast jadaega (Jansson et al.
2007). Sarnaselt Ibeeria poolsaare diinaamikale on ka siin hiibridiseerumine ithesuunaline

— valgejanese mtDNA halljanesesse. Sarnaselt on kulgenud olukord ka mujal

Skandinaavias (Levinen et al. 2018).
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Sarnaselt on leitud ka mtDNA introgressiooni Taanis, kus valgejénes ei ela. Fredsted et al.
(2006) pakkus, et vooras mtDNA vais tulla iile Ladnemere parast mere jadtumist. Teine
voimalus, mida ta pakkus oli, et jinesekasvatusest on pdgenema saanud hiibriid, kelle tottu

on vooras mtDNA on hakanud levima edasi.

Ka Venemaal on leitud hiibriide valge- ja halljanese vahel. Thulin et al. (2006a) tdheldast,
et sealne olukord on aga eriline, kuna on leiti kahesuunalist hiibridiseerumist. Autor pakus
pohjuseks populatsiooni tiheduste erinevused. Venemaa olukorra kohta, aga rohkem

inglise keelseid allikaid ei ole.

Hiubridiseerumist on tidheldatu ka korsika janesel (L. corsicanus), kelle areaal on piiratud
Korsika saarele ja Itaalia kesk ning 1duna osadesse (Randi and Riga 2018). Muret on
tekitanud hiibridiseerumine teiste jéneste litkidega, kuid sellest tdestust on leitud enamasti
vaid Korsika saarel (Pietri et al. 2011). Seal on sisse toodud vooraid litke maismaalt, mis
on segunenud kohalike populatsioonidega. Itaalia maismaal on hiibriidseid olendeid leitud,

kuid véga vihesel mééral ja vaid korsika janeselt halljanesele (Mengoni et al. 2015).

Jéneste vahel toimub hiibridiseerumine tavaliselt kohtades, kus kattuvad mitme liigi
areaalid. Erandlik on valgejines, kelle mtDNA on pea kdikjal levinud. Hiibridiseerumise
kédigus kandub edasi enamasti just mtDNA, kus nukleaarne introgressioon on piiratud voi
puudub téielikult. Hiibridiseerumine ei tundu tegevat otsest kahju, kohati isegi tOstes
kohasust. Samas on uuringud teemal kohati véhe ja seetdttu on raske kindlaid jéareldusi teha,
seetottu on vajalik ka edaspidine tihelepanu sellele perekonnale. Samuti on janesete
olukord vdga huvitav ja oluline vdimalus uurida, kuidas ajaloolised populatsiooni

muutused voivad mdjutada liigistumist ja evolutsiooni.

6.2 Perekond kiiiilik (Oryctolagus)
Perekonnas kiiiilik (Oryctolagus) on vaid iiks liik: kiiiilik (O. cuniculus). Liigi algne areaal

piirdus Ibeeria poolsaarele ja Prantsusmaale, kuid 14bi inimestes transpordi on nad niitid
levinud iile kogu Kesk- ja Louna-Euroopa. Hiibridiseerumine toimub kiiiiliku kahe
alamliigi, O. c. cuniculus ja O. c. algirus, vahel. Nad moodustavad hiibriidide tsooni nende
areaalide kontakti alal Ibeeria poolsaarel. Tsoon liigub loodest kagusse, kus O. c. cuniculus

jaab pohja poolsemale ning O. c. algirus jaib 1duna poolsemale alale (Geraldes et al. 2008).

Sarnaselt koduhiirele (vaata Mus) on kiiiiliku hiibriidide ala stabiilne ja allub pinge tsooni

mudelile (Carneiro et al. 2013). Hiibriidide tsooni kujundab hiibriidide selge kohasuse
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langus ning 6koloogilistel ja geograafilistel faktoritel mdju puudub vdi on sekundaarne
(Carneiro et al. 2014; Alda and Doadrio 2014). Mélemal alamliigil on endale omased
geneetilised liinid, mis on selgelt eristunud iiksteisest (Geraldes et al. 2006; Campos et al.
2008). Samuti on leitud, et eri piirkondade populatsioonid on samuti eristunud ja on leitud
neile omaseid geene (Queney et al. 2001). Sellest hoolimata on alamliigid geneetiliselt
viga sarnased. Kiiiilikute geneetilist olukorda on selgitatud korduva kokku puute ja

isolatsiooniga (Carneiro et al. 2009, 2013).

Introgressiooni mustrid on kiiiilikul védga erinevad. On tdheldatud, et igale geenile mojub
valik eraldi (Campos et al. 2008; Carneiro et al. 2014; Rafati et al. 2018). Seetottu on leida
introgresseerunud geene palju kaugemale hiibriidide tsoonist kui oodatud (Carneiro et al.
2013, 2014). Vahem introgressiooni on margatud kromosoomide tsentromeerides ning
sugukromosoomides (Geraldes et al. 2006, 2008; Carneiro et al. 2010). Kohati on leitud
rohkemat introgressiooni Y-kromosoomis, kuid seda on selgitatud uute loomade

sissetoomisega inimeste poolt (Geraldes et al. 2008).

Reproduktiivse barjdiri moodustamise pdhjuseks on pakutud kromosoomide
kokkusobimatus, millele viitab piiratud voi puuduv introgressiooni tsentromeerides
(Geraldes et al. 2008; Carneiro et al. 2009). Samuti on tdheldatud sugukromosoomide
olulist rolli reproduktiivsete barjadride moodustamisel (Geraldes et al. 2006, 2008;
Carneiro et al. 2010, 2013). Seda on leitud Kka teistel liikidel (Presgraves 2018). Samas on
taheldatud, et reproduktiivset barjdéri aitab moodustada mitmed geenid tile kogu genoomi
(Carneiro et al. 2013, 2014). Rafati et al. (2018) tdheldas oma t66s, et reproduktiivset
barjairi moodustavad geenid olid iile kogu genoomi ning sugukromosoomidel polnud
tilekaalulist rolli. Ta leidis hiibriidsete isaste testistes iilekaaluliselt vigast geenide

ekspressiooni, mis on tema hiipoteesi kohaselt tingitud regulaator jarjestuste vigadest.

