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Infoleht

Hundi (Canis lupus) ja koera (Canis familiaris) vaheline hubridiseerumine ehk kahe liigi
ristumine ohustab geneetilist terviklikkust, kui hibridiseerumisele jargneb introgressioon
ehk Uhe liigi geenide Glekandumine teise liigi genofondi. Kéesolevas t60s uuriti Euroopa
pdhjaosa kuuest riigist kogutud 495 hundi ja 99 koera tuumagenoomi mikrosatelliitide
markereid (33), et kindlaks teha hibriidide esinemine ning hibridiseerumise ja
introgressiooni maar. Analulside tulemusena leiti 25 hubriidset isendit kuuest riigist -
Soomest, Karjalast, Venemaalt, Létist, Leedust ja Poolast. Esimese pdlvkonna hibriide oli
kokku neli, teise pOlvkonna hibriide 10 ja tagasiristunuid hundipopulatsiooni 11.

Hubridiseerumise mé&é&r uuritud piirkonna kohta oli 5 % ja introgressiooni méaar 2,4 %.

Hibridiseerumine huntide ja koerte vahel v6ib kaasa tuua hundipopulatsiooni kohasuse

languse ning ohustada hundi genofondi.

Marksonad: hunt (Canis lupus), koer (Canis familiaris), hibridiseerumine, introgressioon,

Pdhja-Euroopa.

Abstract

Hybridization between wolves (Canis lupus) and dogs (Canis familiaris) can threaten the
genetic integrity in case of introgression, when genes from one species transfer to the other
species gene pool. In this study we investigated genetic markers of 495 wolves from
northern Europe and 99 dogs to determine the presence of hybrids and calculate the rates
of hybridization and introgression. As a result we found 25 hybrids from all six countries
under study: Finland, Karelia, Russia, Latvia, Lithuania and Poland. Four individuals were
first generation hybrids, 10 second generation hybrids and 11 were backcrosses to wolves.

Rate of hybridization in study area was 5 % and introgression rate 2,4 %.

Hybridization between wolves and dogs may result in loss of adaptation in wolf population

and threaten the genetic integrity of the species.

Keywords: wolf (Canis lupus), dog (Canis familiaris), hybridization, introgression, North-

Europe.
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Sissejuhatus

Hunt (Canis lupus) on Euroopa ks suurimatest Kiskjatest (Boitani, 2000), kelle levikuala
ulatus kunagi Ule terve pdhjapoolkera (Mech, 1974). 18.-20. saj. vahel on hundi levila
kahanenud peamiselt tdnu tugevale kuttimissurvele ja looduslike elupaikade vahenemisele
(Chapron et al, 2014; Hindrikson et al, 2017). Geograafiliselt killustunud populatsioonides
vOib kaduda huntide geneetiline mitmekesisus, kuna puuduvad liikumiskoridorid
populatsioonide vahel, mille kaudu sailitada geenivool (Vila et al, 1999a; Boitani, 2000;
Randi, 2011). Kuid hundid on o6koloogiliselt plastilised ning vGimelised kohanema
antropogeenses keskkonnas, mille tagajargedeks v6ib olla kariloomade riindamine ning
koertega ristumine liigikaaslasest partneri puudumisel (Chapron et al, 2014; Plumer et al,
2018). Véikesed vOi oma leviku &&realadel asuvad hundipopulatsioonid on avatud
hibridiseerumisele, eriti inimasustuse lahedal, kus vabalt liikuvate koerte tihedus vodib
uletada hundi oma (Hindrikson et al, 2012; Leonard et al, 2014). Hulbridiseerumine kui
kahe liigi ristumine pole populatsiooni séilimise seisukohast suureks probleemiks -
looduslikku hubridiseerumist peetakse evolutsiooniliseks mehhanismiks, mis pani aluse
liigitekkele (Arnold, 1997). Kuid hibridiseerumisega on seotud introgressioon, mis
tdhendab, et elujouliste ja fertiilsete hibriidide ristumisel Uhega oma vanemliikidest
toimub geneetilise materjali Glekanne (Leonard et al, 2014). Introgressioon voib alakohaste
geenide kinnistumisel viia vanemliigi geneetilise terviklikkuse kadumiseni ning isegi
populatsiooni voi liigi véljasuremiseni (Randi, 2008; 2011; Leonard et al, 2014). Euroopas,
kus hundi arvukus on tugevasti vahenenud eelkdige inimtegevuse labi, ohustab huntide ja
koerte segunemine hundi sailimist geneetiliselt Gihtse ja elujdulise liigina (Randi, 2011).

Euroopa pohjaosas kannatavad hundid tugeva kittimissurve all ning populatsioonide
geograafiline eraldatus vdib viia geneetilise varieeruvuse kahanemiseni. Huntide arvukuse
vahenemine jahi, liiklusdnnetuste ning sigimisbarjadride tdttu teeb populatsioonid
vastuvotlikuks hibridiseerumisele koertega (Balciauskas, 2008; Andersone et al, 2002;
Hindrikson et al, 2012; Jansson et al, 2012; Kaczensky et al, 2012). Eestis ja Létis on
hibriidide olemasolu geneetiliste analliiisidega tOestatud (Andersone et al, 2002;
Hindrikson et al, 2012).



Ké&esoleva magistritdd eesmérgiks on kindlaks teha habriidide olemasolu Euroopa
pohjaosa (Soome, Karjala, L&ti, Leedu, Poola ja Venemaa Euroopa-0sa)
hundipopulatsioonides, analttsides selleks 33 tuumagenoomi mikrosatelliitlookust. Lisaks
madratakse hibridiseerumise ja introgressiooni maar vaatluse all olevate riikide

populatsioonides.



1. Valdkonna tlevaade
1.1. Hundi (Canis lupus) iseloomustus

Hunt (Canis lupus Linnaeus, 1758; selts Carnivora, sgk Canidae) on metsikute koerlaste
suurim esindaja Euroopas - tdiskasvanud emasloom vdib kaaluda kuni 55 kg, ldpikkusega
kuni 152 cm; isasloom vastavalt kuni 80 kg ja 164 cm. Karvastiku varvus s6ltub alamliigist
- valgest hallikaslaiguliseni ja pruunist mustani, kuid on harilikult hallisegune (Mech,
1974). Vastavalt levikupaigale voib suurus, varvus ja kaal varieeruda - arktilistel aladel on
hundid valge karvastikuga ning kasvult ja kaalult suuremad kui naiteks musta karvastikuga
hundid Itaalias (Boitani, 2000; Randi, 2011).

Hundi 6koloogia

Hundid on sotsiaalsed loomad, kelle karja moodustab sisuliselt perekondlik grupp (Mech,
1974). Karja suurus soltub peamiselt juurdekasvust, noorte hajumisedukusest ja
saakloomade tihedusest (Boitani, 2000), kuid on harilikult vaikesearvuline, koosnedes 5-8
isendist (paljunev paar, sama aasta kutsikad, tksikud vanemad kutsikad ning vahel ka
teistest karjadest immigreerunud isendid). Kari vBib kasvada ka véga suureks, nahtud on
36 isendilist karja (Mech, 1974), kuid Euroopas on suured karjad vaga haruldased (Boitani,
2000). Karjas valitsevad tugevad emotsionaalsed sidemed, mis fikseeritakse kutsikates viie
esimese elukuu jooksul voi arenevad kahe uksiku kurameeriva tdiskasvanu vahel (Mech,
1974).

Hundid on véga liikuvad ning omavad suuri territooriume (Ciucci et al, 2009). Liigutakse
peamiselt 60sel ning randed jaotuvad kolmeks - liikumine kodupiirkonnas, noorte
hajumine uutele territooriumitele ning migreerumine saakloomade jarel teatud elupaikades
(Mech, 1974; Boitani, 2003).

Hunt on oportunistlik generalist, kes toitub kattesaadavatest saakloomadest - eelkdige
uluksoralistest, aga ka véiksematest selgroogsetest. Vajadusel vOib hunt toituda ka
selgrootutest, korjustest ning taimsest toidust (peamiselt juurikad, puuviljad). Toidusedel
sOltub elupaigas kattesaadavate saakloomade tihedusest ning varieerub hooajati (Boitani,
2000).



Tippkiskjana méngib hunt olulist rolli 6kostisteemide loomuliku struktuuri hoidmisel ja
reguleerib kiskja-saaklooma suhteid, valides populatsioonist sageli norku, haigeid voi
noorloomi (Mech, 1974; Sergio et al, 2008).

1.2. Hundi levik P6hja-Euroopas

Hunt on kdige laiema levikuga suurkiskja Euroopas, kes oli ajalooliselt levinud kogu
pdhjapoolkeral (Euroopas, Aasias ning Pdhja-Ameerikas) enamikes koosluste- ja
maastikutiupides (Mech, 1974; Vila et al, 1999a; Randi 2011). Hundipopulatsioonid olid
suured, toimus karjadevahelist migreerumist ning sailis geenivool (Randi, 1993). 18.-20.
saj. vahel on hunti ststemaatiliselt havitatud (Mech, 1974; Chapron et al, 2014), néhes teda
ohuna nii inimesele kui karilooma- ning ulukipopulatsioonidele (Boitani, 2000; Hindrikson
et al, 2017). Oma endistest levilatest on hunt enamjaolt kadunud (Vila et al, 1999a;
Hindrikson et al, 2017).

Huntide asustustinedus koduterritooriumil on madal (Boitani, 2000), lisaks m&jutab
populatsioonide suurust intensiivne metsaraie ning toidubaasi vahenemine (Delibes, 1990),
kuna elupaiga kvaliteedi mé&é&rab territooriumi suurus, saakloomade tihedus ning inimese
hairiv. méju (Boitani, 2000). Allesjaanud hundipopulatsioonid on Kkillustunud ning
geograafiliselt ja geneetiliselt tihti eraldatud (Vila et al, 1999a). Vaikestes populatsioonides
on suur oht sugulusristumiseks, mis viib populatsiooni geneetilise terviklikkuse languseni
ning voib l0ppeda ka véljasuremisega (Randi, 2011). Euroopas esineb huntidel 6
kartotdpi, mis viitab tugevale geograafilisele eraldatusele, mida p&hjustab allesjaanud
levikualade piklik kuju ja liikumiskoridoride puudus levilate vahel (Boitani, 2000).
Elupaikade vahenemises mangib rolli ka laienev inimasustus (Ciucci et al, 2009), mis
raskendab hundi liikumist teistele territooriumitele (Boitani, 2000).

Euroopas on hunt esindatud 28 riigis (Joonis 1) 12 000 isendiga, kes on hajunud 800 000
km? alale ning moodustavad 10 suuremat populatsiooni - Skandinaavia, Karjala, Balti,
Karpaatia, Kesk-Euroopa lauskmaa, Dinaari-Balkani, Apenniini poolsaare (ltaalia), Alpi,
Loode-lbeeria ja Sierra Morena. Enamike populatsioonide olukord on hetkel hea ténu
viimastel aastakiimnetel toimunud taastumisele, kuigi Karjala populatsioon on mérgatavas
languses ning Sierra Morena (Hispaania) populatsioon valjasuremise darel (Chapron et al,
2014; Hindrikson et al, 2017).
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Hundid on enamustes Euroopa riikides kaitse all ning nende kittimine on rangelt
reguleeritud. Hoolimata sellest esineb palju illegaalset jahti, mis teeb hundi kaitsmise
keeruliseks (Randi, 2011).

