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Munkam el6zményei (Irodalmi attekintés)

I.1. A genetikai variabilitas

Evolucios szempontbdl a természetes populaciok legfontosabb jellemzdje a genetikai
valtozatossag (Hedrick, 1985; Stearns & Hoekstra, 2000; Ridley, 2003; Futuyma, 2005). Ez
a valtozatossag biztositja egyrészt az aktudlis kornyezethez valo alkalmazkodast; masrészt
pedig ezen alapul a populaciok hosszu tavli fennmaradasa is (Soulé, 1987). A kornyezet
ugyanis folyamatosan és nehezen megjosolhatd modon valtozik, amihez egy populécio
csakis ugy képes alkalmazkodni, ha variabilis, vagyis szamos genetikai lokuszon vannak
benne alternativ allélok. Ezért nem tlzas azt allitani, hogy a populédciok valtozatossaga
meghatdrozza evollciés potencidljukat. A  genetikai  organizécid hierarchikus
szervezddésének megfelelden, a variabilitdsnak tobb szintje van.

(1) A fenotipusos valtozatossag megnyilvanulhat a morfolégiai, fizioldgiai, vagy éppen a
viselkedési jellegek kapcsan. Ezeknek a jellegeknek kozos jellemzdje, hogy genetikai és
kornyezeti tényezOk egyarant részt vesznek a kialakitasukban (pl. Falconer, 1989; Lynch
& Walsh, 1998 és a benniik 1évé szamtalan hivatkozasok). A genetikai faktorok alapjan
mennyiségi, vagy sokgénes jellegeknek tekintjiik 6ket, hiszen tobb gén vesz részt a
kialakitasukban. A sok génen szamos genotipus kombinécio jelenhet meg, ezért ezeknek a
jellegeknek nagy a genetikai variancidja. Ugyanakkor még az azonos genotipusok
fenotipusa is eltérd lehet kiilonb6z6é kornyezetben, vagyis ezek a jellegek plasztikusak
(fenotipusos plaszticitas), és igy nagy jelentéségiik van az adaptacioban (pl. DeWitt &
Scheiner, 2004; Whitman & Ananthakrishnan, 2009).

(2) A kromoszémalis polimorfizmus a kromoszomdk alakjanak, vagy szamdnak a
valtozatossagaban nyilvanul meg (pl. White, 1973; Blackman, 1980; Powell, 1997;
Ridley, 2003 stb.). Populaciés szinten viszonylag ritkabban jelenik meg, bar kozismert
példaul a Drosophila fajok inverzios polimorfizmusa (pl. Powell, 1997 és a benne 1évo
hivatkozéasok), vagy a B kromoszoémak szdmbeli valtozatossdga néhany faj esetében (pl.
Camacho, Sharbel, & Beukeboom, 2000; Jones & Houben, 2003 stb.). A kromoszéma
valtozatokra heterozigota egyedek ugyanis az esetek tilnyomo tobbségében alacsony
fertilitasuak (Ridley, 2003). Ezért az inverzid és a transzlokacio, de kiilondsen a
poliploidia megjelenése és elterjedése egy populacioban divergens fejlddést indit meg, és
gyakran vezet fajkeletkezéshez (pl. Nevo, 2001; Rieseberg, 2001; Navarro & Barton,
2003).

(3) Az 1900-as évek masodik felétél kezdve, a molekularis technikak elterjedésével
lehetdség nyilt a fehérje/enzim, majd késébb a DNS szintll valtozatossag
tanulmanyozasara is (pl. Lewontin & Hubby, 1966; Hillis & Moritz, 1990; Avise, 1994
sth.). A fehérjék alternativ valtozatainak a kimutatasa révén mar az enzimpolimorfizmus
vizsgalatanak eredményei is ravilagitottak arra, hogy a természetes populaciok joval
variabilisabbak, mint azt korabban feltételezték (Dobzhansky, 1955). A DNS szintli
variabilitds vizsgalata, az RFLP, RAPD, AFLP, vagy a mikroszatellitek alkalmazasa,
pedig még az enzimeknél is magasabb szintli valtozatossagot tart fel a populaciokban (pl.
(Avise, 1994; Smith & Wayne, 1996 stb.). A DNS technikak koziil elsésorban a
mikroszatelliteket kell kiemelni, melyek rendkiviili valtozatossaguk miatt hamar
elterjedtek a természetes populaciok vizsgalataban (pl. Bruford & Wayne, 1993;
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Schlotterer, 1998; Lowe, Harris, & Ashton, 2009 és a benniik 1év6 hivatkozasok stb.). A
mikroszatellitek ugyanis alkalmasak azoknak a fajoknak a tanulmanyozasara is, melyeknél
az enzimpolimorfizmus jellemzden alacsony szintiinek mutatkozott, ugyanakkor pedig
kivaléan megfelelnek arra a célra is, hogy a populacidk finom szerkezetét elemezziik a
segitségiikkel (pl. Jarne & Lagoda, 1996; Beaumont et al., 2001). A mikroszatellitek
tovabbi elénye, hogy neutralis markerek, hiszen egyszerti repetitiv szekvenciak. Igy
korabban azt tételezték fel roluk, hogy nincs funkcidjuk. Az Gjabb kutatdsi eredmények
azonban azt latszanak alatdmasztani, hogy szerepiik lehet a kromatin organizacioban, vagy
a gének aktivalasi folyamataiban (Li et al., 2004 ¢s a benne szereplé hivatkozasok).

A DNS szintli variabilitds tanulmanyozasanak a legkdzvetlenebb formaja azonban a
szekvencia, vagyis a bazissorrend megallapitasa. A DNS szekvencia adatok felhasznalési
lehetdsége rendkiviil széleskorli, melyek koziil most két teriiletet emelnék ki: (a) a
mitokondrialis, illetve a novényeknél a kloroplaszt DNS szekvencidk analizise; (b) a
genom szintll nukleotid polimorfizmus (SNP) vizsgalata.