Kiiiiliku hiibriidide ala on tekkinud ja kadunud mitmel korral looduslikult. Tédnapdeval on
see stabiilne ja ei ohusta kumbagi alamliiki. Tegemist olulise alaga liigistumise ja
evolutsiooni uurimiseks, kuna ala erineb oluliselt hetkel kdige rohkem uuritud hiirte
hiibriidide tsoonist. Seega on oluline jitkuvalt uurida kiitilikute hiibriidide tsoonis leiduvad

protsesse.
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7. Hiibridiseerumine seltsis putuktoidulised (Eulipotyphla)

7.1 Perekond siil (Erinaceus)
Perekonnas siil (Erinaceus) toimub hiibridiseerumine kahe hiljuti lahknenud (Bannikova et

al. 2014) hariliku siili (E. europaeus) ja Idunasiili (E. roumanicus) vahel. Liikide areaalid
kattuvad Kesk- ja Ida-Euroopas, aga aktiivset hiibridiseerumist on leitud vaid Ida-Euroopa
kontaktalal (Bogdanov et al. 2009; Zolotareva et al. 2021). Hiibridiseerumine toimub nii
DNA kui ka mtDNA tasemel.

Kesk-Euroopas tekkis hiibriidide tsoon minevikus kahe liigi areaalide kokku puutel. Aja
moddudes moodustusid liikide vahel reproduktiivsed barjdarid, mis 16puks piiras
hiibridiseerumise olematuks (Bolfikova and Hulva 2012). Tanapéeval ndeme me jilgi selle
juhtumist introgressiooni niol, metsikus looduses on hiibriide védga vihe vai lildse mitte

(Cerna Bolfikova et al. 2017; Curto et al. 2019).

Ida-Euroopas on tiheldatud iisna sarnast diinaamikat kui Kesk-Euroopas. Kaks liiki satusid
kontakti siin hiljem ja seetdttu pole veel reproduktiivsed barjiérid efektiivselt
moodustunud (Bolfikova and Hulva 2012). Zolotareva et al. (2021) leidis nii hiibriidseid
isendeid kui ka puhtaid isendeid voora mtDNA-ga. Introgressioon oli ebasiimmeetriline,
hiibriididel oli tilekaalus hariliku siili mtDNA ning 15unasiili isenditel oli rohkem hariliku
siili mtDNA-d kui vastupidi. Samuti leidis autor veel, et hiibriididel oli suurem osakaal
16unasiili DNA-d, mis viitab hiibriidide eelistusele liituda tagasi 1ounasiili
populatsioonidesse. Zolotareva et al. (2021) pakkus selle nédhtuse pdohjenduseks
populatsioonide tiheduse erinevuse. Tema hiipoteesi toetab hariliku siili hiljutine areaali

laienemine ja selle jargne kontakt ldunasiiliga.

Siilide seas on hiibriidide tsoonide moodustumine loomulik osa nende areaalide
laienemisel. Kesk-Euroopas on see juba korra juhtunud ning ajapikku on seal moodustunud
reproduktiivsed barjdirid. Selle tagajédrjena on hiibriidide ala kadunud. Ida-Euroopas on see
protsess hetkel toimumas, kuid Kesk-Euroopa niitel ndeme, et see ei ohusta siilide
populatsioone. Samas on uuringuid sellel teemal vihe, seetdttu peaks sellele teemale siiski

rohkem tdhelepanu pithendama.

7.2 Perekond mutt (Talpa)
Perekonnas mutt (Talpa) pole leitud hiibridiseerumist Euroopas elavate liikide vahel

(Filippucci et al. 1987). Ainus erand sellele on Kesk-Itaalias esinev hiibriidide tsoon, kus
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puutub kokku euroopa mutt (T. europaea) ja apenniini mutt (T.romana) (Loy et al. 2001).

Hiibriide on leitud vaid sellel kitsal alal.

Loy et al. (2001) leidis Kesk-Itaalias euroopa muti ja apenniini muti kontakt alalt ainsa
tuntud hiibriidide esinemise koha Euroopas. Autor leidis oma t60s, et introgressioon oli
piirdunud kitsasse hiibriidide alasse. Samuti leidis autor, et puudusid F1 hiibriidid voi
tagasi ristunud isendid. Seetdttu jareldas ta, et hiibridiseerumine toimus nende kahe liigi

esmasel kontaktil ning niitidseks on see peatunud.

Perekonna mutt hiibridiseerumise néhtus on piiratud euroopa muti ja apenniini muti
esmase kontakti alale Kesk-Itaalias. Niitidseks on hiibridiseerumine peatunud ja hiibriidid
on jaanud sealsele alale. Seega pole hiibridiseerumine muti populatsioonidele oht. Samas
pole muti hiibriidide kohta tehtud uuringuid 20 aastat, hiibriidide ala ohutuse

kindlustamiseks on vaja teha niitidisaegsemaid uuringuid.

7.3 Perekond karihiir (Sorex)
Perekonnas Karihiir (Sorex) on rohkelt liike, kuid hiibridiseerumine toimub vaid S. araneus

liigirihmas. Liigirithma litkmeid iseloomustab XY1Y>2 sugukromosoomide komplekt
(Sharman 1956). Mets-karihiire (S. araneus sensu stricto) liigis on toimunud véga kiire
lahknemine kromosoomi tasemel 14dbi Robertsoni translokatsioonide (Wojcik et al. 2002).
Erinevate kromosoomidega isendid moodustavad kromosoomi rassid, kelle vahel toimub
ka enamus hiibridiseerumisest. Ulejiinud hiibridiseerumine toimub Sorex araneus

liigirtihma eri liikide vahel.