3 -
- [ suhusiik
[: Oksikud vaatiused

Kilomeetrid
o 500 1.000

Joonis 1. Hundi (Canis lupus) levik Euroopas (Keskkonnaministeerium, 2012).

Levik Soomes ja Karjalas

20. saj. alguseks oli Soome hundipopulatsioonist alles vaid fragmendid ida- ja pdhjaosas
(Aspi et al, 2006). Tanapéeval leidub hunte hajusalt le kogu Soome, paljunevad karjad
asuvad edela- ja ld&neosas (Kaczensky et al, 2012). 2000-ndate aastate jooksul hakkas
hundipopulatsioon kasvama ning oma levikut laiendama tdnu kaitsemeetmetele ja
kattimise reguleerimisele (Kojola et al, 2006), kuid kiimmekond aastat tagasi langesid

Soome hundid stigavasse demograafilisse ja geneetilisse madalpunkti (Jansson et al, 2012).
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2011-2012. aasta seisuga on Soomes 150-165 hunti (Kaczensky et al, 2012). Soome
hundipopulatsioon ei kannata téieliku eraldatuse all - véhest geenisiiret toimub
naaberriikide populatsioonidega, mis aitab kaasa populatsiooni kasvule ja geneetilise
varieeruvuse suurendamisele (Aspi et al, 2006), kuid karjade kokkupuuteid Venemaa ja
Skandinaavia poolsaare populatsioonidega raskendavad suured vahemaad ning randeteele
jadvad pohjapddrakasvatused, kus hunte kutitakse (Seddon et al, 2006; Kojola et al, 2009).

Karjala hundipopulatsioon oli 20. saj. alguseks hévinemas. 1950-ndatel aastatel algas
aeglane taastumine ning 1970-ndateks asustasid hundid jalle kdiki piirkondi Venemaa
loodeosas. 1980-ndatel langes arvukus taas ning 2015. aastaks moodustas Karjala
populatsiooni umbes 220-245 hunti Soomes ja Venemaal (Hindrikson et al, 2017).
Arvukuse kdikumisi mdjutavad ka Soome populatsioonide arvukuste muutused (Aspi et al,
2006; Jansson et al, 2012).

Soome-Venemaa piiril erineb hundi majandamine - Soomes on huntide jaht reguleeritud
EU poolt, Karjalas makstakse huntide kittimise eest pearaha. Soome ja Skandinaavia
poolsaare riigid teevad aga huntide seiramisel koostood (piiri laheduses liikuvad hundid)
(Kaczensky et al, 2012). Suurimaks ohuks huntidele Soomes on illegaalne jaht, huntide
negatiivne kuvand jahimeeste ja Gldsuse silmis, ning geneetilise varieeruvuse langus tanu

arvukuse vahenemisele (Jansson et al, 2012).

Levik Eestis

Hundid Eestis kuuluvad koos Léti, Leedu ja Kagu-Poola huntidega Balti populatsiooni,
mis on Uhenduses Laane-Venemaa, POhja-Ukraina ja Valgevene populatsioonidega
(Hindrikson et al, 2017). Kuigi Balti populatsioon on tihtne, on eri riikide populatsioonid
pisut erineva geneetilise mitmekesisusega. Eesti (ja L&ti) hundid on kannatanud tugeva
kattimissurve all, labinud demograafilise pudelikaela 1960-ndatel aastatel, millest taastuti
alles 1990-ndatel aastatel. Arvukuse tdusuga tugevnes jalle kittimissurve, mil aastati kititi
vélja kolmandik kuni pool populatsioonist mdlemas riigis. Tugev kuttimissurve vdis olla
ka eeldatavate hubriidide ilmumise pdhjuseks ning nii Eestis kui Ldtis on praeguseks
hibriidide esinemine geneetiliste analliusidega tbestatud (Andersone et al, 2002,

Hindrikson et al, 2012). Kuigi hunte leidub Eestis ule kogu mandriosa ning suurematel
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saartel (Saare- ja Hiiumaa), on nende tihedus madal ning arvukus kdikuv (Plumer et al,
2016). Viimastel andmetel hinnatakse Eesti hundipopulatsiooni suuruseks 200-260 isendit
(Hindrikson et al, 2017). Hundipopulatsioon on Eestis jaotunud mitmeks Uksteisest
erinevaks geneetiliseks grupiks, eeldatavasti suure Kittimissurve ja immigrantide tottu
(Hindrikson et al, 2013).

Levik Latis

Lati hundid kuuluvad (htsesse Balti populatsiooni ning on levinud Ule kogu riigi.
Paljunevad karjad on koondunud rohkem ld4neossa ning idaosa piiriddrsetesse metsadesse.
Levikualad on stabiilselt asustatud alates 1980-ndatest aastatest, kuigi populatsioonid

jagunevad kolmeks laane, kirde ning kaguosade vahel (Andersone & Ozolins, 2000).

Lati populatsiooni suuruseks hinnatakse 200-400 isendit (Hindrikson et al, 2017), hetkel on
populatsioon stabiilne ja aeglaselt kasvav peale 1990-ndate langusperioodi.
Kaitsekorralduse eesmargiks on hoida Lati hundipopulatsiooni 300-500 isendi juures, et
tagada huntide (Ghtlane jaotus, arvestada keskkonna kandevdimega ning tagada
Okostisteemi loomulik toimimine labi kiskja-saaklooma suhete (Kaczensky et al, 2012).
Hibridiseerumist on taheldatud ning selle ulatust ja tagajargi tuleks jalgida (Andersone et
al, 2002). Ohuteguritena on vélja toodud jahimeeste madal tolerants huntide suhtes,
populatsiooni jalgimiseks vajaliku t66jou puudus ja riigi keskossa jaav tuhimik levialades
(Kaczensky et al, 2012). Suurimaks ohuks populatsioonide eluj6ulisusele voiks pidada
tugevnevat kittimissurvet (Hindrikson et al, 2013).

Levik Leedus

Leedu hundid kuuluvad Balti populatsiooni ning on levinud tle riigi, plsivalt asustades 20
% metsadest (Kaczensky et al, 2012). Arvukus on aastakimnete jooksul tugevasti
kdikunud, kasvades Il Maailmasdja ajal ning saavutades madalseisu enne ja peale sdda.
Populatsioon hakkas uuesti taastuma alles 1980-ndatel aastatel. Arvukus tousis terves Balti
populatsioonis (Eesti, Lati ja Leedu isendid) 2000-ndate aastate keskel, ilmselt tédnu

laienevale karjakasvatusele, spetsialiseerunud jahimeeste véhesusele ning hundi
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Okoloogilisele plastilisusele, mis v6imaldab vajadusel asustada erinevaid elupaiku. Sellele
perioodile jargnes uus langusperiood, mille pdhjusteks véivad olla hdirimine ja elupaikade

killustumine inimtegevuse labi (Bal¢iauskas, 2008).

Populatsiooni suuruseks hinnatakse 2012. aasta seisuga ~ 300 isendit (60-70 karja)
(Hindrikson et al, 2017). Alates 2006. aastast on hundi Leedus kaitse all, ning
populatsiooni  suurusena tahetakse sédilitada 250-400 isendit. Leedus ohustab
hundipopulatsioone infrastruktuuride areng, levikualade Killustumine, hundi ja tema
saakloomade salakittimine ning jahimeeste madal tolerants. Korralike kaitsemeetmete
rakendamist takistavad Leeduga piirnevate riikide erinevused hundi kaitsekorralduses,
varieerudes téieliku kaitse (Poola) ja laiaulatusliku jahi (Valgevene) vahel (Kaczensky et
al, 2012).

Levik Poolas

Poolas asustavad stabiilsed ja arvukad hundipopulatsioonid riigi kaguosa (Balti
populatsiooni osa, 270-360 isendit) (Hindrikson et al, 2017) ja Karpaatide maestikku
(Karpaatia populatsioon), kokku usutavasti 129-144 hundikarja (543-687 isendit). Hunte ei
leidu Sudeedi mdestikes Poola edelaosas. Poolas on hundid range kaitse all alates 1998.
aastast ning kuuluvad aktiivset kaitset vajavate liikide nimekirja (Kaczensky et al, 2012).
Huntide ohuteguriteks peetakse elupaikade killustumist ning isolatsiooni tanu
infrastruktuuride arengule ja linnastumisele, huntide otsest hdirimist nende elupaikades I&bi
inimtegevuse, haigusi ja inimtegevusest pdhjustatud suremust ning konflikte
loomakasvatustes (Jedrzejewski et al, 2004, 2005; Popiolek et al, 2007; Huck et al, 2010,
2011). Suurimaks probleemiks on Poola ld&neosas alles taastuva hundipopulatsiooni suur
suremus salakdttimise ja liiklusdnnetuste labi (Kaczensky et al, 2012). Poola jagab
hundipopulatsioone naaberriikidega, kus hundi majandamismeetmed on erinevad (Leedus
ja Slovakkias on hunt jahiuluk; Valgevenes, Venemaal ja Ukrainas toimub hundi
aastaringne reguleerimata kuttimine; Saksamaal ja Tsehhis on hunt range kaitse all), mis

mdjutab hundipopulatsioonide edukust (Novak et al, 2008).
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1.3. Hundi (Canis lupus) ja koera (Canis familiaris) lahknemine

Koerlaste sugukonna liigid kujunesid valja juba 40-50 miljoni aasta eest (Flynn & Galiano,
1982), kuid tanapédevased koerlased lahknesid thisest eellasest umbes 10 miljonit aastat
tagasi (Dragoo & Honeycutt, 1997). Varajased hominiidid alustasid hundi kodustamist
arvatavasti juba hilises Pleistotseenis, enne viimase jaa-aja maksimumi (Vila et al, 1997).
Varajaste hominiididega on seostatud 400 000 aasta vanuseid huntide luuleide (Clutton-
Brock, 1995).

Véhestel liikidel on nii keeruline ja mitmekulgne suhe inimesega kui hundil (Mech, 1974).
Mechi (1974) jargi taltsutasid hominiidid hundid, putdes Uksikuid noorloomi ning
alustates selektiivset paljundamist, kuni aretati kodustatud koer (Canis familiaris). 20. saj.
teisel poolel asendus eelpool kirjeldatud hiipotees arusaamisega, et hundid hoidsid
inimasulate lahedusse kergema saagi lootuses ning nende aeglane sotsialiseerumine
inimesega oli vabatahtlik (Clutton-Brock, 1995; Thalmann et al, 2013). Koerad olid ilmselt
esimesed tahtlikult kodustatud loomad ning vanimad fossiilsed leiud eeldatavate koerte
kohta parinevad umbes 40 000-30 000 aasta tagusest perioodist (Clutton-Brock, 1995; Vila
et al, 1997; Germonpre et al, 2009; Thalmann et al, 2013).