(@) A mtDNS szekvenciak elemzésének a jelentdsége részben abbol adodik, hogy magas
benniik a mutaciok gyakorisaga, ezért relative nagy a nukleotid diverzitasuk (Brown,
1981). Masrészt viszont a mtDNS-re jellemz6 az anyai 6rokl6dés, ami azt jelenti, hogy a
zigétaba lényegében csak a petesejtbdl keriilnek be a mitokondriumok (Giles et al., 1980;
Avise, 1994 stb.) Ennek az a kovetkezménye, hogy a mtDNS variabilitisa szinte
kizardlag a mutéaciok felhalmozodasara vezethetd vissza, és az anyai, valamint az apai
DNS rekombinécidja csak nagyon estlegesen jarul ehhez hozza. igy a mtDNS szekvencia
valtozatok (haplotipusok) kozvetleniil levezethetok egymasbol, vagyis az 6ket hordozo
egyedek/taxonok leszarmazasi kapcsolatai is egyértelmiiek (Taberlet, 1996). Ha pedig a
haplotipusok leszarmazasi kapcsolatait parhuzamba allitjuk az 6ket hordoz6 egyedek
foldrajzi elhelyezkedésével, akkor megallapithatjuk a populaciok kozotti leszarmazasi
kapcsolatokat is. Ez a kutatasi teriilet, a filogeografia, aminek a kialakulasa az 1990-es
évek elejére tehetd, és Avise, amerikai kutatd nevéhez kotédik (Avise, 1994, 2000, 2009;
Hickerson et al., 2010). A filogeografia jelentdsége elsdsorban az, hogy feltarja az area
valtozasanak genetikai kovetkezményeit, egyértelmii bizonyitékat nyujtva annak, hogy a
fajok elterjedési terililete dinamikusan valtozik. Segitségével kimutathatdo az aredk
besziikiilése, vagy éppen expanzdja a nagy klimatikus valtozdsok hatdsara (pl.
eljegesedés, felmelegedés), illetve klimamodellezési eljardsokkal kombinalva
rekonstrualhatd a fajok populaciddinamikaja is (pl. Magri et al., 2006). A kutatasok
eredményei mutattak ra szamos mérsékelt Ovi faj area expanzidjanak a dinamikéjara a
legutolso eljegesedés ota (pl. Taberlet et al., 1998; Avise, 2000; Hewitt, 2001, 2004
valamint a benniik 1évé hivatkozasok). Mivel ezeket a valtozasokat elsdsorban a klima
megvaltozasa indukalta, tanulméanyozasuk segithet abban, hogy a napjainkban zajlo
klimavaltozas varhaté hatasait eléjelezhessiik (pl. Goémez Cano et al., 2013).

Meg kell azonban jegyezni, hogy a mtDNS szekvencidk kizardlagos alkalmazéasa a
filogeografiai kutatdsokban problémakat is rejt magaban, amelyek alapvetden a magi és a
mitokondrialis DNS eltér6 bioldgiai jellemzdire vezethetok vissza (Ballard & Whitlock,
2004; Hurst & Jiggins, 2005). Ezeknek a problémaknak a megoldasara az utobbi idében
a mtDNS szekvencidk mellett standard magi szekvencidkat is alkalmaznak a
filogeografiai vizsgalatokban (Ballard & Whitlock, 2004; Toews & Brelsford, 2012).

(b) A DNS szekvenciak analizise, az Gjgeneraciés DNS technikak elterjedésével, egyre
gyakrabban szerepel a konzervacidgenetikai kutatasok eszkoztaraban (Morin, Luikart, &
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Wayne, 2004; Kohn et al., 2006; Allendorf, Hohenlohe, & Luikart, 2010). Az egyedek
szekvencia adatai alapjan az SNP (,,Single nukleotid polymorphism”), vagyis a nukleotid
Sobrino, Brion, & Carracedo, 2005; Kim & Misra, 2007 stb.). Az SNP tanulmanyozasa
az egész genom szintjén azonban még elsdsorban a human populacidkban (McVean et
al., 2004; Hinds et al., 2005; Chen et al., 2009; The 1000 Genomes Project Consortium,
2012 stb.), valamint a mez6gazdasagi szempontbol fontos noévény- és allatfajokban
jellemz6 (a termesztett novényekben: Ganal, Altmann, & Roder, 2009; a rizsben:
McNally et al., 2009; a juhban: Kijas et al., 2009; a szarvasmarhaban: The Bovine
HapMap Consortium, 2009 stb.). Az egész genomra, vagy annak jelentés hanyadara
kiterjed6 szekvenalas azonban kezd terjedni a természetes populaciok vizsgalatdban is
(példaul a barna medve és a jegesmedve esetében Cronin et al., 2014; vagy az észak-
amerikai farkas populaciokban Cronin et al., 2015 stb.).

1.1.1. A természetes populdciok variabilitasanak mértéke (enzimpolimorfizmus)

Az evolicié tudomény torténetében egy viszonylag hosszu ideig vitatott kérdés volt a
természetes populaciok variabilitasanak a mértéke (Lewontin, 1974; Mayr & Provine, 1981;
Provine, 2001). Két ellentétes elmélet alakult ki, melyeket Dobzhansky (1955) nevezett el
klasszikus ¢és ,balansz” hipotézisnek. A klasszikus hipotézis azt feltételezte, hogy a
populacidk variabilitasa alacsony szintli, vagyis kevés lokuszon taldlhaté benniik alternativ
allél, és ebbdl adodoan atlagos heterozigotasaguk is alacsony. Ezzel ellentétben a ,,balansz”
hipotézis szerint a populéciok valtozatosak, sok lokuszon van jelen tobb allél, és igy az
atlagos heterozigota gyakorisag is magas (Lewontin, 1974; Spiess, 1977). A variabilitas
valoés mértékének a megallapitdsa azonban csak akkor valt lehetévé, amikor a molekularis
technikak alkalmazésa révén sikeriilt szamos lokuszon (vagyis egy, a genombdl vett véletlen
mintan) kimutatni az alternativ allélok jelenlétét/hianyat (Lewontin, 1974; Spiess, 1977).