Mets-karihiir on véga laialdaselt levinud ja seetdttu on tdheldatud iile 70 kromosoomi rassi
(Shchipanov and Pavlova 2017). Kahe kromosoomi rassi kokkupuutel moodustuvad
hiibriidide tsoonid. Euroopa aladel on kirjeldatud rohkelt hiibriidide tsoone, neid on leitud
Suurbritannias (Hatfield et al. 1992; Jones and Searle 2003), Prantsusmaal (Briiunner and
Hausser 1996; Lugon-Moulin et al. 1999), Rootsis (Narain and Fredga 1996; Fredga and
Narain 2000), Poolas (Moska 2003; Jadwiszczak and Banaszek 2006; Moska et al. 2011),
Valgevenes (Borisov et al. 2010) ja Venemaal (Pavlova and Shchipanov 2014; Shchipanov
et al. 2019).

Hiibriidide tsoonis on leitud erinevat edukusega geenivoolu, tavaliselt oleneb see rasside
kromosoomide erinevuste astmest (Yannic et al. 2008a). Hiibriididel tekkib probleeme

meioosis, kus tekkivad liialt pikad kromosoomi joondused, mis viib kromosoomide
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ebaiihtlase jagunemiseni (Basset et al. 2006b). Samas on tédheldatud, et liigisiseselt
kromosoomide erinevused tihti peale ei mdjuta hiibriide vdga negatiivselt (Pavlova et al.
2008). Seega on eri kromosoomi rasside vahele tekkinud mittetdiuslikud reproduktiivsed
barjadrid (Pavlova et al. 2007; Polly et al. 2013) ning koige 1ahedasematel rassidel
puuduvad need barjdirid pea tdielikult (Basset et al. 2006b; Moska et al. 2011).
Kromosoomide erinevuste ndrga moju tottu on geneetilise struktuuri peamiseks faktoriks
pakutud hoopis ajaloolisi protsesse (Basset et al. 2006b; Borisov et al. 2010; Horn et al.
2012).

Hiibriidide tsooni kuju pohjuseks on algul pakutud hiibriidide kohasuse ja viljakuse langust
(Bulatova et al. 2011; Pavlova and Shchipanov 2014), kuid samuti on arvatud, et seda
mdjutavad teised faktorid (Shchipanov and Pavlova 2007; Shchipanov et al. 2008).
Sarnaselt on ka geograafiliste barjddride mdju alas tekkinud lahkenenud arvamusi, on
leitud moju (Moska 2003; Bulatova et al. 2011; Pavlova and Shchipanov 2014) ja on leitud
ka selle puudumist (Shchipanov and Pavlova 2007; Shchipanov et al. 2008, 2019;
Shchipanov and Vlova 2013). Samas ka on leitud, et joed voivad kaasa aidata
hiibridiseerumisele, olles tihine tee mille kaldail erinevad rassid liiguvad ja kokkupuutuvad
(Shchipanov and Vlova 2013; Shchipanov et al. 2019). Hiibriidide tsooni kuju mojutajaks
on pakutud Kka teiste populatsioonide olemasolu, mis piirab hiibriidide levikut ldbi

konkurentsi ja sisserdnde (Shchipanov et al. 2008, 2019).

Hibriidide tsoon on veel leitud mets-karihiire (Sorex araneus) ja valais karihiir S. antinorii
vahel. Hiibriidide tsoon on stabiilne ja asub Alpides, kus puutub kokku valais karihiir
mets-karihiire kolme erineva kromosoomi rassiga (Yannic et al. 2009). Seal leidis Yannic
et al. (2008a), et rohkem eristunud kromosoomi rassidega on geenivool tugevalt piiratud,
kus vahem eristunud rassiga on geenivool vihem piiratud. Samuti leiti, et vihem eristunud
rassil oli mérgatavalt rohkem hiibriide kui teisel kahel. Sarnaselt teistele imetajatele on
sugukromosoomidel roll reproduktiivsete barjaaride moodustamisel (Basset et al. 2006a;
Yannic et al. 2008a). Yannic et al. (2008a) leidis veel, et meessugurakkud on tugevemalt

mojutatud ning seekaudu on isasloomade viljakus kdige rohkem mojutatud.

Introgressiooni on tdheldatud ka teistes Sorex araneus liigigruppi liikmetes. Yannic et al.
(2008b) leidis oma t66s, et atlandi Karihiire (S. coronatus) Y-kromosoomi on
introgresseerunud geneetilist materjali piirenee karihiirelt (S. granarius). Yannic et al.

(2010) leidis veel, et piirenee karihiirel on introgresseerunud mtDNA-d mets-karihiirelt.
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Autori hiipoteesi kohaselt kinnistus vooras mtDNA, sest see aitas pilirenee Karihiirtel
kiilmas keskkonnas paremini hakkama saada, sarnaselt valgejinese mtDNA levikule (vaata
Lepus). Tanapéevast hiibridiseerumist aga pole tdheldatud nende liikide vahel (Yannic et al.
2008b, 2010).