Koera kodustamine

Nii arheoloogiliste leidude kui fulogeneetiliste uuringute pdhjal arvatakse tanapédeval, et
koerte kodustamine ei saanud toimuda Uhest hundipopulatsioonist Aasias (Vila et al, 1997,
Thalmann et al, 2013). Koerte fenotulpide suur varieeruvus (mida esineb ka
arheoloogilistel leidudel ehk kodustamise alguses) viitab, et koerad eraldusid huntidest
uheaegselt mitmes piirkonnas ning koerte juhuslik ristumine nii omavahel kui huntidega on
toimunud ténapdevani. Hipoteesi poolt radgib ka asjaolu, et hundid eksisteerisid koos
inimesega Ule terve pdhjapoolkera (Vila et al, 1997). Arheoloogilised leiud esimeste
eeldatavate koerte kohta L&&ne-Euroopast ja Siberist dateeriti 36 000-15 000 aasta
vanuseks, samas kui L&his-Ida ja lda-Aasia leiud vaid 13 000 aasta vanuseks (Thalmann et
al, 2013). P6hja-Ameerikas on leitud 10 000 aasta vanuseid arheoloogilisi leide huntide ja
koerte ristanditest (Vila & Wayne, 1999c). Ka mitokondriaalse DNA vdrdlemisel Euraasia
ja Ameerika tdnapéevaste huntide ja eelajalooliste koerlaste vahel ilmnes, et tdnapaeval
levinud populatsioonid Kklasterduvad pigem kokku Euroopa liinidega kui Aasia omadega
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(Thalmann et al, 2013). lidsed koerad Ameerikast jagasid Uhist esivanemat Euraasia
paritolu hundiga ning levisid Ameerikasse ilmselt 10 000-14 000 aastat tagasi koos
esimeste koloniseerijatega. Nad omasid suurt geneetilist varieeruvust, mida esines ilmselt
juba sisserannanud koertel (Vila et al, 1999b; Leonard et al, 2002; Wayne et al, 2006).

Fakti, et hundid on koerte ainsaks esivanemaks, toetavad mitokondriaalse DNA uuringud
(Vila et al, 1997). Léhedase suguluse tdttu jagavad hundid ja koerad identset kartotidipi
ning voivad omavahel saada fertiilseid jarglasi (Vila et al, 1997, 1999c; Wayne et al, 1997,
2006). Tanu inimese valikulisele paljundamisele pole koer enam taltsutatud hunt, vaid uus
liik paljude erinevate tdugudega (Clutton-Brock, 1995).

Koeral on Kkdoige varieeruvamad morfoloogilised liigitunnused imetajate seas.
Koeratdugude suuruste ja valimuse erinevuste pdhjal vdiks neid liigitada erinevateks
koerlaste perekondadeks, ometi on nad geneetiliselt homogeensed ning véimelised
omavahel saama elujdulisi jarglasi. Koerad on olnud geneetiliselt isoleeritud vahem kui 15
000 aastat ning selle aja jooksul pole toimunud mérgatavat geneetilist eristumist (Wayne,
1986). Hiljutist evolutsioonilist pdlvnemist ning tuhandete aastate jooksul toimunud
segunemist nii teiste koerte kui huntidega peetaksegi koerte suure varieeruvuse pdhjuseks
(Clutton-brock, 1995; Vila et al, 1997, 1999b, 1999c).

1.4. Hubridiseerumine

Kuigi huntide ja koerte ajalugu on olnud erinev, toimuvad siiani kogu pdhjapoolkeral
nende vahel tihedad interaktsioonid - kiskja-saaklooma suhetest kuni kooseksisteerimiseni
(Vila & Wayne, 1999c; Lescureux & Linnell, 2014). Evolutsiooniliselt on koerte ja huntide
lahknemine toimunud alles hiljuti ning sigimisbarjaarid kahe liigi vahel pole joudnud valja
kujuneda, mis teeb vdimalikuks nende omavahelise hibridiseerumise (Vila et al, 1997,
2003). Kuid hubridiseerumine ei toimu ainult koera ja hundi vahel - kdik perekonna Canis
liigid on ldhedased sugulased (Wayne et al, 1997), omavad 78 kromosoomi (Leonard et al,
2014), on vdimelised omavahel ristuma ning saama elujoulisi jarglasi (Vila & Wayne,
1999c).

Koerte teadlikku ristamist hundiga on inimesed enda huvides kasutanud juba sajandeid, et
parandada tduomadusi ja elujéulisust (Lescureux & Linnell, 2014). Laiaulatuslik oli see
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néiteks 17-18. saj., kus seda kasutati eskimo koerte puhul, samuti Indias ja Ungaris.
Téanapdeval on olemas huntkoerte tduge, nt saarloosi, tsehhoslovakkia ja kumingi
huntkoerad, kes omavad ka kaugete esivanemate metsikumaid kilgi ning on osades

riikides keelatud inimese turvalisust silmas pidades (Lescureux & Linnell, 2014).

Looduslik hubridiseerumine on evolutsioneerumise ja liigitekke tiks peamisi mehhanisme
(Arnold, 1997). Hibridiseeruma on voimelised mitmed loomaliigid, Euroopa imetajate
seas arvatakse seda ette tulevat 6 % liikidest. Kuigi hibriidid on harvaesinevad, on liikide
looduslik hibridiseerumine tavaline. Populatsiooni sees v6ivad hubriidid olla haruldased,
kuid juba moned isendid teevad vOimalikuks alleelide tlekande liikide vahel. Seega voib
isegi harvaesinev hibridiseerumine indiviidi puhul omada olulisi evolutsioonilisi tagajargi
(Mallet, 2005).

Hubriidide kindlakstegemine

1960-ndate aastateni oli ainus vBimalus hibriide kindlaks teha morfoloogiliste tunnuste
jargi, sest arvati, et hibriidid on fenotlupiliselt oma vanemliikide segu. Kuid hibriid vdib
enamuse oma vélimust mojutavatest geenidest olla périnud ainult Ghelt vanemtaksonilt
ning olla seega valjandgemiselt esivanemast eristamatu. Samuti ei saa morfoloogiliste
tunnuste jargi madrata hibriidi esimesse pdlvkonda, tagasiristunuks v@i hilisemate
generatsioonide hibriidiks (Allendorf et al, 2001). Esivanema polimorfism v8i mdne geeni
mutatsioon vdivad madrata hibriidi valimuse (Mallet, 2005). Hubriidide kindlakstegemise
teebki keeruliseks nende geneetiline ja morfoloogiline sarnasus (Andersone et al, 2002;
Vila et al, 2003; Randi, 2008).

Hibridiseerumise tuvastamiseks on loodud spetsiaalsed meetodid, mis vdimaldavad
madrata geenivoolu suunda ja méara (Godinho et al, 2011; Hindrikson et al, 2012).
Huntide uurimiseks kasutakse peamiselt kuute tutpi geneetilisi markereid - autosomaalsed
mikrosatelliidid, autosomaalsed (he nukleotiidi polimorfismid (SNP-d), suur
koesobivuskompleks (MHC), mitokondriaalne DNA (mtDNA), Y-kromosoomi
mikrosatelliidid ning Y-kromosoomi SNP-d (Hindrikson et al, 2017). Enim kasutusel neist
on olnud mitokondriaalne DNA, mis oma kodrge muteerumistaseme ja véhese

rekombineerumisega on oluline fllogeograafiliste mustrite uurimisel, kuid péarandub ainult
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emaliini pidi ning ei kajasta koiki populatsioonis toimunud protsesse (De Groot et al, 2016;
Hindrikson et al, 2017), samuti ei anna informatsiooni hubriidide introgressioonist voi
mitmeid pdlvkondi tagasi toimunud isase koera ja emase hundi ristumisest (Vila et al,
2003). Mikrosatelliitide puhul on analidsitavad lookused kdrge polimorfsuse ja
heterosligootsusega,  paljastades  suurema  tOen&osusega  unikaalseid  alleele
populatsioonides (Wayne et al, 2006). Mikrosatelliitide analtitsid vdimaldavad lisaks
hlbriidide ja introgressiooni tuvastamisele hinnata populatsioonide vahelist erinevust ning
maadrata isendi sugulust populatsioonis, kindlaks teha aja jooksul populatsioonis toimunud
geenivoolu, pudelikaelu ja fragmenteerumist. Kuid varjukiljena ei vdimalda
mikrosatelliitide kasutamine vorrelda andmestikku erinevate uurimustotde vahel (Smith et
al, 1997; De Groot et al, 2016; Hindrikson et al, 2017).

Introgressioon

Huibridiseerumisega on tihedalt seotud ka introgressioon. Hubridiseerumist vdib vaadelda
kui kahe erineva liigi ristumist, mis ei vii alati introgressioonini, isegi kui jareltulijad on
elujbulised ja paljunemisvdimelised. Introgressioon on geneetilise materjali tlekanne thelt
liigilt teisele, milleks peab hubriid tagasiristuma Uhega vanemliikidest (Lescureux &
Linnell, 2014). Hlbridiseerumine ja introgressioon on looduses oluliseks evolutsiooniliste
muutuste pdhjuseks, kuid vdivad kaasa tuua ka liikide valjasuremise labi kohasuse
vahenemise ja geneetilise terviklikkuse kadumise (Randi, 2011; Lescureux & Linnell,
2014; Hindrikson et al, 2017). Introgressiivne hubridiseerumine kohalike metsikute
populatsioonide ning invasiivsete sissetoodud liikide vahel suurendab geneetilist
homogeniseerumist, I6hkudes evolutsiooni kaigus Kinnistunud geneetilise mitmekesisuse
(Randi, 2008).

Hubridiseerumine koerte ja huntide vahel arvatakse olevat siiski haruldane (Vila & Wayne,
1999c). Lé&biviidud analtitisides laialt kasutatavad mitokondriaalse DNA markerid, mis
paranduvad emaliini pidi, on harva tuvastanud ristumist emase koera ja isase hundi vahel,
kuigi see on vdimalik (Mufioz-Fuentes et al, 2010; Hindrikson et al, 2012). See viitab, et
koera-hundi hibridiseerumine on kas haruldane, vOi esineb harva tagasiristumist
hundipopulatsiooni, vdi toimub hubridiseerumine peamiselt emase hundi ja isase koera

vahel (Vila & Wayne, 1999c; Randi 2011). Suurem tdendosus introgressiooniks ongi isase
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koera ja emase hundi ristumisel. Selliseid hubriide on hundipopulatsioonis emaliini

paranduvate markerite abil raske tuvastada (Vila & Wayne, 1999c).

Véhem téhelepanu on pddratud genoomse DNA uuringutele, mis vdimaldavad kindlaks
teha introgressiooni  hoolimata soost. Vahemere-&érsetes maades arvatakse
hibridiseerumine olevat suureks probleemiks, kuna sealsed hundipopulatsioonid on
vaikesed, killustunud ning tihedas kokkupuutes koertega (Vila & Wayne, 1999c). Samas
naitavad uuringud, et hlbridiseerumine emaste koerte ja isaste huntide vahel, millele vdiks
jargneda koerageenide introgressioon hundipopulatsiooni, on haruldane juhus ning
analliusitud hundipopulatsioonides esineb koerageene harva (Randi et al, 2000), kuigi

introgressiooni on siiski tuvastatud nditeks Plrenee poolsaarel (Godinho et al, 2011).

Véhese introgressiooni arvatavaks pdhjuseks vOib olla koera ja hundi sigimistsukli
ebastinkroonsus (Vila & Wayne, 1999c). Hundi populatsioonides sigib karjas ainult
alfapaar ning hajuvad karjaliikmed moodustavad sigimispartneriga uue karja (Smith et al,
1997). Koerad ei moodusta karja ega abista emaslooma poegade kasvatamisel, seega on
hibriidide suremus looduses suur. Isegi ellujgdmise puhul on hibriididel hundikarja
integreerumine raske tdnu sotsiaalsete sidemete puudumisele. Peale kaitumuslike
erinevuste on huntidel ja koertel flisioloogiline erinevus paljunemistsiiklis - emashuntidel
esineb aastas (ks Ostrus, millega sunkroonis suureneb isastel testosteroonitase ja
seemnerakkude produktsioon, koertel esineb aastas kuni kaks ostrust ning isastel on
pidevalt kdrgenenud testosteroonitase. Seetdttu ei lange kokku isase hundi ja emase koera
paaritumisvalmidus, kuid isaste koerte pidev valmisolek vdimaldab neil emashundi

Ostrusele vastata (Vila & Wayne, 1999c).

