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ÖSSZEFOGLALÁS

A fosszilis adatok alapján a Lagomorpha-k Ázsiában a késő eocén korszakban jelentek meg, majd a Leporida-k elváltak az Ochtonidi s-
ek től az oligocénban vagy az eocénban. A pleisztocén alatt a gyakori klímaváltozások jelentős változásokat idéztek elő a fajok elterjedésében
és ún. menedékhelyekre (refugium) szorították őket. Európában a folyamatos oszcillációk nagyobb szubspecifikus és specifikus diverzitáshoz
vezettek a déli félszigeteken, (Ibéria, Olaszország, Balkán) amelyek a legfőbb refúgiális területek voltak más fajok számára is. A Lagomorpha
fajok filogenetikai fejlődése és populációgenetikája mindmáig nagyon kevéssé ismert, valamint néhány fajnál a taxonómiai besorolás sem
tisztázott. A konzervációgenetika az a tudományág, amely genetikai módszereket és analíziseket használ a fajok megőrzése céljából és gyakran
a populációgenetikával együtt használatos, mely eredetet, fenntartást, szerveződést és a genetikai variabilitás okait vizsgálja a természetes popu -
lációk között. Tanulmányomban összefoglalom azokat a kutatási eredményeket melyek a mezei nyulak eredetét, filogenetikai fejlődését mutat-
ták be az elmúlt évtizedekben.  

Kulcsszavak: mezei nyúl, eredet, genetika, irodalom

SUMMARY

Fossil datas showed that the lagomorphs appeared in Asia during the later Eocene and leporids separated from ochotonids during the
Oligocen or Upper Eocene. During the Pleistocene, climatic changes induced major shifts in species distributions, forcing them to refugia.
In Europe, the continuous oscillations led to the production of greater subspecific and specific diversity in the southern peninsulas (Iberia, Italy,
Balkan) which were the main refugial areas for other species as well. Evolution, phylogeny and population genetics of the Lagomorpha species
are still poorly known and the taxonomic distinction is still unclear for some species. Conservation genetics is the discipline which use genetic
techniques and analysis methods to preserve species and dynamics. Usually it is working together with population genetics what role is to
investigate the origin, the maintenance, the organization and the causes of genetic variation between natural populations. In the present study
I reviewed the results of origin and phylogenetic studies of Brown hare populations from the last decades.  
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A JÉGKORSZAK HATÁSA

A ma élő fajok diverzitásának jelentős részét a
pleisz tocén jégkorszakok éghajlati ingadozásaival ma -
gyarázzák. A fokozatos, ám drámai éghajlati változáso -
kat a populációk növekedése, csökkenése és el szigete-
lődése kísérte, ami elősegítette a genomban be kö vet -
kező változások növekedését és a refúgiumok populá-
ciói nak adaptációit, illetve számos taxonban allo patri-
kus fajképződést eredményezett. 

Az elmúlt évtizedekben számos biogeográfiai kuta -
tást végeztek azzal a céllal, hogy a negyedidőszak hi -
deg periódusainak hatását vizsgálják az európai szá raz-
földi gerinces élővilág fajainak genetikai szerkezetére
(Suchentrunk et al., 2000; Fedorov és Stenseth, 2001;
Brito, 2005; Djan et al., 2006), mivel az ilyen jellegű
ku tatások egyre nagyobb jelentőséggel bírnak a faj -
megőrzés tekintetében (Fickel et al., 2007). A fajok je-
len legi genetikai változatosságának kialakulására két
fő elmélet létezik. (1) Az eljegesedett területek szélén
található refúgiumokból indult ki a jégkorszak utáni
rekolonizáció, illetve (2) a helyi, eljegesedett terüle te -
ken található refúgiumokban a fajok túléltek, majd on -
nan szóródtak szét. Az első lehetőség esetében három
fő európai refúgiumot határoznak meg: Ibériai-félsziget,
Appennini-félsziget és a Balkán/Kis-Ázsia (Hewitt,