Perekonnas karihiir on toimunud iisna kiire ja laialdane evolutsioon. Eriti on seda néha
Sorex araneus liigigruppi litkmete seas. Selles liigigrupis on toimunud véga kiire
kromosoomi pdhine lahknemine, mistSttu leitakse uusi kromosoomi rasse tinapdevani.
Ukski nendest liikidest ja rassidest pole otseselt ohustatud ning toimuvad protsessid on
looduslikud. Seega tegemist on ohutu, kuid olulise uurimisobjektiga, mis aitab siivendada

meie arusaama kromosoomide evolutsioonist ja selle mdjust isenditele.
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8. Hiibridiseerumine seltsis Kasitiivalised (Chiroptera)

8.1 Perekond lendlane (Myotis)
Perekonnas lendlane (Myotis) on iile 100 liigi (Simmons 2005), kuid paljud neist on vihe

uuritud nahkhiirte varjatud eluviisi tottu. Hiibridiseerumist on tdheldatud mitme liigi vahel
Euroopa eri osades (Afonso et al. 2017). Introgressiooni on leitud ka vihem tuntud
lendlaste liikides ja liinides (Coraman et al. 2019). Euroopa kisitiivaliste seast on

lendlased kdige uuritum perekond, kuid ka siin on uuringuid véhe.

Koige uuritum hiibridiseeruvate liikide paar lendlaste seas on suurlendlane (M. myotis) ja
16unalendlane (M. blythii). Need kaks liiki on vdga sarnased ja nende taksonoomilise
staatuse lile on vaieldud pikemat acga (Bogdanowicz et al. 2009; Furman et al. 2014).
Ldunalendlasel on tdheldatud sama mtDNA, kui suurlendlasel (Berthier et al. 2006).
Seetdttu arvati algul, et 1dunalendlane ja suurlendlane voivad olla sama liik (Bogdanowicz
et al. 2009). Hiljem tuli védlja niiiid laialdaselt vastuvdetud selgitus, et Iounalendlase
mtDNA asendus suurlendlase mtDNA-ga, kuna Idunalendlase areaal laienes kiiresti
Aasiast Euroopase (Berthier et al. 2006; Furman et al. 2014). Areaali ddre aladel oli vihem

1dunalendlaseid, mistottu hakkasid nad hiibridiseerima kohaliku suurlendlasega.

Ldunalendlaste ja suurlendlaste seas on tidheldatud ka nukleaarset introgressiooni.
Introgressioon toimub tavaliselt ebasiimmeetrialaselt 1dunalendlase suunas (Berthier et al.
2006; Afonso et al. 2017), kuid on leitud ka eraneid (Bogdanowicz et al. 2009). Usna
laialdasest introgressioonist hoolimata on suutnud molemad nahkhiired séilitada oma
genoomide isedrasused, mis viitab efektiivsetele geenivoolu barjddridele (Berthier et al.
2006). Voimalik on, et hiibridiseerumisest saadud geenid aitavad tdsta vanemliikide
geneetilist mitmekesisust (Afonso et al. 2017). Hiibridiseerumise pohjused pole veel
selgelt vilja toddeldud. Vilja on pakutud mitmeid faktoreid, nditeks kahe liigi
sotsialiseerumine segakolooniates (Afonso et al. 2017) voi hiibriidide kohasuse tdus
(Berthier et al. 2006).

Lendlaste seas on aktiivset hiibridiseerumist leitud veel habelendlase (M. mystacinus),
tommulendlase (M. brandtii) ja ojalendlase (M. alcathoe) vahel. Bogdanowicz et al. (2012)
leidis oma t66s, et hiibridiseerumine toimus pea pooltes parvlemiskohtades.
Hiibridiseerumine oli laialdane néhtus, aga ei leitud F1 hiibriide. Hiibriidide osakaal oli
habelendlaste ja tdmmulendlaste seas oli sama, kuid ojalendlastes seas oli osakaal palju

suurem. Selle ndhtuse selgituseks pakkus Bogdanowicz et al (2012) ojalendlaste vihest

40



arvu koloonias. Autori hiipoteesi kohaselt on hiibridiseerumise peamine faktor nahkhiirte
kogunemine parvlemiskohtadesse, kus mitmed liigid paarituvad samal ajal. Seal soodustab

hiibridiseerumist isasloomade iilekaal ja liikidele omane poliigiiiinia.

Perekonnas lendlane on leitud iillatavalt palju hiibriide. Samas perekond on viga suur ja
paljud liigid on védhe uuritud. Kuigi on moningad uuringud, mis proovivad selgitada
hiibridiseerumise ndhtust lendlaste seas, pole veel see perekond saanud kiillalt tihelepanu.
Oluline on tulevikus uurida pohjalikumalt hiibridiseerumist ja selle erinevaid faktoreid, et

mdista paremini selle m&ju nahkhiirte liikidele.

8.2 Perekond Eptesicus
Perekonnas Eptesicus on tdheldatud hiibridiseerumist hilis-nahkhiire (E. serotinus) ja

ibeeria nahkhiire (E. isabellinus) vahel. Hiibriide leidub vaid kahe liigi areaalide kontakti
ala Ibeeria poolsaare keskel. Nahkhiiri on tihti raske uurida nende varjatud eluviisi tottu.
Sellest tulenevalt on ka neid vihe uuritud. Eptesicus nahkhiirte tinapdevastest hiibriididest
Euroopas on leida vaid {iks ingliskeelne teadust6d Centeno-Cuadros et al. (2019) poolt.
Samas on leida uurimusi iidsete hiibridiseerumise néhtuste kohta (Juste et al. 2013;

Artyushin et al. 2018).

Centeno-Cuadros et al. (2019) leidis oma t66s toestust hilis-nahkkiire ja ibeeria nahkhiire
hiibridiseerimisele. Hiibriide leiti vaid kitsal kontakti alal, mis viitab populatsioonide
hiljutisele kokkupuutele. Introgressiooni leiti nukleaarses DNA-s, kuid see puudus
MtDNA-s. Introgressioon toimus ebasiimmeetriliselt isasloomade kaudu, kus hilis-
nahkhiirte seas leiti palju rohkem hiibriide kui ibeeria nahkhiirte seas. Autor ei saanud

hiibridiseerumise pohjuseid ja faktoreid on kindlaks teha andmete nappuse tottu.

