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Munkam el6zményei (Irodalmi attekintés)

Evoldciés szempontb6l a természetes populdciok legfontosabb
jellemzdje genetikai valtozatossdguk (Futuyma, 2005). Ez biztositja
egyrészt az aktudlis kdrnyezethez val6 alkalmazkodast; mésrészt pedig
ezen alapul a populdcidk hosszi tdvi fennmaraddsa is (Soulé, 1987). A
kornyezet folyamatos véaltozdsdhoz ugyanis egy populécié csakis ugy
képes alkalmazkodni, ha varidbilis, vagyis szdmos genetikai lokuszon
vannak alternativ alléljai. Ezért nem tdlzds azt 4llitani, hogy a
populécidk valtozatossdga meghatirozza evoliciés potencidljukat.

A molekuldris szinti  valtozatossig tanulminyozdsa az
enzimpolimorfizmus vizsgdlatdval kezdddott az 1960-as évek végén
(Lewontin & Hubby, 1966). Mar az els6 eredmények is azt mutattdk,
hogy a lokuszok jelentés hanyaddn (~30%) vannak jelen alternativ
allélok, és magas a populdciok 4tlagos heterozigéta gyakorisdga
(~10%) (Nevo, Beiles, & Ben-Shlomo, 1984). Bar az utébbi 10-15
évben a DNS technikdk széleskorli elterjedése hattérbe szoritotta az
enzimek alkalmazasat, a lepkefajok vizsgdlata sordn még mindig széles
korben hasznéljak ezt a markert. Ennek az is oka lehet, hogy a rovarok
kozott a lepkéknél figyelhetd meg az egyik legmagasabb szintll
variabilitds az enzim lokuszokon. Az irodalmi adatok (74 faj 104
tanulmédny) Osszesitése alapjan megéllapitottam, hogy a Lepidoptera
rend fajaiban a lokuszokon tapasztalt atlagos allélszdm n,=2,06; a
heterozigétak atlagosan vart gyakorisdga H.=0,166; mig a polimorf
lokuszok ardnya Pys=0,453. Ezek az értékek magasabbak, mint a Nevo
et al. (1984) 4ltal publikdlt adatokbdl a rovarfajokra szdmitott atlagok:
H.=0,095 és Pys=0,378. Ugy tiinik tehat, hogy a lepkefajokra valéban
magasabb szintli enzimpolimorfizmus jellemzd, mint 4atlagosan az
éldvildgra, vagy a rovarokra.

A mobdszer fontos eldnye, hogy az enzimpolimorfizmusra
vonatkozéan nagy mennyiségli adat all a rendelkezésiinkre. Tovabbi
elény, hogy komoly statisztikai mddszeregyiittes van a birtokunkban,
melyekkel részletesen tanulmdnyozhaté a populdcidk genetikai
struktirdja. Egy madsik fontos elény a moédszer olcsdsdga, amely
lehet6vé teszi sok enzim lokusz és szdmos minta parhuzamos
vizsgélatat.

Az enzimpolimorfizmus tanulmdnyozdsdnak a hétrdnyai két
pontban foglalhaték 6ssze (Lowe, Harris & Ashton, 2009).
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(a) A vizsgalatokhoz viszonylag nagy mennyiségli szovetmintdra
van sziikség, amibdl az kovetkezik, hogy a mintavételezés destruktiv. A
rovarpopuldcidkban azonban, kiilonosen a nem &atfedd generécioju,
mérsékeltovi fajokndl a mintavétel rendszerint megvaldsithaté a
populécidk veszélyeztetése nélkiil is (Meglécz et al., 1997; Bereczki et
al., 2005).

(b) Az enzimpolimorfizmus vizsgilatanak egy tovabbi korlatja a
lokuszok viszonylag alacsony szintli variabilitdsa. Ennek a hatterében
az 4ll, hogy a DNS szintjén meglévo teljes diverzitdsnak minddssze
22%-a mutathaté ki az enzimek elektroforetikus vizsgalatdval (Nei,
1987). Ugyanakkor a rovarok, de kiilonosen a lepkék esetében
meglehetdsen magas szintli variabilitdst tapasztalhaté az enzim
lokuszokon (1asd fenn).

A genetikai variabilitdst az evoldicié nyersanyagdnak tekinthetjiik,
melyet a kiilonbdzd evoldcids folyamatok sziinteleniil alakitanak
(Futuyma, 2005). Tulajdonképpen ezekkel a hatdsokkal foglalkozik a
populdcidgenetika. Ugyanakkor a populdcidégenetikai kutatdsok
napjainkban egyre inkdbb elmozdulnak a természetvédelmi szemponti
kérdésfelvetés  irdnydba. = A konzervicidgenetika egy  j
tudomdnyteriilet, ami a természetvédelmi szempontbdl jelentds
folyamatok genetikai hatterét és kovetkezményeit elemzi (Allendorf &
Luikart, 2009).

A konzervicidgenetika szdmos kutatdsi teriiletet foglal magéba
(Frankham et al., 2002). Ezek kozott szerepel azoknak az egységeknek
(populacidk, vagy taxonok: okotipusok, alfajok, fajok) a definidlasa,
amiknek a védelme és megdrzése kardindlis kérdés a gyakorlati
természetvédelmi munkdban. A konzervicidgenetikdban ezeknek az
egységeknek két alaptipusat definialtdk: az evolicidsan szignifikdns
egységet (ESU: Crandall e al., 2000) és a funkcionalis konzervacios
egységet (FCU) vagy természetvédelmi egységet (MU) (Allendorf &
Luikart, 2009). Sem az ESU, sem pedig az FCU fogalmédnak a
hasznédlata nem egyértelmii a konzervacidgenetikai szakirodalomban.
Meghatarozasuk akkor vélik vildgossd, ha a kozottiik 1évo hierarchikus
kapcsolat alapjan kozelitjiik meg 6ket (Funk ef al., 2012).



dc_1406_17

3
Ceélkitlizések

Munkéassdgom madésodik felében, a 90-es évek kozepétdl kezdve, a
természetvédelmi szempontbdl jelentds Lepidoptera fajok genetikai
variabilitasat kezdtem tanulmanyozni.

Az egyik els6 felismerésem az volt, hogy a genetikai valtozatossag
mint4zatdra er0sen hat a fajok életmenete és szaporoddsi stratégidja.
Ezért az egyik célkitlizésem az volt, hogy néhany olyan esettanulmanyt
mutassak be, melyeknek eredményei egyértelmiien aldtdmasztjak azt a
hipotézist, hogy a genetikai differencidlédds mintdzatdnak a
kialakuldsdban jelentds szerepet jitszanak a fajok bioldgiai jellemzdi
(életmenet, szaporoddasi stratégia, stb.).

A fajok specidlis szaporodasi stratégidja eldidézheti a beltenyészet
fokozddasat is. A dolgozat egyik esettanulmdnydnak éppen az volt a
célkitlizése, hogy bemutassa az ok-okozati ¢sszefliggést a szaporoddsi
stratégia, a sztochasztikus hatdsok ebbdl add6dé felerdsddése és az
egyedek magas rokonsagi foka kozott egy Euphydryas maturna
populdcidban.

A fajok genetikai struktiirjanak a kialakitasaban jelentds szerepet
jatszanak okoldgiai jellemzoik is. A Maculinea fajok esetében példaul
ilyen a larvélis tdpnovény és a hangyagazda. Esettanulmdnyomban azt
mutatom be, hogy a Maculinea alcon (pneumonanthe 6kotipus) Karpat-
medencei populdcidiban tapasztalt differencidléddsi mintdzatot a lok4lis
adaptacio feltételezésével lehetett a legjobban értelmezni.

A fajok genetikai valtozatossdganak a szerkezetére szdmottevden
hatnak a foldtorténeti kozelmilt eseményei, mindenekel6tt a nagy
klimatikus véltozdsok daltal befolydsolt dreadinamikai folyamatok.
Ezeknek az eseményeknek az iddsikja azonban eltér a jelenben és a
kozelmiltban  haté  evoliciés  folyamatoktdl.  Ezért  két
esettanulminyban (Parnassius mnemosyne és Euphydryas aurinia) is
azt thztiik ki célul, hogy 6sszehasonlitsuk a kiilonb6z6 iddsikokon zajlé
evolicids folyamatok hatdsét a fajok jelenlegi genetikai struktiirjara.

A konzervicidgenetikai kutatdsok eredményeinek egyik kdzvetlen
hasznosuldsa a gyakorlati természetvédelmi munkéban az, hogy alapul
szolgdlnak a természetvédelmi egységek (ESU és FCU/MU)
kijelolésére. A Maculinea fajok esetében ESU-kat, mig az M.
nausithous populdciokban mind ESU-kat, mind pedig FCU-kat
detektaltunk a genetikai variabilitds struktirdja alapjan. Egy Eurdpa-
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szerte vesz€lyeztetett faj (E. maturna) esetében azonban a vizsgédlatok
kozvetlen célja az volt, hogy a populici6k genetikai
differencidléddsdnak a mintdzata alapjdn meghatdrozzuk a faj
konzervacids egységeit a Karpat-medencében.