Samas etioopia hundi (Canis simensis) puhul on kéitumuslikud erinevused ja arvukuse
vahenemine loonud soodsad alused hibridiseerumisele, mis on oluliselt m&jutanud nende
geneetilist struktuuri. Etioopia hundi emasloomadel on luhike innaaeg, mille jooksul
emased lahkuvad karjast, et paarituda naaberkarja isastega. Kuna populatsioonid on
vaikesed ja killustunud, tuleb ette paaritumisi isaste koertega piirkondades, kus hulkuvate
koerte arvukus dletab hundi arvukuse. Peale paaritumist naaseb emashunt karja, kus
jarglaste kasvatamisest votavad osad ka teised karjaliikmed. Hubriidid kasvavad karjas
ning on tihti isegi domineerivad Kkarjaliikmed (Vila & Wayne, 1999c). Etioopia hundi
séilimine on tdsises ohus just vdikeste, kuid tugeva struktuuriga populatsioonides, kus

geenitriiv on vaike ning hibridiseerumine koertega tavaline (Leonard et al, 2014).

19



Hubridiseerumise mdjud

Hibridiseerumine mdjutab metsikuid koerlasi mitmel moel. Suuremad teadmised on
negatiivsete tagajargede kohta - hibriidide madalam kohasus, geneetilise terviklikkuse
kadu, haiguste edasikandumine ning sobimatute geenide sattumine looduslikku
populatsiooni. Iga populatsiooni ja liigi geneetiline kogum on tuhandete aastate pikkuse
valiku ja vastavatele keskkonnatingimustele kohanemise tulemus. Kiire geenitulv vdora
keskkonnaga adapteerunud liigilt viib harilikult kohasuse languseni. Hibridiseerumisele
jargnev introgressioon viib populatsiooni genofondi alakohaseid geene, mis hoolimata
tugevast negatiivsest valikust voivad juhuslikult saavutada kdrge sageduse ning fikseeruda
vaikses populatsioonis labi geenitriivi (Leonard et al, 2014). Véhene geenivool on
normaalne, evolutsiooniliselt konstruktiivne protsess, sest alleelid ja genotutibid kaovad ja
asenduvad ka ilma geenivooluta. Kuid sage introgressioon erinevate liikide vahel vdib viia
populatsiooni kohasuse védhenemiseni, ohustades halvimal juhul isegi liikide pusimist
(Rhymer & Simberloff, 1996).

Hibridiseerumine vdib pdhjustada liikide ja populatsioonide véljasuremist ka ilma
introgressioonita (Rhymer & Simberloff, 1996). Naiteks antropogeenne hibridiseerumine,
mille puhul hubridiseerumist péhjustavad inimtegevuse tagajarjed (Allendorf et al, 2001).
Problemaatiliseks vOib see muutuda haruldaste liikide seas, kes inimtegevuse téttu
puutuvad kokku teiste, elupaigas levinumate liikidega - kas siis tdnu elupaikade
muutumisele voi killustumisele, voi voorliikide introdutseerimise tottu. Ristumine kohalike
ja sissetoodud liikide vahel, kus introgressiooni ei teki, kujutab endast ohtu raisatud
sigimispingutuse tottu (Rhymer & Simberloff, 1996; Allendorf et al, 2001). Véikestes
populatsioonides vOib isenditel tanu hubridiseerumisele kaduda véimalus liigisiseselt
paljuneda ning see véhendab paljunejate koguarvu populatsioonis, mis omakorda védhendab

juurdekasvu Kiirust ja seega pikaajalist pusimist (Leonard et al, 2014).

Huibridiseerumine vdib pdhjustada morfoloogilisi, fldsilisi ja kditumuslikke muutusi nii
metsikute koerlaste populatsioonis kui kodukoerte seas (Andersone et al, 2002). Paljud
kaitumuslikud muutused on geneetiliselt edasikanduvad ning hdbriidid arvatakse omavat
mdlemale vanemliigile omaseid kaitumismustreid. Uldiselt on hiibriidid ettearvamatu
kaitumisega, taltsutamatud, kartmatud, antisotsiaalsed ning agressiivsed nii inimese kui
teiste loomade suhtes (Randi, 2011; Leonard et al, 2014).
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Vahel vdib hibridiseerumine ja introgressioon olla ka geneetilise varieeruvuse ning
adaptiivsete geenide allikaks (Hedrick, 2013), seda suuremate Uhendatud populatsioonide
puhul, kus introgreerunud geenide sagedus avaldub osades populatsioonides, aga teistes
mitte (Leonard et al, 2014) ning valikuline introgressioon méjutab genoomis ainult teatud
osi. Naiteks melanistlik varvus huntidel ja koiottidel (Canis latrans) parineb arvatavasti
koertelt, kelle melanismi pohjustav K-alleel introgreerus hundipopulatsiooni tuhandeid
aastaid tagasi. Geen saavutas suure sageduse just metsastatud aladel, mistdttu seda peeti
kohastumuseks varjevarvusena (Anderson et al, 2009). See ei tdhenda, et musta kasukaga
hundid oleksid hubriidid voi et neil oleks hiljutine hubriidne esivanem (Anderson et al,
2009; Randi, 2011; Leonard et al, 2014). Segunemine koertega aastatuhandeid tagasi on
viinud hundi genofondi ka teisi muteerunud alleele, mis pbhjustavad néiteks
poludaktiiliat, mida vahel esineb suurekasvulistel koertel ning mis eeldab hundil olevat
minevikus segunenud esivanemaid. Segaparitolust annavad tunnistust ka valged kuunised,
ebatlupilised varvusmustrid voi kehaproportsioonid ning hambumuse anomaaliad huntidel
(Ciucci et al, 2003).

Koerlastel esineb suurel hulgal nakkusi ja parasiite, mis sarnase geneetika tottu koerlaste
vahel voivad liigilt liigile Gle kanduda, naiteks koera ja hundi kokkupuutel. Hibriididel on
Uhe adaptatsioonina vastupanu parasiitidele ja haigustele kdrgem. Introgressioon vaib
pdhjustada suures koesobivuskompleksis (MHC) suuremat varieeruvust, mis aitab

kergemini vastu panna nakkustele (Lescureux et al, 2014).

Hubridiseerumist vdib esineda rohkem inimasustuse l&heduses, kus huntide tihedus on
vaike ja koeri esineb rohkem (Blanco et al, 1992; Vila & Wayne, 1999c; Andersone et al,
2002; Leonard et al, 2014), kuid ristumist koertega tuleb ette ka juhtudel, kus metsikute
koerlaste tihedus on suur (Adams et al, 2003). Probleemiks muutub hibridiseerumine
vaikestes vOi leviku aarealadel asuvates hundipopulatsioonides, samuti ajal, mil karjast
hajuvad noorloomad otsivad partnerit. Ristumise riski tOstavad ka inimtegevusest
pbhjustatud arvukuse vahenemised - suurem suremus jahi ja liikluse labi, muutused
maastikus (Leonard et al, 2014). Véljasuremiseni v6ib viia olukord, kus hibriididel on
vahene kohasus ning hdbridiseerumine on sage, mistdttu populatsiooni kasv jaab alla
taastumispiiri (demograafiline vahetus). Juhul kui hibriidide kohasus pole védga madal ning
populatsiooni kasv Uletab taastumispiiri, vOib toimuda Uhe v6i mdlema vanemliini

asendumine hibriidiliiniga (geneetiline vahetus) (Todesco et al, 2016).
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Hubridiseerumise positiivne moju

Véhestel juhtudel vdib hlbridiseerumine endaga kaasa tuua ka margatavat kasu. Seda
juhtudel, kus geenivahetus taksonite vahel suurendab kohasust vdi leevendab
sugulusristumise 18ivu (inbreeding depression). Geneetiliseks padstmiseks (genetic rescue)
vOib nimetada olukorda, kus habriidil on samasugune v6i suurem kohasus vorrelduna
vahemalt Uhe vanemliigiga. Samuti on geneetiline paastmine oluline juhtudel, Kkus
geenivool on olnud piiratud pika aja véltel vdi toimunud vahesel maaral, ning valik on
piisavalt tugev, et sdilitada vOi tekitada genoomilist vdi fenotlubilist erinevust
vanemliinide vahel. Geneetiline pa&stmine s6ltub hibridiseerumise kontekstist ja valikule
jargnevatest mdjudest (Todesco et al, 2016). Introgressiooni vdib seega moningatel
juhtudel vaadelda kui konstruktiivset evolutsioonilist protsessi, mis v@imaldab Kkiiret
evolutsioonilist muutust, viies uusi geenikombinatsioone véikestesse ning fragmenteerunud

populatsioonidesse (Rhymer & Simberloff, 1996).

Huibriidide levik Euroopa p&hjaosas

Hubridiseerumise ulatust Euroopas uuritakse viimastel aastakiimnetel aina pdhjalikumalt.
Harvem esineb hubridiseerumist L&ane-Euroopas, avaldatud on andmeid hubriidide
esinemisest Itaalias (Verardi et al, 2006), Hispaanias ja Portugalis (Godinho et al, 2011,
Torres et al, 2017) ning Kreekas (Stronen et al, 2013).

Suuremas ulatuses toimub huibridiseerumist lda-Euroopas tdnu huntide ja koerte suuremale
tihedusele, mistottu kokkupuuted metsikute ja kodustatud koerlaste vahel on sagedasemad
(Randi et al, 2000). Hubriidide olemasolu on kinnitatud Skandinaavias (Vila & Walker,
2003), Bulgaarias ja Slovakkias (Randi et al, 2000) ja L&&ne-Ukrainas (Stronen et al,
2013). Baltimaades on hubriidide esinemine geneetiliste uuringutega kindlaks tehtud Eestis
(Hindrikson et al, 2012), Lé&tis (Andersone et al, 2002; Hindrikson et al, 2012) ja Pdhja-
Poolas (Stronen et al, 2013). Leedus on analtisitud hundipopulatsioonide geneetilist
struktuuri, kuid hibriidide olemasolu kinnitavaid andmeid avaldatud pole (Baltrunaite et
al, 2013).

L&é&ne-Venemaalt périt proovide analliiisil on tuvastatud koerast esivanemaid hundi

genoomis (Vila et al, 1997), samuti on kirjeldatud emase hundi ja koera paaritumist
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Venemaal (Vila et al, 2003), kuid geneetilisi analiiise huntide ja hubriidide uurimiseks
pole ilmselt 1&bi viidud ega rahvusvaheliselt avaldatud. Samuti on Soomest ja Karjalast
vaid teated vOimalike hlbriidide esinemisest, aga geneetilised tulemused ja kirjalikud
kinnitused sellest puuduvad.
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2. Materjal ja metoodika
2.1. Bioloogiline materjal

Analidsis kasutatud huntide koeproovid (n=495) périnevad erinevatelt koostdopartneritelt
Soomest (n=73), Karjalast (n=71), Venemaalt (n=49), Latist (h=110), Leedust (n=70) ja
Poolast (n=122). Anallisis kasutatud koerte vereproovid (n=99) saadi Eesti Maallikoolilt.

