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Infoleht

Hiibridiseerumine perekonnas Koer (Canis)

Hiibridiseerumine on néhtus, kus toimub ristumine kahe erineva taksoni vahel. See vdib olla juhuslik
ja piirduda vaid mdne tiksiku indiviidiga, kuid tegemist voib olla ka suuremahulise protsessiga, millel
on tagajirjed tervetele liikidele. Hiibridiseerumise kéigus tekivad hiibriidsed isendid ning juhul kui
toimub nende tagasiristumine vanemliigiga, voib vanemliiki kinnistuda teistsuguse liigi geneetiline
materjal. See mojub imetajaliikide elujoulisusele erinevalt ning mitmetele on see ohustav. Kidesolevas
uurimistoos antakse iilevaade seitsme liigi ja iihe alamliigi hiibridiseerumisest perekonnas Canis ning
t00s leitakse kokkuvotlikult, et hiibridiseerumisest ohustatud liike seob madal arvukus ja
asustustihedus, elupaikade killustumine, antropogeense toidu suurenenud kittesaadavus ja
kokkupuude perekonna mdne teise arvukama liigiga. Hiibridiseerumine kahe erineva liigi vahel on

soodustatud, kui liigid on sarnase kehasuuruse ja toitumisharjumustega.

Mairksonad: hiibridiseerumine, koerlased, perekond Canis, introgressioon, hunt, antropogeenne,

kohasus, keskkond

Hybridization in the Canis genus

Hybridization is a phenomenon, in which two different species succesfully breed. It can happen by
chance and only affect a few individuals, but it can also be widespread process, which may have
consequences for whole species. Hybridization creates hybrid individuals and if they backcross into
their parental species, it may result in the fixation of another species’ genetic material in the parental
species. It has differing effects on the persistance of mammal species and for many it is endangering.
In this thesis, a review is given of hybridization between seven species and one subspecies of Canis.
In general, it is found that species endangered by hybridization have in common the following things:
low population size and density, fragmentation of suitable habitat, the increased occurence of
anthropogenic food resources and contact with a much more abundant species of the same genus.
Hybridization between two species is more likely, when they are similar in body size and dietary

habits.
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Sissejuhatus

Hiibridiseerumine on ristumine kahe eri taksoni vahel, olgu selleks liik voi alamliik, kuid seda vdib
vaadelda ka populatsioonide tasemel (Adavoudi & Pilot, 2022; Edelman & Mallet, 2021). Seda
peetakse laialt levinuks taimede seas, kus vihemalt 25% taimeliikidest on sellest mdjutatud (Arnold,
1997; Stull et al., 2023) ning loomadel on seda samuti tdheldatud, sealhulgas lindudel, kaladel,
kahepaiksetel ja putukatel (Vili et al., 2010; Brauer et al., 2023; Mezhzherin et al., 2024; Mallet et
al., 2007). Aina rohkem on hakatud uurima hiibridiseerumise esinemist imetajate seas ning selle
osatdhtsust liikide kujunemises (Abbott et al., 2013; Adavoudi & Pilot, 2022; Nolte & Tautz, 2010;
Seehausen, 2004). Hiibridiseerumisega seondub ka teine moiste — introgressioon, kus hiibriidsete
isendite tagasiristumisel suureneb teisele liigile omase DNA osakaal vanemliigi genoomis (Aguillon
et al, 2022; Anderson & Hubricht, 1938). Hiibriidide teke ning introgressioon
vanempopulatsioonidesse voib mdjuda populatsioonide elujoulisusele nii positiivselt kui ka
negatiivselt (Adavoudi & Pilot, 2022; Burke & Arnold, 2001; Edelman & Mallet, 2021; Pfennig et
al., 2016; Todesco et al., 2016). Seetdttu on kasulik lisaks hiibriidsete isendite kdekdigule uurida,

kuidas suhestub hiibriidne populatsioon vanempopulatsiooniga.

Kuigi hiibridiseerumist saab uurida paljude loomarithmade niitel, on koerlased (Canidae) selleks hésti
sobivad oma laialt kattuvate levilate, kuid ometi suure liigilise mitmekesisuse poolest (Johnson et al.,
1996). Hiibridiseerumise varasemast sagedasem esinemine viitab muutustele biootilistes voi
abiootilistes tegurites, mis varem neid liike eraldasid (Crispo et al., 2011; Grabenstein & Taylor, 2018;
Ottenburghs, 2021). Koerlased on inimestele huvipakkuvad nii majanduslike konfliktide kui ka
okostisteemiteenuste eest, mida nad tiidavad kiskjate voi raipesddjatena (Ambarli, 2019; Cirovié et
al., 2016; Expdsito-Granados et al., 2019; Fleming et al., 2017; Gilbert et al., 2022; Letnic et al., 2012;
Ritchie et al., 2012; Wirsing & Newsome, 2021).

To66 eesmirk on anda iilevaade eri litkide hiibridiseerumisest perekonnas Canis. Samuti piistitan ma
seaduspdrasused, mis voiksid antud perekonnas hiibridiseerumist kirjeldada ning analiiiisin selle
toimumise Okoloogilist mdju. Hiibridiseerumisega seoses kasitletakse seitset valdavalt liigina
tunnustatud koerlast (C. lupus ehk hallhunt, C. aureus ehk Saakal, C. lupaster ehk aafrika hunt, C.
simensis ehk etioopia hunt, C. latrans ehk koiott, C. [ycaon ehk idahunt, C. rufus ehk tumehunt) ja
iiht kodukoera alamliiki (C. familiaris dingo ehk dingo). Dingo on t60sse kaasatud, kuna tegemist on

hésti dokumenteeritud nditega varasemalt isoleeritud populatsiooni hiibridiseerumisest hilisemalt



introdutseeritud kodukoeraga (Canis familiaris). Liikidevaheliste seoste leidmiseks ning seega
hiibridiseerumise paremaks moistmiseks on kirjeldatud liikide vélimust, elupaiga- ja toitumiseelistusi.
Too alguses on kirjutatud hiibridiseerumisest {ldiselt, et paigutada perekonnas toimuv
hiibridiseerumine laiemasse konteksti. Toodud on mdistete selgitused. T66s ei ole eraldi kirjutatud
hiibridiseerumise ohjamisest: see nduaks siivenemist looduskaitsepoliitikasse, mis pdhjustaks t606

liigset laialivalgumist.



Moisted

10.

11.

Introdutseeritud liik on liik, mis on uude piirkonda (inimese poolt) asustatud.
Voorliik on liik, mis on sattunud véljaspoole oma harilikku leviala inimese kaasabil.

Siimpatria on ndhtus, mille korral iihel ja samal maa-alal asub mitu populatsiooni, alamliiki
voi liiki.
Kohasus on keskkonnatingimustega kohanemise ja kohastumise aste, mis avaldub edukas

paljunemises ja ja viljakate isendite viheses suremuses.

Heterosiigootsus on erinevate alleelide olemasolu homoloogsete kromosoomide samas
lookuses. Heterostigoot on indiviid, kes vaadeldavalt genotiiiibilt heterosiigootne. Geneetiline
mitmekesisus hdlmab endas populatsioonis suurt heterosiigootide osakaalu. Sellisel
populatsioonil on reeglina paremad viljavaated keskkonnamuutustega toime tulemisel.

(Hughes et al., 2008)

Homosiigootsus on iihesuguste alleelide olemasolu homoloogsete kromosoomide samas

lookuses. Tegemist on heterosiigootsuse vastega.

Fenotiiiip on raku voi organismi néhtavad vilis- ja sisetunnused, mis pdhinevad genotiiiibi ja
keskkonna koosmdjul. Kiesolevas t66s moeldakse selle all eelkdige isendi morfoloogiat ehk

valimust.

Sugulusristumine (ingl inbreeding) on ristumine isendite vahel, kes on ldhisuguluses.

Sugulusristumine suurendab homosiigootsust populatsioonis.

Vilisaretus (ingl outbreeding) on populatsiooni heterosiigootsust suurendav paarumistiilip

mittesuguluses olevate loomade vahel.

Pudelikaela efekt on geneetilise triivi erijuht, mis tuleneb populatsiooni arvukuse ajutisest

olulisest vidhenemisest.

Ristumisbarjdidr on miski, mis hoiab populatsioone reproduktiivses isolatsioonis.
Ristumisbarjddre voOib jagada kaheks: presiigootseteks ehk siinnieelseteks, voi

postsiigootseteks ehk siinnijargseteks.

Maistete seletamisel on kasutatud: https://eki.ee/


https://eki.ee/

1. Hiibridiseerumine

1.1 Hiibridiseerumine looduses

Hiibridiseerumine esineb looduses hiibriidtsoonides, kus iiksteisest muidu geneetiliselt erinevad
populatsioonid puutuvad kokku ning ristuvad (Barton & Hewitt, 1985). Niiteks halljanes (Lepus
europaeus) ja valgejanes (L. timidus) Louna-Soomes (Pohjoismaéki et al., 2021) voi hallvares (Corvus
cornix) ja mustvares (C. corone) Ida-Saksamaal (Poelstra et al., 2014). Kuid see vdib toimuda ka
juhuslikult koduloomade ja nende metsikute eellaste vahel (Ottenburghs, 2021; Twardek et al., 2017;
Randi, 2008). Juhul kui hiibriidsed jirglased on viljakad, on hiibridiseerumine oma olemuselt
geenivool kahe kvantitatiivselt erineva populatsiooni vahel (Barton & Hewitt, 1985; Gompert &
Buerkle, 2016), mille mdju ei piirdu ainult hiibriidsete isendite tekkega, vaid millel on samuti moju

vanempopulatsioonidele.

Geenivoolu iseloomustab geneetilise materjali vahetus eri populatsioonide vahel. Seega toimub ka
introgressiooniga hiibridiseerumisel aegapikku alleelide koosseisu muutus. Geneetiliseks
higustumiseks (ingl genetic swamping) nimetatakse suurema osa vanemliigi genofondist asendumist
hiibriidsega (Gibson et al., 2019a; Roberts et al., 2010; Todesco et al., 2016). Seda soodustab
vanemliigi madal arvukus ja asustustihedus (Gibson et al., 2019b; Lawson et al., 2017; Roberts et al.,
2010; Ward et al., 2012). See voib tuua endaga kaasa isendite pikaajalise kohasuse vihenemise, kuna
16hutakse kohalikud geenikompleksid ning geneetiline mitmekesisus voib kahaneda hiibriidsete
alleelide tilekaaluka kinnistumise tottu (Colella et al., 2019; Baack & Rieseberg, 2007; Edmands,
2007). Ohustatud liikidel peetakse geneetilist higustumist, mille puhul toimub ristumine inimese poolt
introdutseeritud voorliigiga, suureks probleemiks, kuna siis vOib vidiksema arvukusega litk
geneetiliselt vdlja surra (Rhymer & Simberloff, 1996; Todesco et al., 2016). Seda ohtu on tédheldatud
nditeks Soti metskassi (Felis silvestris silvestris) ulatuslikul segunemisel kodukassiga (£ catus
domesticus) (Howard-McCombe et al., 2023). Isegi kui introgressiooni ei toimu, s.t hiibriidid kahe
liigi vahel on steriilsed (ehk jaéb dra populatsioonidevaheline geenisiire), toimub siiski reproduktiivne
pingutus (Adavoudi & Pilot, 2022; Todesco et al., 2016): sellisel juhul kulutavad isendid oma piiratud
aega ja ressursse jirglaste saamisele, kuid ometi elujoulisi jarglasi ei saa. On ka voimalik, et kahele
erinevale elupaigale kohastunud populatsioonide jéarglased ei ole lihtsalt enam kuigi hésti kohastunud

kummalegile elupaigale (Stankowski et al., 2021b; Pennec et al., 2017; Westram et al., 2018).