Esettanulmanyok

1. A kis populacidkban érvényesiilé evoluciés hatasok
tanulmanyozasa

1.1. Genetikai sodrodds

1.1.1. A szaporodasi stratégia hatasa a populaciok genetikai
szerkezetére: az Euphydryas maturna és a Parnassius
mnemosyne populaciok enzimpolimorfizmusanak
osszehasonlitasa

Az 1.1.1. fejezet a kdvetkezd cikkek, illetve kdnyvfejezetek alapjin késziilt:
Meglécz, E., Neve, G., Pecsenye, K. and Varga, Z. 1999. Genetic variations in
space and time in Parnassius mnemosyne (Lepidoptera) populations in
northeast Hungary. Biological Conservation 89 (3): 251-259.

Pecsenye, K., Meglécz, E., Kenyeres, A. and Varga, Z. 2006. Population
structure and enzyme polymorphism in three protected butterfly species in the
Carpathian Basin (Parnassius mnemosyne, Euphydryas maturna, Aricia
artaxerxes). pp. 217-229. In: 1. Lang (ed.) Environmental Science and
Technology in Hungary. Miiszaki Kiad6, Budapest.

Pecsenye K., Bereczki J., T6th A., Meglécz E., Peregovits L., Juhdsz E. és
Varga Z. 2007. A populéciéstruktira és a genetikai variabilitds kapcsolata
védett nappalilepke-fajainknal. pp. 1-20. In Forré L. és Ronkay L. (szerk.) A
Kdrpdt-medence dllatvildgdnak kialakuldsa. Magyar Természettudomanyi
Miizeum, Budapest

Vizsgélatunk célja az volt, hogy 0Osszehasonlitsuk a genetikai
variabilitds szintjét és a genetikai differencidlodds mintazatit a diszes
tarkalepke és a kis apolldlepke hazai populdcidiban. Bar a két faj
rendszertanilag mds csalddokba tartozik, 6koldgiai igényeik meglepden
hasonl6ak. Mindkét faj strukturdlt habitatban €l, erddszéleken,
tisztasokkal vagy irtdsokkal tagolt iide erdokben. A két faj szaporodasi
stratégidjdban azonban jelentOs eltérések vannak: a P. mnemosyne
relativ K-stratégistdnak tekinthetd az r-K kontinuumban, mig az E.
maturna tipikus r-stratégista. Igy azt vértuk, hogy szaporodasi



dc_1406_17

5

stratégidik kiillonbségének kovetkezményeként komoly eltérés lesz a két
faj populdcidira haté drift intenzitidsidban. Azt feltételeztiik, hogy a
sztochasztikus hatdsoknak erdsebben Kkitett E. maturna populdciokban
alacsony lesz a genetikai variabilitds, ami parosul a populaciok kozotti
differencialédds magas szintjével. Ezzel szemben a P. mnemosyne
vizsgdlata sordn azt vartuk, hogy a populédcidk variabilitisa magas
szinti lesz, és mérsékelt differencidlédds mellett megjelenik a
variabilitds foldrajzi mintdzata.

A két faj mintdit hasonlé foldrajzi 1éptékben vettiikk. A genetikai
variabilitds vizsgdlatdhoz az enzimpolimorfizmust hasznaltuk. Az E.
maturna mintdkban 18 lokuszt, mig a P. mnemosyne mintdkban 14-et
elemeztiink.

Eredmények

A vizsgilatok eredményei nagyrészt aldtdmasztottdk a két faj
szaporodasi stratégidjanak  kiilonbségei alapjan  felallitott
hipotéziseinket:

a. A P. mnemosyne populdciok variabilitdsa szignifikdnsan magasabb
volt, mint az E. maturna populdcioké, ami a drift erteljes hatdsara utal
a diszes tarkalepke populdcidkban.

b. Ugyanakkor nem tapasztaltunk szdmottevd kiilonbséget a két faj
kozott a differencidlodds mértékében akkor, amikor azt hasonld
foldrajzi 1éptékben, a régidkon beliil vizsgaltuk.

c. A  genetikai  differencidlédds  mintdzata  azonban a
varakozasunknak megfelel kiilonbséget mutatta a két faj kozott. Az E.
maturna populaciok esetében a differencidléddsnak nem volt foldrajzi
mintdzata. A P. mnemosyne populacidk differencidlédasat viszont
egyértelmiien a regiondlis mint4zat jellemezte (E.1.1.1. dbra).

A differencidlédds mértékére és mintdzatdra kapott eredményeink
ellentmondasosak voltak. Hipotézisiinket lényegében a kozeli mult
evoliciés folyamataira alapoztuk (genetikai sodrédés). A populdciok
kozotti genetikai kiilonbségek azonban lehetnek a negyediddszak
eseményeinek a kovetkezményei is (pl. a kérdéses foldrajzi régidk
kiilonbdzd refigiumokbdl népesiiltek be az utolsé eljegesedés utdn).
Ezeknek a folyamatoknak a feltirdsdra azonban az enzimek, mint
markerek csak korl4tozott mértékben alkalmasak.
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E.1.1.1. abra: A P. mnemosyne és az E. maturna populaciok allélfrekvencia
adatai alapjan végzett f6komponens analizis eredményei. A tengelyek mentén
azok a lokuszok vannak feltiintetve, amelyek a leginkdbb hozzdjarultak
kialakitdsukhoz. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunéntili-kozéphegység;
KOR: Korosok vidéke; NYR: Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO:
Eszak-Magyarorszag.

1.1.2. A fakultativ és az obligit mirmekofilia genetikai
kovetkezményei: az Aricia artaxerxes és a Maculinea alcon
(cruciata okotipus) genetikai valtozatossaganak
osszevetése

Az 1.1.2. fejezet a kovetkezd cikkek alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Szildgyi, M. and Varga, Z. 2007. High level of
genetic variation in Aricia artaxerxes issekutzi (Lepidoptera: Lycaenidae)
populations in Northern Hungary. Nota Lepideptorologica 30: 225-234.
Bereczki, J., Pecsenye, K. and Varga, Z. 2006. Geographical versus Food plant
Differentiation in Alcon Blue Populations (Lepidoptera, Lyacaenidae) in
Northern Hungary. European Journal of Entomology 103: 725-732.

Vizsgélataink célja az volt, hogy elemezziik a mirmekofilia fakultativ
és obligit tipusdnak genetikai kovetkezményeit. Ennek érdekében
Osszehasonlitottuk az A. artaxerxes és a M. alcon cruciata tipusu
populdcidinak genetikai struktirdjat. A két faj oOkoldgiai igényei
hasonléak, ezért populacidik sokszor sziintopikusak. Feltételezésiink az
volt, hogy az obligit mirmekofilia kovetkeztében a M. alcon
populdcidkban erds a genetikai sodrddds. Ennek hatdsdara vérhatéan
alacsony a variabilitdis mértéke, mikdzben magas a genetikai
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differencidlédds szintje. Intenziv differencidlédds mellett pedig a
populdcidk genetikai struktirdja nem mutat foldrajzi mintazatot. Ezzel
szemben a fakultativ mirmekofilidval jellemezhetd Aricia
populdcidkban a genetikai sodrédds jelentdsen alacsonyabb intenzitdsu,
aminek az a kovetkezménye, hogy a populdcidk variabilitisa magas,
mig a kozottik megjelend differencidlédas alacsony szintli lesz. A
kevésbé intenziv differencidlédds mellett pedig megjelenik a
variabilitds foldrajzi mintdzata.

A két faj mintdit hasonldé foldrajzi 1éptékben vettik a Biikk-
fennsikon és a Gomor-Tornai-karszton. Az Aricia mintdkban 19, mig a
Maculinea mintédkban 16 enzim lokuszt elemeztiink.

Eredmények

Megallapithatjuk, hogy mind a variabilitds szintje, mind pedig a
differencidlédas mértéke eldzetes hipotézisiinknek megfelelden alakult
a két fajban.

a. A vizsgélt Aricia populdcidkban szignifikdnsan magasabb volt az
enzimpolimorfizmus, mint a Maculinea populdcidkban. Az Aricia fajok
variabilitdsdnak az dtlagos szintje mds vizsgdlatokban is magasnak
mutatkozott (Habel & Schmitt, 2009). Ugyanakkor a Maculinea fajok
polimorfizmusdnak a mértéke az egyik legalacsonyabbnak bizonyult a
Lycaenidae csalddon beliil (Pecsenye et al., 2007b). Ehhez hasonl6
szinti valtozatossdgot tapasztalt Nice & Shapiro (1999) az obligit
mirmekofil Lycaeides idas és L. melissa populacidkban.

b. A differencidlédds szintje kis mértékben alacsonyabb volt az
Aricia, mint a Maculinea populacidk kozott. Més tanulminyokban is
alacsonyabb volt az dtlagos fixacids index az Aricia (Habel & Schmitt,
2009), mint a Maculinea fajokban (Pecsenye et al., 2007b). Nice &
Shapiro (1999) szintén magas szintli differencidlodast detektilt az
obligat mirmekofil Lycaeides idas populiciék kozott. Ugy tiinik tehat,
hogy el6zetes hipotézisiink nem csak az altalunk vizsgalt obligit és
fakultativ mirmekofil fajok esetében helytall, hanem mas Lycaenidae
fajoknadl is igazolddni 14tszik.

c. A viszonylag magas szintli differencidléddssal parhuzamosan azt is
feltételeztiik, hogy a Maculinea populédcidk genetikai strukturdja nem
mutat foldrajzi mintdzatot. Az eredmények egyértelmiien azt
tdmasztottdk ald, hogy a differencidlodés az A. artaxerxes populdciok



dc_1406_17

8

kozott kifejezett regiondlis mintdzatot mutat, mig ez nem jellemz6 a M.
alcon populacidkra (E.1.1.2. dbra).