1996, 1999; Taberlet et al., 1998; Aksu et al., 1999;
Branco et al., 2002). A második lehetőség esetében szá-
mos helyi refúgium is feltételezett. A kezdeti ellent-
mondások ellenére (Tzedakis et al., 2002, 2003; Stewart,
2003), egyre több bizonyíték szól amellett, hogy utóbbi
történhetett nagyobb valószinűséggel, mivel ezt bizo -
nyítja több kutatási eredmény az északi félteke mér sé -
kelt éghajlatán élő fajok esetében, beleértve növé nye-
ket (Willis és Whittaker, 2000; Tzedakis et al., 2002) és
kis emlősöket, mint például a makákó, a közönséges
cic kány, a vörös hátú erdei pocok, az északi pocok, a
közönséges erdei egér, a közönséges erdei mókus és a
szi bériai örvös lemming (Bilton et al., 1998; Stewart
és Lister, 2001; Brunhoff et al., 2003), valamint nagy
emlősök közül például a gímszarvas (Lister, 1984) is.
Azonban sok még a megválaszolatlan kérdés. Például
azoknak a populációknak, amelyek az európai konti-
nenst ugyanazon refúgiumok forráspopulációiból re -
ko lonozálták, genetikailag hasonlónak kellene, hogy
le gyenek mind egymáshoz, mind pedig azokhoz a popu -
lációkhoz, amelyek azokban a jeges területek szélén
elhelyezkedő refúgiumokban maradtak, amelyekből el-
terjedtek. Ugyanakkor, mégis eltérőek azoknak a fa-
jok nak a kisméretű populációi, amelyek a jégtakarók
kö zötti védettebb helyi mikroklímákon éltek túl (Hewitt,
1996, 1999; Bilton et al., 1998; Stewart és Lister, 2001;
Lister, 2004).
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A pleisztocén éghajlati ingadozások nagyban befo -
lyá solták az európai mezei nyúl (Lepus europaeus) de-
mográfiáját is. Ez a közepes méretű emlős mérsékelt ég -
hajlaton alakult ki. Természetes élőhelyeit azok vissza -
szorulása miatt inkább a mezőgazdasági területekre
cserélte, melyekhez sikeresen adaptálódott. Az ember
köz vetítésével Ausztráliába, Új-zélandra, Dél-Szibé -
riá ba, a Távol-Keletre, és Észak- és Dél-Amerikába is
meg honosodott (Dietrich, 1984, 1985). Megtalálható
az egész európai kontinensen (Lincoln, 1974) a Föld-
közi-tenger északi partjaitól, a 60. északi szélességi
fokig (Thulin et al., 1997). 

A populációgenetika és a filogenetika történetüket
te kintve egymástól viszonylag függetlenül kialakuló
tu dományagak, melyek különböző módszereket, mo -
del leket használnak. A gének genealógiája és egy po -
puláció vagy faj divergenciatörténete közötti kapcsolat
megállapítása azonban szükségessé teszi mind a popu -
lációkon belüli keveredési folyamatok változatosságá-
nak, mind a populációk elválását követő másodlagos
cse rélődések lehetőségének együttes figyelembe véte lét.

MEZEI NYÚL POPULÁCIÓK GENETIKAI SZER -
KEZETE

A Lepus nemzetségen belüli filogenetikai viszo -
nyok pontos meghatározása komoly kihívást jelent a
ku tatóknak. A fenotipusos jellemzők taxonon belüli
nagy fokú változatossága és a jellemzők számos taxon
kö zötti széles átfedései, amelyek csak bizonyos kö rül -
mények között tudhatóak be a fajok közötti konvergen -
ciának, így akadályt gördítenek a tisztán morfológiai
megközelítések alkalmazása elé (Flux és Angermann,
1990; Suchentrunk et al., 2008). Egyes fajok hibri di -
zá lódnak [pl. a Lepus timidus, L. europaeus vagy a L.
granatensis (Thulin et al., 1997, 2006; Alves et al., 2003,
2008; Melo- Ferreira et al., 2005)], illetve a Le pus
nemzetség relatíve rövid evolúciós története is hozzá -
járul a fajok közötti csekély génállomány-eltéréshez,
ami az evolúció bonyolult folyamataira enged kö vet -
kez  tetni (Suchentrunk et al., 2008). 