Samas v&ib uute alleelide sissetoomine mojuda hoopis turgutavalt (Adavoudi & Pilot, 2022), korge
homosiigootsusega populatsiooni puhul isegi padstvalt, mida kinnitab puuma florida alamliigi (Puma
concolor coryi) sugulusristumise vaevuste leevenemine vélisaretuse tulemusel (Onorato et al., 2024).
Liigi kohasuse seisukohast positiivsete tagajirgede nigemiseks ei ole tarvis tingimata
sugulusristumise jargset olukorda. Introgressioonil on potentsiaal isendite toimetulekut parandada, kui
mitte 1dbi suurenenud geneetilise mitmekesisuse, siis introdutseerides populatsiooni otseselt uusi
tunnuseid, mis voivad teatud tingimustes kasulikeks osutuda (Adavoudi & Pilot, 2022; Arnold, 1997;
Burke & Arnold, 2001; Grant & Grant, 1994; Pfennig et al., 2016). Niiteks on lumevaestes
piirkondades pruunika talvekarva esinemine Ameerika jénesel (L. americanus) valge kasuka asemel
kohastumus, mis on tdendoliselt tekkinud karva mittevahetava jéaneseliigi (L. californicus)
introgressiooni tottu (Jones et al., 2018) ning Pohja-Ameerika koioti-hundi hiibriididel on suurema
kehamassi tottu laiem saakloomavalik, kuhu kuuluvad lisaks nérilistele ka soralised (Way & Lynn,
2016). Kuigi hiibriidide kohasus vdib vanemliikide omale vahelmiste tunnuste tottu alla jaada, voivad
need teatud olukordades olla just kodige kasulikumad (Stankowski et al., 2021b). Naiteks on
soojalembese ja kiilmalembese kalaliigi hiibriidsel populatsioonil rohkemate adaptiivsete alleelide

tottu paremad viljavaated veetemperatuuri muutustega toimetulemisel (Brauer et al., 2023).

1.2 Antropogeenne hiibridiseerumine

Inimtegevus v3ib mojutada hiibridiseerumise toimumist ja sagedust (Grabenstein & Taylor, 2018;
Ottenburghs, 2021; Crispo et al., 2011; Stankowski et al., 2021a). Hiibridiseerumist, mida pdhjustab
inimmdju, nimetatakse antropogeenseks hiibridiseerumiseks (Grabenstein & Taylor, 2018). Uks
voimalus selleks on maastiku kujundamine, mille tulemusel muutuvad elupaikade tingimused ja
piirid, nditeks pdllumajandustegevuse vOi inimasustuse laiendamisel vOi veereZiimi muutmisel
(Crispo et al., 2011; Grabenstein & Taylor, 2018; Ottenburghs, 2021). Eelnimetatud héiringutest
mojutatud populatsioonid on sunnitud kohandama oma elupaigakasutust ning kéitumismustreid,
mistottu voivad geograafiliselt enamasti eraldatud liigid vdi populatsioonid sagedamini kokku
puutuda (Ottenburghs, 2021; Garroway et al., 2010; Grabenstein & Taylor, 2018; Caranton-Ayala et
al., 2018). Naiteks on leitud, et vihmametsa raiejargseid avamaastikke kasutavad korraga mitmed eri
Okoloogilistest nisSidest nahkhiireliigid toitumispaikade ja lennukoridoridena (Willig et al., 2007).

Tihti kaasneb intensiivse inimtegevusega suurulukite asurkondade vdhenemine ja killustumine, mis



raskendab isenditel liigikaaslasest sigimispartneri leidmist ning soodustab vdimalusel paardumist
arvukama sugulasliigiga (Schwartz et al., 2004; Ward et al., 1999; Hindrikson et al., 2012).
Analoogses olukorras on Antarktika taastuvad hiilgepopulatsioonid, kus teadaolevalt hiibridiseeruvad
kolm erinevat merikaru (Arctocephalus spp.) liiki (Lancaster et al., 2006). Kahepaiksete ja kalade
puhul on tiheldatud otsest inimmdju liigisisesele signaliseerimisele 14bi miira-, valgus- voi keemilise
reostuse, mis pohjustab kditumuslike ristumisbarjdiride ndrgenemist ja seega héirib partnerivalikut
(Ward & Blum, 2012; Candolin et al., 2007; Fisher et al., 2006; Lamb & Avise, 1986; van der Sluijs
etal., 2011).

Inimestega kaasnevad koduloomad, kuid koduloomade levik ei piirdu ainult inimasustusega.
Koduloomad vdivad avaldada oma tegevuse ja liikumisega mdju ka looduslikele okostlisteemidele,
seda kas vabalt ringi litkudes voi tehistingimustest pdgenedes (Twardek et al., 2017; Wierzbowska et
al., 2016a; Woods et al., 2003; Anderson et al., 2019). Teatud lemmikloomade pidamisel on
litkkumispiirangute puudumine tavaparane, nditeks kodukassi puhul, kellega hiibridiseerumine ohustab
Euroopa metskassi (F. silvestris) ja tema alamliikide geneetilist omapéra (Howard-McCombe et al.,
2023; Le Roux et al., 2015; Oliveira et al., 2008; Pierpaoli et al., 2003). Esineb ka vabapidamisel
kodukoeri, kelle puhul on Euroopas tdheldatud laialdast hiibridiseerumist hundiga (Kusak et al., 2018;
Salvatori et al., 2019; Torres et al., 2017). Euroopas on tuvastatud ka metssea (Sus scrofa)
hiibridiseerumist koduseaga (Goedbloed et al., 2013; Iacolina et al.,, 2018) ning arvatakse, et
introgressioon voib lihtsustada metsseal uute alade hdivamist 14bi inimpelglikkuse vihendamise ja

viljakuse suurendamise (Frantz et al., 2013; Fulgione et al., 2016).

Inimtegevus on muutnud liikide levilaid tervel maakeral, seda kas kaudselt kliimamuutuste tulemusel
(Chen et al., 2011; Garroway et al., 2010; Taylor et al., 2014; Jansson & Pehrson, 2007) voi otseselt
litkide transportimise kaudu (Biedrzycka et al., 2012; Gryz et al., 2024; Kauhala & Kowalczyk, 2011;
Zalewski et al., 2010). Mdlemad viisid tekitavad uusi hiibridiseerumiskoldeid. Kohastumused
kiilmaga toime tulemiseks pohjapoolsetel aladel kaotavad pehmemate tingimuste korral midrava
tahtsuse, mis tdhendab soojalembeliste liikide leviku laienemist ning uute kontaktalade tekkimist
(Chen et al., 2011; Jansson & Pehrson, 2007; Pfennig et al., 2016). Niimoodi on tdheldatud siimpatria
suurenemist lendorava (Glaucomys), helehamstrike (Peromyscus) ja tihase (Poecile) liikide vahel
(Garroway et al., 2010; Garcia-Elfring et al., 2017; Taylor et al., 2014). Hirvlaste seltsi kuuluvad
inimestele majanduslikult huvipakkuvad ulukid ning mitmeid litke on Euroopasse introdutseeritud

jahitava asurkonna suurendamise eesmirgil (Biedrzycka et al., 2012; Gryz et al., 2024; Iacolina et al.,
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2019; Sykes, 2004; Goodman et al., 1999): seetdttu on Euroopas levinud invasiivne hirveliik
tahnikhirv (Cervus nippon), kes iihtlasi hiibridiseerub punahirvega (C. elaphus), kellega tal muidu
oma looduslikus levialas kokkupuude puudub (Biedrzycka et al., 2012; Goodman et al., 1999; Senn
& Pemberton, 2009).

1.3 Hiibridiseerumise uurimine

Molekulaargeneetilised meetodid voimaldavad hiibriidide tuvastamisel jouda usaldusvdirsemate
tulemusteni, kui morfoloogial pohinevad uuringud, sest kuigi hiibriididele vdivad olla iseloomulikud
teatud fenotiiiibilised tunnused, ei pruugi need igal juhul avalduda ning hiibriidne ristand vdib omada
vanemliigile tiitipilist vdlimust (Galaverni et al., 2017; Russell et al., 2019; Vili et al., 2010; Allendorf
et al., 2001). Selleks, et tuvastada hiibridiseerumist tuginedes DNA analiilisile, tuleb koguda
uuritavatelt isenditelt bioloogilist materjali. Imetajate hiibridiseerumise uurimisel saab vélja tuua neli
peamist geneetilise info andmeallikat (Adavoudi & Pilot, 2022; Browett et al., 2020; Randi, 2008;
Twyford & Ennos, 2012), kusjuures monikord kasutatakse markereid mitmest allikast, seda selleks,

et kindlaks teha hiibridiseerumise suund (hiibriidse looma ema ja isa):

e tdisgenoom,

e mitokondriaalse DNA (mtDNA) fragmendid,
e Y-kromosoomi markerid,

o mikrosateliidid,

e iiksiku nukleotiidi poliimorfismid (SNP).

Juba iiksikisendi tasemel holmavad eelnimetatud tdisgenoomijirjestused endas massilist andmehulka,
mille todtlemisel tulevad kasuks soltuvalt eesmaérgist erinevad tarkvarad. Hiibridiseerumise ja
introgressiooni madramiseks kasutatavaid tarkvaru saab jagada kahte leeri (Kong & Kubatko, 2020):
populatsioonide klasterdamisel pohinevad tarkvarad ning alleelimustrite esinemissageduste analiiiisil
pohinevad tarkvarad. Klasterdamine kujutab endast isendite paigutamist gruppidesse, kus grupisisene
geneetiline sarnasus oleks voimalikult suur ning grupivéline voimalikult véike (Pritchard et al., 2000).
Sellisel pdhimdttel téotavad programmid on nditeks STRUCTURE ja ADMIXTURE (Alexander et
al., 2009; Pritchard et al., 2000). Seevastu programm HyDe tuvastab hiibridisatsiooni leides

korvalekaldeid vanempopulatsioonist vorreldes alleelide esinemissagedusi (Blischak ez al., 2018).
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2. Koerlased (Canidae) ja perekond Koer (Canis)

Koerlased (Canidae) on kiskjaliste (Carnivora) seltsi kuuluv sugukond. Koerlaste hulka kuuluvad
hundid, koiotid, Saakalid, rebased, punahundid, hiiaankoerad, kdhrikud ja muud nende sugulased.
Fiilogeneetiliselt jagatakse koerlased nelja riihma: hundilaadsed koerlased, rebaselaadsed koerlased,
Louna-Ameerika koerlased ja hallrebaselaadsed koerlased. Need rithmad on monofiileetilised, s.t et
koigil hundilaadsetel koerlastel on iihine eellane. Kuid tuleb markida, et koerlaste nimetused ei reeda
alati rithma, kuhu nad kuuluvad: koik ,,rebased ei ole monofiileetilised, vaid on jaotatavad kolme eri
rihma vahel. Perekondi on koerlaste sugukonnas kokku 13 ja liike 37, kuid need arvud on

muutumises. (Perini et al., 2010a; Tedford et al., 2009; Zrzavy et al., 2018)

Koerlaste sugukonda kuulub kolm alamsugukonda: Hesperocyoninae, Borophaginae ja Caninae, kuid
esimesed kaks on véljasurnud. Koik tdnapdeva koerlased kuuluvad Caninae alamsugukonda, mis
kujunes vilja umbes 30 miljonit aastat tagasi POhja-Ameerikas. Koerlased joudsid Euroopasse ldbi
Beringi viina 6 miljonit aastat tagasi ja Lduna-Ameerikasse labi Panama maakitsuse umbes 3 miljonit
aastat tagasi. Iga viljarindega kaasnes mitmekesistumine perekondadeks ja liikideks. Niilidseks on
koerlased levinud koigil mandritel, vdlja arvatud Antarktikas. Koera (Canis) perekond sai alguse
Pdhja-Ameerikas 5-6 miljonit aastat tagasi koiotilaadsest eellasest, kuid valdav enamus perekonna
litkidest on vilja kujunenud Euraasias. Perekond kuulub hundilaadsete koerlaste rithma ja selle
esindajateks on hundid, koiott ja harilik Saakal. Perekonnas on kirjeldatud iile kahekiimne liigi voi

alamliigi. (Castello, 2018; Wang & Tedford, 2008)