1.00 ~

0.95 -
BR
0.90 - mWR
mwp

0.85 -

Maculinea Aricia

E.1.1.2. abra: Az AMOVA eredménye a M. alcon és az A. artaxerxes
populdcidkban. BR: régiok kozotti variancia komponens; WR: a régidkon
beliili populdcidk kozotti variancia komponens; WP: a populédciokon beliili
variancia komponens.

1.1.3. A palacknyak hatas genetikai lenyomatanak vizsgalata az
Aricia artaxerxes issekutzi biikkk-fennsiki és gomor-tornai-
karszti populaciéiban

Az 1.1.3. fejezet az aldbbi cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K.. Récz, R., Bereczki, J. Batori, E. and Varga. Z. 2014. Loss of
genetic variation in declining populations of Aricia artaxerxes in Northern
Hungary. Journal of Insect Conservation 18: 233-243.

A vizsgélatok célkitlizése az volt, hogy az Uj statisztikai mddszerek
alkalmazdsaval, a jelen populédcidk genetikai adatai alapjdn mutassuk ki
a kozelmultban lezajlott palacknyak hatdst az A. artaxerxes issekutzi
biikk-fennsiki populdciéiban. A Biikk-fennsikon az A. artaxerxes
issekutzi populdcidk feldarabolddtak, €és néhdny habitat folton
egyedszdmuk jelentdsen lecsokkent. Ugyanakkor a Gomor-Tornai-
karszton az A. artaxerxes issekutzi populdcidk napjainkban is stabilan,
nagy egyedszdmban maradtak meg. Ezért azt viartuk, hogy a biikki
populdcidkban az allélok dtlagos szdma alacsonyabb lesz, mint a
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karsztiakban. Valészintinek tartottuk, hogy kimutathaté lesz az allélok
gyakorisigi osztdlyok kozotti eloszldsdnak a kiillonbsége a biikki és a
karszti populdciok kozott. Nem szdmoltunk viszont jelentdsen
alacsonyabb heterozigéta gyakorisdggal a biikki populacidkban a
karsztiakhoz képest. Igy azt vartuk, hogy a palacknyak utdn jelentkez6
dtmeneti heterozigdta tobblet kimutathaté lesz a biikk-fennsiki
populdcidkban.

A mintdkat tobb nagy A. artaxerxes issekutzi populdciébol
gyljtottik a Gomor-Tornai-karszton, mig 4 populdciéobdl a Biikk-
fennsikon. A genetikai variabilitast 19 enzim lokuszon elemeztiik.

Eredmények

a. A palacknyak hatds genetikai kovetkezményei koziil az allélok
eloszldsdnak a megvdltozdsat sikeriilt kimutatni az egyik karszti
(Zab05) és harom biikki (Zsr, Klr és Fes) mintaban. A ritka allélok
aranya lecsokkent, mikdzben a kozepes gyakorisdgiiaké megndtt ebben
a négy populdcidban (E.1.1.3. dbra). Az dtmeneti heterozigota

Karst 2002
0.6
05
WHac
0 mHH
0 Bt
asp
02 OSzh =
OZab Biikk
- 0.5
0 - 04
0.1 02 03 04 05 06 07 08 09 1
0.3 W Nme
’ BZsr
Karst 2005 0 B
o OFes
0.1
0
2 miae
LR 01 02 03 04 05 06 07 08 09 |1

BDy
Bsp
as#h
OZab

0.1 02 03 04 05 06 07 08 09 1

E.1.1.3. abra: Az Osszes vizsgélt lokusz alléljainak eloszldsa a gyakorisdgi
osztdlyok kozott az egyes mintdkban. A kiilonboz6é sziirke 4rnyalatok a
kiilonb6z6 mintdkat reprezentaljak.

tobblet azonban csak tendencidjaban érvényesiilt ezekben, a feltehetéen
palacknyak hatdsnak kitett populdcidkban.
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b. Eredményeink alapjan viszont pontositani kellett hipotézisiinket,
mivel a Nagymezon (Biikk-fennsik) él6 A. artaxerxes issekutzi
populdciéban nem tapasztaltuk a palacknyak hatds genetikai
kovetkezményeit (E.1.1.3. dbra). Ez a populdcié szamos habitat folton
él, melyek kozott intenziv a migréacié. Osszességében tehdt viszonylag
nagynak és stabilnak tekinthetd. Ugyanakkor a Zabanyik populacid
2005-6s mintdjaban (Gomor-Tornai-karszt) mutatkozott a palacknyak
esetén varhaté valtozas az allélok eloszlasaban (E.1.1.3. abra). Ez a
habitat a karszt régié egyik legmelegebb és legszdrazabb teriilete, ami
feltehetden a faj tolerancidjanak a hatardn van. Aszdlyos periddusban
tehat a Zabanyik populdcioban komoly egyedszdm csokkenés
val6szinlsithetd.

1.2. Beltenyészet

1.2.1. A finom genetikai struktira tanulmanyozasa az
Euphydryas maturna egyik nyirségi populacigjaban

A fejezet a kdvetkezd cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Té6th, A., Bereczki, J., Téth, J.P., Varga, Z. 2017. A possible
genetic basis for vulnerability in Euphydryas maturna (Lepidoptera:
Nymphalidae). Genetica 145(2): 151-161.

Célkitlizésiink az volt, hogy elemezziik egy E. maturna populdcié
finom genetikai struktirdjat. A faj szaporodasi stratégidja specidlis. A
ndstények egy-két csomoban rakjdk le petéiket a tdpndvényre. A fiatal
larvak fészket szonek, és abban kozosen tdplalkoznak, majd
hiberndlnak (Freese et al., 2006). A diapauza el6tti 1arvdk mortalitdsa
magas, és nagy a fészkek kozotti variancia (Dolek et al., 2007). Ezért
azt vartuk, hogy alacsony effektiv méret és magas beltenyészet jellemzi
a populdciét, aminek eredményeként intenziv a genetikai sodrddds,
vagyis a generdciok kozott nagyok a genetikai kiilonbségek.
Feltételezésiink szerint az alacsony effektiv populdciéméret hatterében
az 4ll, hogy a kiilonb6z6 ndstények utddainak a tulélése kdzott komoly
kiilonbségek vannak. Ebbdl adédbéan a populacié jelentds hanyadat
tehetik ki egyetlen ndstény utddai (testvérek). Ezért a kutatds
célkitlizése az ilyen testvérek keresése volt a diszes tarkalepke egyik
populécidjaban.

A mintdkat a Fényi-erdd két szubpopulici6jabol vettiik 4 egymast
kovetd évben/generacidban, és 17 enzim lokuszon elemeztiik.
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Eredmények

Minden el6zetes hipotézisiink helytdllénak bizonyult.

a. Igazolddott az a feltevés, hogy a szubpopuléciok effektiv mérete
alacsony, és jelent6s mértékil benniik a beltenyészet.

b. Feltartuk, hogy a generdcidk kozotti genetikai kiilonbségek messze
meghaladjédk a két szubpopuldcié kozotti differencidlodds mértékét, ami
erbteljes drift hatdsra utal (E.1.2.1. 4bra).

1.0
0.9
0.8 -
0.7 4
0.6
0.5 4
0.4
0.3 4
0.2
0.1 4
0.0
-0.1 -

H BP
EBG
OWG

E.1.2.1. abra: Az AMOVA eredménye az E. maturna két szubpopulacidjaban.
BP: szubpopuldcidk kozotti variancia komponens; BG: a szubpopuldcidkon
beliili  mintdk/generdcik  kozotti  variancia  komponens; WG: a
mintdkon/generacidkon beliili variancia komponens.

c. Minden mintdban sikeriilt kimutatni a csalddok (teljes testvérek)
jelenlétét.

Ezt a harom pontot Osszekapcsolva azt a kovetkeztetést vonhatjuk
le, hogy az intenziv genetikai sodrédds hatisa az E. maturna
populdcidkban a ndstények specidlis reproduktiv stratégidjira vezethetd
vissza. A hernyok kozos tipldlkozdsa és hibernécidja azt eredményezi,
hogy a larvélis tdlélés variancidjanak egy jelentds hdnyada nem az
egyedek, hanem a hernydfészkek (csaladok) kozott jelentkezik (Vrabec
& Jindra, 1998). Ebbdl adddik, hogy a kdvetkezd generacié egyedeinek
akdr szamottevd hanyada is szdrmazhat csupadn néhany ndsténytdl, ami
erds beltenyészetet okoz. Mindezek kovetkezményeként pedig alacsony
lesz a populaciok effektiv mérete.
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2. A variabilitas mértékére és szerkezetére haté 6kologiai
faktorok

2.1. A lokdlis adaptdcio vizsgdlata a Maculinea alcon és M. teleius
populdciokban

A 2.1. fejezet a kdvetkezd cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Juhdsz, E., Tartally, A., Varga, Z. 2015.
Contrasting genetic structure in cuckoo and predatory Maculinea butterflies.
Conservation Genetics 16: 939-954.