A molekularis szintli valtozatossag tanulmanyozasa az enzimpolimorfizmus vizsgalataval
kezdodott az 1960-as évek végén (Lewontin & Hubby, 1966). Az egyes lokuszokon
megjelend alternativ allélok altal kodolt enzim véltozatokat (alloenzimek) elektroforézis
segitségével lehet elvalasztani (Murphy et al., 1990; May, 1992; Manchenko, 2002;
Richardson, Baverstock, & Adams, 2012). Az elektroforézis a toltéssel rendelkezd
molekulaknak elektromos erdtérben vald elmozdulasan alapuld elvalasztas technika. Az
eljaras soran a kiilonb6zd méretli és toltésti fehérjék vandorlasi sebességiik alapjan
kiiloniilnek el (Murphy et al., 1990; Avise, 1994; Leberg, 1996). A gélelektroforézist
kovetden az enzimek specifikus hisztokémiai eljardsok révén megfesthetdk, igy az allélikus
valtozatok direkt modon vizsgalhatok (Shaw & Prasad, 1970; Murphy et al., 1990; Thorpe
& Solé-Cava, 1994). Mivel az alloenzimek kodominans 6roklodést mutatnak, az egyedek
genotipusa a gélkép alapjan kozvetleniil meghatarozhato.

Az enzimpolimorfizmus vizsgalatanak mar az elsé eredményei is azt mutattak, hogy a
lokuszok jelentds hanyadan (~30%) vannak jelen alternativ allélok, és magas a populaciok
atlagos heterozigdta gyakorisaga (~10%) (Lewontin, 1974; Nevo, Beiles, & Ben-Shlomo,
1984). Ugyanakkor az is hamar kiderilt, hogy az élovilag rendkiviil sokszinii a
polimorfizmus mértékét illetéen. Erdekes médon azonban, a fajok kozotti nagy eltérések
ellenére 1is, sikeriilt szignifikans kiilonbséget kimutatni az allatvilag két nagy csoportja
(gerincesek és gerinctelenek) kozott a valtozatossig mértékében. Nevezetesen, a
gerinctelenek enzimpolimorfizmusa magasabb szintlinek mutatkozott, mint a gerinceseké
(pl. Selander & Whittam, 1983; Nevo et al., 1984 stb.). S6t a gerinces osztalyok kozott is
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jelentds kiilonbségeket tapasztaltak a kutatok a heterozigotasdg mértékében, a kétéltiieket
(12 vizsgalt faj) szignifikansan magasabb heterozigota gyakorisag jellemezte, mint a tobbi
gerinces osztalyok fajait (Nevo, 1978).

Bér az utébbi 10-15 évben a DNS technikak széleskort elterjedése hattérbe szoritotta az
enzimek alkalmazdsit a természetes populaciok variabilitdsanak a vizsgalataban, a
Lepidoptera fajok esetében még mindig széles korben hasznaljak ezt a markert (pl.
Vandewoestijne et al., 2004; Bereczki et al., 2005; Schmitt et al., 2006; Pecsenye et al.,
2007; Schmitt & Miiller, 2007; Neve et al., 2008a; Habel et al., 2011; Habel & Schmitt,
2012a; Louy et al., 2013a; Junker et al., 2015 stb.). Ennek sok mas mellett az is oka lehet,
hogy a rovarok kozott a lepkéknél figyelheté meg az egyik legmagasabb szinti variabilitas
az enzim lokuszokon. Az irodalmi adatok Osszesitése soran (74 faj adatait elemzé 104
tanulmany) megallapitottam, hogy a Lepidoptera fajokban a lokuszokon tapasztalt atlagos
allélszam na=2,06; a heterozigotak atlagosan vart gyakorisiga He=0,166 és a polimorf
lokuszok aranya Pgs=0,453. Ezek az értékek magasabbak, mint a Nevo et al., (1984) altal
publikalt adatokbol a rovar fajokra szamitott atlagok: He=0,095 és Pgs=0,378 (l.1. abra). De
ha a Nevo et al, (1984) altal hasznalt Lepidoptera adatokat atlagoljuk (He=0,123;
Pgs=0,411), akkor azok az értékek is magasabbak, mint az sszes addig vizsgalt rovarfajra
megallapitott atlagos mutatok. Ugy tiinik tehat, hogy a Lepidoptera fajokra valoban
magasabb szinti enzimpolimorfizmus jellemz6, mint altalaban a rovarokra.
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I.1. abra: A varhato heterozigotasag (He) mértéke a kiilonb6zé gerinctelen taxonokban. Invert.:
valamennyi gerinctelen fajban (Nevo és mtsai. 1984); Ins.(-Lep.): a rovarokban a Lepidoptera fajok
nélkiil (Nevo és mtsai. 1984); Lep. N: a Lepidoptera fajokban (Nevo és mtsai. 1984); Lep. S: a
Lepidoptera fajokban a sajat elemzésem alapjan.

Napjainkban azonban az enzimeket egyre inkdbb hattérbe szoritjdk a mikroszatelitek a
természetes populdciok variabilitdsanak a vizsgalatdban. Ennek elsésorban az a
magyarazata, hogy a mikroszatellitek variabilitdsa jelentdsen magasabb, mint az enzim
lokuszoké. Ugyanakkor nehéz a két marker variabilitasat korrekt médon Osszehasonlitani,
mert a mikroszatellitek vizsgélata sordn csak a kelléen valtozatos lokuszokat hasznaljak a
kutatok, amelyeken szamos alternativ allél jelenik meg. Az enzimpolimorfizmus Gsszesitett
adatai kozott viszont a monomorf lokuszok is szerepelnek, melyek a lepkék esetében a
lokuszok mintegy 55%-at teszik ki. Ha ezt az aranyt figyelembe véve extrapolalunk a lepke
fajok polimorf enzim lokuszaira, akkor a wvariabilitdas mutatoi a kdvetkezOképpen
modosulnak: altagos allélszam na~4,6 a varhat6 heterozigotasag pedig He~0,306.
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1.1.2. A populdciok genetikai variabilitasanak vizsgalata az enzimpolimorfizmus
segitségével