Koeproove sdilitati 96% piirituses ja -20 °C juures enne anallusimist.

2.2. DNA eraldamine

Venemaa koeproovidest DNA eraldamise ja mikrosatelliit-analutsid viis 1abi t66 autor.

Genoomne DNA eraldati Venemaa proovidest (n=49) ca 50 mg koest vastavalt
protokollile, kasutades High Pure PCR Template Preparation Kit'i (Roche). Lati, Leedu
(Liivi Plumer, osad Lati proovid Kaari Susi), Poola, Soome ja Karjala proovidest (Kaari
Susi) ning koera vereproovidest (Kadi Kutser) oli DNA varasemalt eraldatud ning

mikrosatelliitide osas analtitsitud.

2.3. DNA amplifitseerimine

K®digi proovide puhul analtdsiti 35 mikrosatelliitiookust, millest esmalt kasutati 16
mikrosatelliitlookust: FH2010, FH2017, FH2054, FH2079, FH2088, FH2096, VWF,
FH2001, AHT130, C466, C20.253, M-CPH2, M-CPH4, M-CPH12, C09.173, CXX22
(Plumer et al, 2016).

Poliimeraas ahelreaktsioon (PCR) viidi labi 10 mikroliitris (ul) ning reaktsioonisegu
sisaldas 5,9 ul milli-Q puhtusega vett, 1 ul 10x ammooniumiga puhvrit (Naxo), 0,8 ul
MgClz-i (25 mM, Naxo; lI6ppkontsentratsioon 0,2 mM), 0,2 pl dNTP-d (10 mM,
Fermentas; I0ppkontsentratsioon 0,5 mM), 0,1 pl HSTag-i (Smart-Tag Hot DNA
polumeraas, Sedman HotStart), 0,5 pl vastavat praimeri segu (10 pmol/pl,
I6ppkontsentratsioon 0,5 uM) ning 1,5 ul DNA-d (eelnevalt puhastatud genoomne DNA,
I6ppkontsentratsioon 10-50 ng).
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PCR-reaktsioonid viidi labi nii masinal Eppendorf Mastercycler® Pro kui ka Biometra®
TProfessional.

PCR reaktsioonide tingimusteks olid:
Programm "huntsed30" (kokku 30 tstklit)
95°C 20min

94°C 30s
58°C 45s  (-0,5°C iga tsukli kohta)
72°C 1min 2 11 (12 tsuklit)

94°C 30s
52°C 45s
72°C 1min 5 17 (18 tsiiklit)

72°C  7min
5°C  paus

Péarast PCR-i lahjendati saadud reaktsioonisegu 190 ul milli-Q puhta veega (20-kordne
lahjendus) ning lookused jagati kolmeks: (1) lookused FH2010, FH2017, FH2054,
FH2079, FH2088, FH2096, VWF; (2) lookused FH2001, AHT130, C466, C20.253; (3)
lookused M-CPH2, M-CPH4, M-CPH12, C09.173, CXX22. Seejéarel lisati igale segule 0,2
ul  GeneScan™-500L1Z pikkusmarkerit (Applied Biosystems, Inc. [ABI], Life
Technologies). PCR-i produktid saadeti analtitisimiseks Eesti Biokeskuse tuumiklaborisse,

kus neid analiitisiti ABI PRISM® 3100 Genetic Analyzer kapillaarsekvenaatoril.

Lisaks 16  mikrosatelliitlookuse  anallusile  viidi labi ka  multipleks
amplifitseerimisreaktsioon (Canine Genotypes Panel 1.1; Finnzymes), kus uuriti 19
lookust: AHTKk211, CXX279, REN169018, INU055, REN54P11, INRA21, AHT137,
REN169D01, AHTh260, AHTk253, INU0O5, INU030, Amelogenin, FH2848, AHT121,
FH2054, REN162C04, AHTh171, REN247M23. Ka nende puhul kasutati poliimeraas
ahelreaktsiooni (PCR), mis viidi 1&bi 10,15 pl segus. Reaktsioonisegu sisaldas 4,5 pl
Canine Genotype Master Mix'i, 4,5 pl Canine Genotype Primer Mix'i ning 1,15 pl
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genoomset hundi DNA-d (I6ppkontsentratsioon 20-40 ng DNA-d) (Finnzymes Canine
Genotype Panel 1.1).

Multipleks reaktsiooni PCR tingimusteks olid:
98°C 3min

98°C 155
60°C  75s
72°C 30s 2 34  (35tsiklit)

72°C 5min
4°C  paus

2.4. Andmeanallits

Alleelide pikkuste lugemisel kasutati programmi PEAK SCANNER Software v1.0 (ABI).

Mikrosatelliitide genotiiibid binniti v@imalike vigade leidmiseks ja korrigeerimiseks,
kasutades programmi ALLELOGRAM v2.2 (Morin et al, 2009). Mikrosatellite Toolkit
(Park, 2001) on Microsoft Exelil tootav lisandmoodul (Add-ins) programm, millega

arvutati keskmine alleelide arv (Na) ning oodatav (He) ja vaadeldav (Ho) heterosiigootsus.

STRUCTURE v2.2 (Prichard et al, 2000) programmi abil hinnati indiviidide kuulumist
erinevatesse geneetilistesse Klastritesse (K) ning programm jagas isendid péritolu jargi
kahte gruppi - hundid ja koerad. Valimi seast hubriidide tuvastamiseks kasutati 594 isendit
(hundid n=495 ja koerad n=99). Andmeanaltlsidesse jaeti alles 35-st lookusest 33, sest
lookus FH2054 esines nii 16 mikrosatelliitlookuse kui multipleksi puhul. Teine lookus, mis
jaeti analliisidest vélja, aitas tuvastada isendite sugu.

Oletatavad hibriidid leiti samuti programmiga STRUCTURE. Analids viidi l&bi 33
lookuse ja 594 isendiga, kasutades admixture mudelit, burn-in oli 50 000 ja MCMC
kordusi 500 000. K véartuseks valiti 1-5 ning korduste arvuks 5. Esmane hibriidikahtlus
méarati isenditel, kelle Q véartus jai alla 0,98. Selliseid isendeid esines esmases anallilisis

69, kus andmeanaliiisis ei esitatud isendi péritolu kohta tdiendavaid parameetreid.
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Selleks, et saada hibriidide kohta tdpsemat infot nende kuuluvuse kohta ning mdistmaks,
kas indiviid kuulub vanemliini voi hibriidikategooriasse, kasutati programmi NewHybrids
(Anderson & Thompson, 2002). Anallis viidi labi 33 lookuse ning 594 isendiga.
Programm jaotas isendid kuue Klassi vahel: puhtad hundid, puhtad koerad, esimese
pdlvkonna hubriidid (F1), teise pdlvkonna hubriidid (F1xF1=F2), tagasiristumine hundiga
(BXW) ning tagasiristumine koeraga (BxD). Seejarel analtidisiti neid taaskord programmiga
STRUCTURE, et tapsustada hubriidide kuulumine vastavatesse jaotustesse (hunt, koer,
vanem koer ja vanavanem koer). Selleks kasutati parameetrit USEPOPINFO, kus analdisi
sisestati eelteadmised isendite péritolust (hundid ja hubriidid jaotati klastrisse 1 ja koerad
klastrisse 2).
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3. Tulemused
3.1. Structure analtiUisi tulemused

Structure'i programmis kasutati valimit, mis koosnes 594-st isendist (hundid n=495 ja
koerad n=99), analliusiti 33 lookust. Bayesi analtils viidi labi eelteadmisteta (isendeid ei
jagatud huntideks ega koerteks), et arvutada vélja koikide anallilisis kasutatud isendite
tdendosus kuuluda huntide vOi koerte klastrisse. Tulemuste pdhjal jagunesid isendid kahte
Klastrisse: hundid klastrisse 1, keskmise véartusega Q1=0,990 ja koerad Kklastrisse 2,
keskmise vdértusega Q»=0,992. Tulemustes eraldus 69 isendit, kelle g-vaartus oli madalam

(g <0,98), mille tdttu vdis kahtlustada, et tegu on hiibriidiga (Joonis 2a).

3.2. Hiubriidide tuvastamine

Hibriidide leidmiseks viidi labi NewHybrids'i anallitsid eraldi iga riigi andmetega.
Isendite vaartused Kirjeldati kuue Kklassi vahel - puhtad hundid, puhtad koerad, esimese
pdlvkonna hubriidid (F1), teise pdlvkonna hubriidid (F1xF1=F2), tagasiristumine hundiga
(BXxW) ja tagasiristumine koeraga (BxD). Anallisis olid hibriidid eraldi margistatud
(isendid, kelle g <0,98), margistatud olid ka hundid ja koerad. Tulemustes madarati
esialgsest 69 isendist 26 hubriidikahtlusega loomadeks. Riigiti oli hiibriidide jaotus: LA&tist
5, Leedust 3, Poolast 7, Soomest 2, Karjalast 6 ja Venemaalt 3 isendit (Joonis 3; Lisa 1).

Huibriidiklasside vaartuste tdpsustamiseks viidi labi eelteadmistega analtilisid programmis
Structure (USEPOPINFO parameetriga) - isendid jagati huntideks ja koerteks, hubriidid
margiti huntideks. Eelteadmistega Structure arvutas kdikide isendite tdendosuse kuuluda
hundi vGi koera gruppi, sealhulgas ka tdendosuse, et isendite vanemad vdi vanavanemad on
suguluses koeraga. Tulemusteks saadi kokku 26 isendit, kes olid hdbriidid v&i kelle

vanemad v&i vanavanemad olid hibriidid voi suguluses koeraga (Joonis 2b).

Latist parit hubriididest neli kuulusid esimesse pdlvkonda (F1), tiks isend (LAT906) osutus
koeraks. Leedu hibriididest kaks kuulusid teise pdlvkonda (F2), Uks isend
hundipopulatsiooni tagasiristunuks (BxW). Poola hubriididest viis kuulusid teise
pblvkonda, tks isend oli tagasiristunud hundiga. Soome hiibriididest ks (SO12705) oli F2
pdlvkonnast, teine (SO12131) huntidega tagasiristunute hulka kuuluv. Karjalast ja

Venemaalt parit hibriidid olid k6ik hiljutised tagasiristumised hundiga.
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Tuginedes NewHybrids'i analtisi tulemustele, selgus, et esimesse pdlvkonda (F1)
kuuluvaid isendeid oli 4 (Lé&tist péarit hibriidid), teise polvkonda (F2) kuuluvaid hubriide 9
(Leedust, Poolast ja Soomest) ning hundipopulatsiooni tagasiristunuid (BxW) esines 11
(Soomest, Karjalast ja Venemaalt). Tagasiristunuid koerapopulatsiooni ei leidunud (Tabel
1).

Analidsis kasutatud huntide ja tuvastatud hibriidide arvu jargi arvutati vélja populatsiooni
hlbridiseerumise ja introgressiooni méaérad iga riigi kohta (Tabel 2). Populatsiooni
statistikud koostati analulsitud huntide (n=495) ja koerte (n=99) kohta kokkuvdtlikult.
Hundipopulatsiooni keskmine oodatav heterosiigootsus oli He=0,77, vaadeldud
heterostigootsus Ho=0,72 ning keskmine alleelide arv lookuses oli Na=10,18. Koerte puhul
oli keskmine oodatav heterosuigootsus He=0,74, vaadeldud heterosuigootsus Ho=0,59 ning
keskmine alleelide arv lookuses Na=8,3. Vaatluse all oli 33 mikrosatelliitlookust, kdik
lookused olid polimorfsed. Huntidel oli lookuse kohta 6-20 alleeli, koertel 4-13 (Lisa 2;
Lisa 3).