A M. alcon (pneumonanthe Okotipus) és M. teleius életmenete két
fontos mozzanatban kiilonbozik:
(a) A vérfli hangyaboglarka (M. fteleius) petéi tOobbé-kevésbé
egyenletesen oszlanak el a habitatban (Ebert & Rennwald, 1991). A
sziirkés hangyaboglarka (M. alcon pneumonanthe Okotipus) petéinek
viszont meglehetdsen egyenldtlen az eloszlasa (Fiirst & Nash, 2010). A
peték eloszldsa befolydsolja annak az esélyét, hogy a kipotyogd
hernydkat megtalaljak-e a hangyadolgozok.
(b) A M. alcon hernydk kakukk-stratégidt folytatnak a hangyagazda
fészkében (Elmes & Thomas, 1992). Ezzel szemben a M. teleius larvak
ragadozok (Thomas & Wardlaw, 1992). A larvak fészekbeli stratégidja
a kémiai mimikri szempontjdbdl jelentds. A kakukk-stratégia sikere
ugyanis nagyon preciz mimikrit igényel (Nash et al., 2008).

Az volt a célunk, hogy elemezziik ezeknek az Okoldgiai
kiilonbségeknek a genetikai lenyomatait a populédcidk variabilitdsdnak a
struktdrdjaban. Két alternativ hipotézisiink volt:

1. A populicidk genetikai struktirdjat a genetikai sodrodds hatdrozza
meg. A peték eloszldsdnak a kiilonbsége alapjin az vérhat6, hogy a M.
alcon populdcidkban intenzivebb a drift, ezért alacsonyabb a
variabilitds €s magasabb szintli a differencidlodds, mint a M. teleius
populéciéiban. Azt is feltételeztiik, hogy az intenziv differencidlédasbol
addéddan egyik faj esetében sem tapasztalunk majd foldrajzi mintdzatot
a genetikai variabilitds szerkezetében.

2. A populicidk genetikai struktirdja alapvetden annak a lenyomatat
tiikkrozi, hogy a larvdk stratégidja eltér6 a hangyagazda fészkében.
Mivel a kakukk-stratégia nagyobb precizitdsi mimikrit igényel, azt
feltételeztiik, hogy kiilonbségeket tapasztalunk majd a lokalis
adaptiacioban a két faj kozott. Azt vartuk, hogy 0Okoldgiai
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differencidlédast tapasztalunk a kakukk-stratégidji sziirkés hangya-
boglarka kiilonb6z6 hangyagazdat hasznal6 populéciéi kozott.

Mintdink a Kérpét-medence tobb M. alcon (pneumonanthe 6kotipus)
é€s M. teleius populdcidjabdl szarmaztak, melyekben 16 lokuszon
elemeztiik az enzimpolimorfizmust.

Eredmények

a. A variabilitds mértékében €s a differencidlédas szintjében tapasztalt
eltérések a drift intenzitdsdnak a kiilonbségét igazoltak a két faj kozott.
Munkahipotézisiink az volt, hogy a M. teleius populacidkban magasabb
szinti lesz az enzimpolimorfizmus, ami alacsonyabb mértékii
differencidlédassal parosul a populdcidk kozott. Eredményeink egy
része megfelelt ennek a virakozédsnak.

b. A drift alapjan a M. alcon esetében azt tételeztiik fel, hogy a magas
szintli differencidlédds eredményeként nem tapasztalunk specifikus
mintdzatot a populdcidk genetikai struktirdjaban. A Bayes-féle
klaszteranalizis segitségével azonban egyértelmiien differencidlédott
klaszter régidkat azonositottunk a M. alcon populdcidkban (E.2.1.1.
ébra).

c. A Kklaszter régiok azonban csak részben tikrozték a fajok
populdcidinak foldrajzi elhelyezkedését. Ezért eldzetes alternativ
hipotézisiinknek (6kologiai differencidl6das) megfelelden
Osszehasonlitottuk a klaszter régiok populdcidiban elsddlegesen
haszndlt hangyagazddkat. A M. alcon harom klaszter régidjdnak
populdciéi harom kiilonbdzd hangyagazdat parazitilnak: a zempléni
populdcidkban (ZEM) a Myrmica vandeli, mig a fiilesdiben (FUL) a
My. slovaca az elsddleges gazdafaj. A tobbi populdcidban (KMO-TRY)
pedig a My. scabrinodis a domindns hangyagazda (Tartally et al.,
2008). A M. alcon esetében tehat a klaszter régidk kozotti genetikai
differencidlédds magyardzhaté a hangyagazddk szerinti ©koldgiai
differencialédassal. A M. teleius populaciokban azonban a
differencialédas regiondlis mintazata kevésbé volt hatdrozott. A hdrom
klaszter régi6 populacidinak elsddleges hangyagazdai sem kiilonboztek
egyértelmiien.

d. A sztochasztikus hatasok tehdt mindkét Maculinea fajnal jelentdsek
a populécidk variabilitdsdnak a formdldsaban. A M. alcon populdciok
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genetikai struktirdjanak a kialakitdsdban azonban az okoldgiai
differencidl6dés is fontos szerepet jtszik.

A B

M. alcon M. teleius

Cavalli-Sforsa & Edwards chord distance Cavalli-Sforza & Edwardschord distance
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E.2.1.1. abra: A populécidk klaszter megoszlasa alapjan szerkesztett UPGMA
dendrogramok.

A: A legvaldsziniibb klaszter szdm a M. alcon populdciékban K=3. ZEM:
Zemplén-hg.; KMO-TRY: Ko6zép-Magyarorszdg és Erdély; FUL: a fiilesdi
populécio;

B: A Kklaszterek legvaldszinlibb szdma a M. teleius populdcidkban K=5 volt.
EMO: Eszak-Magyarorszdg; KKMO: Kozép-Magyarorszdg keleti régidja;
NYMO: Nyugat-Magyarorszag.

3. A populaciok genetikai strukturajat alakité erék eltérd
idésikjai
3.1. A Parnassius mnemosyne populdciok genetikai struktirdja

A 3.1. fejezet a kdvetkezd cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Téth, J.P., Szolnoki, N., Varga, Z. 2016. Genetic
structure of Parnassius mnemosyne (Lepidoptera: Papilionidae) populations in
the Carpathian Basin. Organisms, Diversity and Evolution 16(4): 809-819.

Vizsgalataink célja az volt, hogy Osszehasonlitsuk a két kiilonb6zd
1ddsikban (felsd Pleisztocén versus jelenkor) zajlé6 evolicids
folyamatok hatdsit a P. mnemosyne Karpat-medencei populécidira. A
Pleisztocén eseményeinek a genetikai koOvetkezményeit Gratton,
Konopinski & Sbordoni (2008) nagyrészt feltartdk, amikor eurdpai
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Iéptékben elemezték a P. mnemosyne filogeografidjat. Két genetikai
vonalat irtak le: a nyugati vonalat (W), melynek refigiumai keleti
perialpin teriiletek lehettek; valamint a keleti vonalat (E), melynek
refigiumai valdszinlileg a Balkdnon voltak. Ez utébbi vonal két
kolonizacids tton jutott el Kozép-Eurdpdba: a kelet-balkdni (EE 4g) és
a nyugat-balkani (EW 4g) tton. A Karpat-medencét illetben azonban
vizsgélataik felbonté képessége nem volt elég finom. Eredményeik
alapjan azt tételeztiilk fel, hogy mindkét vonal, illetve a keletinek
mindkét dga (W, EW és EE) el6fordul a magyar kozéphegységi
régiéban (Dunantili- és Eszaki-kozéphegység). Nyitott kérdés maradt
viszont a Kéarpat-medence keleti populdcidinak a szarmazésa.

Amikor a kozeli muilt eseményeinek a genetikai kdvetkezményeit
tanulmanyoztuk, abbdl indultunk ki, hogy az erddk fragmenticidja
elsdsorban a keményfds artéri ligeterdoket érintette. Ezért azt tételeztiik
fel, hogy az itt él6 populdcidk izolacidja kifejezettebb lesz, mint a
hegyvidéki erd6kben é16ké, ami egyiitt jarhat ezen populaciok genetikai
allomanyanak a fokozott mértékii differencidlédasaval.

Eltér6 markereket alkalmaztunk a két kiilonb6zé iddsikon hatd
evolicids erfk genetikai kovetkezményeinek a tanulmdnyozasdra. A
torténeti mult eseményeinek elemzéséhez a haplotipusok leszdrmazdasi
kapcsolatait és megoszldsat vizsgiltuk a mitokondridlis citokrém-
oxidaz I-es alegységének (COI) egy 927 bp-bdl 4ll6 szakaszdn. A
kozeli muilt eseményeinek a tanulmanyozdsara pedig nukledris markert
hasznéltunk, és elemeztiik az enzimpolimorfizmust 14 lokuszon.