Az enzimpolimorfizmus vizsgalatanak elényei €s hatranyai is vannak. A moédszer egyik
fontos elonye, hogy az enzimpolimorfizmusra vonatkozoéan nagy mennyiségii adat all a
rendelkezésiinkre. Csak a nappali lepke fajok tekintetében is szamos vizsgalatot végeztek,
példaul a Polyommatus coridon europai populacidiban (Schmitt & Seitz, 2001, 2002;
Krauss et al., 2004); az Aricia fajokra vonatkozoan (Aagaard et al., 2002; Pecsenye et al.,
2007a); a Melanargia galathea esetében (Habel, Schmitt, & Miiller, 2005; Schmitt et al.,
2006); a Boloria aquilonaris populaciokban (Vandewoestijne et al., 2004b); a Maculinea
alcon Karpat-medencei populacioiban (Bereczki et al., 2005; Bereczki, Pecsenye, & Varga,
2006); az Erebia medusa eurdpai populacidiban (Schmitt & Miiller, 2007); a Thymelicus
fajokban (Louy et al., 2007); a Coenonympha pamphilus populaciokban (Besold et al.,
2008); az Erebia euryale esetében (Schmitt & Haubrich, 2008) tanulmanyoztik az
enzimpolimorfizmust. Tovabbi elény, hogy komoly statisztikai modszer egylittes van a
birtokunkban, és igy részletesen tanulmanyozhaté a populaciok genetikai struktaraja. Egy
masik fontos elény a modszer olcsosdga, amely lehetové teszi sok enzim lokusz és szamos
minta parhuzamos vizsgalatat. Ebbél adédoan az enzim lokuszok nagy foldrajzi 1éptékben is
alkalmazhatok a differencialodas mintazatanak a vizsgalatara (Habel et al., 2005; Schmitt et
al., 2006; Schmitt & Haubrich, 2008; Schmitt & Zimmermann, 2012; Junker et al., 2015).

Az enzimpolimorfizmus tanulmanyozasanak a hatranyai harom pontban foglalhatok
Ossze (Lowe et al., 2009 és a benne 1év6 hivatkozasok).

(@) A vizsgalatokhoz viszonylag nagy mennyiségii szovetmintara van sziikség, amibdl az
kovetkezik, hogy a mintavételezés destruktiv (Avise, 1994; Leberg, 1996; Parker et al.,
1998; Lowe et al., 2009). Ez kiilondsen a kis testli €16lények (pl. rovarok) esetében jelent
komoly problémat, a veszélyeztetett fajoknal pedig rendkiviil nagy koriiltekintést igényel. A
rovarpopulaciokban azonban, nagy szaporasaguknak koszonhet6en, a mintavétel rendszerint
megvalosithatd a populaciok veszélyeztetése nélkiil is. Rdadasul a mérsékelt ovben €16
rovarok jelentds hanyada nem éatfedd generaciokkal rendelkezik, ami lehetdvé teszi, hogy a
mintavételezést az adott faj peterakasi idGszaka utan tervezzilk (Meglécz et al., 1997;
Bereczki et al., 2005, 2006). A mintakkal kapcsolatban tovabbi nehézséget jelent az, hogy
az eredményes vizsgalatokhoz az enzimeknek a minta gyljtésétél a feldolgozasig
miitkddéképesnek kell maradniuk. Ebbdl kovetkezik, hogy mar a gylijtés soran, majd azt
kovetden is gondoskodni kell a mintadk megfeleld hiitésérdl.

(b) Az enzimpolimorfizmus vizsgalatanak egy tovabbi korlatja a lokuszok viszonylag
alacsony szintii variabilitasa. Ennek az all a hatterében, hogy a DNS szintjén meglévd teljes
diverzitdsnak minddssze 22%-a mutathaté ki az enzimek elektroforetikus vizsgalataval.
Egyrészt a pontmutaciok 32%-a szinonim kodont eredményez, masrészt az aminosav cserék
csak akkor mutathatok ki gélelektroforézis segitségével, ha azok a fehérje toltésvaltozasaval
jarnak egytitt (Nei, 1978; Lowe et al., 2009). Az enzim lokuszok variabilitasa tehat a DNS—
szintli valtozatossdghoz képest korlatozott mértékli, és az alacsony variabilitds kevés
informaciot hordoz. Az emlésok korében az enzimpolimorfizmus szintje gyakran igen
alacsony, ami kiilonosen igaz a nagytesti fajokra (Nevo et al., 1984; Hoelzel et al., 2002).
Ugyanakkor a rovarok, de kiilonosen a lepkék esetében meglehetésen magas szintl
variabilitast tapasztaltak az enzimpolimorfizmus vizsgalata soran (lasd az 1.1. fejezetet).
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(c) Az enzim lokuszok neutralis voltat sok kutatdé megkérddjelezi (Mitton, 1997; Parker
et al.,, 1998; Lowe et al., 2009 és a benniikk szerepldé hivatkozasok). Tobb vizsgalat
sorozatban valdban sikeriilt kimutatni a szelekci6 hatasat bizonyos fajokban, konkrét enzim
lokuszokon. gy szelekciét detektéltak az alkohol dehidrogenaz enzim lokuszan (Adh) a
Drosophila melanogaster-ben (van Delden, 1982; Geer, Heinstra, & McKechnie, 1993), a
leucin aminopeptidaz enzim lokuszan (Lap) a Mytilus edulis-ban (Koehn & Mitton, 1972;
Koehn, Milkman, & Mitton, 1976), vagy a foszfoglukdz izomeraz lokuszan (Pgi) a Colias
lepkékben (Watt, 1977, 1983) és a Melitaea cinxia populaciokban (Haag et al., 2005; Orsini
et al., 2009). Ezek a vizsgalatok azonban csak néhany konkrét enzim esetében igazoltak a
szelekcio hatasat, amibdl hiba lenne olyan altaldnos kovetkeztetést levonni, hogy az
enzimek (tanulmanyonként hozzavet6legesen 15-20 lokusz), nem neutralis markerek. Hartl,
Dykhuizen, & Dean (1985) példaul az enzim lokuszok neutralis voltat a flux elmélet alapjan
kozelitette meg. Megallapitottak, hogy az egyes enzim reakcidk csak kis mértékben
befolyasoljak az anyagcsere folyamatok sebességét (flux). Ebbol adoddéan az
enzimvaltozatok kozott meglévd biokémiai kiilonbségek alig okoznak valtozast a fluxban és
igy a fitneszre gyakorolt hatasuk is elhanyagolhaté (Dykhuizen, Dean, & Hartl, 1987;
Eanes, 1999). Ez alol az altalanos Gsszefliggés alol azok az enzimek tekintheték kivételnek,
amelyek magat a fluxot szabalyozzdk. A szabalyoz6 enzim eltérd katalitikus hatéssal
rendelkezO alternativ valtozatai ugyanis az egész anyagcsere folyamat sebességét
befolyasoljak, és igy kozvetlen hatassal lehetnek az egyed fitneszére.