29



1.00

075

0.50

025

0.00- -
Hibriidid Hundid Koerad

b)

. 907 908 909 912 872 S 704 846 1046 1431 12131 12705 14 17 19 58 91 98 161 174 213 934 946 1432 Ls02
Lati (LAT) Leedu (LE) Poola (PO) Soome (SO) Karjala (KA) Venemaa (VE) Leedu Poola

Joonis 2. Huntide ja koerte jagunemine klastritesse (a) ning hibriidide tdendosus kuuluda
huntide vGi koerte gruppi (b).

a) Structure programm jagas isendid (n=594) kolme gruppi (eraldatud joontega):
eeldatavad habriidid (n=69), hundid (n=426) ja koerad (n=99). Andmed pdhinevad
Structure analulsi pdhjal eelteadmisteta populatsioonist (Usepopinfo=0; K=2). b)
Tuvastatud 25 habriidi tdendosus kuuluda gruppi hundid (margitud sinise véarvusega) voi
koerad (margitud kollase varvusega). Tabelist on valja jaetud isend LAT906, kes osutus
koeraks. Jaotus riikide jargi (eraldatud tumedama joonega). (Luhendid: LAT - Léti, LE -
Leedu, PO - Poola, SO - Soome, KA - Karjala ja VE - Venemaa hibriidid).
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Joonis 3. Hubriidide kiittimiskohad. Rohelise varvusega téhistatud esimese pdlvkonna
(F1), sinise varvusega teise pdlvkonna (F2) ja punase vérvusega hundipopulatsiooni
tagasiristunud (BxW) isendid.
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Tabel 1. Structure'i ja NewHybrids'i vaartused tuvastatud hdbriidide kohta.

Structure arvutused viidi ldbi 594 isendi ja 33 lookusega, millest eraldus esialgu 26

hibriidi. Jaotus Structure'i alusel kajastab tulemusi eelteadmisteta populatsiooni pdhjal,

Structure Usepopinfo alusel - eelteadmistega populatsiooni pdéhjal (hundid ja hubriidid

Klaster 1, koerad klaster 2) ja NewHybrids'i tulemused - hibriidiklasside vaartused.

Tumedas trikis vaartused, mille alusel otsustati isendi kuuluvus vastavasse hiibriidiklassi.

Structure Structure NewHybrids alusel
alusel USEPOPINFO alusel
ID Hunt Koer | Hunt Koer Vanem Vanav| Hunt Koer F1 F2 BxwW  BxD
koer  koer
Hunt 0,964 0,036 | 0,939 0 0 0,061 | 0,991 0 0 0,001 0,007 0
Koer 0,019 0,981 0 0,980 0 0,002 0 0,996 0 0,001 0 0,002
LAT906 | 0,007 0,993 0 0,994 0 0,006 0 0,999 0 0 0 0
LAT907 | 0,636 0,364 0 0 0,548 0,452 0 0 0,975 0,017 0,008 0
LAT908 | 0,579 0,421 0 0 0,587 0,413 0 0 0,958 0,036 0,005 0
LAT909 | 0,661 0,339 | 0,029 0 0,206 0,765 0 0 0,918 0,063 0,018 0
LAT912 | 0,522 0,478 0 0 0,527 0,473 0 0 0,903 0,084 0,011 0
LE872 0,920 0,080 | 0,895 0 0 0,105 | 0,445 0 0 0,415 0,140 0
LE934 0,486 0,514 0 0 0,355 0,645 0 0 0,001 0,987 0,008 0,004
LE946 0,289 0,711 0 0,224 0,732 0,044 0 0,03 0 0,863 0 0,099
PO5 0,744 0,226 | 0,151 0 0,026 0,823 0 0 0,007 0,715 0,278 0
PO704 | 0,916 0,084 | 0,894 0 0 0,106 0 0 0 0,886 0,114 0
PO846 | 0,987 0,023 | 0,957 0 0 0,043 | 0,625 0 0 0,101 0,273 0
PO1046 | 0,803 0,197 | 0,272 0,005 0 0,722 | 0,001 0 0 0,997 0,002 0
PO1431 | 0,770 0,230 | 0,640 0 0 0,360 | 0,004 0 0 0,985 0,011 0
PO1432 | 0,317 0,683 0 0,028 0,644 0,328 0 0 0 0,994 0 0,005
POLS02 | 0,371 0,629 0 0 0,996 0,004 0 0 0,038 0,921 0 0,041
SO121311] 0,979 0,021 | 0,992 0 0 0,008 | 0,147 0 0 0,553 0,230 0
SO12705| 0,569 0,431 | 0,128 0 0,004 0,868 0 0 0 0,898 0,120 0
KA14 0,866 0,134 | 0,818 0 0,002 0,180 | 0,297 0 0,001 0,002 0,699 0
KAL17 0,899 0,101 | 0,772 0 0 0,228 0 0 0 0,003 0,967 0
KA19 0,963 0,037 | 0,936 0 0 0,064 | 0,058 0 0 0,001 0,941 0
KA58 0,947 0,053 | 0,887 0 0 0,113 | 0,184 0 0 0,001 0,816 0
KA91 0,733 0,267 | 0,086 0 0,367 0,547 0 0 0,142 0,019 0,838 0
KA98 0,967 0,033 | 0,972 0 0 0,028 | 0,021 0 0 0,017 0,962 0
VE161 |0,889 0,111 | 0,679 0 0,012 0,310 | 0,407 0 0,002 0,018 0,573 0
VE174 10,832 0,168 | 0,458 0 0,001 0,541 | 0,117 0 0 0,007 0,876 0
VE213 0,941 0,060 | 0,875 0 0 0,124 | 0,004 0 0 0,001 0,993 0
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Tabel 2. Hibridiseerumise ja introgressiooni maar riikide kaupa

Riik AnaIpUsitud Hilbriidide arv Tagasiristunute HUbrid.i.sl,leerumise Introgrgssiooni
huntide arv arv maéar % maéar %

Lati 110 4 0 3,6 0

Leedu 70 3 0 4,3 0

Poola 122 7 2 57 1,6
Soome 73 2 1 2,7 14
Karjala 71 6 6 8,5 8,5
Venemaa 49 3 3 6,1 6,1
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4. Arutelu

Euroopa pbhjaosas on hibriidide olemasolu hundipopulatsioonides geneetiliste
analliusidega kindlaks tehtud Eestis (Hindrikson et al, 2012) ja Latis (Andersone et al,
2002; Hindrikson et al, 2012). Poolast on teada vaid hibriidikahtlusega isendite olemasolu,
aga pohjalikke uurimusi hibridiseerumisest ei ole avaldatud (Stronen et al, 2013).
Teaduslikud andmed Soome, Karjala ja Venemaa hibriididest puuduvad ning viimaste
andmete jargi pole ka Leedus hubriide tuvastatud hoolimata hundipopulatsioonide

geneetilise struktuuri uurimisest (Baltrunaite et al, 2013).

Kéesolevas t60s vaadeldud riikides on hundipopulatsioonid jaotunud eristuvateks
geneetilisteks gruppideks, geenivool on véhenenud ning arvukus langenud tugeva
klttimissurve tottu. PGhjapoolsemates Euroopa riikides jaab intensiivse metsamajandamise
tottu looduslikke suuri metsamassiive vahemaks ning huntide kaitsekorraldus on noérk
(Chapron et al, 2014). See loob eeldused huntide hubridiseerumiseks koertega ning

vBimaldab koerageenide introgressiooni hundipopulatsiooni.

Valimina kasutati 495 hundi proove kuuest riigist. Esialgsete Structure'i analtitiside pdhjal
eristus 69 hubriidikahtlusega isendit. Tdpsema tulemuse saamiseks viidi edasised analiiiisid
hibriidide kinnitamiseks labi iga riigi kohta eraldi, arvestades, et valimina kasutatud
isendite arv varieerub riigiti ning populatsioonides esinevad alleelid vdivad erineda.
NewHybrids'i analtitis, mis maarab hubriidide paritolu tdpsemalt kui Structure'i analtdsid,
ning mille tulemustele antud jéreldustes toetuti, Kinnitas hibriidide olemasolu igas
uurimise all olnud riigis. Riikide peale kokku v@is hubriidideks lugeda 25 isendit (Joonis
2b; Joonis 3).

Lati hibriididest (n=5) osutus (ks isend (LAT906) puhtaks koeraks. Ulejaanud neli Léti
hibriidi kuulusid koéik esimesse pdlvkonda, kelle vanavanemad ja Uks vanematest olid
koera paritolu. Kaks isendit (LAT907 ja LAT908) kititi samast kohast ning samal ajal,
arvatavasti oli tegemist (ihe pesakonna liikmetega. Varasemates téodes Lati hibriididest on
leitud ka teise pdlvkonna hubriidikahtlusega isendeid, kuid veenvalt ei suudetud F2
pdlvkonda tuvastada (Hindrikson et al, 2012). Andersone jt. (2002) kirjeldasid hdbriidse

pesakonna esinemisest Létis, kelle emaks osutus samuti hiibriid.
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Antud t66 tulemuste pdhjal on vdimalik jareldada, et Latis vdib tagasiristunute puudumine
olla pohjustatud htbriidide alakohasusest, mis vdis I6ppeda hukkumisega noores eas,
sigmisvBimalust saamata. Hubriidsete Kkutsikate suremus on suur, kuna nende eest
hoolitseb ainult ema, kes Uksi ei suuda neile pakkuda piisavalt kaitset ja toitu. PGhjuseks
vOib olla ka hibriidide erinev valimus voi kaitumine, mistottu huntidega paljunemine on
takistatud. Valistamata ei saa jatta vGimalust, et hibriidid vGivad tagasiristuda hoopis
hulkuvate koertega, kes on Latis arvukad, aga kuna Lati kohalikku koerapopulatsiooni
analliusidesse ei kaasatud, puuduvad sellest kindlad andmed. Hubriidid, kes pole
moodustanud tugevaid sidemeid huntidega nagu kutsikad hundikarjas kasvades, ei oska
kaitumuslikult hundikarja sobituda ega paaritumisvimalust saada. Arvestada tuleb, et
kuna teadaolevalt on Latis lubatud kuttida hulkuvaid koeri, vdisid hlbriidid hukka saada

enne, kui neil avanes v8imalus hundikarjaga liituda.

Leedu habriidid (n=3) kuulusid tulemuste jargi teise pdlvkonda, kelle vanemliinis olid
koerad esinenud veel suhteliselt hiljuti. Teise pdlvkonna hibriidideks osutusid ka Poola
hibriidid (n=7), kuigi 0hel isendil (PO846) oli hoolimata tagasiristumisest
hundipopulatsiooni tugevalt esindatud hundigeenid. Samasugune olukord oli ka the Leedu
hibriidiga (LE872), kellel teise pdlvkonna arvuline vaartus (F2=0,415) oli madalam ténu

hundigeenide tugevusele genoomis.