Perekonna Eptesicus hiibridiseerumise juhtumid tdnapéeval on vihe uuritud. Hetkel on
leida vaid iiks teadustd6 teemal ning autor nendib ise oma t60s, et jarelduste tegemiseks
pole kiillalt andmeid. Seega on oluline tulevikus rohkem uurida Eptesicus nahkhiiri, et

selgeks teha, miks hiibridiseerumine toimub ja mis on selle tagajarjed.

8.3 Perekond Pipistrellus
Perekonnas Pipistrellus on tidheldatud hiibridiseerumist kdabus-nahkhiire (P. pipistrellus)

ja pugmee-nahkhiire (P. pygmaeus) vahel. Hiibriide on leitud liikide areaali ida piiril

Poolas ja Kiiprose saarel. Sarnaselt teistele nahkhiirte litkidele on neid védhe uuritud.
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Sztencel-Jabtonka ja Bogdanowicz (2012) Leidisid oma t66s kddbus-nahkhiire ja pligmee-
nahkhiire hiitibride Poolas. Hiibridiseerumine toimus mdlemas suunas ja oli lisna laialdane
néahtus. Samas ei leitud F1 hiibriide. Samuti on tdheldatud, et hiibridiseerumise esinemisest
hoolimata on mdlemad liigid suutnud séilitada neile iseloomulikud genoomid. Hiibriidid
ise leiti liikide areaalide ddre aladel, kus nihtuse selgituseks on viike populatsiooni tihedus

ja selle jargne kahe erineva liigi isendi paardumine.

Hulva et al. (2010) leidis tdestust hiibridiseerimisele Kiiprose saarel. Saare endeem
Pipistrellus pygmaeus cypris hiibridiseerus kdabus-nahkhiirega. Selle tulemusena on
endeemi genoom segu kohalikust ja voorast. Néhtust on selgitatud kddbus-nahkhiire
emasisendite sisserdndega, lennuvoime tottu ei peata meri uusi loomi saarele
immigreerumast. Autor pakub vélja, et tegemist voib isegi olla liigistumise protsessiga 1dbi
hiibridiseerumise. Samas voib see tekitada probleem endeemi looduskaitsega tema kui

selge taksonoomilise iiksuse kadumise tottu.

Perekonna Pipistrellus hiibridiseerumist on iisna viahe uuritud. Hiibridiseerumine tundub
olevat {isna tavaline, kuid vidheste andemete tdttu on raske teha selgeid jéreldusi. Tulevikus

on vaja teemat uurida rohkem, et kindlaks teha hiibridiseerumise erinevad faktorid.
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Jareldused
Hibridiseerumist on tdheldatud 10% koikide liikide seas, kuid osakaal voib olla suurem

kui arvame (Mallet 2005). Néiteks on hiibridiseerumist tihti raske eristada jagatud eelaselt
paritud polimorfismist (Allendorf et al. 2001). Introgressioon esineb hiibriidide
tagasiristumisel vanempopulatsiooni ning iildiselt on see nédhtus piiratud. Samas on selgelt
niha ulatusliku introgressiooni paljudes eespool késitletud populatsioonides, kuid see

piirdub kitsale alale genoomis, kdige tavalisemalt esineb see mtDNA introgressioonina.

Table 1. Kokkuvdte iilevaate tabelis (Lisa 1.) jdddvustatud numbrilistest andmetest.

Taxa Hiubridiseeruvate  Hiibriidide Introgressioon
liikide osakaal osakaal
CANIS 100% 14,9% 14,8%
FELIS 100% 21,1% 21%
MARTES 66,6% 26,1% 26,1%
MUSTELA 66% 8,3% 7,5%
SUS 100% 29% 29%
BISON 100% n/a n/a
CAPRA 66% 10% 10%
oVIS 100% 5% 5%
RUPICAPRA 100% 37% 36,8%
CAPREOLUS 100% 44% 44%
CERVUS 100% 20% 20%
RANGIFER 100% % 7%
SPERMOPHILUS 75% 32,5% 32,2%
MYODES 66% 19,7% 19,7%
MICROTUS 9% 26,9% 25,4%
MUS 40% n/a n/a
LEPUS 83% 22, 7% 22,6%
ORYCTOLAGUS 100% n/a n/a
TALPA 33% 45,9% 45,9%
ERINACEUS 66% 6,9% 6,9%
SOREX 33% 17% 10%
PIPISTRELLUS 29% 13,3% 13,3%
EPTESCIUS 40% 16,5% 16,5%
MYOTIS 31% 10,8% 10,8%
71% 20,7% 20,2%

Téiendav selgitus: Osakaalud puuduvad (n/a) Mus ja Oryctolagus perekondades, kuna uurimused
keskendusid hiibriidide ala isenditele, mistottu hiibriide osakaal puudus véi oli ebaselge.

Perekonnas Bison puudus tdpsemad andmed hiibriidide osakaalu kohta.
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Analiiiisitud perekondade liikidest 44,8% (52/116) hiibridiseerusid voi olid mingil mééral
introgresseerunud. See moodustab 20% (52/260) kdikidest Euroopa imetajatest.
Analiitisitud perekondades keskmiselt 71% (Tabel 1.) perekonna liikmetest hiibridiseerusid.
Hiibridiseeruvate liikide osakaal oli kdige suurem seltsis soralised (Artiodactyla),
perekonna tasemel analiiiis ei toimi piiratud perekonna esindajate tottu. Hiibridiseerumine
oli tiitipilisem hiljuti lahknenud liikides, kuid leidus ka erandeid nagu perekond janes
(Lepus) ja perekond Pipistrellus.