1.1.3. A genetikai valtozatossag vizsgalatdnak jelentésége a természetvédelmi
munkaban

A genetikai variabilitdst az evolicid nyersanyaganak is tekinthetjiik, melyet a kiillonb6z6
evolucios folyamatok sziinteleniil alakitanak, formalnak (Stearns & Hoekstra, 2000; Ridley,
2003; Futuyma, 2006). Tulajdonképpen ezekkel a hatasokkal, és azok kovetkezményeivel
foglalkozik a populaciogenetika (Spiess, 1977; Ridley, 2003; Hedrick, 2011). Ugyanakkor a
populacidgenetikai kutatdsok napjainkban egyre inkdbb elmozdulnak a természetvédelmi
szempontu kérdésfelvetés irdnyaba. A konzervaciogenetika egy 0j tudomanyteriilet, ami a
természetvédelmi szempontbol jelentds folyamatok genetikai hatterét és kovetkezményeit
elemzi (Frankham, Briscoe, & Ballou, 2002; Allendorf & Luikart, 2009). Ez a kutatasi
teriilet viszonylag fiatal, és voltaképpen a populacidgenetikabol nétt ki. Frankham (2010)
ugy fogalmazott, hogy a konzervaciogenetika egy alkalmazott tudomany, ami 6tvézi az
evoluciobiologiat és a molekuldris genetikat, hogy tudomdnyosan megalapozza a
biodiverzitas megdrzését. A konzervaciogenetika elkiiloniilése a populacidgenetikatol akkor
valt lehetévé, amikor a molekuléris technikdk egyre szélesebb korben elterjedtek a
populécios szinten zajlé folyamatok kutatasaban (Avise, 1994; Allendorf & Luikart, 2009;
Frankham, 2010a; Ouborg et al., 2010). Egyuttal ez a folyamat tette lehetévé azt is, hogy ez
a kezdetekben elméleti tudomanyteriilet egyre inkabb empirikussa valjon (Ouborg et al.,
2010).

A konzervaciogenetika napjainkban nagyon intenziven fejlodd tudomanyteriilet. Az ilyen
targyu tudomanyos cikkek szama tobb mint a haromszorosara nétt 2000 és 2015 kozott, ha a
konzervaciogenetika, genetikai variabilitds, ESU, FCU és MU kulcsszavakra keresiink ra
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1.2. abra: A konzervaciogenetikai targytl publikaciok alakulasa 2000 és 2015 kozott a Science
Direct adatai alapjan. A keresés kulcsszavai a konzervaciogenetika, genetikai variabilitas, ESU,
FCU ¢és MU voltak.

a Science Direct-ben (1.2. abra). A publikacios lehetdségek is egyre boviiltek az olyan
folyoiratok feltiinésével, mint a Journal of Insect Conservation (1997-), a Conservation
Genetics (2000-), az Insect Conservation and Diversity (2008-), vagy az Organisms
Diversity and Evolution (2010-). A konzervaciogenetika expanzidjanak az okat DeSalle &
Amato, (2004) abban latta, hogy ez a tudomany teriilet egy ,krizis diszciplina”. A
biodiverzitas csokkenése (Singh, 2002; Jones et al., 2004; Henle et al., 2008), a fajok
kipusztulasa (Turner, 1996; Andreone et al., 2005; Courchamp et al., 2006), a természetes
habitatok degradacidja és fragmentalodasa (Andrén, 1994; Bearzi, Holcer, & Notarbartolo
di Sciara, 2004; Cushman, 2006) egyértelmii krizis helyzetet idézett el6 a bioldgiai
sokféleség fennmaradasa szempontjabol. Ebben a krizisben valt rendkiviil fontossd, hogy
megértsiikk azokat a genetikai folyamatokat, amik egyrészt a valtozdsok hatterében allnak,
masrészt szamolni tudjunk ezeknek a folyamatoknak a genetikai kovetkezményeivel. A
krizis diszciplindk jellemzdje az is, hogy a hozzdjuk kapcsolédd metodikék intenziven
fejlodnek, felgyorsitva ezaltal maganak a krizis teriiletnek a fejlodését is (DeSalle & Amato,
2004). igy a konzervaciégenetika fellendiilését is nagyban elésegitette a molekularis
technikdk gyors diverzifikacioja és elterjedése, ami megkdnnyiti az adatgylijtést; valamint a
statisztikai eszkoztar rohamos boviilése, ami viszont az adatok feldolgozasanak lehetdségeit
tagitja.

A konzervacidgenetika rendkiviil szertedgazd diszciplina, ami szdmos kutatési teriiletet
foglal magaba a taxonomiai bizonytalansagok megoldéasatol kezdve, a kis populdciokban
zajlo evoluciods valtozasok detektalasan keresztiil, a populaciostruktura elemzéséig; valamint
a hibridizaci6 kimutatasatol kezdve a természetvédelmi blinligyek feltarasaig (Frankham et
al., 2002; DeSalle & Amato, 2004). Eppen szertedgazo volta miatt képes relevans hattér
informaciot szolgaltatni a természetvédelmi problémak feltarasahoz, mikdzben a kutatasok
eredményei hozzasegitenek ezek megoldasédhoz is (pl a fajok veszélyeztetettségi fokanak a
megallapitdsa, és ezzel parhuzamosan a kritikus fajok meglrzési programjanak
kidolgozasa). Frankham (2010) 8, mig DeSalle & Amato (2004) 12 pontban foglalta Gssze a
konzervaciogenetika szerepét a természetvédelmi gyakorlatban. A disszertacid keretei nem
teszik lehetdvé, hogy részleteiben attekintsem ezeket a kutatdsi teriileteket. Egy pont
bemutatdsat azonban, a disszertdcidé témajat tekintve is fontosnak tartok: azoknak az
egységeknek (populéciok, vagy taxonok: dkotipusok, alfajok, fajok) a kijelolését, amiknek a
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védelme ¢és megorzése kardindlis kérdés a gyakorlati természetvédelmi munkaban. A
konzervaciogenetikdban ezeknek az egységeknek két alaptipusat definidltak: az evoliicidosan
szignifikans egységet (ESU) és a funkciondlis konzervacidos egységet (FCU) vagy
természetvédelmi egységet (MU).