A kilencvenes évek végétől számos kutatást végez -
tek a mediterrán populációk közötti genetikai kapcso-
la tok tisztázásának céljából (Palacios, 1998; Kasapidis
et al., 2005; Ben Slimen et al., 2006, 2007, 2008a,b;
Scandura et al., 2007; Stamatis et al., 2008; Mamuris et
al., 2010), azonban, ezek még mindig nem tisztázták
teljes mértékben azokat a múltbéli történéseket, amely-
ből a jelenlegi szerkezetek diverzitása fakad. Ez kü lö -
nösen igaz a földközi-tengeri szigetekre, ahol a helyi
kö zösségek/populációk zártabban fejlődtek. Szemlé le -
tes példával szolgál Szardínia, ahol ezek az események
gyö keresen átalakították a holocén eleji fauna össze -
tételt. Mindazonáltal, azok az emlős populációk, ame-
lyek feltehetőleg az ókor idején szórodtak szét, mint
pél dául a gímszarvas (Cervus elaphus corsicanus), a
vad disznó (Sus scrofa meridionalis) és a muflon (Ovis
aries musimon), a szigeten független evolúción mentek
ke resztül, melynek eredményeképpen genetikai sajá-
tos ságok alakultak ki (Hiendleder et al., 2002; Hajji et
al., 2008; Scandura et al., 2011). Kutatási eredmények
alapján, úgy tűnik, hogy a szardíniai nyulak genetikai
szerkezetének mai képéhez nagymértékben hozzájárult
az emberi tevékenység (Suchentrunk et al., 2006;

Masseti és De Marinis, 2008). A jelenleg észak-afrikai
partokon élő nyulakkal sorolják őket egy csoportba,
me lyekhez morfológiailag (Palacios, 1998) és gene ti -
kai lag leginkább hasonlítanak (Pierpaoli et al., 1999,
2003; Alves et al., 2003; Scandura et al., 2007). Ezeket
a populációkat számos szerző (Amori et al., 1996;
Mitchell-Jones et al., 1999) a L. capensis (L. c. medi -
ter raneus) névvel jelölt egyetlen alfajnak tekintette, ha -
bár számos más besorolást is javasoltak az elmúlt évek -
ben, még faji szinten is (L. mediterraneus). Ha kizár-
juk azt a feltételezést, hogy a szardíniai nyulak őshono -
sak Szardínián, arra alapozva, hogy a legrégebbi pale-
  ontológiai leletek egy késő bronzkori, illetve kora vas -
kori lelőhelyről származnak, akkor a sziget populációja
fel tehetően néhány észak-afrikai őstől származik, aki -
ket hajósok hozhattak magukkal (Suchentrunk et al.,
2006). Ha a szardíniai nyulak populációja izolált ma -
radt létrejötte óta, akkor lehetséges, hogy a forráspopu -
lációtól függetlenül fejlődött. Kutatási eredmények
alá támasztani látszanak ezt a feltételezést, és arra en-
ged nek következtetni, hogy a nyulak betelepülését egy
de mográfiai növekedés követte (Scandura et al., 2007).
Azonban egy másik feltételezés szerint, a szardíniai
nyulak nem maradtak teljesen izoláltak, hanem kapcso -
lat ba kerültek a mezei nyúllal (L. europaeus), amelyet
il legálisan telepítettek a szigetre vadászati céllal. Ezt
fel tételezik az olasz szárazföldön is, ahol egyes popu -
lá ciókat nem őshonos nyulakkal népesítettek újra, vagy
cseréltek le teljes egészében (Pierpaoli et al., 1999;
Kasapidis et al., 2005; Stamatis et al., 2008). Mivel a
nyúl Szardínián az egyik legfontosabb vadászott apró-
vad faj, néhány tenyésztelepet is kialakítottak. Így kü -
lö nösen életszerű, hogy a múltban végbement a szar dí-
niai és az európai nyulak keresztezése az előbbi szapo -
ro dási teljesítményének növelése érdekében. Érdekes
mó don Scandura et al. (2007) a szardíniai nyulak anyai
vonalán ennek ellenére sem tudták kimutatni az idegen
faj hatását. Perez-Suarez et al. (1994) eredményei azt
mu tatták, hogy az észak-spanyolországi mezei nyulak
két különböző bevándorlási hullámban érkeztek az
Ibériai-félszigetre. Egy másik kutatócsoport a mezei
nyulak részleges mitokondriális DnS szekvenciáit ele -
mezte, hogy megtudják, a faj jelenlegi ge ne tikai szer -
ke zete kizárólag Európa Kisázsiából (A klád) és a
Balkánról (B klád) való jégkorszak utáni rekolonizá-
ció jának az eredménye-e, ahogy azt eddig feltételezték,
vagy valószínűsíthetőek-e további refúgiumok. Ennek
a vizsgálatnak az eredményei is arra utalnak, hogy több
refúgium terület volt. Az olaszországi nyulak a várt ge -
ne tikai szerkezetet mutatták, míg a közép-európai me -
zei nyúl haplotípusok egyértelműen olyan szerkezetet
mu tattak, ami akkor mutatkozik ha egy populáció
palack nyak-hatást szenvedett és utána demográfiai nö -
ve kedés következett be. Becsléseik szerint ez a popu -
lá ciónövekedés kb. 50–55 ezer évvel ezelőtt történt.. 