Eredmények

a. A P. mnemosyne populdciok mind az enzim lokuszokon, mind
pedig a mtDNS COI szekvencia alapjan viszonylag magas szintii
variabilitdssal jellemezhetdk a Karpat-medencében.

b. A két marker sok tekintetben hasonld genetikai struktuirat tart fel.
Mind a mtDNS COI szekvencia, mind pedig az enzim adatok Bayes-
féle klaszteranalizise 2 f0 genetikai vonal jelenlétét igazolta. Mi tobb,
mindkét marker esetében kimutathaté volt az egyik genetikai vonal két
tovébbi dgra torténd tagolddasa.

c. A COI szekvencia elemzése révén drnyalni tudtuk a P. mnemosyne
Gratton, Konopinski & Sbordoni (2008) altal felvazolt filogeografiajat.
Megéllapitottuk, hogy a Kérpat-medence benépesiilése elsdsorban a
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haplotipusok megoszldsa a populdcidkban. A nyilak a feltételezett
rekolonizéciés utakat mutatjdk. W: nyugati vonal; EW: a keleti vonal nyugati
dga (nyugat-balkédni 4g); EE: a keleti vonal keleti dga (kelet-balkdni 4g); EN: a
keleti vonal északi dga.

balkéni refigiumokbdl tortént, a kelet- és a nyugat-balkani kolonizécids
utvonalon. A nyugat-balkéni 4g a Dundntul feldl érhette el a medence
nyugati teriileteit, mig a kelet-balkdni a medence keleti teriileteit
kolonizélta. A két 4g a kozéphegységi régidban taldlkozhatott (E.3.1.1.
4bra). Mivel az Eszaki-kozéphegységet a haplotipusok relative magas
diverzitdsa jellemzi, ezért valoszinilisithetd, hogy ezen a teriileten a P.
mnemosyne tulélhette a legutolsé eljegesedést egy madsodlagos
refdgiumban. A  Dundntili-k6zéphegység COI  szekvencidjdnak
véaltozatossdgat a keleti vonal két dgdnak posztglacidlis terjedésén
tilmenden az is fokozta, hogy a nyugati 4g is behatolt ebbe a régidba az
Alpok keleti pereme feldl. Igy tehat 3 mtDNS vonal alakitotta ki a kis
apolldlepke Kérpat-medencei populédcidinak genetikai 4lloményét.

d. A két marker eredményeinek a hasonldsdga mellett néhany
ellentmondds is mutatkozott az &ltaluk leirt genetikai struktirdban. A
mtDNS szekvencia alapjan a Korosok vidéke (KOR), a Szatmdr-
Beregi-sik — Erdélyi-szigethegység — Keleti-Karpatok (BSZK) és az
Eszaki-kozéphegység (EKH) régidkat egyértelmilen a balkdni vonal
keleti 4ga (EE1) kolonizélta. Ugyanakkor az enzim adatokon végzett
Bayes-féle klaszteranalizis eredménye vildgos regiondlis struktdrat
mutatott (K=3): a KOR és az EKH régickra egy-egy 6nall6 klaszter volt
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jellemezd, mig a BSZK régié genetikai dllomanyaban ez a két klaszter
keveredett. A kiilonbségek valdszinli magyardzata az, hogy a két
markerre haté evolucids er6k iddsikja eltérd. A mtDNS szekvencia
adatok azt tartak fel, hogy a harom régi6 k6zos kolonizacids ttvonalon
népesiilt be. A nukledris markerek viszont azt jelezték, hogy a 3
régidban eltérd evolicids hatdsok érvényesiiltek. A Koros régidban a
kis apollélepke drtéri ligeterdSk maradvény foltjaiban él, mig az EKH
és a BSZK régickban kozéphegységi erdSkben. fgy a Kords régié
populdciéi foldrajzi és Okoldgiai értelemben is peremhelyzetii
izolatumok. Ezt tdmasztjdk ala a Koros régidban és a kozéphegységi
erdokben ¢él6 populdciok kozott detektalt kiugrd differencialddast
mutaté lokuszok.

3.2 Az Euphydryas aurinia populdciok genetikai struktirdja

A 3.2. fejezet az alabbi konyvfejezet és kézirat alapjan késziilt:

Pecsenye K., Bereczki J., T6th A., Meglécz E., Peregovits L., Juhdsz E. és
Varga Z. 2007. A populdcidstruktira és a genetikai variabilitds kapcsolata
védett nappalilepke-fajainkndl. pp. 1-20. In Forré L. és Ronkay L. (szerk.) A
Kdrpdt-medence dllatvildgdnak kialakuldsa. Magyar Természettudomanyi
Miizeum, Budapest

Pecsenye, K., T6th, A., Téth, J.P., Bereczki, J., Katona, G. and Varga, Z. 2017.
Allozyme polymorphism, mtDNA sequence diversity and morphometric
variation in Marsh Fritillary populations (kézirat)

Az E. aurinia diszjunkt dredja Eur6pdban két nagy, 0sszefiiggd részre
tagolddik: a nyugat- és a kelet-eurdpai teriiletre (Kudrna, 2002). Az
elterjedési teriilet két része kozott északkelet-délnyugat irdnyd hidtus
figyelhetd meg, amely Nyugat-Lengyelorszagon, Szlovdkia é&s
Magyarorszag keleti térségein keresztiil, Romdnia é&s Szerbia
legnagyobb részén at huzodik. Jelenlegi ismereteink szerint tehdt az
drea nyugati felének a keleti pereme a Dundntil kozépsO részén
talalhato.

Az E. aurinia populdciok genetikai variabilitdsat Junker et al.
(2015) eurdpai léptékben elemezték, de a Kdarpit-medence nyugati
tertileteir6l nem voltak mintdik. Ezért az volt a célunk, hogy teljes képet
kapjunk a medence populdcidinak genetikai struktirdjar6l. A Junker et
al. (2015) altal alkalmazott molekuldris markerek (enzim lokuszok és
mtDNS COI szekvencia) vizsgélata mellett a fenotipusos véltozatossag
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szerkezetét is tanulmdnyoztuk. Alapvetd kérdésiink az volt, hogy
milyen mértékli a differencidlodds a medence nyugati és keleti
populdciéi kozott. Azt feltételeztik, hogy magas szintli lesz a
differencidlédas az erdélyi és a nyugati populdcidk kozott, kiilondsen a
molekuléris markerek analizise soradn.

A kozép-dundntdli populdcidk a I4pi tarkalepke nyugat-eurdpai
elterjedési teriiletének a keleti peremén taldlhatok. Ezért ezekben a
populdcidkban azt tanulmdnyoztuk, hogyan hat a periferikus
elhelyezkedés a variabilitds kiilonboz6 tipusaira. Azt tételeztiik fel,
hogy az elterjedési teriilet peremén taldlhaté populdcidkban a
szelekcids hatdsok lokdlisan valtozatosak, aminek a genetikai
lenyomatdt az enzim lokuszokon virtuk megjelenni. Azt is
feltételeztiik, hogy a periférikus helyzetli habitatokban a populdciok
erbteljesen ki vannak téve a kornyezeti stressznek. A nagyobb
kornyezeti stressz viszont csokkentheti az egyedfejlodés stabilitdsat, és
igy novelheti a fluktudlé aszimmetria szintjét.

A mintdkat a lapi tarkalepke tobb Karpat-medencei populéci6jabol
gyujtottiik, és vizsgiltuk az enzimpolimorfizmust 18 lokuszon,
elemeztilk a szekvencia véltozatokat a mtDNS COI génjének 616
bazispdrnyi  szakaszdn, és tanulmdnyoztuk a  morfometriai
véltozatossdgot 13 szarnyjelleg esetében.

Eredmények

a. Az E. aurinia populdciokban &tlagos szintli enzimpolimorfizmust
tapasztaltunk, ami jé egyezésben van Junker et al. (2015)
eredményeivel, akik hasonlé mértékli variabilitast detektaltak 46
eurdpai populécidban.

b. A Kaérpit-medencei populdciok genetikai struktirdja kelet-nyugat
irdnyud differencidléddst mutatott. Mind az enzimpolimorfizmus, mind
pedig a COI szekvencia adatok alapjdn azt tapasztaltuk, hogy az erdélyi
populdcid elkiiloniil a nyugatiaktol.

c. Ugyanakkor az eredmények mindkét marker esetében arra is
rémutattak, hogy a nyugati populdcidk két vildgosan differencidlédott
régiét alkotnak (Szlovénia és Orség: SLOR, valamint K6zép-Dundntil:
KDT) (E.3.2.1. dbra).

d. Junker et al. (2015) azt feltétezték, hogy a Karpat-medence nyugati
teriiletei perialpin refigiumokbdl népesiiltek be, mig Erdélyben 6néllé
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refigiumot valésziniisitettek. Eredményeink nem tdmasztjdk ald a
dundntdli populdcidk perialpin eredetét, mivel az itt detektalt
haplotipusok mds eurdpai teriileten, igy az Alpok keleti peremén sem
jelennek meg. A Karpat-medence nyugati teriiletei tehat vagy maguk is
onéll6 refugiumok lehettek az utolsé eljegesedés sordn, vagy pedig a
Balkan feldl népesiiltek be. Adataink alapjan bizonyos, hogy a Karpat-
medence nyugati és keleti populdciéi mds refigiumokbdl és/vagy mas
utvonalon érték el jelenlegi elterjedésiiket.