Az evoluciosan szignifikans egység fogalmat (Evolutionary Significant Unit, ESU)
Ryder (1986) vezetett be, aki az ESU-t genetikailag és adaptivan differencialodott
populaciénak tekintette. Az elmult évtizedekben az ESU fogalma sokat valtozott (Crandall
et al., 2000). Waples (1991) a reproduktiv izolacié révén kiilonvalt populaciocsoportokat
tekintette ESU-nak. Ezt kovetéen Moritz (1994) reciprok monofiletikus egységként
értelmezte a fogalmat, azaz a kiilonb6z6 ESU-k eltéré mtDNS haplotipusokat tartalmaznak
¢s a nuklearis markerek tekintetében is jelentdsen kiilonbozé frekvencia eloszlast mutatnak.
Manapsag a Crandall et al. (2000) altal definialt fogalom a leginkabb elfogadott, akik a
genetikai mellet az 6kologiai differencialédas fontossagat hangsulyoztak a kiilonb6zé ESU-
k k6zott. Ez a definicio ugyanakkor ravilagit az ESU alkalmazasanak a problémajara is, ami
abbol az ellentmondasbol adodik, hogy a genetikai és az Okologiai differencidlodas
folytonos, mig az ESU dichotomikus kategoria (egy adott populacié csoport ESU vagy
nem). Bar az ESU értelmezése nagyon valtozatos a konzervacidégenetikai szakirodalomban,
a legtobb tanulmanyban taxondmiai szempontbdl is jol elkiilonithetd populacio-
csoportokként jelennek meg, melyeknek gyakran 6nalld elterjedési teriiletiik van, mint a
fajok, az alfajok esetleg 6kotipusok, vagy foldrajzi rasszok.

A maésik fontos konzervaciobiologiai egység a funkcionalis konzervacios egység
(,,Functional Conservation Unit”, FCU) vagy természetvédelmi egység (,,Management
Unit”, MU) amit demografiai és Okoldgiai szempontbol elkiiloniilt populdciok alkotnak
(Maes et al., 2004; Allendorf & Luikart, 2009). Palsbell, Bérubé, & Allendorf (2007)
azonban azt javasoltdk, hogy az FCU/MU kijelolésének az alapja a genetikai
differencialodas mértéke legyen, mig Funk et al. (2012) az FCU/MU-k kozotti adaptiv
kiilonbségek jelentdségét hangstlyoztdk. Az FCU haszndlata sem egyértelmii tehat a
konzervaciogenetikai szakirodalomban. Ugyanakkor a gyakorlati természetvédelmi
munkadban a fajmegOrzési programoknak fontos részét kell hogy képezze azoknak a
populacidoknak / populdcid csoportoknak a kiejelolése és megdrzése amik jelentsen
differencidlodtak a tobbitdl, és igy szamottevOen hozzdjarulnak a faj genetikai
diverzitasahoz (Funk et al., 2012). Mind az ESU, mind pedig az FCU fogalma akkor valik
vilagossa, ha a kozottiikk 1évo hierarchikus kapcsolat alapjan kozelitjiik meg 6ket, vagyis azt
vessziik alapul, hogy egy ESU-n beliil akar tobb FCU-t is elkiilonithetiink. Az FCU-k
ugyanis olyan populéciokat reprezentdlnak, amelyek fontosak az ESU-k hossza tava
megorzése szempontjabol (Vila et al., 2006; Funk et al., 2012).

I.2. A populaciok variabilitasat befolyasolé tényez6k

A populéciok jelenlegi strukturajanak a kialakitdsaban szamos hatds jatszik szerepet. Az
egyik jelentds befolyas a faj torténeti multjabol eredeztethetd, mert a kérdéses populaciok
kozos, vagy éppen eltérd szdrmazdsa még a jelenben is meghatdrozo a kozottik 1évo
differencialodas mértékét és mintazatat tekintve (Avise, 2000, 2009 és a benniik szerepld
hivatkozasok). Ugyanakkor a kdzelmultban és a jelenben jatszodod folyamatok szintén
befolyasoljak a genetikai variabilitas szerkezetét. A habitatok egyre novekvo fragmentécioja
¢s besziikiilése a populdcioméret csokkenését, és igy a drift feler6sodését eredményezi. A
kis, izolalt populaciokban pedig egyre fokozodik a beltenyészet is (Frankham et al., 2002;
Allendorf & Luikart, 2009). Ugyanakkor a lokalis populaciok tulélése szempontjabol igen
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jelentds lehet a szelekcid hatasa kiilonosen akkor, ha a populacié szuboptimalis habitatban
¢l. Ezek az evolucids er6k mind hozzédjarulnak ahhoz a mintdzathoz, amit az egyes fajok
genetikai differencialédasaban napjainkban tapasztalunk.

1.2.1. A torténeti mult hatdsa a genetikai variabilitdasra

A populaciok jelenkori genetikai dllomanyat nagymértékben meghatarozza, hogy milyen
a torténeti multjuk. A fajok elterjedési teriilete, és igy populacioik helyzete is folyamatosan
valtozott a foldtorténeti korok soran. A filogeografiai kutatasok eredményei alapjan nyomon
kovethetjilk a fajok jelenlegi aredjanak a kialakulasat, kiilonos tekintettel a legutolso
eljegesedés ota eltelt id6szakra. Kimutathatok a mérsékelt 6vi fajok refigiumai, amikbe
visszahuzodtak a jégtakaro kiterjedésekor, illetve azok a kolonizacios utvonalak, melyeken
keresztiil benépesitették jelenlegi elterjedési teriiletiiket a jégtakard visszahtzodasa utan
(Taberlet, 1996; Taberlet et al., 1998; Avise, 2000; Hewitt, 2001, 2004, 2011; Schmitt, 2007
stb.). Ugyanakkor a populaciok recens genetikai struktirajat is jelentésen befolyasolja az,
hogy hany kiilonb6zd refigiumbol, vagy eltérd kolonizacids Utvonalrdl szarmaznak az
egyedek, amelyek egy adott teriileten élnek. Ezeket a folyamatokat vilagosan tiikrézi a
mtDNS haplotipus csoportok szama és foldrajzi eloszlasa (lasd 3.1 és 3.2 fejezetek).