Perekonna Canis liikide vahel saab toimuda hiibridiseerumine mitmel pohjusel, nditeks seetdttu, et
koigil perekonna esindajatel on vordselt 78 kromosoomi. Neil ei esine postsiigootseid barjdire ja
hiibriidsed jarglased on viljakad. Vaatamata tingimustelt vdga erinevatele levikualadele (Joonis 1) on
perekonda kuuluvad liigid oma eluviisilt sarnased: nad on kdik laia toiduspektriga, kuigi vdivad
rohkem voi vihem lihatoidule spetsialiseeruda. Perekonna liigid on karjalise eluviisiga ja sarnaselt
perekondliku sotsiaalse struktuuriga. Nad on vdga hea levimisviimega, suutes ldbida pikki
maismaadistantse ning on vdimelised asustama mitmesuguseid elupaiku ja kohandama oma
toitumisharjumusi vastavalt toiduobjektide kéttesaadavusele. Ometi on perekonna liikide seas vilja
kujunenud selgelt eristatavad populatsioonid. (Castello, 2018; Porto et al., 2019; Wang & Tedford,
2008)
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. Canis lupus . Canis lycaon
Canis aureus . Canis rufus

Canis lupaster Canis latrans

. Canis simensis . Canis familiaris dingo

Joonis 1. Toos kasitletavate liikide levilad. Kaardi joonistamiseks voetud baas:
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:A large blank world map with oceans marked in blue
.PNG, Canis dingo levila lisamisel kasutatud informatsioon:
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Dingo-Distribution-Fleming.png, Canis lycaon ja Canis
rufus levila lisamisel kasutatud informatsioon:
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Distribution _of North American_Canis_2.png

Ulejéinud liikide levila pShineb: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Canis_distribution.png

Néhtavuse parandamiseks on C. rufuse ja C. lycaoni levila kaardil tegelikkusest veidi suurendatud.

Iga liik puutub kokku ka kodukoeraga, kelle levilat kaardil eraldi kujutatud ei ole.

Kuigi perekonda iseloomustavad iihised tunnused, ei pérsi see populatsioonide eristumist lébi
kohastumise kohalikele oludele (Chavez et al., 2022; Perini et al., 2010b; Porto et al., 2023).
Perekonna liigilist mitmekesisust kirjeldab hésti nditeks kehasuurus (Brugal & Boudadi-Maligne,
2011; Porto et al., 2023; Tangredi & Lawler, 2024), mis on otseselt seotud isendite energeetiliste
vajadusega ning seega mojutab ka toitumist ja elupaigakasutust (Carbone et al., 2007; Gittleman &
Harvey, 1982; Jetz et al., 2004). Kuid ei ole olemas iihte optimaalset kehasuurust, see varieerub
sOltuvalt keskkonnatingimustest (Porto & Machado, 2025; Tangredi & Lawler, 2024; Zurano et al.,

2017). Tuleb arvestada ka biootiliste teguritega, ehk populatsioonide eristumist ja liikide vélja
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kujunemist mojutavad juba olemasolevad kooslused (de Moura Bubadué et al., 2016; Marciszak et
al., 2023; Porto et al., 2023; Silvestro et al., 2015). Néiteks survestab toidubaasi kattumine
populatsioone iiksteisest eristuma ldbi muutuste kehasuuruses voi toitumisharjumustes (Donadio &
Buskirk, 2006; Jonathan Davies et al., 2007; Koepfli et al., 2015; Marciszak et al., 2023; Meachen et
al., 2014). Lisaks sellele kasutavad perekonna liigid sotsiaalsete loomadena 16hna-, vokaal- ja
kaitumuslikke signaale, et suhelda liigikaaslastega, tuvastada sugulusastet ja valida partnerit (Castello,
2018; Hinton et al., 2018; Mech & Boitani, 2003). See koik tdhendab, et liigivaheliste barjdéride
kujunemisele aitab kaasa ka mittejuhuslik partnerivalik. Niimoodi saavad tekkida heterogeensed
populatsioonid, mis on arenenud vabade nis$Side voimalikult edukaks hoivamiseks ja mis on vaatamata

stimpatriale suures osas reproduktiivselt eraldatud.
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3. Perekonda kuuluvate liikide hiibridiseerumine maailmas
3.1 Hiibridiseerumine Euraasias

Hallhunt (Canis lupus) on suur koerlane, kelle levila on Euraasia ja PGhja-Ameerika (Phillips et al.,
2018). Hunti on suurkiskja ja mitmetes Euroopa riikides ning Ameerikas on ta ka jahiuluk (Linnell &
Boitani, 2011; Musiani & Paquet, 2004). Hundid on karjalise eluviisiga monogaamsed loomad (Mech
& Boitani, 2003). Karja pohistruktuur jaguneb enamasti vanempaariks ning nende jérglasteks.
Enamasti sigib karjas vaid vanempaar, nii et sugukiipsuse saavutamisel peavad jarglased karjast
lahkuma ja paarilise otsima. Hundikarjade keskmiselt kdrgem isendite arv (6-8) vorreldes teiste
perekonna liikidega seisneb selles, et uued kutsikaid saadakse enne noorloomade lahkumist.
Noorloomad, kes ei ole veel karjast lahkunud, abistavad vanemaid jahipidamisel ning n-6
»lastehoidmisel”. Hundikarjal on oma koduterritoorium, kus kari toitub ja puhkab, ning millele
vooraste isendite sissetungi lildjuhul ei sallita (Mech & Boitani, 2003). Hallhunt on toitub valdavalt
soralistest nagu poder (4lces alces), punahirv (Cervus elaphus), metskits (Capreolus capreolus) ja
metssiga (Sus scrofa) (Capitani et al., 2004; Jedrzejewski et al., 2012; Newsome et al., 2016; S. Nowak
etal., 2011; Octenjak et al., 2020; Zlatanova et al., 2014). Suurulukite osakaal toidumises on tavaliselt

tile 80%, vdiksemaid saakloomi vdi muud materjali tarbitakse véhe.

Kodukoer (C. lupus familiaris), edaspidi koer, on alamliigina tekkinud hundi kodustamise tulemusel
enam kui 16 000 a.t (Perri, 2016; Freedman et al., 2014; Vila et al., 1997a), kuid kindla
eellaspopulatsiooni suhtes puudub konsensus (Frantz et al., 2016; Thalmann et al., 2013; Ding et al.,
2012; vonHoldt et al., 2010; Boyko et al., 2009; Savolainen et al., 2002). Koer on hundiga véga
lahedalt suguluses (Wayne & vonHoldt, 2012) ning vdimeline saama viljakaid jarglasi (Vila et al.,
1997b). Inimene on teadlikult koeri tduaretuse eesmérgil huntidega ristanud (Smetanova et al., 2015),
kuid lisaks sellele esineb huntide ristumist koertega ka otsese inimosaluseta (Fan et al., 2016; Pilot et
al., 2018). Kéesoleval sajandil on tdheldatud laialdast hundi-koera hiibridiseerumist paljudes Euroopa
populatsioonides (Hindrikson et al., 2017; Salvatori et al., 2020). Silmapaistva nditena saab tuua Kesk-
Itaalia 13 hundikarja geneetilise seire, kus 72-st isendist tuvastati mikrosatelliitlookuste abil 22
hiibriidse péritoluga isendit, mis teeb hiibriidide osakaaluks koguni 30.6% (Salvatori et al., 2019). Ka
Skandinaavia, Baltimaade ja Ibeeria poolsaare populatsioonide kohta on viidud l4bi sarnased uuringud
ning kinnitatud hundi-koera hiibriidide levik looduses (Vila et al., 2003; Hindrikson et al., 2012;
Andersone, Lucchini, & Ozolins, 2002; Torres et al., 2017; Sarabia et al., 2025).
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Koer on hundile toidukonkurent, kuid samas ka saakloom, mistdttu on hundi-koera suhted
antagonistlikud ehk vaenulikud ning tiitipilisel juhul 16peb omavaheline kohtumine koera murdmisega
hundi poolt (Lescureux & Linnell, 2014; Wierzbowska et al., 2016a; Vanak & Gompper, 2009b;
Gompper, 2014). Sellegipoolest voib viga madala asustustiheduse korral hunt valida
sigimispartneriks koera (Godinho et al., 2011; Hindrikson et al., 2012; Verardi et al., 2006).
Kokkupuuted toimuvad enamjaolt vabalt peetavate voi hulkuvate koertega (Hindrikson et al., 2012;
Wierzbowska et al.,, 2016a) ning vabamate koerapidamistavadega maades, kus kodukoerte
litkkumisvabadus ei ole piiratud, on hundi-koera hiibriidide osakaal suurem (Godinho et al., 2011;
Salvatori et al., 2019, 2020; Torres et al., 2017). Taolise sigimiskéditumise pdhjusteks on ka jarsud
muutused hundikarja koosseisus, nditeks sigiva isendi surm (Borg et al., 2015; Brainerd et al., 2008;
Hindrikson et al., 2012; Gehring et al., 2003). Sellisel juhul otsitakse asenduspartnerit, karjaga voivad
liituda voorad isendid ning kontroll litkkmete sigimise iile ndrgeneb (Caniglia et al., 2014; Hindrikson
et al., 2012; Jedrzejewski et al., 2005; Rutledge et al., 2010). Lisaks loomulikule suremusele piirab
hundi arvukust olulisel mééral inimese pohjustatud suremus, kuhu alla kuulub jahipidamine,
salakiittimine ja kokkupdrked liiklusvahenditega (Brainerd et al., 2008; Cassidy et al., 2023; Moura
et al., 2014; Musto et al., 2021). Taiskasvanud isendite enneaegne surm hiirib hundikarja diinaamikat
ja vdhendab huntide asustustihedust, mistottu peetakse hundi kiittimist iiheks hiibridiseerumist
soodustavaks teguriks (Andersone, Lucchini, & Ozolins, 2002; Hindrikson et al., 2012; Moura et al.,
2014).

Hiibriidi sigimisel looduslikust vanempopulatsioonist isendiga, ehk tagasiristumisel, toimub koera
genoomi introgressioon hundipopulatsiooni (Salvatori et al., 2019). Introgressioon ei ole
simmeetriline protsess: teatud regioonid hundi genoomis périvad koertele iseloomulikke alleele
suurema sagedusega (Galaverni et al., 2017). Tugevama surve all olevad geenid on néiteks
transmembraanse transpordiga seonduvad, samas suhteliselt muutumata jddvad immuunvastusega
seotud geenid (Galaverni et al., 2017). Koertele omaste haplotiiiipide puudumine hiibriidsete isendite
mtDNASs on nédidanud, et enamasti toimub ristumine emase hundi ja isase koera vahel (Andersone et
al., 2002; Godinho et al., 2011; Randi et al., 2000; Vila et al., 2003), kuid vastupidine olukord vdib
samuti aset leida, kuigi seda on ndidatud erakordselt harva (Hindrikson et al., 2012; Mufioz-Fuentes
et al.,, 2010). Pohjustena tuuakse isaste huntide antisotsiaalsemat kditumist koerte suhtes ning ka
huntide ja koerte erinevaid sigimissiisteeme: isased koerad on erinevalt emastest huntidest aasta ldbi

viljakad, mis lihtsustab sedapidi paaritumist (Hindrikson et al., 2012; Godinho et al., 2011). Hiibriidse
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péritoluga on seostatud ka teatud fenotiiiipilisi tunnuseid: heledad kiilinised, melanism voi albinism,
viienda varba olemasolu tagakdppadel, vanuse kohta ebatavalised kehamdotmed (Galaverni et al.,
2017; Kusak et al., 2018). Sellegipoolest on hiibriidseid isendeid ainuvoimalik tuvastada kasutades
geneetilisi markereid, kuna selgesti eristatavad fenotiiiibilised tunnused voivad tagasiristumisel
kaduda (Galaverni et al., 2017; Lorenzini et al., 2014), mille tottu tekivad hiibriidide maadramisel

valimuse alusel vead.