Hiibridide osakaal populatsioonides jdi enamasti 10-30% vahemiku, suurema osakaalu
korral oli tihti hiibriide osakaal iilechinnatud piiratud valimi tottu. Introgressiooni osakaal
(20,2%) erines hiibriidide osakaalust (20,7%) viahe. Selle néhtuse selgituseks on iidse voi
vihese introgressiooni laialdane levik, tiiiipiline oli introgressioon véga piiratud kuni
olematu tdnapédevase hiibridiseerimisega. Samuti on osakaale mdjutanud valimisuurus nii
analiilisitud t66des kui ka antud t66s. Hiibridiseerumist ilma introgressioonita oli leida vaid
perekonnas Karihiir (Sorex), kuid isegi selles perekonnas on introgressiooni puudumine

arvatavasti tingitud autorite valikust uurida F1 hiibriide.

Keskmised hiibridiseerumise ja introgressiooni osakaalud on petilikud eespool mainitud
pohjusel, mistdttu on vaja tdpsustada hiibridiseerumise néhtust. Liigid, milles leidus iidset
introgressiooni ning leidus vaid piiratud tdnapdevast hiibridiseerumist, moodustasid 50%
(26/52) uuritud liikidest. Nendes liikides ostus olema oluline osa hiibriidide osakaalust
jéljed 1idsest introgressioonist. Seetdttu on tegelikkuses peapooled hiibridiseerumise
ndhtused leitud selle t66 kdigus hoopis piiratud koguses, kuid laialt levinud, introgressioon.
Samas introgressioon vdib kiiresti levida isegi piiratud hiibridiseerumisel, mistottu on
eespool mainitud liikides ikkagi oluline tdheldada ja jélgida tdnapédevast hiibridiseerumist.
lidset introgressioon ilma tdnapdevase hiibridiseerumiseta aga leidub vaid 11,5% (6/52)
liikides.

Introgressioon ise oli tavaliselt ebasiimmeetriline ja koige tavalisem oli mtDNA
introgressioon. Selle ndhtuse selgituseks on pakutud mtDNA neutraalsust, nditeks
koduhiirte seas (Bozikova et al. 2005), voi mtDNA positiivset mdju, néiteks leethiirtes
(Boratynski et al. 2014, 2016) ja janestes (Melo-Ferreira et al. 2005, 2009). Voora mtDNA
kinnistumisel on koige tavalisem introgressiooni muster iihe liigi vélja torjumine teise
poolt (Alves et al. 2008; Lavrenchenko et al. 2009). Nukleaarne introgressioon on

haruldasem ning tihti leidub autosoomides. Sugukromosoomide introgressioon on
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haruldasem, mis tuleneb sugukromosoomide rollist reproduktiivsete barjdiride

moodustamisel (Geraldes et al. 2008; Macholan et al. 2011).

Hiibridiseerumist ennast indutseeris tavaliselt madal populatsiooni tihedus ja sellega
kaasnev raskus leida paaritumiseks liigikaaslast. Seda nihtus tdi esile mitme faktorid.
Inimesest tulenevad faktorid olid peamiselt iilekiittimine, elupaikade killustamine ja hdving,
loomade limberpaigutamine ning kodustatud ja vangistuses elavate isendite padsemine
loodusesse. Looduslikud faktorid olid enamasti areaalide laienemine/populatsioonide kasv,
iihe liigi vélja tdrjumine teise poolt ja kditumuslikud isedrasused. Eraldi vadrib mainimist
introgressioonist tulenevat kohasuse tdus, mille tulemusena voib isegi piiratud

hiibridiseerumisel vodras geneetiline materjal viga kaugele levida.

Hiibridiseerumise ja introgressiooniga kaasnevad looduskaitselised probleemid, mis
avalduvad mitmel viisil. Introgressiooni otsene mdju on kohalike kohastumiste kadumine
ja selle jargne kohasuse langus (Frankham et al. 2011). Samuti v3ib introgressiooni kdigus
kaduma minna véiksema arvulise populatsiooni genoom, pdhjustades geneetilise
véljasuremise (Rhymer and Simberloff 1996). Selles on rolli tdheldatud ka hiibriididel
endeil, kes okupeerivad kahe liigi vahe ala ja seetdttu muutuvad nn geneetiliseks

,.sillaks* kahe liigi vahel . Seda protsessi on ndha néiteks euroopa metskass-kodukass

(Germain et al. 2008) ja punahirv-tahnikhirv (Senn et al. 2010a) hiibridiseerumisel.

Looduskaitseliseks probleemiks on kujunenud ka hiibriidide konkureerimine
vanempopulatisooni isenditega. Néiteks tdheldanud Bassi et al. (2017), et koer-hunt
hiibriidid toituvad samadest saakloomadest ja elavad samadel aladel kui geneetiliselt
puhtad hundid. Sarnaselt leidis Kilshaw et al. (2016), et hiibriidid moodustasid vaheala

metskasside ja kodukassidele, mistdttu toimus edasine hiibridiseerumine ja konkurents.

Samuti raskendab hiibridiseerumine looduskaitselisi tegevusi. Hiibriidide olemasolu
tdhendab, et looduskaitselise tegevuse labiviimiseks on vaja kindlaks teha geneetiliselt
puhas populatsioon ja seda sdilitada. See on oluline néiteks euroopa piisoni (Tokarska et al.
2011, 2015) ja itaalia metskitse (Gentile et al. 2009) looduskaitses. Samuti esineb
probleeme looduskaitselise seadusega, kus hiibriidid v4i hiibridiseerumis voime tekitab
kiisimusi konkreetse taksoni olemasolu ja kaitsevéartuses (lacolina et al. 2019). Oluliseks
probleemiks v3ib kujuneda ka avalikuse arvamus, mille tagajdrjena v3ib nurjuda

looduskaitseliste projektide labiviimine voi voib toimuda kindla liigi ileméérane
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hévitamine, nagu nditeks on taheldatud hunt-koer hiibriidide korral (Leonard et al. 2013;
Dufresnes et al. 2019).