E.3.2.1. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis eredményei az E. aurinia
populdcidkban. Az dbra alsé részén az egyedek klaszter besoroldsi
koefficienseinek oszlopdiagramjai ldthatok (K=3). A térképen a kordiagramok
a koefficiensek atlagos megoszldsat mutatjdk a vizsgalt populdcidkban. A
szinek a harom klasztert jelképezik.

e. A két marker 4ltal feltart genetikai struktira annak ellenére is
hasonlé volt, hogy a rdjuk hat6 evolicids erdk iddsikja eltérd. A Balkan
északnyugati teriileteir6l szarmazé COI szekvencidk hidnydban jelenleg
nem tudjuk megallapitani a két dunantili régié kozotti differencidlédas
torténeti hatterét. Az enzim lokuszokon tapasztalt regiondlis mintazatot
(E.3.2.1. 4bra) viszont értelmezni tudjuk a diverzifikdld szelekcid
feltételezésével, amit egyértelmiien jeleztek a kiugré differencialodast
mutatd lokuszok a két régié kozott. A két régid habitatjai kozott
elsdsorban klimatikus kiilonbségek vannak, a SLOR régi6 kliméaja kissé
hiivosebb, és humidabb, mint a KDT régi6éé. Az E. aurinia szdrazabb és
iide nedves réteken egyarant eléfordul. Ugy tiinik tehat, hogy az eltérd
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klimatikus sajatsdgok kiilonb6zd adaptiv stratégidk kialakuldsdhoz
vezettek a két régidban.

f. A fenotipusos valtozatossdg elemzése sordn nem tapasztaltunk
regiondlis mintdzatot a medence nyugati populdcidiban. A dundntili és
a szlovén populdcidkban egy vildgos foldrajzi klint detektaltunk, vagyis
a nyugati elterjedési teriilet keleti pereme felé haladva egyre csokkent
az egyedek szadrnymérete. Ezzel parhuzamosan pedig egyre nott az
egyedek hatulsé szdrnyanak az aszimmetridja.

4. Konzervaciogenetikai egységek
4.1. Evoliciésan szignifikdns egység (ESU)
4.1.1. Maculinea fajok

A 4.1.1. fejezet alapvetden a kovetkezd cikk alapjan késziilt:
Pecsenye, K., Bereczki, J., Tihanyi, B., Téth, A., Peregovits, L. and Varga, Z.
2007. Genetic differentiation among the Maculinea species (Lepidoptera,

Lycaenidae) in eastern Central Europe. Biological Journal of the Linnean
Society 91: 11-21.

Kordbban 6t Maculinea fajt kiilonitettek el Eurdpaban elsésorban
okoldgiai jellemzdik, illetve fenotipusos megjelenésiik alapjan: M.
alcon, M. rebeli (helyesen M. alcon f. xerophila), M. arion, M.
nausithous és M. teleius (Thomas et al., 1989). A molekuldris technikdk
alkalmazasdnak eredményei azonban megkérddjelezték a Maculinea
fajok taxondémiai helyzetét. Als er al. (2004) két mtDNS és egy
nukledris szekvencia analizise sordn azt tapasztalta, hogy a M. alcon
(pneumonanthe tipus) és a M. alcon f. xerophila (cruciata tipus)
egyedek  azonos  d4gba  klaszterezddtek a  torzsfan. Az
enzimpolimorfizmus vizsgélata sordn Bereczki et al. (2005) is a két faj
kozotti genetikai differencidlédds hidnyét tapasztalta a kdzép-eurdpai
populdcidkban.

Munkéank célkitlizése az volt, hogy megdllapitsuk a genetikailag
differencialédott, kdlesondsen monofiletikus taxonok, vagyis az ESU-k
szdmat a Maculinea genuszon belil. Azt vartuk, hogy a mi
vizsgélataink is 4 Maculinea faj genetikai differencidlédasat igazoljék,
vagyis nem taldlunk majd vildgos elkiiloniilést a M. alcon
pneumonanthe és cruciata tipusanak populéciéi kozott.
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Mintdinkat az 6t faj 32 kdzép-eurdpai populdci6jabol gyhjtottik és
14 lokuszon elemeztiik benniik az enzimpolimorfizmust.

Eredmények

a. A Kiérpit-medencei Maculinea fajok enzimpolimorfizmusa
jelentésen alacsonyabb, mint a Polyommatinae alcsaldd eddig
tanulmanyozott fajainak 4tlaga. Ez a relative alacsony valtozatossdg jo
egyezésben van mas kutatok Maculinea fajok populécidiban tapasztalt
eredményeivel.

Cavalli-Sforsa és Edwards hurtavolsig

128 1.12 0.96 0.80 0.64 048 0.32 0.16 0,00
L L L L L L L L )

M. ale. pn.
M. alc. cr
M. alc. pn.
M. ale. pn.
M. ale. cr
M. ale. pn.
M. ale. cr
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M. ale.  cr.
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M. arion
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D M. arion
—— M nau
L M. nan.
M. nau.
M. tel.
M. tel.
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— M. tel.
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M. tel.

E.4.1.1. abra: A vizsgalt Maculinea populacidkban tapasztalt Cavalli-Sforza
és Edwards hudrtavolsdgok alapjan szerkesztett UPGMA dendrogram. M. alc.
pn.: a M. alcon pneumonanthe tipusa; M. alc. cr.: a M. alcon cruciata tipusa;
M. tel.: M. teleius; M. nau.: M. nausithous.

b. Minden analizis eredménye azt mutatta, hogy a Maculinea
genuszon belill 4 fajt kiilonithetiink el a Karpit-medencében.
Vizsgélataink tehdt aldtdmasztottdk azokat a kordbbi eredményeket,
melyeket DNS szekvencia (Als et al., 2004), illetve morfometriai és
okoldgiai (Pech et al., 2004) adatok elemzésekor kaptak a kutatok.
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c. A genetikai differencidlédas alapjan megéllapithatjuk tehat, hogy a
Kérpat-medencében a Maculinea fajok 4 ESU-t képviselnek, a 4 fajnak
megfelelden. A M. alcon két dkotipusa kdzott azonban csak dkoldgiai
divergencia figyelheté meg, melyet még nem kovetett genetikai
differencialodas.

4.2. Funkciondlis konzervdcios egység (FCU)

4.2.1. A Maculinea nausithous kelet-kozép-eurdpai populacioi:
ESU, vagy FCU?

A 4.2.1. fejezet az aldbbi cikkek alapjan késziilt:

Hollés, A. Pecsenye, K., Bereczki, J., Batori, E. and Varga, Z. 2012. Pattern of
genetic and morphometric differentiation in Maculinea nausithous
(Lepidoptera: Lycanidea) in eastern Central Europe. Acta Zoologica
Academiae Scientiarum Hungaricae 58: 87-103.

Pecsenye K., Batori E., Bereczki J. és Varga Z. 2014. Evoldciés és
konzervaciés szempontbdl szignifikdns egységek (ESU és CU):

Esettanulmanyok Karpat-medencei lepkefajokon. Magyar Tudomdny 4: 405-
413.

Vizsgdalataink célja az volt, hogy meghatdrozzuk a fenotipusos és a
genetikai differencidlédds mértékét a M. nausithous dundntili (NYDT),
erdélyi (TRY) és bukovinai (BUK) populdcidi kozétt. Ezek alapjan azt
szandékoztuk megéllapitani, hogy:

(1) a genetikai differencidlédds mintdzata aldtdmasztja-e azt a
feltételezést, hogy Erdélyben egy masik alfaj, a M. nausithous
kijevensis jelenik meg (Rakosy et al., 2010);

(2) a genetikai differencidlédds mértéke alapjan milyen konzervacids
egységnek (ESU, vagy FCU) tekinthetd a hdrom régid.

Abbdl kiindulva, hogy az erdélyi és a dundntili populdcidk a M.
nausithous két kiillonboz6 alfajdhoz tartoznak, azt tételeztiik fel, hogy
kozottik egyértelmli genetikai, esetleg fenotipusos differencidlédast
tapasztalunk. Ugyanakkor a bukovinai és az erdélyi populdciok kozott
viszonylag alacsonyabb szinti differencidlédést vartunk.

Mintdinkat a Karpat-medencébdl és Bukovinabdl gytjtottiik, és 17
lokuszon vizsgaltuk az enzimpolimorfizmust. A morfometriai
vizsgélatokban pedig 8 jelleget mértiink le a him egyedeken.

Eredmények



dc_1406_17

23

a. A M. nausithous populdciéi a Maculinea fajokndl altaldnosan
tapasztalt alacsony szintli variabilitdssal jellemezhetok. Ezzel
parhuzamosan intenziv differencidlédést tapasztaltunk a populdciok
kozott, ami j6 egyezést mutatott mas kutatok eredményeivel.