Leedu ja Poola hubriidid kuulusid suures enamuses teise pdlvkonda, esines ka (ks
huntidega tagasiristunud isend Poolast. F2 hibriidide suur osakaal vdib tdhendada, et
valimisse ei sattunud F1 hudbriide vdi ei suutnud NewHybrids'i programm Korralikult
hlbriide klassifitseerida. VVaadates tulemusi, mis on toodud Tabelis 1, ndeme, et Structure'i
alusel on suur osa Poola F2 hubriididest liigitunud hundiks, kuigi esindatud on ka
koerageenid. Kahtlemata on nad hibriidid, aga koikide Poola hibriidsete isendite
kuulumine teise p6lvkonda, arvestades, et F2 p6lvkond tdhendab NewHybrids'i programmi
jargi kahe esimese poOlvkonna hibriidi jareltulijat, on kaheldav. llmselt on tegemist
mitmeid pdlvkondi tagasi toimunud hubridiseerumisega. Vaadates kogu tabeli tulemusi
Leedu ja Poola huntide kohta, kus vaartused eri isenditel kdiguvad hundi ja koera klasside
vahel, tundub see kdige tdendolisem seletus. On ka vOimalik, et NewHybrids méé&ras

paljud isendid F2 pdlvkonda tdnu koerte piiratud valimile.

Soomest eraldus analliusides vaid kaks hibriidi, kellest Uks kuulus selgelt teise pdlvkonda,
kuid Soome pohjaosast, Savukoski vallast kutitud isendi (SO12131) vééartused
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NewHybridsi pohjal viitasid kunagisele tagasiristumisele hundipopulatsiooni. Arvestades,
et isend SO12131 kutiti PGhja-Soomest pdhjapddrakasvatuse aladelt, vois tegu olla tksiku
sisserdndajaga Venemaalt vOi Karjalast. llmselt oli isend périt populatsioonist, Kkus

geenivool on olnud piiratud ning olude sunnil on kunagi toimunud ristumine koeraga.

Karjala habriidid (n=6) olid analtutside p&hjal kdik hiljuti tagasiristunud
hundipopulatsiooni, mis on seletatav hulkuvate koerte suure osakaaluga piirkonnas ning
huntide ja koerte tiheda kokkupuutega. Hetkel koosneb Vene-Karjala hundipopulatsioon
paarisajast isendist, kes on jagunenud Soome ja Venemaa vahel, ning kelle arvukust
mdojutab tugevasti Soome huntide arvukuse kdikumised ning geenivool Venemaalt (Aspi et
al, 2006; Jansson et al, 2012).

Venemaa hubriidid (n=3) klassifitseerusid samuti hundiga tagasiristunute gruppi ning
ilmselt oli tagasiristumine toimunud hiljuti. Té6 autorile teadaolevalt on Venemaa
hundipopulatsioonidest ja hubriidide olemasolust vahe uusi andmeid, oletatavasti toimub
seal inimasustuse l&hedal hibridiseerumist, samas kui suurtes metsamassiivides voiksid
hundipopulatsioonid olla geneetiliselt puhtad ning arvukad. Kindlaid andmeid hubriidide
arvukuse kohta Venemaal on pea vdimatu leida, isegi huntide tiheduse ja leviku kohta
puuduvad konkreetsed andmed. Hubridiseerumisest Venemaal levib vaid pealtndgijate
kirjeldusi (Vila et al, 2003), otseselt hibriidide uurimisega rahvusvahelisel tasandil seal ei

tegeleta.

Huibriidide kittimiskohad jagunevad vastavalt hundikarjade levikualadele, mitte pole
koondunud (hte piirkonda, nditeks kdrgema hubridiseerumisriskiga populatsiooni, mis
asuks darealadel voi eralduses. Kuigi moned habriidid on katitud inimasustuse lahedalt,

mistottu ilmseks hubridiidide esinemise pohjuseks vaib pidada hulkuvaid koeri.

Uheks antud t66 eesmargiks oli leida ka hiibridiseerumise ja introgressiooni maar (Tabel
2). Kasutatud valimid erinesid arvuliselt riikide [dikes, soltuvalt sellest ka
hibridiseerumise ja tagasiristumise maarad, kuid need annavad siiski aimu hubriidide

esinemisest mitme Euroopa riigi hundipopulatsioonides.

Latist parit valimis (n=110) oli neli F1 hdbriidi ning hibridiseerumise maaraks 3,6 %.
Uhtegi tagasiristumist Lati hiibriidide puhul ei leitud, seega introgressiooni antud andmete

pohjal ei esinenud. Andersone jt. (2002) leidsid oma uurimuses 31 hundi seast seitse
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hibriidi (emane ja tema kuus jareltulijat), mis andis vastavalt hubridiseerumise maaraks
22,6 %. Hindriksoni jt. (2012) t66 pdhjal oli Lé&tis hibridiseerumise maar 5,4 % (valim
n=37, millest hibriide n=2).

Leedust oli isendeid 70 ning hubriide neist kolm, kdik NewHybrids'i andmete pdhjal teise
pdlvkonna hubriidid. Hubridiseerumise madr nende tulemuste jargi on 4,3 % ning

tagasiristumisi ei esinenud.

Poola valim koosnes 122 isendist, kellest eristus seitse teise pdlvkonda kuuluvat hibriidi,
kahe isendi puhul olid margid kunagisest tagasiristumisest hundipopulatsiooni.

Hibridiseerumise maaraks seega 5,7 % ning introgressioon 1,6 %.

Et saada Ulevaadet Balti hundipopulatsiooni (Eesti, Lati, Leedu ja Kirde-Poola hundid)
hlbridiseerumise ja introgressiooni maarast tldiselt, tuleb peale Léti, Leedu ja Kirde-Poola
valimite anallilisi kaasata ka Eesti populatsioon. Hindrikson jt. (2012) leidsid oma t66s, kus
analliusiti Eesti ja Lati hibriide, et Eesti uuritavas valimis (n=37) esines kuus arvatavat
teise pdlvkonna hubriidi (t66s kasutati vaid 11 mikrosatelliitlookust, mistottu ei saanud
kindlalt maarata, kas hubriidid kuulusid F2 vdi F3 pdlvkonda). Selliste tulemuste pdhjal
oleks introgressiooni maaraks Eestis 16,2 %. Eesti ja Léati peale kokku (n=74, hibriide 8)
oleks maar 10,8 %. Antud t66s kasutati Kadi Kutseri magistritd6 (2017) andmeid Eesti
hundipopulatsioonist ja leitud hibriididest, mille jargi oli Eesti valimiks 202 hunti, kellest
hibriidset paritolu 11 isendit (enamik F1, aga leidus ka introgressiooni). Koos kéesoleva
t60 tulemustega, kus valimiks oli Latist 110, Leedust 70 ja Kirde-Poolast 44 hunti, teeb see
nelja riigi peale kokku 426 hunti, kellest omakorda kokku 23 hibriidi (Eestist 11, Latist 4,
Leedust 3 ja Kirde-Poolast 5 hbriidi). Tulemusena oleks Balti populatsiooni
hibridiseerumise maaraks 5,4 %. Hundipopulatsiooni tagasiristunuid oli vaid Eesti ja
Poola hibriidide seas, vastavalt kolm ja kaks isendit, ning seega introgressioonimaaraks
oleks 1,2 %. Balti populatsioon vajaks tulevikus edasist uurimist, soovitatavalt kasutades

vordlusena kohalikke koeri, et tuvastada ka voimalikku introgressiooni koerapopulatsiooni.

To0s kasutatud valimid olid enamjaolt juhuslikud (Eesti ja Lati proovides esines eelneva
hibriidikahtlusega isendeid) ja tulemused viitavad, et Balti populatsioon on tdnu huntide
Killustunud elupaikadele ning vahenenud arvukusele avatud huabridiseerumiseks.
Introgressiooni méar ei ole vaga korge ilmselt asjaolu tbttu, et hubriidsetel kutsikatel on

vaga raske saada hundikarjas omaks voetud ning tdusta paljunemisdigusega isenditeks.
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Ainuke vbimalus tagasiristumiseks on ilmselt sama, mis nende endi vanematel - otsida
paarilist valjaspool karja. Harilikult toimub hibridiseerumine peamiselt emase hundi ja
isase koera vahel, ning ka koerageenide sattumine hundipopulatsiooni toimub kergemini
emashundi hibriidsete jareltulijate kaudu (Vila & Wayne, 1999c; Randi et al, 2000). Kui
arvesse votta koerte ja huntide sigimistsukli ebastimmeetrilisust (Vila & Wayne, 1999c),
on tdendoline, et emaste koerte ja isaste huntide vahel toimub hibridiseerumist harva, kuid

see pole vBimatu, nagu selgus Hindriksoni jt. (2012) t6ost kahe Léati hubriidi puhul.

Soome 73 hundist vaid kaks olid hibriidset paritolu, ning Uks neist ka kunagi
tagasiristunud, hibridiseerumise méar seega 2,7 % ning introgressioon 1,4 %. Hibriidide
vaikest arvu seletab asjaolu, et Soomes on hundid Kkaitse all, nende arvukust reguleeritakse

ning kokkupuuted koerte ja huntide vahel harvemad hulkuvate koerte vahesuse tottu.

Karjala huntide (n=71) seast eristus kuus hubriidi, kes kdik hiljuti hundipopulatsiooni
tagasiristunud. Seetdttu on nii hubridiseerumise Kkui introgressiooni maar 8,5 %. Nagu
eelnevalt mainitud, on selliste tulemuste pdhjuseks ilmselt hulkuvate koerte suur osakaal
ning populatsiooni madal arvukus. Samuti nagu ka Venemaal, on Karjala
hundipopulatsioonide k&ekaigu ja hubriidide olemasolu kohta keeruline leida avaldatud

andmeid.

Venemaa valim oli kdige véiksem, vaid 49 isendit, kust eraldus kolm hubriidi, kes olid
kdik hiljuti hundipopulatsiooni tagasiristunud. Hibridiseerumise ning introgressiooni maéar
on 6,1 %, mis kindlasti ei peegelda tegelikku olukorda, kuigi andmed, mis seda kinnitaksid

vOi Umber lukkaksid, puuduvad.

Kdikide kaesolevas td0s uuritud riikide p6hjal on hubridiseerumise maaraks 5 % ning
introgressiooni maaraks 2,4 % (hunte n=495, hiibriide n=25, tagasiristunuid n=12). Seega
toimub hubridiseerumist sagedamini kui arvati, kuid selle mé&ar pole vaga korge.
Tagasiristumine oli kdikide isendite puhul vaid hundipopulatsiooni, hundigeenide
introgressiooni koerapopulatsiooni analtisidest valja ei tulnud, mis on ka ootuspérane,
kuna koerte valim oli suhteliselt véike ja valimist puudusid kohalikud koerad.
Tagasiristumiste olemasolu nditab, et introgressioon ei ole nii harvaesinev, kui seni arvati
(Vila & Wayne, 1999c), kuid hundipopulatsiooni sattuvate koerageenide osakaal on siiski

vaike.
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Analtdsid viidi 18bi 33 mikrosatelliitlookusega, mis on iseenesest piisav arv hibriidide
kindlakstegemiseks ning paritolu valjaselgitamiseks. Tulevikus voiks analliusi kaasata ka
mitokondriaalse DNA ja Y-kromosoomi mikrosatelliitide analliiisid, ning suurendama
tuumagenoomi mikrosatelliitlookuste arvu, et méarata hubriidide vanemliigid, tdpsem

pdlvenemine ning hibridiseerumisklassid.