Hiibridiseerumise probleemi lahenduseks on pakutud hiibriidsete ning hiibridiseeruvate
isendite selektiivset kiittimist, seda on soovitatud niiteks punahirve ja tdhnikhirve
hiibridiseerumise piiramiseks (Diaz et al. 2006). Sarnases olukorras oleval itaalia metskitse
kaitseks on aga pakutud loomade ruumilist eraldamist, selleks on soovitatud loomade
timber paigutamist isoleeritud aladele, kus kontakt euroopa metskitsega puudub (Mucci et
al. 2012). Samuti on oluline keskkonna taastamine ja inimmoju piiramine, mis on eriti
efektiivne populatsioonides, kus hiibridiseerumine esineb just hiirituste tottu. Selle
efektiivsust on ndha néiteks Ukraina huntides, kus pérast kiittimise piiramist hundi
populatsioonid kiiresti taastusid ja hiibridiseerumine muutus haruldaseks.
Hiibridiseerumine on siiski keeruline looduskaitseline probleem ja seega selle lahendus ei
seisne vaid iihes meetodis. Hiibridiseerumist piiravad meetodid on kdige efektiivsemad kui
nad on osa suuremast looduskaitselisest programmist, mille kdigus toimub looduskaitseline

tegevus nii enne kui ka pérast hiibriididega tegelemist (Bohling 2016).

Hiibridiseerumine ja sellega kaasnev introgressioon on niitidisajal kujunenud oluliseks
teemaks nii evolutsioonis (Abbott et al. 2013) kui ka looduskaitses (Allendorf et al. 2001).
Sellest hoolimata on hiibridiseerumise téhtsust loomades téheldatud alles hiljuti (Rhymer
and Simberloff 1996). Tahelepanu on enamasti vditnud vaid moned esinduslikud
(alam)liigid nagu koduhiir, hall hunt ja metssiga. Samas on kohati isegi nende liikide
andmestikus auke, viidates jillegi teema uudsusele. Geograafilise jaotuse pohiselt esineb
puudulik andmestik enamasti Ida-Euroopas ja Balkani poolsaarel, kus hiibridiseerumist

tihti alahinnatakse.

Hiibridiseerumise alahindamist pohjustab enamasti andmete nappus ja endiste arusaamade
kinnistumine. Néiteks on kogu Euroopas levinud hall hundi hiibridiseerumist alahinnatud,
sest on kinnistunud arvamus, et koera ja hundi hiibriidid oma véhesema sotsialiseerumise
tottu ei ole enamasti voimelised hundi vanempopulatsioon tagasi ristuma (Vila and Wayne
1999). Bassi et al.(2017) aga toestas, et hundi ja koera hiibriidid on voimelised liituma
geneetiliselt puhta hundi karjadega ja isegi moodustama oma karju. Ta tdheldas oma t630s,
et nad kiittisid isegi samu saakloomi ja okupeerisid hundile sobilike alasi. See leid tdstab

esile, kui vihe hiibridiseerumise faktoritest on tegelikult teada isegi palju uuritud liigis.
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Andmete nappus esineb samuti vihem tuntud liikide ja varjulise eluviisiga litkides nagu on
nédha niiteks késitiivaliste ja monede kiskjalistega. Eraldi vaérib mainimist alles hiljuti
ilmunud kuldne Saakal, kes pea 60 aastat tagasi 1abis plahvatusliku populatsiooni kasvu ja
selle jargselt migreerus paljudesse Euroopa riikidesse, kaasa arvatud Eestisse (Spassov and
Acosta-Pankov 2019). Stronen et al. (2020) esitas oma t60s efektiivse viisi kuidas jalgida
ja uurida seda uustulnukat, mis tagaks pideva andmevoolu liigi areaali laienemise ja

hibridiseerumise kohta.

Olemas olevates hiibridiseerumise andemetes on iildiselt puudlik hiibridiseerumise
pohjused ning tegelik moju indiviidile voi/ja populatsioonile. Seda puudujdéki on leida nii
palju uuritud kui ka vdhe uuritud liikides. Néiteks on palju uuritud kodukassi (genoomi
introgressiooni euroopa metskassi genoomi, kuid siiani pole selget arusaama selle mojust
kassidele (Nussberger et al. 2014). Sarnaselt on tiheldatud Y-kromosoomi laialdast
introgressiooni koduhiire alamliikide vahel vaid kahes kohas, Kesk-Euroopas ja Norras
(Dureje et al. 2012). Kesk-Euroopas leiti, introgresseerunud Y-kromosoom tdesti tdstis
kohasust (Albrechtova et al. 2012) kuid Norras ei ole see ikkagi veel kindel (Jones and
Searle 2015).

Samuti on kujunenud oluliseks probleemiks hiibriidide konkreetse definitsiooni puudumine
(Nussberger et al. 2014). Hiibriide on lihtne eristada vanempopulatsiooni isenditest kui
tegemist of F1 voi F2 isenditega, kuid jargnevates generatsioonides muutub hiibriidid
eristamine puhtast isendist pidevalt keerulisemaks (Quilodran et al. 2020). Samade
andmetega vOib saada tdiesti erinevaid tulemusi kasutades erinevaid piiritlusi hiibriidide

jaoks (Nussberger et al. 2014).