NYDT
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E4.2.1. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis eredménye a M. nausithous
populdcidkban (K=3). NYTD: Nyugat-Dundntdl; TRY: Erdély; BUK:
Bukovina; Cl1, CI2 és CI3 a feltételezett klaszterek. Az oszlopok (fels6 dbra)
és a pontok (alsé dbra) az egyedek klaszterbe soroldsdnak valdészintiségeit
reprezentaljak.

b. A genetikai differencidl6édds minden analizisben vildgos regionalis
mintdzatot mutatott (E.4.2.1. 4bra). Ugyanakkor a leger6sebb
differencidlédéast a keleti (TRY és BUK) és a nyugati (NYDT)
populdcidk kozott figyeltiik meg. A dendrogram szerkesztése sordn egy
masik, lapréteken el6forduld predator Maculinea fajt (M. teleius)
alkalmaztunk kiilcsoportként. Az eredmények azt mutattdk, hogy a
keleti (TRY és BUK) és a nyugati populdciok kolcsondsen
monofiletikusak, és kozottiik jelentés mértékli a differencidlédds, ami
aldtdmasztja alfaji szintll elkiiloniilésiiket ((Rakosy et al, 2010). Ez
egyuttal azt is jelzi, hogy az erdélyi és a dundntili populdcidk 6nélld
ESU-kat képviselnek a Karpat-medencében (Crandall et al., 2000).

c. Eredményeink alapjan azt is megallapithatjuk, hogy a keleti régiok
(TRY és BUK) populéciéinak genetikai és 0koldgiai differencidléddsa
nem éri el azt a szintet, hogy indokolt legyen 6néll6 ESU-ként kezelni
Oket (E.4.2.1. dbra). Ugyanakkor egyértelmil genetikai differencidlédést



dc_1406_17

24

tapasztaltunk kozottiikk, ami azt mutatja, hogy genetikai allomanyuk
bizonyos mértékig egyedinek tekinthetd. Funk et al. (2012) ugy
definidltdk a funkciondlis konzervacidés egységeket (FCU), mint
amelyek  szignifikdnsan  hozzijarulnak egy ESU  genetikai
diverzitdsdhoz. Mindezek alapjdn az erdélyi és a bukovinai
populdcidkat 6ndll6 FCU-ként kezelhetjiik a keleti ESU-n (feltehet6en
a M. nausithous kijevensis alfajon) beliil.

4.2.2. Az Euphydryas maturna Karpat-medencei populaciéi

A 4.2.2. fejezet az aldbbi cikk alapjan késziilt:
Pecsenye, K., Té6th, A., Téth, J.P., Bereczki, J., Varga, Z. 2017. Regional
pattern of genetic variation in the Eastern Central European populations of

Euphydryas maturna (Lepidoptera: Nymphalidae). Journal of Insect
Conservation 21(2): 171-181.

Bér hazankban az E. maturna-nak még vannak stabil, nagy populdcidi,
az erdOk szerkezetének gyors véltozasa nalunk is sziikségessé teszi egy
korrekt fajvédelmi program kidolgozasat. Ennek elsé [épése a
funkciondlis konzervécids egységek (FCU) kijelolése. Ezért munkank
célkitlizése az volt, hogy a genetikai variabilitds szerkezete alapjin
meghatidrozzuk a Karpat-medencében (tdgabb értelemben a Kelet-
Ko6zép-Eurépédban) elkiiloniilé FCU-k szdmat. Tekintettel az intenziv
genetikai  sodrédds  koOvetkeztében — véarhaté erds  genetikai
differencidléddsra, munkahipotézisiink az volt, hogy a variabilitds
szerkezetében nem tapasztalunk majd regiondlis mintdzatot. Vagyis azt
tételeztiik fel, hogy nem taldlunk majd genetikailag differencidlédott
konzervécids egységeket a Karpat-medencében.

Az E. maturna dobrudzsai populédcidjat Rékosy et al. (2012) E.
maturna opulenta név alatt alfajaként irta le. Ezért azt vartuk, hogy ez a
populdcié egyértelmlien differencidlédik a faj Kaérpat-medencei
populéciditol.

Hipotézisiink tesztelésére 26 populacié mintdjaban tanulméanyoztuk
az enzimpolimorfizmust 18 lokuszon. A mintdk tilnyomé tobbsége
(25) a Karpat-medencébdl szarmazott, de egy mintidt azon kiviil
(Dobrudzsa) gytijtottiink.

Eredmények
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a. Az E. maturna kelet-kdzép-eurépai populdcidinak a variabilitdsa
viszonylag alacsony az Euphydryas genusz tobbi fajdhoz képest. A
genusz fajai azonban meglehetdsen véltozatosak az
enzimpolimorfizmus szintjét tekintve. Az Euphydryas alnem észak-
amerikai fajai magasabb szintli variabilitdssal jellemezhetfk (pl. E.
editha: McKechnie, et al., 1975; E. chalcedona: Britten & Brussard,
1993), mig a Hypodryas alnem fajainak variabilitisa jelentdsen
alacsonyabb (pl. E. gilettii: Debinski, 1994).

b. Az alacsony genetikai variabilitds viszonylag magas szintii
differencidléddssal pdrosult a vizsgdlt populdciok kozott. Az
Euphydryas genusz fajai a genetikai differencidl6das szintjét tekintve is
meglehetdsen valtozatosak. Az Euphydryas alnem nagy variabilitdsy,
észak-amerikai fajainak populacidi kozott intenziv a géndramlés (pl. E.
editha: McKechnie et al., 1975); mig az alacsony variabilitdsu
Hypodryas alnem fajaindl a differencialédas viszonylag magas (pl. E.
gilettii: Debinski, 1994).

c. A differencidlédas mintdzatara vonatkozé eredményeink azonban
csak részben feleltek meg eldzetes varakozdsunknak. Tobbé-kevésbé
egyértelmli regiondlis tagolédds jelent meg ugyanis a vizsgdlt
populécidk differencidléddsaban (E.4.2.1. dbra: felsd dbra). Nemcsak a
dobrudzsai populdcié kiiloniilt el viligosan az Osszes Karpat-
medenceitdl, hanem a kozép- és nyugat-magyarorszagi populéciok is
0ndllé klaszter régiot alkotottak (KNYM). A dobrudzsai populédcid
genetikai elkiiloniilése varhaté volt (Rakosy et al, 2012). Az E.
maturna dél-dundntdli populaciéit Varga & Séantha (1973) szintén
alfajnak tekintette, és E. maturna idunides Fruhstorfer, 1917 név alatt
kozolte. A KNYM klaszter régi6 genetikai differencidléddsa a Karpat-
medence tobbi populdcidjatdl aldtdmasztja ennek az alfajnak az
elkiilonitését. Az észak- és kelet-magyarorszagi (EKM), valamint az
erdélyi (TRY) klaszter régi6é populdciéi kozott azonban az elkiiloniilés
nem volt teljesen egyértelmii (E.4.2.1. dbra: fels6 dbra).

d. Munkahipotézisiinket a 4 foldrajzi régiét magiba foglalé EKM
klaszter régi6 tdmasztotta ald, ahol a 20 populacié genetikai struktdrdja
nem mutatott foldrajzi mintdzatot (E.4.2.1. abra: k6zEéps6 dbra), aminek
a hatterében feltehetden tobb ok is all. Egyrészt eredeti hipotézisiink is
az volt, hogy a specidlis életmenet kdvetkeztében fellépd sztochasztikus
folyamatok intenziv differencidléddst eredményeznek, ami elfedheti a
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genetikai variabilitds regiondlis mintdzatat. Masrészt viszont a genetikai
struktdra kialakitdsdban az is fontos szerepet jatszhat, hogy ezeknek a
populdci6knak a habitatjai olyan galériaerd0k, melyek a Tisza
vizrendszeréhez tartoznak, és a folydk szabdlyozdsat megel6zden
Osszefiiggd rendszert alkottak. Ezen a nagy kiterjedésii, folytonos
teriileten a migracié messze intenzivebb lehetett, mint a jelenlegi izolalt
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E4.2.1. abra: A régiok atlagos klaszter megoszldsi koefficiensei az F.
maturna esetében. C1, C12, CI3 és Cl4: a 4 klaszter.

Felsé dbra: A klaszterek megoszldsa a klaszter régickban. EKM: Eszak- és
Kelet-Magyarorszdg; KNYM: Koz€p- és Nyugat-Magyarorszdg; TRY: Erdély;
DOB: Dobrudzsa.

Kozépsé dbra: A klaszterek megoszldsa az EKM foldrajzi régiéiban. NYIR:
Nyirség, BER: Szatmar-Beregi-sik, KOR: Korosok-vidéke, EMO: Eszak-
Magyarorszag.

Az als6 két dbra: A klaszterek megoszldsa az EKM két foldrajzi régidjanak
(BER és EMO) populaciéiban.
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e. Osszességében megdllapithatjuk tehat, hogy a kelet-kozép-eurdpai
E. maturna populdciok legalabb 3 (esetleg 4) genetikai vonalat
képviselnek, melyek akér alfaji szinten is elkiiloniilhetnek egymdstdl,
bar ennek bizonyitdsa tovdbbi genetikai vizsgdlatokat igényel.
Eredményeink azonban elegenddek arra, hogy kijeloljik az E. maturna
funkciondlis konzervicids egységeit a vizsgalt teriileten. Hazdnkban, a
klaszter régidknak megfeleléen, két FCU-t kiilonithetiink el: Eszak- és
Kelet-Magyarorszdgot, illetve Kozép- és Nyugat-Magyarorszagot. A
két FCU koziil az utébbi (KNYM) igényel nagyobb figyelmet a
gyakorlati természetvédelmi munkédban, amennyiben ezen a teriileten
kevés populdcié taldlhat6, és ezek nagymértékben izoldlédtak
egymastol.

Kovetkeztetések

Disszertdciomban a konzervicidégenetika néhdny kulcsfontossdgu
teriiletét vizsgaltam kivalasztott Lepidoptera fajokon. A 10
esettanulmidny  problémafelvetésének az  eredetisége azonban
kiilonbdzd. Két csoportra lehet Oket bontani: olyan tanulmanyok,
amelyekben 1j kérdéseket fogalmaztam meg, illetve szokatlan
szemszogbdl vizsgéltam egy problémat; valamint olyanok, amelyeket
én ,reproduktiv kutatdsnak™ tekintek, vagyis ezek alapotletét mas
tanulmanyokbdl vettem at.