A filogeografia gyorsan népszeri tudomanyagga nétte ki magat, hiszen segitségével sok
olyan problémat lehetett megoldani, amelyeket a klasszikus modszerekkel nem, vagy csak
részben sikeriilt: példaul a farkas jelenlegi elterjedési teriiletének kialakuldsa Eszak-
Amerikaban (Vila et al., 1999); a fekete patkanysiklo alfajai (Burbrink, Lawson, &
Slowinski, 2000); a gimszarvas alfajai és eredete (Ludt et al., 2004); a barnamedve eurdpai
refigiumai (Taberlet & Bouvet, 1994; Valdiosera et al., 2007); a keresztes vipera
refigiumai (Ursenbacher et al., 2006) stb. A filogeografiai tanulmanyok a kiilonb6z6
rovarok, igy a Lepidoptera fajok esetében is egyre nagyobb szdmban jelennek meg: példaul
az Euphydryas aurinia angol populacioirdl (Joyce & Pullin, 2001), vagy areajanak nyugat-
eurdpai teriileteir6l (Junker et al., 2015); az Aglais urticae palearktikus elterjedési
teriiletér6l (Vandewoestijne et al., 2004a); a Palearktikus Parnassiinae fajokrol (Nazari &
Sperling, 2007); a Melitaea cinxia eurdpai és azsiai populaciéirdél (Wahlberg & Saccheri,
2007); a Parnassius mnemosyne eurdpai populacioirdl (Gratton, Konopinski, & Sbordoni,
2008); a Maculinea nausithous és M. teleius palearktikus elterjedési teriiletérél (Ritter et al.,
2013) stb.

A rovarok esetében azonban probléméak meriiltek fel a mtDNA szekvencian alapul6
filogeografiai tanulmanyokkal kapcsolatban (Kodandaramaiah et al., 2013). A probléma
okozbi azok az endoparazita mikrobak (koziiliik a Wolbachia a legismertebb), amik csak
anyai agon juthatnak be a kdvetkezé generacioba, és ezért fokozzak a ndstény utdodok
talélését a himekkel szemben (Werren, Windsor, & Guo, 1995; Hurst & Jiggins, 2005).
inkompatibilitason keresztiil a himgyilkossagig (Werren, Baldo, & Clark, 2008). A
Wolbachia fert6zés kovetkeztében a mtDNS szekvencia analizisek tobb szempontbdl is
problémassa valtak. A probléma egyik forrasa a mtDNS és a Wolbachia ,,kapcsolt” anyai
oroklédése, ami a mtDNS valtozatok vonatkozasaban azt eredményezi, hogy a Wolbachia
fertzés elterjedése soran a mitokondrialis haplotipusok diverzitasa erdsen lecsokkenhet
(szelektiv seprii) (DeWayne Shoemaker, Keller, & Ross, 2003; Gompert et al., 2008). igy a
mtDNS variabilitasa sokkal inkabb tikr6zi a Wolbachia fert6zés torténetét, mint a
gazdafajét (Jiggins, 2003). A Wolbachia fert6zés masik problémaja a citoplazmatikus
inkompatibiltds kovetkezménye. Az inkompatibilitas ugyanis nemcsak a fert6zott és nem
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fert6zott egyedek kozott jelentkezik hanem a kiilonb6z6 torzsekkel fertdzott egyedek kozott
is kialakul. Igy a mitokondridlis és a nuklearis gének szekvenciai alapjan szerkesztett
torzsfak ellentmondasba keriilhetnek egymassal (mitonuklearis diszkordancia) (Narita et al.,
2006; Gompert et al., 2008; Toews & Brelsford, 2012).

1.2.2. A kézeli multban és a jelenben érvényesiilé hatasok

A kozeli multban és a jelenben érvényesiilé hatasok azok az evoltcios folyamatok, amelyek
gyorsan €s hatékonyan képesek a populaciok genetikai alloményat atalakitani. Ezek koziil a
folyamatok koziil a dolgozatban azokat emelném ki, melyeknek természetvédelmi
szempontbol kiillondsen nagy jelentdsége van. A konzervacidgenetika teriiletén azok az
evolucios valtozasok a lényegesek, amelyek a kis populéciokban zajlanak. Az emberi
tevékenység kovetkeztében ugyanis egyre intenzivebbé valik a mezdgazdasagi teriiletek
térhoditasa a természetes ¢élohelyek rovasara, vagy a tradiciondlis foldhasznalat
(erdomiivelés, kaszalas stb.) megvaltozasa. Az egyre fokozodd antropogén hatasoknak
pedig az a kovetkezménye, hogy a habitatok feldaraboldédnak és besziikiilnek, vagyis a
populacidok mérete fokozatosan csékken, mikdzben izolacidjuk fokozodik. Ezek a hatasok
az eurdpai nappali lepke fajok populdcioit is stlyosan érintették, amit szdmos faj
visszaszorulasa, populacidik hanyatlasa és kipusztulasa jelez (New, 1997; van Swaay &
Warren, 1999; van Swaay et al., 2010a). Ennek kovetkeztében egyre boviil a veszélyeztetett
fajok listaja mind eurépai (IUCN ,,Red list”), mind pedig hazai szinten (Voros konyv).