Sellest tulenevalt on tulevikus oluline moodustada iildine standard, mida jirgida hiibriidide
tuvastamisel. Sarnaselt on oluline tulevikus innustada hiibridisatsiooni uurimist vahem
uuritud liikides ja vihem uuritud geograafilistel aladel, et tagada pdhjalik ja robustne
andmestik hiibridiseerumise jalgimiseks ja vajaduse korral piiramiseks. Oluline on veel
tulevikus looduskaitselise tegevuse efektiivsuse uurimine ja meetodite leidmine ja
aretamine. Hetkel palju hiibridiseerumisega seotud looduskaitselisest tegevusest pole
tagatud teadusetdo poolt, vaid baseerub lihtsalt spetsialistide kogemusel (Donfrancesco et
al. 2019).
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Kokkuvote

Hiibridiseerumine ja sellega kaasnev introgressioon on niilidisajal tunnistatud oluliseks
evolutsiooni faktoriks. Sellest hoolimata on hiibridiseerumine loomades tdhelepanu
voitnud alles hiljuti. Euroopa imetajate hiibridiseerumisest on tehtud vaid tiks iilevaatlik
t60 lacolina et al. (2019) poolt, kuid ka see on keskendunud vaid soralistele. Selle t66
kaigus koguti andmeid eesmargiga anda iilevaade Euroopas hiibridiseeruvatest imetajatest

ning analiitisida hiibridiseerumist.

Hiibridiseerumine on Euroopa imetajate seas tavalisem kui arvatud, hiibridiseerumist voi
introgressiooni leidus 20% liikides. Hiibridiseerumisele jérgis pea alati introgressioon.
Tihti oli introgressioon laialdasem kui aktiivne hiibridiseerumine, kuna isegi viga piiratud
hiibridiseerumisel vaisid introgresseerunud geenid laialdaselt levida muidu geneetiliselt
puhastes populatsioonides. Seetdttu leidus iile pooltel analiiiisitud liikidel piiratud
hiibridiseerumist, kuid laialdast iidset introgressiooni. Hiibridiseerumises osutusid olema
olulisteks nii inimmdju kui ka looduslikud faktorid. Inimesed on oluliselt mjutanud
hiibridiseerumist néhtust Euroopa imetajate seas, tihti keskkonna voi populatsioonide
havingu kaudu. Looduslikud faktorid olid aga enamasti seotud areaalide laienemise ja

populatsioonide kasvuga, kuid oluliseks kujunes ka kohasust tdstev introgressioon.

Hiibridiseerumisest tekkinud looduskaitselised probleemid ohustavad populatsioone nii
otseselt kui ka kaudselt. Laialdase introgressiooni korral vdib kohasus langeda
kohastumuste kadumisega ning halvimas olukorras, geneetiline véiljasuremine. Hiibriidid
voivad kahjustada vanempopulatsioone jiatkuvalt hiibridiseerumise hdlbustamisega voi
otseselt nendega konkureerides. Samuti voib hiibriidide olemasolu raskenda
looduskaitseliste programmide 1dbimist, kuna geneetiliselt puhaste populatsioonide
leidmine ning séilitamine on kulukas ja aega ndudev protsess. T00 protsessi kédigus selgus,
et oluliseks probleemiks on kujunenud hiibriidide konkreetse definitsiooni puudumine ning
puudulik andmestik. Samuti vajab rohkem tdhelepanu hiibriidisatsioonile suunatud

looduskaitseliste meetodite teadustdo, et aretada robustsemaid ja efektiivsemaid meetodeid.
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Summary

Hybridization in European mammals

In recent years, hybridization and the introgressioon that comes along with it has been
acknowledged as an important factor in evolution. Despite this, hybridization has been
researched relatively little in animals. Hybridization of European mammals has only been
reviewed by lacolina et al. (2019) but even this work is focused on just ungulates.
Information was gathered in the process of this thesis to review hybridization in European

mammals and to analyze hybridization.

Hybridization in European mammals is more common than thought, hybridization and
introgression was found in 20% of mammal species. Hybridization was almost always
followed by introgression. Often introgression itself was more widespread than active
hybridization, since even in the case of very limited hybridization, introgressed genes
could spread widely in otherwise pure populations. Due to this, over half of analyzed
species had limited hybridization but extensive ancient introgression. Important factors in
hybridization were both anthropogenic and natural. Humans had impacted hybridization
within European mammals greatly, usually in the form of habitat or population destruction.
Natural factors mostly manifested in the form of population growth and range expansion,
though fitness increasing introgression also played a major role.

Conservation issues born from hybridization endanger populations both directly and
indirectly. In the case of widespread introgression, there may be a loss of fitness due to the
loss of adaptations or a genetic extinction may take place. Hybrids can negatively impact
parent populations by facilitating more hybridization or by directly competing with them.
The existence of hybrids may also negatively impact conservative efforts because of the
difficulty involved in finding and conserving genetically pure populations. In the process
of this thesis, it was found that the lack of a concrete definition for hybrids and lacking
data have become key problems. Conservation strategies aimed at hybridization also

requires more research, so robust and effective methods can be developed.
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Tanuavaldus

T606 autor soovib tdnada t66 valmimisel abiks olnud inimesi, eriti juhendajaid Urmas
Saarma ja Egle Tammeleht. Autor samuti tdnab peret ja sopru, kes aitasid stressi rohke t66

protsessiga toime tulla.
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Lisa 1. Ulevaatetabel Euroopa imetajate hiibridiseerumist kiisitlevates

uurimustest

Tabel on Excel failina kaasatud antud t66ga. Tabelis leidub t66s kogutud andmed, kuid
mitte koik viidatud artiklid. Tabelis leidub hiibriidide osakaal perekonnast, lahknemisajad,
artikli pohiselt hiibriidide ja introgressioon osakaal, lithikokkuvote ja hiibridiseerumis

tegurid méarksonadena.
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