Eredetinek tartom példaul azt a megkozelitést, hogy egy faj
genetikai struktirdjat sok tényez6 mellett belsd, intrinsic faktorok is
befolydsoljdk. A sztochasztikus hatdsok felerdsddhetnek abbdl adédéan
is, hogy milyen a kérdéses faj szaporodasi stratégidja, vagy életmenete.
Ebbdl a szempontbdl elemeztem két fajpart (Euphydryas maturna
versus Parnassius mnemosyne, illetve Aricia artaxerxes issekutzi versus
Maculinea alcon cruciata dkotipus), melyeknek sok tekintetben hasonld
az Okoldgiai igénye, ezért bizonyos habitatokban egyiittesen
(szlintopikusan) is megjelennek, mikoézben a szaporoddsi stratégidjuk,
vagy az életmenetiik jelent6s kiilonbséget mutat. Az E. maturna
esetében a szaporodasi stratégia (r-stratégista), mig a M. alcon esetében
a specidlis életmenet (obligit mirmekofilia) eredményezi a
sztochasztikus hatdsok feler0sodését, aminek a kovetkezményei
egyértelmiien kimutathatéak populdcidik genetikai struktirdjiban.
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Ezek az eredmények arra hivjdk fel a figyelmet, hogy a kiilonbdzd
fajok nem egyformdn érzékenyek a kornyezeti tényezok kedvezdtlen
alakuldsdra, melyek sok esetben éppen a sztochasztikus folyamatok
feler6sodésén keresztiil fejtik ki a hatasukat. Az olyan fajok, mint az E.
maturna vagy a M. alcon azért sériilékenyebbek, mert a véletlen
hatdsok eleve intenzivebben érvényesiilnek populacidikban. Ezzel
fiigghet 6ssze, hogy ezek a fajok messze erdsebb hanyatlast mutatnak
Eurépa-szerte, mint a tébbi faj (van Swaay et al., 2010).

A beltenyészet genetikai kovetkezményeinek az elemzése sok
konzervacidgenetikai tanulmany célkitlizése. Az E. maturna eldz6
vizsgélatdnak eredményei alapjan részletesen elemeztem az ok-okozati
Osszefiiggést a populdciok jelentds méretbeli ingadozdsa, a magas
szintli beltenyészet, és az alacsony effektiv populdcioméret kozott.
Eredményeim alapjan megallapitottam, hogy a specidlis szaporodasi
stratégia kovetkezményeként a populacid jelentds hanyadat mindossze
néhéany ndstény utdédai alkotjak.

A latdismod egyediségét a Maculinea alcon pneumonanthe
okotipusdnak és a M. fteleius populdcidknak az elemzésében a
legnehezebb felfedezni. Kérdésfelvetésem ebben az esetben is az volt,
hogy a genetikai struktira mennyiben tiikrozi vissza a két faj
életmenetében mutatkozé kiilonbségeket. Eredményeim azt mutattdk,
hogy a szelekcids hatdsok annak ellenére is domindnsak a Maculinea
alcon differencidléddsi mintdzatdnak a kialakitdsdban, hogy a
Maculinea fajok obligat mirmekofil életmenetének a kovetkeztében
populécidk intenziv genetikai sodréddsnak vannak kitéve.

Mind a filogeogrifiai, mind pedig a konzerviciégenetikai
szakirodalomban elterjedtek az ugynevezett ,multilevel studies”,
melyek tobb markert alkalmaznak egy faj populdciéstruktirajanak az
elemzése sordn. Az eredményeket azonban ritkdn elemzik abbdl a
szempontbdl, hogy mit 4rulnak el a kérdéses faj recens genetikai
struktirdjanak a kialakulasardl. Igy a Parnassius mnemosyne, illetve az
Euphydryas aurinia Kérpat-medencei populdcidinak a vizsgdlata azért
Ujszerli, mert Osszehasonlitottuk a mtDNS haplotipusok megoszlasa
alapjan, illetve az enzimpolimorfizmus adatai révén feltételezett
folyamatok genetikai kdvetkezményeit.
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A mtDNS haplotipusok és az enzim lokuszok genotipus megoszldsa
példaul eltérd genetikai struktirdt mutatott a Karpat-medence keleti
teriileteinek P. mnemosyne populdciéiban. Ez arra utal, hogy a
populécidk eredetének a feltdrdsa nem mindig ad magyarazatot a recens
differencialédasi mintdzatokra. Ugyanakkor az E. aurinia Karpat-
medencei populdciéban a két marker hasonlé genetikai struktirat
mutatott, jelezvén, hogy mind a régmilt, mind pedig a kozeli mult
eseményei hozzijarultak a jelenleg tapasztalhatdé regiondlis mintdzat
kialakitdsdhoz.

A disszert4cidban szerepld tobbi tanulmdny magat a kérdésfeltevést
illetden nem tekinthetd specidlisan eredetinek, lényegében a
szakirodalomban mdar kordbban is felvetett problémdkat elemzi
kiilonbdzd, konzervécidbiologiai jelentoségli  Lepidoptera fajok
populdcidiban. Ezeknek a tanulmdnyoknak az djszerliségét a legtobb
esetben a vizsgdlati objektum adja.

A palacknyak hatds genetikai kovetkezményeinek a detektdldsa
példaul szdmos faj esetében tortént meg az altalunk is alkalmazott
statisztikai eszkozok segitségével. Nekiink szintén sikeriilt az Aricia
artaxerxes issekutzi néhdny biikki populdcigjdban az allélok
eloszldsdnak megvdaltozdsat és a heterozigéta tobblet tendencidjat
kimutatni. Egy szempontb6l azonban ennek az esettanulmdnynak is
megvan az elméleti jelentdsége. Palacknyak hatdsdra ugyanis
megvéltozik az allélok eloszldsa a populdciéban. Ennek a valtozdsdnak
az elemzésére azonban olyan markerek alkalmasak, melyeknek
megfeleld szintl a variabilitdsa (pl. a mikroszatellitek). Az a tény, hogy
a palacknyak hatds genetikai kovetkezményeit enzim lokuszokon
sikeriilt detektdlni, aldtdmasztja kutatémunkam alapvetd feltételezését,
hogy a Lepidoptera fajokban kelléen magas az enzimpolimorfizmus
szintje ahhoz, hogy tiikrozze a kiilonbozé evoliicios folyamatok
genetikai kovetkezményeit.

A konzervacidgenetika alapvetd egységeinek (ESU és FCU) a
lehatéroldsa szdmos publikaciénak volt a célkitiizése. Igy a disszertacié
3 utolsé tanulmdnya bizonyos szempontbdl szintén tekinthetd egyfajta
reproduktiv kutatdsnak. Kiilonosen igaz ez azzal a fejezettel
kapcsolatban, ahol a cél az ESU-k szdmanak meghatarozdsa volt a
Maculinea fajok esetében. Ez a kérdés ugyanis szoros kapcsolatban all
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azzal a kordbban mar emlitett taxondmiai problémaval, hogy a M. alcon
és a tévesen M. rebeli-nek vélt M. alcon f. xerophila 6ndllé fajnak
tekinthetd-e. A két taxon kozotti genetikai differencidlédds hidnyédnak a
kimutatdsadhoz jarultunk mi is hozza az enzimpolimorfizmus vizsgalata
sordn kapott eredményeinkkel.

A hédrom tanulminy koziill azonban kiemelném a Maculinea
nausithous Karpat-medencei populacidinak a vizsgalatat. Mivel a M.
nausithous  populdcidkban  eltér6  differencidlédasi  szinteket
tapasztaltunk, ezért médunkban 4llt egy tanulmédnyon beliil ESU-t és
FCU-t is kijelolni. Ennek két szempontbdl is ki kell emelni a
jelentdségét. Egyrészt a két kiilonbozé konzervacids egység csak
elvétve szerepelt egyiitt a kiillonb6z6 tanulmdnyokban. Ez a tény
jelentésen hozzajarulhatott ahhoz a bizonytalansdghoz, amit az ESU és
az FCU alkalmazdsa kapcsdn tapasztalhatunk a szakirodalomban.
Masrészt viszont eredményeink egyértelmtien illusztraltak a két egység
kozotti hierarchikus kapcsolatot. Valodsziniileg éppen ez a hierarchikus
viszony lehetne a kulcsa annak, hogy konszenzus alakuljon ki az ESU és
FCU fogalmdnak a definiciojdval kapcsolatban.

Az Euphydryas maturna kelet-kdzép-eurépai populdcidinak a
vizsgdlata azért is tekinthetd jelentOsnek, mert maga a vizsgalati
objektum természetvédelmi szempontbdl rendkiviil fontos. A diszes
tarkalepke Eurdpdban az egyik legveszélyeztetettebb Lepidoptera faj
(van Swaay et al., 2010). Meglep6 moédon azonban genetikai
vizsgélatokat még semmilyen markerrel nem végeztek mas kutatd
csoportok az E. maturna populicidkban. Igy eredményeink teljesen
Ujak ennek a fajnak a vonatkozasdban. Sikeriilt kimutatni, hogy a faj
kelet-kdzép-eurdpai populdcidit alapvetden 3 (esetleg 4) genetikai
vonal épiti fel, ami 0sszhangban van azzal, hogy a korabbi taxondémiai
elemzésekben 3 alfajt irtak le Kelet-K6zép-Eurdpdban.
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