Keskkonna antropogeniseerumisega kaasneb paratamatult ka loodusliku tasakaalu
muutumine. Seetdttu peaks tulevastes uurimustes hdlmama tervet Euroopat, kaasama
vOimalikult suure geograafilise ala, suurendama analulsitavate hundiproovide arvu ja
kasutama voimalusel kohalikke koerapopulatsioone vordlusena. Koerlaste perekonnas
(Canis) on liigid omavahel vdimelised ristuma ning koerageenide introgressioon
hundipopulatsiooni vdib kaasa tuua liigi geneetilise vaesumise, haiguste leviku ja
vahenenud kohasuse. Hubriidide kohasus on harilikult madalam, kuid hubriididel véivad
esineda mdlema vanemliigi omadused - agressiivsus ning julgus nii inimese Kui
koduloomade suhtes, parem vastupanu nii koerte kui huntide nakkustele, suuremad
ellujgdmisvoimalused tanu varieeruvatele toitumisviisidele (Randi, 2011; Leonard et al,
2014; Lescureux & Linnell, 2014). Andersone jt. (2002) kirjeldas, kuidas emane hibriid
otsis pesakonnale toitu prigilatest, kuigi tema koduterritooriumil esinesid mitmed hundi
saakloomaliigid. Introgressioon vdib vahel lisada vajalikku geneetilist varieeruvust ning
kohaseid geene suurematesse populatsioonidesse (Hedrick, 2013; Leonard et al, 2014), mis
Uha enam inimese poolt mdjutatud keskkonnas vdivad tulevikus saada oluliseks, et
muutunud keskkonnatingimustes paremini hakkama saada. See vdib viia aga hundi
genofondi sedavord suurte muutusteni, et tegemist vdib siis olla juba tdnapaeva hundist

paljuski véga erineva uue, hubriidse liigiga.
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Kokkuvodte

20. saj. jooksul vahenes hundi arvukus Euroopas kittimissurve ja Killustunud levilate tottu.
Elupaikade kadumise tottu adapteerus hunt uue keskkonnaga, jahtides kariloomi, elades
inimasulate 1&heduses ning ristudes koeraga sobiva sigimispartneri puudumisel. Kahe liigi
ristumise ehk hibridiseerumise madra looduses tdstavad inimtegevusest pohjustatud
muutused, mis vBivad viia liikide véljasuremiseni nii liikide asendumise kui segunemise
kaudu. Kuigi vahel v6ib hiubridiseerumine péésta populatsiooni sugulusristumisest, toob
koerageenide levimine hundipopulatsioonis harilikult kaasa kohasuse languse ja geneetilise
terviklikkuse kadumise, mis ohustab hundi sailimist geenipuhta liigina.

Euroopa p6hjapoolsetes riikides hakkab hundi arvukus tasapisi tdusma. V@rreldes Lduna-
Euroopaga pole inimasustuse laienemine veel hdvitanud metsamassiive, Kkuigi
territooriumite ebauhtlase suuruse ja levikukoridoride puudumise t6ttu on hundikarjad
vaikesed. Geenivool umbritsevate riikidega toimub, kuigi on raskendatud ning hulkuvate

koerte osakaal on vahenemas.

Ké&esolevas t00s anallsiti 495 hunti ja 99 koera, et kindlaks teha hibriidide olemasolu
ning habridiseerumise ja introgressiooni maar. Uuritud kuuest riigist (Soome, Karjala,
Venemaa, Léti, Leedu ja Poola) leiti kokku 25 habriidi, kellest valdav enamus oli
tagasiristunud hundipopulatsiooni (11 isendit). Teise pdlvkonna hibriide tuli analliisidest
vélja 10 ning esimese pdlvkonna hibriide neli. Hibridiseerumise maéraks kdikide riikide
isendeid arvesse vottes tuli 5 % ning introgressiooni maéaraks 2,4 %. Enamustes riikides oli
introgressioon vahene voi olematu, ainult Venemaal ja Karjala populatsioonis domineeris
tagasiristumine, mis on seletatav hundi ndrga kaitsemajandamise ning hulkuvate koerte

suure tihedusega.

Kokkuvatlikult vBib 6elda, et hubridiseerumist toimub sagedamini kui vdiks arvata, kuid
hibridiseerumise maar pole dnneks suur. Kuigi introgressiooniga satuvad koerageenid
hundipopulatsiooni, on nende osakaal véike ning hunti valjasuremine ei ohusta, kuid
hibridiseerumise ja introgressiooni uurimisega Ule Euroopa tuleks kindlasti tegeleda

senisest pdhjalikumalt.
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Summary

"Hybridization between wolves (Canis lupus) and dogs (Canis familiaris) in northern

Europe"

Over the 20th century, severe hunting pressure and fragmented landscape decreased
wolves abundance. Loss of habitat has led wolves to adapt with a new environment,
hunting cattle, living next to human settlements and in case of not finding suitable mates,
breeding with dogs. Changes in environment by human actions can rise the rate of
hybridization, which can lead to extinction of species by replacement or mixture of
species. Although sometimes hybridization can save species from inbreeding depression,
spreading of dog genes into wolf population is more likely to result in loss of fitness and

genetic integrity, and threaten the survival of wolf as a pure species.

Wolves abundance in northern parts of Europe is beginning to rise. Compared to South-
Europe there is still natural forestry in northern parts of Europe, although wolfpacks are
small due to uneven territories and lack of distribution corridors. There is still some
geneflow with surrounding countries and abundance of feral dogs is declining.

In this study we analysed 495 wolves and 99 dogs to determine the presence of hybrids and
to measure the rate of hybridization and introgression. From the six countries in this study
(Finland, Karelia, Russia, Latvia, Lithuania and Poland) 25 hybrids in total were found,
most of them were backcrosses with wolves (11 individuals). Analyses also showed 10
individuals belonging to the second generation and 4 to the first generation. Rate of
hybridization in total was 5 % and introgression rate 2,4 %. In most of the countries
introgression was low or non-existent, only in Russia and in the Karelia population the
crossbreeding with wolf was high. That can be explained with weak wolf protection

management and high abundance of feral dogs.

In summary, hybridization occurs more then assumed so far, but luckily the rate of
hybridization is not high. Although introgression spreads dog genes into wolf population,
their occurance is low and wolf is not yet threatened by extinction, but studies of

hybridization and introgression across Europe should be carried out more thoroughly.
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Tanuavaldused

Soovin siidamest tdnada oma juhendajaid Kaari Susi ja Urmas Saarmat, kelle kannatlikkus

ja abi olid asendamatud k&esoleva magistritd6 valmimisel.

Samuti tahaksin tdnada erinevaid to6rihma koostodpartnereid, kelle saadetud materjalid

olid aluseks antud uurimuse labiviimisel.

Ning suured tanud lahedastele nende I6ppematu toetuse ja drakuulamise eest.
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Lisa 1. Riigid, kus tehti kindlaks hubriidide esinemine, hibriidide ID, kittimiskoha

koordinaadid, isendite sugu ning klttimise aasta.

Riik Isendi ID Koordinaadid Sugu  Aasta
Soome S012131 67.294078 28.165922 M

Soome S012705 60.470932 22.520431 M

Karjala KA14 62.623302 33.683824 M 2012
Karjala KA17 61.607819 34.632630 F 2012
Karjala KA19 62.991264 34.431222 F 2013
Karjala KA58 62.666908 30.950012 M

Karjala KA91 61.190000 29.282220 F 2017
Karjala KA98 61.588680 31.489483 M 2012
Lati LAT906 56.47121 27.63679 M 2015
Lati LAT907 57.15822 27.03323 M 2014
Lati LAT908 57.15822 27.03323 M 2014
Lati LAT909 57.15845 27.03386 F 2013
Lati LAT912 57.17329 27.09022 M 2014
Leedu LE872 54.633333 24.933333 M

Leedu LE934 55.082494 22.771397 M 2014
Leedu LE946 55.534444 25.107222 M 2013
Poola PO5 52.639803 23.712089 F 1997
Poola PO704 51.078452 19.999085 F

Poola PO846 53.35 20.40 F

Poola PO1046 54.04921 22.807875 F 2005
Poola PO1431 53.34864 22.674882 F 2012
Poola PO1432 53.960908 23.228447 F 2012
Poola POLS02 51.52061 20.11497 F 2016
Venemaa VE161 56.80 30.00 F 2000
Venemaa VEL174 57.27 31.18 2000
Venemaa VE213 51.00 52.67 F 2001
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Lisa 2. Huntide ja koerte populatsioonide statistikud - vaadeldud heterosugootsus (Ho),
oodatav heterosugootsus (He) ja alleelide arv lookuses (Na).

Hundid Koerad

Lookus Ho He Na | Lookus Ho He Na
FH2054 0,74 0,82 12 | FH2054 0,80 0,85 11
FH2079 0,68 0,72 10 | FH2079 0,45 0,62 7
FH2088 0,78 0,81 9 | FH2088 0,67 0,78 7
FH2096 0,62 0,66 7 | FH2096 0,46 0,60 4
FH2017 0,60 0,62 6 | FH2017 0,38 0,55 6
VWF 0,78 0,83 10 | vVWF 0,45 0,59 7
FH2010 0,71 0,74 6 | FH2010 0,53 0,71 6
C20.253 0,74 0,81 11{C20.253 0,40 0,47 6
FH2001 0,77 0,74 9 | FH2001 0,66 0,81 11
AHT130 0,71 0,79 11| AHT130 0,68 0,85 10
C466 0,72 0,75 10| C466 0,44 0,66 8
CPH2 0,74 0,81 9| CPH2 0,46 0,64 6
CPH12 0,68 0,71 10 | CPH12 0,59 0,71 7
CPH4 0,72 0,80 9| CPH4 0,46 0,64 7
C09.173 0,72 0,78 10(C09.173 0,52 0,80 8
CXX22 0,63 0,65 7 | CXX22 0,47 0,54 6
AHTk211 0,57 0,64 8| AHTk211 0,67 0,78 7
CXX279 0,81 0,83 10 | CXX279 0,67 0,82 10
REN169018 0,72 0,79 10 | REN169018 0,75 0,82 8
INU055 0,60 0,62 7 | INUO55 0,61 0,76 9
REN54P11 0,69 0,78 12 | REN54P11 0,66 0,83 11
INRA21 0,78 0,82 7| INRA21 0,70 0,79 7
AHT137 0,83 0,88 15| AHT137 0,73 0,86 12
REN169D01 0,80 0,85 12 | REN169D01 0,65 0,78 11
AHTh260 0,74 0,85 14 | AHTh260 0,69 0,86 11
AHTk253 0,76 0,83 11 | AHTk253 0,58 0,72 7
INU005 0,74 0,80 10 | INU0O05 0,68 0,71 10
INU030 0,71 0,75 11| INUO030 0,56 0,71 7
FH2848 0,73 0,77 11| FH2848 0,66 0,82 8
AHT121 0,86 0,90 20| AHT121 0,54 0,86 13
REN162C04 0,78 0,81 13 | REN162C04 0,68 0,78 7
AHTh171 0,65 0,77 12 | AHTh171 0,60 0,85 11
REN247M23 0,54 0,67 7 | REN247M23 0,56 0,73 8
Keskmine 0,72 0,77 10,18 | Keskmine 0,59 0,74 8,3
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Lisa 3. Huntide ja koerte populatsiooni statistikud graafiliselt.
a) Huntide populatsiooni statistikud

Huntide populatsiooni statistikud
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b) Koerte populatsiooni statistikud

Koerte populatsiooni statistikud
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