Harilik Saakal ehk Saakal voi kuldSaakal (C. aureus) on véikese suurusega koerlane, kelle levila on
Euraasias, ulatudes Louna- ja Kesk-Aasiast Balkanimaade ja PGhja-Aafrikani (Moehlman & Hayssen,
2018; Kebede, 2017; Negi, 2014). Saakal sarnaneb vilimuselt hundiga, kuid tal on lithikesed jalad,
piklik keha, lithem saba ja peenem pea. Erinevalt tumeselg-Saakalist (Lupulella mesomelas) ja
vootSaakalist (L. adusta), kes kuuluvad perekonda Lupulella, kuulub kuldSaakal perekonda Canis ning
on seega teiste Canis perekonna liikmetele fililogeneetiliselt l&hedamal (Atickem et al., 2018;
Bardeleben et al., 2005). Saakal on oportunistlik generalist ning pigem raipes6dja kui murdja (Lange
etal., 2021; Cirovié et al., 2016). Kdigesojana toitub ta pisiimetejatest, selgrootutest, toidujéitmetest,
puu- ja juurviljadest, kusjuures toiduobjektide osakaal varieerub suuresti olenevalt nende
kattesaadavusest (Aleksandra & Dusko, 2015a; Cirovi¢ et al., 2014a; Raichev et al., 2013a). Saakalid
on monogaamsed ning elavad perekondlikes sotsiaalsetes iiksustes, kutsikaid kasvatatakse paaris
(Moehlman & Hayssen, 2018; Kebede, 2017; Negi, 2014). Saakal voib kiia toiduotsingutel nii
tiksinda kui ka paaris voi koos oma karjaga, kellega koostdds saab murda suuremaid saakloomi
(Admasu et al., 2004). Nad on territoriaalsed ja mérgistavad oma kodupiirkonda hédlitsuste, uriini voi

viljaheidetega (Moehlman & Hayssen, 2018).

Saakal on laia 6koloogilise nissiga liik ja asustab elupaigana rohumaid, poolkdrbi, mirgalasid, metsi
ja savanne, kuhu sobivad ka heterogeensed inimmajandatavad maastikud nagu pdllumaad ja
karjamaad, kus on vdimalik vdsastikes varjuda ning pisindrilistest toituda (Yusefi et al., 2021; Salek
et al., 2014; Jaeger et al., 2007; Kebede, 2017). Inimasulatega kokkupuudet on kinnitanud Saakali
toitumisharjumiste uuringud, kus on leitud, et antropogeense péritoluga toiduobjektid nagu priigi,
pollukultuurid ning loomsed jddtmed tdiendavad oluliselt Saakali toiduspektrit (Aleksandra & Dusko,
2015b; Cirovié et al., 2014b; Raichev et al., 2013b; Lange et al., 2021). Siiski véldib Saakal inimestega
otsest kontakti (Fenton et al., 2021; Panteli¢ et al., 2024) ning vdimalik, et ka kodukoeri (Giannatos
et al., 2005). Saakali- ja koeravahelist hiibridiseerumist ei ole uuritud nii pdhjalikult kui hundi- ja

koera oma ning nditeid on vdhe. Horvaatias tuvastati mitokondriaalseid, Y-kromosoomi ja
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mikrosateliitseid markereid kasutades kolm Saakali ja koera hiibriidi (Galov et al., 2015). Tegemist oli
tthe esimese generatsiooni hiibriidiga (F1) ning kahe tagasiristunud isendiga, mis tdestab
introgressiooni voimalikkust. Hiibridiseerumine oli toimunud emase Saakali ja isase koera vahel.
Sarnane t606 viidi 1dbi ka Ungaris, kus uuriti 31 isendit, 11 neist ebatiiiipilise vdlimusega (Ninausz et
al., 2023): nende hulgast tuvastati kolm hilisemat ristumist Saakali ja koera vahel, kuid suure
toendosusega tulenes veel kaheksa isendi valge vérvus mutatsioonist, mis périneb varasemast
ristumisest koeraga. Samas Iraanis ja Sloveenias ei ole leitud tdestust Saakali hiibridiseerumisest
koeraga vaatamata korgele liikide omavahelisele kokkupuutele (Yusefi et al., 2021; Stronen et al.,
2020). Voimalik, et koertega hiibridiseerumine vdib sageneda seoses Saakali leviku laienemisega
Euroopa inimasustatud aladele ning seega kokkupuudete sagenemisega vabaltpeetavate koertega.
Samuti vaib hiibridiseerumist soodustada sarnaselt hundile Saakali liigikaaslasest partneri surm voi

partnerite vahesus (Galov et al., 2015; Ninausz et al., 2023; Csanyi et al., 2023).

Saakali levila on viimastel aastakiimnetel looduslikult laienenud P&hja- ja Kesk-Euroopasse: niiteks
on nende olemasolu kinnitatud TSehhis, Slovakkias, Poolas, Létis, Leedus, Eestis kui ka Soomes
(Pyskové et al., 2016; Guimaraes et al., 2019; Kowalczyk et al., 2015; Paulauskas et al., 2018; Mannil
& Ranc, 2022; Kojola et al., 2024). Uheks leviku laienemise pdhjuseks peetakse hallhundi madalseisu
Euroopas, kuna hunt on Saakali loodusliku vaenlasena tema arvukuse reguleerija (Krofel et al., 2017).
Seda néhtust, kus suurkiskjad piiravad otseselt voi1 kaudselt keskmise suurusega voi véikekiskjate
arvukust, nimetatakse gildisiseseks konkurentsiks (Davis et al., 2021; Newsome et al., 2017; Fedriani
et al., 2000). Kuna Saakal on omnivoor, ei ole ta niivord mdjutatud hundiga toidubaasi kattumisest,
kui just otseselt hundi poolt murdmisest (Krofel et al., 2017; Kojola et al., 2024; Minnil & Ranc,
2022). Saakal on samuti jahiuluk, kuid oluliselt elupaiga- ja toiduleplikum ning vdimeline
koloniseerima elupaiku, kust hundid on vilja kiititud (Stoyanov, 2012; Krofel et al., 2017; Kojola et
al., 2024). Selle kinnituseks on leitud, et Saakalite levik on negatiivses seoses huntide omaga ning
huntide levila laienedes Saakalid taanduvad neilt aladelt (Krofel et al., 2017; Karamanlidis et al., 2023;
Trbojevi¢ et al., 2018). Eelnimetatud Okoloogilistel suhetel tuginedes pole iillatav, et soltumata
siimpatria olemasolust, ei ole Euroopas ulatuslikku Saakali ja hallhundi hiibridiseerumist tdheldatud

(Kazimirov et al., 2024; Stronen et al., 2020; Moura et al., 2014).
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3.2 Hiibridiseerumine Aafrikas

Aafrika hunt (C. lupaster, siin. C. anthus) on vdikese suurusega koerlane, keda leidub Aafrikas Saheli
piirkonnast pdhjapoole (Koepfli et al., 2015; Viranta et al., 2017; Hoffmann & Atickem, 2018). Tema
tiitipilisteks elupaikadeks on poolkdrbed, savannid ja rohumaad. Nii nagu koik perekonna esindajad,
on ka aafrika hunt karjalise eluviisiga. Vanempaarile kuulub kindel territoorium ja kutsikaid
kasvatatakse koos. Aafrika hunt eristub Saakalist suurema kehasuuruse, pikemate jalgade, laiemate ja
iimaramate korvade, aga samuti ka erinevuste tottu kolju- ja hammaste kujus, kuid tema fenotiiiip on
levila ulatuses tugevasti varieeruv ning voib isendist sdltuvalt rohkem voi vihem meenutada Saakalit
(Gaubert et al., 2012; Koepfli et al., 2015; Viranta et al., 2017). Aafrika hunti peeti pikalt Saakali
alamliigiks, kuid 2011. aastal selgusid esimesed tdendid, et aafrika hundi mitokondriaalne DNA on
Saakalist piisavalt erinev, et pélvida liigina iimberklassifitseerimine (Rueness et al., 2011). Edasised
uuringud kasutasid aafrika hundi fiilogeneetilise staatuse mddramiseks lisaks mtDNA-le ka
mikrosatelliitseid markereid, autosoomseid kui ka sugukromosoomide geenijérjestusi ja tdisgenoomi
sekveneerimisest tuletatud SNP-sid, ning nende tulemused toetasid aafrika hundi eraldi liigiks
midramist (Gaubert et al., 2012; Koepfli et al., 2015). Aafrika hundi geneetilist sarnasust Saakali
asemel hallhundiga pdhjendatakse sellega, et aafrika hundi puhul on tegu 1,3 miljonit aastat tagasi
Aafrikasse levinud hallhuntide eellaspopulatsiooniga, mis sarnaselt Saakalile omandas vdiksema
kehasuuruse ja omnivoorsema toitumise, et viltida suuremate kiskjatega konkureerimist (Rueness et

al., 2011; Gaubert et al., 2012; Koepfli et al., 2015).

Aafrika hunt elab siimpatrias Saakalite, kodukoertega ja vihesel miéral ka etioopia hundiga (C.
simensis) ning olles samast perekonnast, on vdoimeline hiibridiseeruma koigi nimetatud liikidega.
Aafrika hundi, kui hiljuti tunnustatud liigi 6koloogiast on védhe teada. Tegemist on samuti
generalistiga, kuid arvatakse, et vOrreldes Saakaliga on hundil loomse toidu osakaal suurem ja et hunt
jahib tihedamini pisindrilistest suuremaid loomi (Eddine et al., 2017; Gaubert et al., 2012; Gutema et
al., 2019; Boukheroufa et al., 2020). See aga ei tdhenda, et neil toidubaas vihemalt osaliselt ei kattuks
ja gildisisest konkurentsi ei esineks (Gaubert et al., 2012; Paul et al., 2020). Toestust Saakali paritolu
geenivoolule leiti samas t60s, mis iihtlasi toetas aafrika hundi eristamist Saakalist (Gaubert et al.,
2012), kuid teadmised tdpsemate mehhanismide kohta puuduvad. Senegalis ja Etioopias tuvastati
mitokondriaalseid, Y-kromosoomi ja mikrosateliitseid markereid kasutades hiibridiseerumine emaste
huntide ja isaste kiilakoerte vahel (Mallil et al., 2020). Aafrika huntide hulgas on margatud ka

melanistlikke isendeid (Saleh et al., 2018), kelle ebatiiiipiline vdlimus voib hallhundi néitel tuleneda
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introgressioonist koeraga (Anderson et al., 2009). Aafrika hundi ja kodukoera kokkupuude voib olla
murettekitav, kuna koerad levitavad erinevaid aafrika hundile nakkuvaid haiguseid ning

introgressioon kaotaks hundi geneetilist eripara (Mallil et al., 2020).

Etioopia hunt (C. simensis) on samuti Aafrika koerlane, kuid tema levila on palju piiratum, kui aafrika
hundil. Teda leidub Etioopia mégismaadel ning tema elupaikadeks on kdrgmiestiku rohumaad
(Macdonald & Sillero-Zubiri, 1997). Tegemist on ohustatud endeemse liigiga, kelle arvukuseks on
hinnatud alla 500 isendi (Sillero-Zubiri & Marino, 2011). Etioopia hunt on silmapaistva vélimusega,
meenutades erkpunase karvastiku ja pika kitsa koonuga rohkem rebast kui hunti, kuid ta on nii rebasest
kui ka aafrika hundist suurem (Macdonald & Sillero-Zubiri, 1997). Etioopia hunt ei ole generalist,
nagu eelnimetatud liigid, vaid on spetsialiseerunud 6koloogiaga kiskja (Marino et al., 2010; Sillero-
Zubiri, 2011; Yihune & Bekele, 2014). Tema saakloomadeks on {ilekaalukalt kaks kaevuvat nérilist:
Tachyoryctes macrocephalus ja Tachyoryctes splendens, keda ta varitsusriinnakutega piitiab (Marino
et al., 2010; Sillero-Zubiri, 2011). Meelissaakloomade puudumisel s66b etioopia hunt teisi nérilisi,
peamiselt mitmesuguseid rotte, vihesel miiral on tdheldatud toitumist ka jénesetest, lammastest voi
antiloopidest (Ashenafi et al., 2005; Sillero-Zubiri & Gottelli, 1995). Etioopia hundid on karjalise
eluviisiga ning kasvatavad kutsikaid iihiselt, kuid peavad jahti tiksinda (Macdonald & Sillero-Zubiri,
1997). Etioopia hunti ohustab elupaiga kadu vai selle kvaliteedi langus, nditeks maastiku pollumaaks
harimine (Marino et al., 2024; Sillero-Zubiri & Marino, 2011). Lisaks sellele ohustab teda ka inimeste
poolt tagakiusamine ja kodukoerte levitatud haigused (Genbere, 2017; Marino et al., 2006; Laurenson

et al., 1998).