A közép-európai mezei nyulak genetikai szer ke ze -
té nek vizsgálatára is vannak kutatások. Ezek szerint az
emlősöknél megszokott mértéktől nagyobb a nyulak
genetikai változatosságának szintje (Hartl et al., 1994).
Ismereteink szerint Európa utolsó jégkorszak alatti ég -
hajlata és vegetációja (Lang, 1994) olyan lehetett, ami
a legtöbb területen kizárta a mezei nyulak előfordul á -
sát. Valószínűleg, az éghajlat enyhülése és a késő
pleisz to cén kori közép-európai tundra vegetáció tette
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kedvező élőhellyé a mezei nyúl számára Közép-Eu-
rópát. Ennek kolonizálása a keleti és délkeleti sztyep-
pékről, bokros területekről (valamint lehetséges, hogy
olaszországból és Délnyugat-Európából; Corbet, 1986)
kiindulva történhetett meg. A faj Európába vezető út -
ja során veszíthetett genetikai változatosságából is
(Hoffmann és Parsons, 1997). 

A mai Bulgária területe az utolsó jégkorszak idején
a mezei nyúl fő dél- és dél-kelet-európai menedékhe-
lyei közé tartozhatott. A késő pleisztocén korban ezt a
ré giót földnyelv kötötte össze Kis-Ázsiával (Lang,
1994); így az itt élő nyulak változatos géneket kaphat-
tak a törökországi populációktól is, génáramlás történ-
he tett és történik ma is görögországból, a Fekete-
tengertől északra és keletre fekvő területekről. Tulaj-
don képpen ezt a délkelet-európai területet egy zooló-
giai „útkereszteződésnek” is tekinthetjük (Cheylan,
1991). Bizonyítja ezt, számos szárazföldi emlősfaj je-
len legi földrajzi eloszlásának mintázata is (Microtus
guentheri, M. majori, Apodemus mystacinus, Myo mi -
mus roachi, Cricetulus migratorius, Vormella peregus -
na, Canis aureus) (niethammer és Krapp, 1978, 1982). 

INTROGRESSZIÓ, HIBRIDIZÁCIÓ

A Lepuson belüli taxonómiai bizonytalanságok oka
lehet az alacsony génkészlet-divergencia vagy a nyúl-
fajok közötti alkalmankénti hibridizációja. A vadon élő
emlősfajok közötti hibridizáció a gének és genomok
fajhatárokon átívelő introgressziójához vezethet. Így
olyan evolúciós minták alakulhatnak ki, melyet külön-
böző evolúciós vonalak közötti genetikai csere jelle-
mez, ami pedig taxonómiai bizonytalanságokhoz vezet.
Habár az introgresszió bármely genomrégiót érinthet,
az introgresszió által előidézett diverzitást leginkább a
mitokondriális DnS (mtDnS) vizsgálatokkal végzik
(Ferris et al., 1983; ruedi et al., 1997; roca et al., 2005;
Alves et al., 2006; Berthier et al., 2006). Meg eshet
olyan is, hogy egy-egy kutatási eredmény egy más nak
erősen ellentmondó filogenetikai mintát ad, aszerint,
hogy sejtmag vagy mtDnS markereket hasz nál nak
(Bossu és near, 2009; Spinks és Shaffer, 2009). 