Etioopia hundi olemasolu Aafrika mandril tuleneb sarnaselt aafrika hundiga hallhundi eellase
kunagisest levikust Aafrikasse, kuid etioopia hunt lahknes sellest eellasest enne aafrika hunti ning
kohastus eluks kdrgmiestikes (Koepfli et al., 2015; Gottelli et al., 2004, 1994). Etioopia ja aafrika
hundi vahel on siiski toimunud geenivool, kusjuures aafrika hundi geneetilise struktuuri kujunemises
vOis hiibridiseerumine etioopia hundiga olulist rolli méngida (Gopalakrishnan et al., 2018).
Sellegipoolest on tdnapédeval etioopia hundi levila oluliselt vdiksem ning tegemist on kahe viga
erineva nissi liigiga. Kuigi aafrika hundi toiduobjektide hulka kuuluvad samuti nérilised, ei ole ta
nende piitidmises niivord edukas (Gutema et al., 2019). Selle asemel liigub ta kergema vaevaga
inimmojutatud maastikel, kus toitub lisaks nérilistele muudest loomadest, raipest ja inimjédtmetest
(Gutema et al., 2018, 2019; Yirga et al., 2017). Etioopia hunt aga kasutab enamasti puutumatuid
kaitsealasid ja kiitib seal nérilisi (Gutema et al., 2018, 2019; Ashenafi et al., 2005). Seega juhul kui
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sdilivad terviklikult etioopia hundi meelissaakliikide (7. macrocephalus ja T. splendens) elupaigad, ei
oma need kaks liiki liksteise kdekdigule erilist mdju (Atickem & Stenseth, 2022). Kui nad siiski kokku
puutuvad, on huntidevahelised interaktsioonid antagonistlikud, kusjuures etioopia hundid peletavad
aafrika hunte oma toitumisaladelt minema (Gutema et al., 2018). Viljaspool kaitsealasid aga

domineerib aafrika hunt.

Etioopia hundi elupaikadega piirnevad inimasustused, kus peetakse enamasti valve-eesmarkidel
kodukoeri (Atickem et al., 2010; Macdonald & Sillero-Zubiri, 1997). Koerte liikumisvabadust ei
piirata ning seega on nad otseses kontaktis kohaliku faunaga, sealhulgas etioopia hundiga (Perry et
al., 2018). Emaste etioopia huntide ristumine isaste kodukoertega on teada ning selle problemaatilisus
seisneb voimalikus negatiivses mojus etioopia hundi kohastumustele (Gottelli et al., 1994; Macdonald
& Sillero-Zubiri, 1997). Kuid veelgi enam ohustab etioopia hunte kokkupuude koerte kui
haigusvektoritega: marutaudi puhangute tulemusel on alates 1980ndatest hdvinud umbes kolmveerand
Etioopia huntidest (N. Johnson et al., 2010; Randall et al., 2004; Sillero-Zubiri et al., 1996). Lisaks
sellele on huntidele levinud koerte katk, adenoviirus ja parvoviirus (Laurenson et al., 1998;
Macdonald & Sillero-Zubiri, 1997). Haiguspuhangutega on kaasnenud etioopia huntide geneetilise
mitmekesisuse langus pudelikaela efekti tottu (Gottelli et al., 2013; Randall et al., 2010). Nende
seisundit on {iritatud parandada vaktsineerimisprogrammide ja kaitsealade laiendamisega, kuid
huntide arvukus on endiselt langustrendis (Marino et al., 2024; Sillero-Zubiri et al., 2016; Kennedy et
al., 2011; Sillero-Zubiri & Marino, 2011).
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3.3 Hiibridiseerumine Pohja-Ameerikas

Koiott (C. latrans) on keskmise suurusega laia levikuga Pohja- ja Kesk-Ameerika koerlane (Bekoff
& Gese, 2003; Hody & Kays, 2018). Koioti 6koloogia on vorreldav Saakaliga, sest ka koiott on hundist
viaiksem keskmise troofilise taseme kiskja ja generalist (Gompper, 2002). Koiott kohandab oma
toitumise vastavalt aastaajale ja toidukonkurentide survele (Dumond et al., 2001; Morey et al., 2007;
Poessel et al., 2017; Ward et al., 2018). Ta toitub peamiselt loomsest materjalist: nérilistest,
janeselistest ja raipest (Hayward et al., 2023; Jensen et al., 2022; Ward et al., 2018), kuid suudab
edukalt jahti pidada ka soralistele, néiteks valgesaba- (Odocoileus virginianus) ja mustsaba-hirvele
(O. hemionus) (Chitwood et al., 2014; Patterson & Messier, 2003; Hayward et al., 2023). Soojematel
aastaaegadel lisanduvad liilijalgsed ja taimne materjal (Andelt et al., 1987; Korschgen, 1957; Poessel
et al., 2017). Koioti elupaikadeks sobivad nii metsad kui ka avamaastikud (Laundre & Hernandez,
2003; Gese et al., 1988a; Messier & Barrette, 1982), samuti on ta edukas pollumaadel voi lausa
linnastunud aladel (Hinton, Manen, et al., 2015; Grinder & Krausman, 2001).

Koioti sotsiaalkditumine on paindlik, kuna isendite seotus karjaga varieerub, s.t koiotid voivad elada
nii liksikult kui ka kuni kiimneisendiliste karjade liikmetena (Bekoff & Gese, 2003; Bekoff & Wells,
1980; Messier & Barrette, 1982). Sigimiseks moodustatakse talvel monogaamsed paarid ning kevadel
kasvatatakse koos kutsikaid (Andelt, 1985; Bekoff & Wells, 1980). Noorloomad vdivad jddda
vanemate juurde ja osaleda jdrgmise kutsikapdlvkonna tihises kasvatamises ning territooriumi
kaitsmises voi siis hajuda varakult, mistdttu vanempaarist arvukamat karja ei moodustu (Bekoft &
Wells, 2010; Gese, 2001; Harrison, 1992). Mitte-sigiv koiott vdib olla ka téiesti liksikeluviisiline:
sellistel isenditel puudub koduterritoorium ja nad on rindava eluviisiga (Bekoff & Wells, 1980; Gese
et al., 1988b, 1989). Tanapédevani puudub konsensus selle suhtes, mis tidpselt mojutab koiotikarjade
kujunemist. Levinum hiipotees seisneb selles, et karjasuurus soltub suurulukite kattesaadavusest
toiduna (Bekoff & Wells, 1980; Bowen, 1981; Gese et al., 1988¢), kuid selle suhtes on vastakaid
arvamusi (Patterson & Messier, 2001; Andelt, 1985; Messier & Barrette, 1982).

Koiott elab stimpatrias hallhundiga, kelle levila holmab suures osas Kanadat ja USA pohjaosa, kuid
lisaks temale ja kodukoerale leidub Ameerikas veel kaks tdhelepanuvidirset koerlast, kes on
modtmetelt hundi ja koioti vahepealsed: idahunt (Canis lycaon) ja tumehunt (Canis rufus). Idahundi
levila on Kanadas ja POhja-USAs Suure Jarvistu regioonis (COSEWIC, 2015) ning tumehunt leidub
USA idaosas Pohja-Carolina osariigi kaitsealal (Phillips, 2018). Mdlemad liigid on ohustatud ja nende
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tunnustamine liigina on olnud suhteliselt hiljutine. Hallhundile sarnase vélimuse tdttu on idahunti
ajalooliselt peetud hallhundi alamliigiks (Canis lupus lycaon) (Goldman & Young, 1944). 19. sajandi
teises pooles hakati uurima Kanada huntide mtDNA genotiilipe ning leiti, et huntidel esinesid koiotile
omased mtDNA genotiilibid (Lehman et al., 1991). Koiottide puhul sarnast olukorda ei tuvastatud,
seega arvati, et tegemist oli hiibriidse koioti ja hundi populatsiooniga, kus isaste huntide ristumine
emaste koiottidega oli pdhjustanud koioti geneetilise materjali introgressiooni hundi genoomi. Aastal
2000 avaldati artikkel, kus vorreldi idahundi ja tumehundi mtDNA-d ja mikrosatelliitide alleele ning
leiti, et need kaks liiki ei sarnanenud iiksteisega koiottidega hiibridiseerumisest péaritud alleelide
poolest, vaid klasterdusid kokku ka siis, kui koiotile omased alleelid vélja arvata (Wilson et al., 2000).
Autorite meelest viitas see tihisele evolutsioonilisele liinile, mis lahknes koiottidest 150 000 — 300
000 aastat tagasi ning esindab PShja-Ameerika pdliseid koerlasi, erinevalt hallhundist, kes lahknes
koiotist 1-2 miljonit aastat tagasi ning kujunes liigina vilja Euraasias ja seejirel koloniseeris
Ameerika. Sarnast idahundi ja tumehundi eristumist hallhundist on toetanud mitmed teised autorid
(Kyle et al., 2006; Rutledge et al., 2012, 2015; Heppenheimer et al., 2018), kuid samas on sellele ka
vastu vaieldud (Koblmiiller et al., 2009; vonHoldt et al., 2011, 2016). Siis pooldatakse seisukohta, et
idahunt ja tumehunt on suhteliselt hiljuti hallhundi ja koioti hiibridiseerumise tulemusel tekkinud
liigid, ning et nad ei oma siiski hallhundist lahknenud populatsioonile kohaselt piisavalt unikaalseid
alleele. Nende kahe liigi taksonoomia ja péritolu ei ole veel lébinisti selge, kuid kindel on see, et nende
populatsioonigeneetika on tugevasti mdjutatud hiibridiseerumisest nii koioti kui ka hallhundiga (T. J.

Wheeldon et al., 2010; T. Wheeldon & White, 2008; Wilson et al., 2012; Roy et al., 1994).

Idahunt on koiottidest kitsama elupaigaeelistusega, véltides inimest ja eelistades metsi ning
maérgalasid (COSEWIC, 2015; T. Oliveira et al., 2020; Otis et al., 2017). Peamisteks saakloomadeks
on tal pdder, valgesaba-hirv ja kobras (Forbes & Theberge, 1996; Messier & Créte, 1985; Voigt et al.,
1976). Tegemist on kaitsealuse liigiga, kelle arvukuseks peetakse alla 1000 isendi (COSEWIC, 2015).
Idahuntide madalseis on inimtekkeline, pdhjusteks 19.-20. sajandil olnud viga korge kiittimissurve ja
tdnapdevane elupaikade killustatus (COSEWIC, 2015; Benson et al., 2024; Rutledge et al., 2017; Kyle
et al., 2006). Samas on koiottide arvukus ja levila ajas suurenenud (Hody & Kays, 2018; Bozarth et
al., 2011; Hidalgo-Mihart et al., 2004). Uheks pdhjuseks peetakse metsamaastike asendumine
koiottidele soodsamate avamaastikega, kuid lisaks sellele voib koiottide leviku laienemine olla seotud
ka idahuntide tlekiittimisega, kuna nende puudumisel puudub ka konkurents suurema kiskjaga

(Koblmiiller et al., 2009; Leonard & Wayne, 2007; Kyle et al., 2006; Lehman et al., 1991).
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Hallhuntide néitel on teada, et hundid murravad koiotte ning mojutavad nende toidu- ja ruumikasutust
(Shores et al., 2019; Berger et al., 2008; Berger & Gese, 2007; Arjo & Pletscher, 1999). Idahuntide
puhul on aga oodatavatele antagonistlikele suhetele vastuoluliselt tdheldatud véga levinud
hiibridiseerumist koiottidega, kus praktiliselt koikide uuritud isendite mtDNA-s on maérke
introgressioonist (Vilaca et al., 2023; Wilson et al., 2012; Koblmiiller et al., 2009). Hiibridiseerumise
toimumise ebatavalise sageduse pohjendamiseks on piisitatud erinevaid hiipoteese: idahuntide
populatsioon on koiottidest hilisemalt lahknenud ning seega on ka nende kahe liigi ristumisbarjéaérid
norgemalt vilja kujunenud (Rutledge et al., 2012; Wilson et al., 2000), vdi on tegemist hiibriidtsooniga
Kagu-Kanadas, kus elupaikade muutlikkuse ja varieeruva hundi-koioti arvukuse tottu on olnud
huntide ja koiottide hiibridiseerumine soodustatud (Heppenheimer et al., 2018; Koblmiiller et al.,
2009; vonHoldt et al., 2011). Koioti ja idahundi introgressioonil on tdheldatud kohasust suurendavaid
eeliseid molemale osapoolele: suurema kehasuurusega koiotid on ka suuremate saakloomade
kiittimises edukad (Way & Lynn, 2016; Benson & Patterson, 2013; Kays et al., 2009) ning koiottide
plastilisem sotsiaal- ja toitumiskéditumine voib aidata idahundil paremini toime tulla tema jaoks

ebasoodsates tingimustes (Kyle et al., 2006).

Tumehunt (C. rufus) on véiga ohustatud PGhja-Ameerikas leiduv koerlane (Paradiso & Nowak, 1972;
Phillips, 2018). Enne Pohja-Ameerika koloniseerimist Eurooplaste poolt oli tumehunt levinud terve
PShja-Ameerika kaguosa piires (Hinton et al., 2013), kuid tlekiittimise tottu leidub tdnapéeval
looduses ainult tiks asurkond Pdhja-Carolina looduspargis, mille suuruseks hinnatakse vaid 17-19
isendit (USFWS, 2024). Ka see asurkond eksisteerib kaitsepingutuste ja taasasustamise tulemusel,
kuna aastatel 1980-1987 oli tumehunt looduses vilja surnud (Hinton et al., 2013). Tumehundi kaitse
joustus 1973. aastal USA-s sdtestatud Ohustatud Liikide Seadusega, mil algas huntide
limberasustamine ja sdilitamine tehistingimustes (Hinton et al., 2013). Tumehundile on iseloomulik
punakat tooni lithike karvkate, suured korvad ja pikad jalad (Paradiso & Nowak, 1972). Teadmised
tumehundi 6koloogia kohta pdhinevad hiiritud véhearvukal populatsioonil, seega ei pruugi need
téielikult kajastada tumehundi kéitumist kiittimiseelsetes tingimustes. Sellegipoolest on teada, et
tumehunt toitub soralistest, jineselistest, ndrilistest ja pesukarudest (Dellinger et al., 2011; McVey et
al., 2013). Tumehunt liigub nii metsades, mirgaladel kui ka pdllumajanduslikel maastikel (Hinton,
Proctor, et al., 2016; Chadwick et al., 2010; Hinton & Chamberlain, 2010). Tundub, et hunt eelistab
pollumajanduslikke maastikke, kuid kohandab oma elupaigakasutust soltuvalt inimtihedusest

(Dellinger et al., 2013). Tumehunt on territoriaalne, karjalise eluviisiga ja monogaamne, tiilipiline on
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varasematest pesakondadest abiliste olemasolu (Hinton, Proctor, et al., 2016; Sparkman et al., 2010,
2012). Tumehundi fiilogenees pdhjustab idahundile sarnaselt debatte: kas tegemist on varasemalt
PShja-Ameerikas evolutsioneerunud hallhundist eraldiseisva liigiga (Sacks et al., 2021; Murphy et al.,
2019; Wilson et al., 2000; Nowak, 2002, 1992, 1979) voi hilisemalt hallhundi ja koioti
hiibridiseerumise tulemusel kujunenud Okotiiiibiga (vonHoldt et al., 2016, 2011; Reich et al., 1999;
Roy et al., 1996, 1994).

Koiott on hetkel ainus hiibridiseerumisvdimeline koerlane, kellega tumehunt elab stimpatrias ning
seega on nende kahe liigi vahelist diinaamikat palju uuritud, kuid on teadmata, kui levinud oli see
varasema tervikliku tumehundi populatsiooni puhul (Hinton et al., 2013). Tasub mérkida, et kui
tumehundi levila on alati olnud Pdhja-Ameerika kagu- ja idaosas, siis koioti levila on viimastel
aastasadadel oluliselt suurenenud, olles enne 20. sajandit piiritletud Pohja-Ameerika kesk- ja
ladneosaga (Hody & Kays, 2018) ning seega puutusid need kaks koerlast tinapéevaga vorreldes palju
vihem kokku (McVey et al., 2013). Alles 20. sajandi teises pooles leiti, et sdilinud tumehundi
populatsioon oli suures osas hiibriidne (Paradiso, 1968; Paradiso & Nowak, 1972; Wayne & Jenks,
1991): koioti introgressioonist vOrdlemisi puutumatuks ja seega aretusprogrammi kdolbulikuks
tunnistati 43-st isendist vaid 14 (Hinton et al., 2013). Pdhja-Carolina kaitsealuse populatsiooni pdhjal
on leitud, et hiibridiseerumine toimub eelkdige esmasigijate emaste huntide ja isaste koiottide vahel
(Bohling & Waits, 2015). Samuti leiti, et hiibridiseerumissiindmustest 78%-1e eelnes hundi varasema
partneri kaotus, kusjuures 61% surmadest olid inimese poolt pohjustatud. Antropogeenne suremus on
tumehuntide puhul piisivalt lilekaalus (Hinton, Brzeski, et al., 2015; Hinton, White, et al., 2016) ning
huntide teadlikult voi teadmata maha laskmine moodustab umbes veerandi surmajuhtumitest (Murray
et al., 2015). See toetab hiipoteesi, et koioti ja tumehundi hiibridiseerumine on looduses pigem
ebatiilipiline ning oli inimese poolt soodustatud, kuna madala tumehundi asustustihedusega alal
jooksuajal ootamatult paariliseta jdinud hunt on sunnitud pesakonna edukaks kasvatamiseks ja

territooriumi kindlustamiseks otsima koiotist paarilise.

Taastatud populatsioonis on koiottide korgele ja tumehundi madalale arvukusele vaatamata
hiibridiseerumissagedus oodatavast madalam: 2016. aastal mdéérati hiibriidide osakaaluks
populatsioonis vaid 4% (Bohling et al., 2016). Selline tulemus on osaliselt tumehundi majandamise
ja kaitse eest vastutava USA riigiasutuse USFWS (United States Fish and Wildlife Service)
intensiivsest hiibriidide ohjamistegevuse tulemus (Gese et al., 2015), kuid lisaks sellele eelistavad

tumehundid partnerivalikul liigikaaslasi (Hinton et al., 2018). Ka on tihelepanuvairne, et tumehunt
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eelistab partnerina pigem tumehundi-koioti hiibriide, kui puhtaid koiotte ning sarnaselt valivad ka
hiibriidid ise. Eelistus v3ib olla kujunenud erinevustest tumehuntide ja koiottide kehasuuruses (Hinton
et al., 2018): tumehundid on koiottidest suuremad (Hinton & Chamberlain, 2014) ning seega vajavad
nad korgema energiavajaduse rahuldamiseks ka toitumiseks tdenéoliselt suuremaid elupaiku (Hinton
et al., 2017). Monogaamsete vanemhoolega imetajatel on kasumlik valida ressursside omandamises
vordselt voimekat partnerit, koiott aga ei suudaks hundikarja jaoks rahuldavat karjaterritooriumi
kaitsta ja hoida. Seetottu kehtib seos, et viaiksemad hundid hiibridiseeruvad meelsamini koiottidega,
kuna nemad on vdimelised kohanema koiotipartnerist tuleneva vihenenud ruumikasutusega (Hinton

et al., 2018).

4.2 Hiibridiseerumine Austraalias

Dingo (Canis familiaris dingo) on keskmise suurusega koerlane, kes on levinud iile kogu Austraalia
mandri (Purcell, 2010; Smith, 2015). Titpiline dingo on vilimuselt sitke kehachitusega, kikkis
korvadega, pika koonuga, sirge sabaga ja oranzika tiheda karvkattega, kuid virvus voib varieeruda:
see vOib olla ka valge, must voi kirju (Newsome et al., 2013; Smith, 2015). Dingo asustab
koikvoimalikke elupaiku: kdrbeid, rohumaid, mérgalasid ja metsi (Morrant et al., 2017; Purcell, 2010;
Smith, 2015). Samuti voib ta elada inimasustuste 1dheduses ja tarbida toidujadtmeid (Allen, Goullet,
et al., 2013; Newsome et al., 2014; Smith & Vague, 2017). Dingo on karjalise eluviisiga ja sarnaneb
sotsiaalselt struktuurilt rohkem hundi kui koeraga: ta moodustab piisivaid monogaamseid paare ja
molemad vanemad osalevad kutsikate kasvatamises (Purcell, 2010; Smith, 2015). Dingo poegib iiks

kord aastas, kutsikad stinnivad juunis-augustis (Purcell, 2010; Smith, 2015).

Dingo on Austraalia tippkiskja ning peab jahti nii liksinda kui ka koos karjaga. Ta eelistab keskmise
suurusega imetajaid ning seega on tema tiilipilisteks saakloomadeks kukkurloomad nagu kingurud
(Macropus spp., Wallabia bicolor), possumid (Trichosurus spp.) ja bandikuutid ehk kukkurmégrad
(Isoodon spp.) (Allen et al., 2016; L. Allen et al., 2012; Brook & Kutt, 2011; Tatler et al., 2019). Dingo
murrab ka invasiivseid loomi, keda on Euroopast Austraaliasse toodud, néditeks kiiiilik (Oryctolagus
cuniculus), metssiga (S. scrofa) ja koduhiir (Mus musculus) (Brook & Kutt, 2011; Vernes et al., 2001;
Whitehouse, 1977). Lisaks sellele so6b ta voimalusel ka putukaid, roomajad ja linde (Behrendorff et
al., 2016; Doherty et al., 2019). Seega voib Oelda, et tegemist on generalistliku liigiga, kes on

voimeline kasutama mitmesuguseid toiduallikaid. Enamjaolt ei peeta dingot invasiivseks, kuna dingo
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on Austraalias ainsana vdimeline kidngurude arvukust kiskjana reguleerima ning seega asendab ta
véljasurnud poliste kiskjate 6koloogilist rolli (Glen et al., 2007; Letnic et al., 2012, 2013). Kuid on
autoreid, kes ei noustu dingo kidsitlemisega Austraalia 6kostlisteemide osana, leides, et dingo ohustab
endeemseid kukkurloomi ja on seotud varasemate viljasuremisega (Allen, Fleming, et al., 2013;

Fleming et al., 2012).

Inimesed asustasid Austraalia 65 000 aastat tagasi (Clarkson et al., 2017) ja on teada, et kodustatud
koerad olid mandril olemas hiljemalt 3500 aastat tagasi (Milham & Thompson, 1976). Hinnatakse, et
tdpsemalt toodi koerad Austraaliasse laevadega umbes 5000 — 10 000 aastat tagasi (Fillios & Tagon,
2016; Sacks et al., 2013; Savolainen et al., 2004; Zhang et al., 2020), aga on pakutud ka varasemaid
ajavahemikke (Oskarsson et al., 2011). Koerad olid Austraalia parismaalaste seltsilised voi kasutati
neid valvuritena, kuid mitte jahikoerte ega toiduallikana (Smith & and Litchfield, 2009). Ekstreemsete
kliimatingimuste  tottu  puudusid  Austraalia  pdlistel  rahvastel  eeldused  paikse
pollumajandustihiskonna tekkeks (Flood, 2019). Kiittimisel-korilusel pdhinev eluviis aga tdhendas
seda, et koerte eest polnud madistlik erilist hoolt kanda, vaid oodati, et loomad rahuldaksid oma
eluvajadused ise (Smith & and Litchfield, 2009). Samuti ei tegelenud pérismaalased iihegi looma

touaretusega. Koerad voisid kiill inimestega koos eksisteerida, kuid nad ei sdltunud nendest.