Az introgressziót vizsgáló kutatások legtöbb eset-
ben a mtDnS módszert használják, ahogy történt ez a
sarki nyúl (Lepus timidusz) esetében is (Thulin et al.,
1997, 2006; Alves et al., 2003; Melo- Ferreira et al.,
2005, 2007; Suchentrunk et al., 2005; Fredsted et al.,
2006). A mtDnS introgressziót nemcsak olyan terülte -
ken vizsgálják, ahol a sarki nyúl a befogadó fajokkal
ma érintkezhet (L. europaeus-szal Svédországban és
az Alpokban; Thulin et al., 1997, 2006; Suchentrunk et
al., 2005), hanem olyan területeken is, ahol ma már
nem él L. timidus, de korábban jelen volt, míg ki nem
halt az utolsó jégkorszak végén (pl. a L. granatensis-
szel és a L. europaeus-szal az Ibériai-félszigeten; Alves
et al., 2003). Vannak olyan területek is, ahol a L. ti mi -
dus ból feltételezett mtDnS introgresszió olyan nagy -
mértékű, hogy néhány populációban eléri a rögzülés
szintjét is (Melo-Ferreira et al., 2005). A rendelkezésre
álló adatok azt mutatják, hogy ezzel a közös “sarki”
mtDnS vonallal legalább 10 másik faj is rendelkezik,
melyek közül némelyik mérsékelt éghajlatú területeken
él, mások pedig a sarkvidéken is előfordulnak, mind
az Ó-, mind az Újvilágban (Alves et al., 2008). A fajok

kö zötti közös génvonal arra enged következtetni, hogy
ősi polimorfizmus maradt fent predominánsan a nyulak
elválása során (Alves et al., 2008). Egyes tanulmányok
arra jutottak, hogy az introgresszív hibridizáció gyak ran
a mtDnS teljes lecserélődéséhez vezet helyi viszony -
latban (Melo-Ferreira et al., 2005; nyingi and Agnese,
2007; good et al., 2008; Chen et al., 2009; Koblmüller
et al., 2009; runck et al., 2009), sőt a faj teljes elosz -
lá sában is (nevado et al., 2009). Úgy tűnik, az ilyen le -
cserélődések gyakoribbak, mint azt korábban gondol -
ták, sőt befolyásolhatják a fajok eredetét és adaptáció -
ját is (Arnold et al., 2009). 

Ha a hibridizáció újabban elváló fajok között tör té -
nik, akkor a fajok között morfológiai átmenetek jöhet-
nek létre, ezzel is hozzájárulva a taxonómiai bi zonyta-
lanságokhoz.  Úgy tűnik ilyen jellegű jelenség áll fenn
a Lepus nemzetségben. Számos korábbi tanulmány bi-
zo nyította, hogy az introgresszív hibridizáció történt
néhány Lepus nemzetségen belüli faj között. A L. ti mi -
dus tényleges introgresszióját a L. europaeus-szal a 19.
század során Svédországban mutatták ki (Thulin et al.,
1997). Mivel a mezei nyulak közötti introgressziónak
nem volt nyoma az európai kontinensen (Hartl és
Clark, 1993; Pierpaoli et al., 1999), Thulin (2000) sze -
rint valószínűtlen, hogy az introgresszió időben meg -
előzte volna a mezei nyúl Svédországba való ember
ál tali behozatalát. Kicsi a valószínűsége annak, hogy
introgresszió által eredményezett mtDnS haplotipuso -
kat találjanak a két faj mai érintkezési területein kívül.
Azt a tényt, hogy olyan havasi nyúl haplotípusokat
találtak a “svéd” mezei nyulakban, melyek közeli ro -
kon ságban álltak a finn és orosz havasi nyulak hap-
lotípusaival, a két faj szabadon eresztés előtti fog ság-
ban történt hibridizációjával magyarázták a kutatók
(Thulin et al., 1997; Thulin, 2000). A két faj közötti hib -
ridnek tartott morfológiai átmeneteket szintén a L. eu-
ro paeus behozatala óta figyeltek meg (Lönnberg, 1905).
ráadásul L. timidus nőstények és L. europaeus hímek
hibridjeit könnyen létre lehet hozni fogságban is
(gustavsson és Sundt, 1965), és az F1 hibridek át -
meneti jellegzetességeket mutatnak. Alves et al. (2003)
és Melo-Ferreira et al. (2005, 2007) leírták az L. ti mi -
dus egy ősi mtDnS introgresszióját a L. granatensisbe
és L. europaeusba az Ibériai-félszigeten, mely mára
már eltűnt a félszigetről. A L. europaeusból a L. ti mi -
dusba történő fordított irányú mtDnS introgresszi ót is
leírták az Alpokban (zachos et al., 2010) és orosz -
országban (Thulin et al.,2006). Ezeknek az eredmé -
nyek nek a fényében lehetséges, hogy introgresszív
hib ridizációs események történhetnek a kínai Lepus
fajok között is, melyeknek legtöbbje földrajzilag át fe -
dés ben van a nemzetség más fajaival (Luo, 1988;
Hoffman és Smith, 2005; Pan et al., 2007). Ha valóban
történik introgresszió a Lepus fajok között, akkor ez
hozzájárulhat a kínai nyulakat érintő jelenlegi taxo nó -
miai bizonytalanságokhoz (Koblmüller et al., 2009). 