18. sajandil ristisid Euroopa loodusuurijad neid Austraaliale omaseid pool-metsistunud koeri
dingodeks (Meyer et al., 1793). Niitidseks on tépsustatud, et tegemist on primitiivse koeratouga, kes
parineb algselt viikesest Kagu-Aasia introdutseeritud kodukoera populatsioonist ja kes on pérast
isolatsiooni mandri koerapopulatsioonidest omandanud kohastumused Austraalia fauna edukaks
kiittimiseks ja inimtoeta jarglaste kasvatamiseks (Ardalan et al., 2012; Field et al., 2022; Savolainen
et al., 2004; vonHoldt et al., 2010; Zhang et al., 2020). Dingol on olnud mitmeid erinevaid
taksonoomilisi nimetusi. Juhul kui réhutatakse koera parinemist hallhundist, on kasutatud nimetust
Canis lupus dingo (Jackson et al., 2017a). Kéesoleval sajandil on soovitatav nimetuselt eristada
looduslikke liike kodustatud liikidest, s.t et parem on kodukoera puhul Canis familiaris ja mitte Canis
lupus familiaris, ning seega on dingo kui koera alamtiiiibi nimetuseks voetud Canis familiaris dingo
voi lihtsalt Canis familiaris (Gentry et al., 2004; Jackson et al., 2017b; Jackson et al., 2020). Moned
autorid on pooldanud dingo késitlemist eraldi liigina, ehk nimetuseks oleks Canis dingo (Crowther et

al., 2014; B. Smith et al., 2019), kuid sellele on vastu vaieldud (Jackson et al., 2019, 2020).
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Dingo on kodukoeraga sarnane, kuid nende vahel on mérgatavad erinevused (Ballard & Wilson, 2019;
Smith, 2015; Zhang et al., 2020): metsikud kodukoerad piisivad alati inimeste ldhedustes, kuid dingod
tulevad looduses toime téiesti inimosaluseta; nad on iikskdiksed inimsoovide suhtes ja neid ei ole
soovitatav lemmikloomadena pidada; dingod vajavad lihatoitu, kuna nad ei ole voimelised téarklist
seedima; kodukoerte tiilipiline hailitsus on haukumine, aga dingod hauguvad véhe, pigem uluvad;
dingodel on kindel poegimisaeg, kodukoerad on viljakad kogu aasta viltel; kodukoerte kari on
struktuuritu, isased koerad ei hoolitse jdrglaste eest. 18. sajandil toodi Austraaliasse Euroopa
kodukoerad, kes levisid kdhku iile mandri ning kes vdeti ka pdlismaalaste poolt kasutusele

koduloomadena (Smith & and Litchfield, 2009).

Esimesed katsed kvantifitseerida dingo-koera hiibridiseerumist pohinesid morfoloogial, ehk dingode
madramiseks vaadati koljutunnuseid, varvust voi kehakuju (Elledge et al., 2008; Jones, 2009; Radford
et al., 2012). Leiti, et dingo standarditele vastavaid isendeid leidus rohkem kui hiibriidseid, kuid
hiibriidide osakaal tousis lddne-ida suunas vastavalt inimasustuse tihenemisele (Newsome et al., 1980;
Newsome & Corbett, 1982, 1985; Woodall et al., 1996). 2015. aastal 14bi viidud geneetiline uuring
leidis, et Kagu-Austraalias olid dingod praktiliselt asendatud hiibriidsete kodukoertega (Stephens et
al., 2015). Hilisemad uuringud on need tulemused aga kahtluse alla seadnud ning on vastupidiselt
leidnud véga vihe toendeid, et dingo-koera hiibridiseerumine on ulatuslik ndhtus (Cairns et al., 2020;
Souilmi et al., 2024; Weeks et al., 2025). Kuid on alust arvata, et juhul kui see toimub, on
toendolisemaks hiibridiseerumise suunaks emased dingod ja isased kodukoerad (Cairns et al., 2017).
Erinevust pohjendatakse sellega, et varasemalt ei voetud arvesse dingo suhteliselt hiljutist lahknemist
koerast, ehk kodukoertega jagatud geneetiline materjal oli dingodele omane juba enne Euroopa
kodukoerte introdutseerimist. Arvatakse, et kodukoera esinemist véljaspool inimasustusi on
tilehinnatud: nende ellujddvust pérsib tugevalt dingolaadse lihaselise kehaehituse ja kindla sotsiaalse

struktuuri puudumine (Cairns et al., 2021, 2023).
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5. Perekonnas toimuva hiibridiseerumise analiituis

5.1 Hiibridiseerumise 6koloogiline méju

Euroopas on kirjeldatud, et kodukoerad peavad jahti, neil on sarnased toitumiseelistused huntidega
ning nad on voimelised murdma suurulukeid nagu metskits ja metssiga (Duarte et al., 2016;
Wierzbowska et al., 2016b). Samas on kodukoertel iildiselt madal jahiedukus ning nad sodltuvad
olulisel médral antropogeensetest toidressurssidest (Butler et al., 2004; Vanak & Gompper, 2009a,
2009c¢). Sarnaseid tulemusi on leitud ka hundi-koera hiibriidide kohta (Bassi et al., 2017). Stivendatud
teadmised hundi-hiibriidide kditumise kohta on puudulikud, kuid tuginedes koerte karjadiinaamikale,
mille puhul on tegemist suhteliselt vabade isendite grupeeringutega (Boitani & Ciucci, 1995; Popova
& Zlatanova, 2020), arvatakse et hundi-koera hiibriididele vdivad olla lisaks védhenenud
inimpelglikkusele omased ka plastilisemad suhtlussidemed karjalitkmetega (Amici et al., 2024). Kuid
just hundile omane karjaline eluviis vdoimaldab karjal murda endast oluliselt suuremaid ulukeid (Mech
& Boitani, 2003). Mina arvan, et koera geneetilise materjali introgressioon voib mdjutada huntide
okoloogilist rolli, suunates hiibridiseerunud péritoluga loomi senisest enam toetuma koduloomade
murdmisele voi raipele, kuna suurulukite kéttesaadavus introgresseerunud huntide jaoks halveneb
viletsemate jahivdimete tottu. Samas voib kasulikuks osutuda kodukoertelt introgresseerunud parem
tirklise seedimise voime, kuna selle tulemusel paraneks antropogeense toidu omastatavus (Axelsson
et al., 2013; Pilot et al., 2021). Juhul kui huntide 6koloogiline roll kiskjana on hiiritud, kajastub see
muutus ka soraliste arvukuses. Soraliste arvukus voib viahenenud kiskluse surve toimel tousta, kuid
asustustiheduse kasvamisel sagenevad konfliktid inimhuvidega 1dbi pollu- voi metsakultuuride
havitamise, ruumikasutuse kattumisega ja kokkuporgetega transpordivahenditega (Carpio et al., 2021;

Linnell et al., 2020; Valente et al., 2020).

Kéesoleva t60 autor leiab, et Saakali 6koloogilisele rollile ei oma hiibridiseerumine iihegi koerlasega
markimisvadrset moju. Tegemist on antud liikidest kdige omnivoorsema toitumisega, kes tugineb
suurel midral taimsel materjalil vo1 toidujddtmetel, kuid kiitib ka mitmesuguseid viiksemaid loomi
(Aleksandra & Dusko, 2015b; Cirovié¢ et al., 2014b; Lange et al., 2021; Stoyanov, 2012).
Hiibridiseerumine ei kitsendaks tema toiduobjektide valikut ega nende kéttesaadavust, ei muudaks
tema rolli raipesddjana. Samuti arvan, et muutused Saakali arvukuses voi levikus ei ole pohjustatud
hiibridiseerumisest kodukoera ega tlihegi teise koerlasega, kuid on seotud maastike struktuuriga ja

kiskjate kiittimissurvega, mis aga mojutavad hiibridiseerumise toimumist. Mina arvan, et Saakal ei
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ohusta hiibridiseerumisega teisi koerlasi. Tema eristumine kdesolevatest liikidest nii eluviisilt kui ka
morfoloogiliselt on piisavalt suur, et teiste perekonna liikide hiibridiseerumine on harv (Kazimirov et
al., 2024; Moura et al., 2014; Stronen et al., 2020) ning seega ei saa toimuda ka markimisvéarset
introgressiooni. Isegi kui tegemist on tugevalt héiritud kooslustega, on hoopis tdendolisem, et
looduslik koerlane hiibridiseerub Saakali asemel kodukoera voi mone muu kehasuuruselt ja dkonisi
poolest sarnasema koerlasega. Mdeldav on hiibridiseerumine aafrika hundiga, kuid seda eeldusel, et

suur antropogeense toidu osakaal kompenseerib erinevusi hundi ja Saakali toitumisdkoloogias.

Aafrikas leiduv etioopia hunt on antud liikide hulgast ainus spetsialistist perekonna liik. Korge
jahiedukus endeemsete ndriliste kiittimisel on evolutsiooniliselt kindlustanud etioopia hundile
stabiilse toiduallika, kuid intensiivistunud pdllumajandustegevus rikub kaevuvate niriliste urge ning
mojutab nende arvukust ja kditumisviise (Ashenafi et al., 2012; Atickem & Stenseth, 2022; Sillero-
Zubiri et al., 1995). Mina arvan, et hiibridiseerumine generalistlikuma koerlasega, olgu selleks
kodukoer voi aafrika hunt, kellel puuduvad kohastumused korgmaastikul nériliste kiittimiseks,
halvendaks veelgi meelissaakloomade kéttesaadavust etioopia hundile. See suunaks etioopia hunte
toiduallikateni, kus konkureeriksid nad ka teiste liikidega nagu hiiaanid, aafrika hundid ja kodukoerad.
See tdhendab, et nisid hakkaksid kattuma ning etioopia hundi eksisteerimine praegusel kujul Aafrikas
el ole enam jitkusuutlik. Tasub mérkida, et etioopia hundid tekitavad suhteliselt vihe majanduslikku
kahju (Atickem et al., 2017; Sebsibe, 2022), kuid etioopia huntide ja nériliste 6koloogiliste suhete
muutumisel, ehk kui introgresseerunud etioopia hundid on vidhesemal maéédral nérilistele
spetsialiseerunud, voivad sageneda riinnakud koduloomadele. Lisaks sellele arvan ma, et
hiibridiseerumist peaks selle liigi puhul kindlasti seirama, kuna etioopia hundi darmiselt viikesed ja
killustunud populatsioonid on introgressiooni toimumise suhtes tundlikumad: hiibridiseerumine ei
pruugi olla sage, aga kuna isendeid on nii vihe, siis piisab paarist ristumissiindmusest, et oluliselt
mojutada liigi genofondi. Ehk juhul kui hiibridiseerunud isendite kohasus populatsioonis ei ole

eriliselt madal, kinnistub nende genotiiiip kiiresti.