A fajhatárokon átívelő gén- és genomtranszfer új
genetikai anyaggal szolgálhat a természetes kivá lasz tó -
dás számára, melyen az kifejtheti hatását, és így meg -
változtathatja a keveredésben résztvevő egyik, vagy
mindkét taxon evolúciós irányát (Martin et al., 2006;
Teeter et al., 2008; Arnold and Martin, 2009; Fitzpat rick
et al., 2009). Ugyanakkor korábbi tanulmányok arra
vetettek fényt, hogy az ibériai és svédországi nyulak
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ese tében nincsen nukleáris DnS introgresszió.  Alves
(2002) 14 autoszomális protein lókuszt használt ibériai
L. granatensis populációk genetikai változatosságának
vizsgálatára, és nem talált szignifikáns különbséget a L.
ti midus mtDnS introgresszión átment és az introg resz-
sziómentes populációk között. Hasonló eredményre ju-
tottak egy mikroszatellit vizsgálat révén is (Estonba et
al., 2006; Freitas, 2006). Melo-Ferreira et al. (2009) 10
autoszomális, két X-kötött és egy y-kötött lókusz SnP
vizsgálata arra jutott, hogy az autoszomális introgres z-
szió általában szórványosan és kimutathatatlanul jelent
meg, és a nemi kromoszóma introgresszió egyáltalán
nem volt jelen az Ibériai-félsziget nyúlfajaiban. roca et
al. (2005) és Alves et al. (2008)  szerint a sejtmag int -
rogresszió hiánya a hibrid nőstények és a behatoló faj
hímjeinek ismételt keresztezésével magyarázható,
együttesen a hím hibridek sterilitásával vagy életképte-
len ségével. Ez a keresztezési minta tulajdonképpen az
egyik sejtmag genom lecserélődéséhez vezethetett né -
hány generáción belül. Ezt a következtetést meg erő sí -
tet  ték Thulin et al. (2006) eredményei is. Mikroszatellit
vizsgálatokkal néhány olyan egyedet találtak, melyek
genotípusai összhangban voltak a svédországi F1 hib-
ri dek genotípusaival. Ennek a megfigyelésnek az alap -

ján azt feltételezték, hogy a L. timidusból átvitt gének
a behozatal és a kezdeti hibridizáció óta eltelt 50 gene -
ráció alatt eltűntek a L. europaeus populációkból. Ezen
eredmények fényében felmerül a kérdés, hogy, ha a kí -
nai Lepus fajok közötti introgresszió valóban fennáll,
ak kor mi az introgresszióból származó gének és ge no -
mok hagyatéka? Az egyik esetben a következő gene -
rá ciók során eltűnhetnek, vagy a másik lehetőség, hogy
néhány hibrid genotípus valóban jobb alkalmassággal
rendelkezhet a kínai populációkban, ami így további
introgresszióhoz és az introgresszióból származó DnS
rögzülésének lehetőségéhez, végső soron pedig új hib-
rid génvonalak (azaz hibrid fajok) kialakulásához ve zet.
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