Koiotid on Pohja-Ameerikas elutsevatest perekonda kuuluvatest hundiliikidest elupaiga kvaliteedi
suhtes koige laiema OkoniSiga (Benson et al., 2014), kuid nende vidiksem kehasuurus limiteerib
saakloomavalikut (Benson et al., 2017; Gittleman, 1985). Hundi ja koioti hiibridiseerumise tagajirjeks
on vahepealse kehasuurusega isendite levik, kellel vdib olla vanemliikide ees eeliseid: véiksemad
koiotid jddvad neile toidu- voi territooriumi konkurentsis alla (Ellington & Murray, 2015), kuid

energeetilised vajadused sobituvad paremini killustunud metsamaastikega (Kays et al., 2008; Sears et
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al., 2003). Ekstreemselt madala hundi arvukuse puhul puudub surve, mis soosib hundi ja koiotti
Okonisside eristumist (Stronen et al., 2012). Suurema kehasuurusega koiotid ei toitu enam hundi poolt
murtud suurulukite raipest, vaid murravad neid ise (Benson et al., 2017; Benson & Patterson, 2013).
Arvatakse, et just ligipdds saakloomadele, millele varem olid spetsialiseerunud hundid, voib olla iiks
koioti leviku laienemise pohjustest (Kays et al., 2009). Sellega on kooskdlas koiottide levila
suurenemine Pohja-Ameerikas huntide véljakiittimise jargselt 19. sajandist alates (Bozarth et al.,
2011; Hody & Kays, 2018), kusjuures korgematel laiuskraadidel suureneb kehasuurus (Way, 2007) ja
hundi introgressiooni tase koioti genoomis (Kays et al., 2009). Selle tulemusel kiskluse surve
suurulukitele kasvab, mis tdielikult vastandub hundi-koera hiibridiseerumise potentsiaalsele

okoloogilisele mojule.

Mina arvan, et vaatamata sellele, et varasemalt ei karjatatud Austraalias koduloomi, inimeste
asustustihedus oli hdre ja puudus jadtmekasitlus, on dingo ka ténapédeval loodusliku valiku surve all.
Ma ei née viisi, kuidas introdutseeritud kodukoer saaks introgresseeruda, kuna kdrvalekalded dingo
suurusoptimumist, karjalisusest ja morfoloogiast on suure tdendosusega Austraalia Okosiisteemis
kohasust langetavad. Kiill aga vdib erandiks olla téirklise lagundamise geeni introgressioon, kuna see
suurendaks antropogeense toidu omastavust. Samas ei ole omnivoorsem toitumine inimasustustest
kaugemal jatkusuutlik: dingo on looduses ikkagi hiiperkarnivoor (Purcell, 2010). Ma arvan, et
hiibridiseerumine kodukoertega ei muuda nende dingode 6koloogilist rolli, kes elavad inimmojust
suhteliselt puutumata piirkondades, ehk nemad funktsioneeriksid endiselt tippkiskjatena. Kuid
inimasustuse ldhedal voib toimuda mingil miédral dingode ,taaskodustamine®: hiibridiseerunud
dingod kompenseerivad kohastumuste kaotust toetumisega inimtoidule voi raipele, kuni 16puks

sarnaneb nende eluviis hulkuvate kodukoertega.

5.2 Hiibridiseerumise seadusparasused

Piistitan antud liikide pdhjal, et perekonnas Canis kirjeldavad hiibridiseerumist iildiselt jairgmised

vaited:

1) Hiibridiseerumine ei ole Canis perekonnas juhuslik ndhtus, vaid on seotud muutustega liikide

elupaiga kvaliteedis, toitumisharjumustes ja arvukuses.
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2)

3)

4)

S)

6)

7)

8)

9)

Mida vihearvukam ja killustatum on liik, seda tdendolisem on hiibridiseerumine kodukoeraga,
eriti kui piirkonnas on tavapdrane vabaltpeetavate koerte esinemine, kuna siis on rohkem

kokkupuutevdimalusi.

Kodukoeraga hiibridiseerumine toimub tiilipiliselt 1dbi emase vabalt elava liigi ja isase

kodukoera ristumise.

Hiibridiseerumine leiab aset siis, kui liigile omane perekondlik sotsiaalne struktuur on héiritud
nditeks sigiva isendi surma tottu. Sellisel juhul peab tema partner uue kaaslase leidma ja on

voimalus, et selleks satub teist liiki isend.

Hiibridiseerumine leiab aset nende liikide vahel, kelle levialad kattuvad ja kes on mdlemad
generalistliku toitumise vOi spetsialiseerunud sarnastele saakloomadele, ehk kelle

toiduobjektides esinevad samuti kattuvused.

Hiibridiseerumine toimub pigem isendite vahel, kellel on sarnane kehasuurus, kuna siis on neil

ka sarnased energeetilised vajadused.

Hiibridiseerumiskolded ei ole perekonnas seotud geograafilise regiooniga: need vodivad

esineda kdikjal, kus on sama perekonna liigid.

Hiibridiseerumine on perekonnas levinud sellepérast, et paljudel liikidel on olemas laialdase

hiibridiseerumise toimumiseks vajalikud eelnimetatud eeldused.

Karjaline eluviis perekonnas on kujunenud vilja vajadusest sotsiaalse organiseerituse jérele
ning see tdendoliselt ka takistab perekonnas hiibridiseerumist, kuna see piirab sigivate isendite

arvu.

10) On alust arvata, et perekonnas toimuv hiibridiseerumine on suures osas antropogeenne, kuna

inimene pohjustab muutusi nende litkide elupaikades, toitumisharjumustes ja arvukuses,

nditeks 1dbi maa harimise, toidujddtmete tekitamise ja kiittimise.

Hiibridiseerumise mérkimisvéddrseim mdju avaldub liikide toitumisharjumustele ja ruumikasutusele.

Jareldused on kokkuvotvalt kajastatud tabelis 1.
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Piirkond Liik Ll lk? H.HHEga . Kas tou‘pub MBaju liigi toitumisharjumustele MB@ju liigi ruumikasutusele
hiibridiseerub | introgressioon *
C. lupus C. familiaris Jah Viheneb suurulukite osakaal Véheneb tundhkslf;;;;lupalga héirituse
Euraasia C. lupus Ebatdendoline Ei muutu oluliselt Ei mdjuta ruumikasutust
C. aureus - - - . -
C. familiaris Ebatdengoline Ei muutu oluliselt Ei mdjuta ruumikasutust
C. aureus Ebatdendoline Soodustab 0 mn.lvoorsemat Ei mdjuta ruumikasutust
tortumaist
C. lupaster - —
e I Suureneb antropogeense toidu Soodustab elutegevust inimasustuste
C. familiaris Tdenioline .
. osakaal lzheduses
Aafrika dustab ol —
C. familiaris Tdendoline Viheneb niériliste osakaal Soodustab e uEe gevust inimasustuste
laheduses
C. simensis - - .
C. lupaster Ebatdenioline Viheneb niriliste osakaal Soodustab lev1kp lalengmlst vljaspool
kaitsealasid
C. lycaon Jah Suureneb suurulukite osakaal Soodustab leviku laienemist pdhjapoole
C. latrans
C. rufus Jah Suureneb suurulukite osakaal Ei mdjuta ruumikasutust
Ameerika | lycaon C. latrans Jah Viheneb suurulukite osakaal Vaheneb mndhksil;::ul)alga hiirituse
C. rufus C. latrans Jah Viheneb suurulukite osakaal Véheneb tundlikkus elupaiga hiirituse
suhtes
Austraalia|  C. dingo C. familiaris Fbatdengioline Suureneb antropogeense toidu Soodustab eluEegevust inimasustuste
osakaal lzheduses

Tabel 1. Hiibridiseerumist kokkuvdttev tabel. Moju analiitisivad veerud votavad kokku 4nda peatiiki

teksti. Introgressiooni toimumise veerg votab kokku 3nda peatiiki teksti.

* Jah ainult siis, kui introgressiooni kinnitavaid artikleid on kédesoleva t66 kasutatud allikates iile

viie. Vastasel juhul méérab autor isikliku arvamuse pdhjal selle toimumise tdendosuse.

Mina ndustun, et hiibridiseerumisel on perekonna liikidele pigem kahjulik mdju ja et see voib aidata
kaasa teatud liikide viljasuremisele, kuid ma arvan, et on oluline teha vahet, et hiibridiseerumine ei
pOhjusta viljasuremist. Pigem on vastupidi — vdljasuremine pdhjustab hiibridiseerumist. Vastasel juhul
jadb tihelepanuta hiibridiseerumisega tihti kaasaskdiv elupaikade killustumine ja korge
inimpdhjustatud suremus. Samuti ei arva ma, et hiibridiseerumine on iihtegi t60s nimetatavat liiki

padstnud — nende kaitse alla votmine tegi seda.
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Kokkuvote

Hiibridiseerumine on looduses levinum nidhtus, kui arvata voib ning seega ei tohiks vaadata seda, kui
ebaloomulikku protsessi. Nii biootilised kui ka abiootilised tegurid survestavad populatsioone
spetsialiseeruma erinevatele niSidele, mis vOib viia liikide viljakujunemiseni. Kuna
keskkonnatingimused ega liigikooslused pole staatilised, on pidevas muutumises ka surved, mis
pohjustavad populatsioonide eristumist. Monikord vOib introgressioon aidata kaasa liigi
jatkusuutlikkusele, suurendades geneetilist mitmekesisust voi tuues liigi genofondi kasulikke
omadusi. Samas tuleb meeles pidada, et kuna inimene on tdnapédeval keskkonna oluline kujundaja, on
hiibridiseerumine tihti seostatav inimmdjuga ning et pikaajaliselt v3ib introgressioon osutuda liigile
kahjulikuks sellepédrast, et kannatavad liigispetsiifilised kohastumused. Ka Koera (Canis) perekonna
puhul ei ole hiibridiseerumine juhuslik néhtus, vaid on seotud muutustega liikide elupaiga kvaliteedis,

toitumisharjumustes ja arvukuses.

Too kiigus selgus, et hiibridiseerumine leiab aset Canis perekonna liikide vahel, kelle levialad
kattuvad ja kes on mdlemad generalistliku toitumise voi spetsialiseerunud sarnastele saakloomadele.
Hiibridiseerumine toimub pigem liikide vahel, kellel on sarnane kehasuurus. Hiibridiseerumine on
soodustatud juhul kui iihel liigil on teisest oluliselt vdiksem arvukus ja asustustihedus. See aga seob
hiibridiseerumise inimtegevusega, kuna véike arvukus on antud liikide puhul just inimese pohjustatud.
Toon wvilja ka, et hiibridiseerumine on seotud populatsiooni sotsiaalse sidususega. Ehk
hiibridiseerumine voib aset leida siis, kui liigile omane perekondlik sotsiaalne struktuur on héiritud.
Hiibridiseerumine on mojutatud litkide toitumisdkoloogiast kui ka mojutab seda ise.
Hiibridiseerumisele peaks Canis perekonnas tdhelepanu poorama, kuna teatud litkide puhul on
vOimalus, et introgressiooni toimumisel muutub nende o6koloogiline roll v&i suureneb nende

véljasuremistdendosus.
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Summary

HYBRIDIZATION IN THE DOG FAMILY (CANIS)

Hybridization occurs more commonly in nature than previously thought, and so should not be regarded
as an unnatural process. Both biotic and abiotic factors pressure populations to specialise in different
niches, which may lead to the formation of species. However, since neither enviromental conditions
nor species assemblages are static, so are in perpetual change the pressures, which cause the
differentation of populations. Sometimes introgression may improve the outlook of a population by
increasing genetic diversity or introducing beneficial traits. But at the same time, one should
remember, that because humans are the main influencers of contemporary environments,
hybridization is often linked with human influence, and that introgression may prove to be harmful
for populations in the long term due to the loss of species-specific adaptations. Even in the Dog
(Canis) genus, hybridization is not a random occurence, but has to do with changes in habitat quality,

dietary habits and population size.

In this thesis it is found, that hybridization happens between canids whose distributions overlap and
who are both either generalists or specialised to similar prey. Hybridization is more likely to occur
between individuals with similar body size. Hybridization is more likely, if one of the species has a
much smaller population size and density. That however links hybridization with human activity,
because small population sizes in these species is caused by humans. It is also worth mentioning, that
hybridization is related to the social cohesiveness of populations. That is, hybridization may occur,
when the social structure based on family units is disrupted. Hybridization is both affected by feeding
ecology and in turn affects it. Hybridization in the Canis genus should be noted, because in certain
species there is potential for introgression to change their ecological role or raise their probabilty of

extinction.
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