1.2.2.1. A genetikai sodrodas (drift)

A genetikai sodrodas tulajdonképpen a generaciorol generaciora zajlo “genetikai mintavételi
hiba” kovetkezménye, aminek az eredménye az allélfrekvencia allandd, véletlenszerii
valtozasa (Maynard Smith, 1989; Futuyma, 2006 stb.). Ez a folyamat mindaddig zajlik, mig
allélfixalodas vagy allélkiesés révén irreverzibilissé nem valik. A drift kovetkezményeként
tehat a populacié hosszu tavon allélokat veszit, és igy csokken a variabilitdsa. A genetikai
sodrodas mértéke fligg a populacid méretét6l (Hartl, 1988; Ridley, 2003; Hedrick, 2011
stb.). Egy kis populacioban, az allélgyakorisag nagymértékii ingadozasa mellett, hamarabb
kovetkezik be az allélfixalodas illetve az allélkiesés. Vagyis egy kicsi populacié sokkal
jobban ki van téve a “véletlenek jatékanak”, mint egy nagy populacio. Mivel a genetikai
sodrodas véletlenszerli, nem jar egyiitt a populacidé fokozott mértékii alkalmazkodasaval.
S6t, a genetikai variabilitds csokkenése azt eredményezi, hogy a populacido evolicios
flexibilitdsa csokken. A kornyezet allandd valtozédsdhoz ugyanis csak egy variabilis
populacio képes alkalmazkodni.

A genetikai sodrodas egyik nevezetes este a “bottleneck”, vagyis a palacknyak-effektus.
Palacknyak-effektusnak azt az eseményt nevezzilk, amikor a populaci6 egyedszama a
kornyezetvaltozas hatasara viszonylag gyorsan csokken le. Ez a jelenség is tekinthetd egy
specialis ,,mintavételi folyamatnak” amikor az egyedszam-csOkkenés hatasdra egy nagy
populaciobdl véletlenszerlien marad életben néhany egyed. Ezekben a véletlen tuléld
egyedekben nem minden allél talalhaté meg, ami eredetileg jelen volt a populacidban, tehat
palacknyak hatasara is csOkken a variabilitds. Valdszintiségi alapon azt is megallapithatjuk,
hogy a ritka allélok elvesztésének van a legnagyobb esélye (Frankham et al., 2002;
Allendorf & Luikart, 2009). Egy mutacio-drift egyensulyban 1évé populacioban a legtobb
allél ritka (g<0,1), mig az egyre novekvd gyakorisdgi osztilyba tartozd allélok szdma
exponencialisan csokken. Ezt az egyensulyi eloszlast figyelembe véve, az allélok szama
alapjan becsiilni lehet a varhat6 heterozigdta gyakorisagot. Palacknyak hat4sara azonban az
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allélok gyakorisagi eloszlasa megvaltozik. Lecsokken a ritka allélok szdma, és ezzel
parhuzamosan relative tobb allél tartozik a kozepes gyakorisagi osztalyokba (Cornuet &
Luikart, 1996a; Luikart et al., 1998). Mivel a heterozigotak gyakorisagat elsdsorban ezek, a
kozepes gyakorisagu allélok hatarozzak meg, ezért palacknyak utdn a populacié tényleges
heterozigdta gyakorisdiga magasabb lesz, mint az allélszdmok alapjan becsiilt varhato
heterozigota gyakorisag (ami feltételezi az allélok egyensulyi eloszlasat). Ez az atmeneti
heterozigota tobblet az alapja a palacknyak hatéds statisztikai kimutatasanak a természetes
populaciokban (Luikart & Cornuet, 1998).

Egy populacidrendszer tagjaiban parhuzamosan, zajlik a genetikai sodrodas. Az
egymastol fliggetleniil zajlo “random walk” eredményeként genetikai kiilonbségek
alakulnak ki a populaciok allélfrekvenciajaban, vagyis genetikai differencialodas torténik.
Minél kisebbek a populaciok, annal nagyobb lesz benniik az allélfrekvencia ingadozésa, és
ennek kovetkeztében annal nagyobb kiilonbségek alakulhatnak ki kozottik. A genetikai
differencialodas tehat alapvetdéen a populaciokban zajlé sztochasztikus folyamatok
kovetkezménye. Bar fontos megjegyezni, hogy az eltérd habitatokban zajloé diverzifikalod
szelekcid szintén noveli a genetikai kiilonbségek megjelenésének esélyét.

1.2.2.2. A beltenyészet

A beltenyészet soran kialakulnak és egyre nagyobb aranyban jelennek meg rokon egyedek a
populaciéban. A folyamat lényegében arra vezethetd vissza, hogy az allélok véletlenszeriien
keriilnek bele a kovetkezé generacioba. Igy minden generaciovaltaskor eléfordulhat, hogy
nem ugyanaz lesz az utddgeneracid allélkészlete, mint a sziiléi generacioé volt (genetikai
mintavételi hiba). Ilyenkor az esetlegesen “kimaradd” allél helyét a populacid gaméta
készletének egy maésik allélja foglalja el. A beltenyészet esetében ennek a jelenségnek azt az
oldalat vizsgaljuk, hogy ez az ,,4j allél” leszarmazasi kapcsolatban all-e az egyedek allél
készletében mar jelen 1évé allélok valamelyikével (Maynard Smith, 1989; Hedrick, 2011
sth.). Azok az egyedek ugyanis, akik szarmazasilag kozos allélokat hordoznak rokonok.
Mivel a kdz0s szdrmazésu allélok megjelenése egy kis és izolalt populacioban gyakori, ezért
a beltenyészet genetikai kovetkezményei elsGsorban ilyen populaciokban jelentkeznek. A
genetikai kovetkezmények kozott a populdcid heterozigdta gyakorisaganak a csokkenését,
¢és ezzel parhuzamosan a homozigotasag fokozodasat kell kiemelni. Mivel a variabilitas
egyik fontos mérdszama a heterozigotak gyakorisaga, Iényegében a beltenyészet soran is
csokken a variabilitds mértéke. Minthogy a variabilitds mértéke és a populaciok evolicios
potencidlja kozott szoros  Osszefliggés van, ezért a beltenyészet genetikai
kovetkezményeinek elemzése vezetett a minimadlis evolucidképes populacid fogalméanak a
definialasahoz (Lande & Barrowclough, 1987). Ebben a populacioban az effektiv
populécioméret minimum Ng=500, mert elméletileg ekkora egyedszam mellett képes a
mutacid kiegyensulyozni a beltenyészet hatisat, azaz a populacié hosszii tdvon képes
meg0rizni a variabilitasat.

A beltenyészet genetikai hatdsai mellett szamolni kell annak tovabbi kdvetkezményével,
a beltenyésztéses leromlassal is. Min€l nagyobb mértékii egy populacioban a beltenyészet,
vagyis min¢l erdsebb a heterozigota hiany mértéke, annal jobban csdkken a populécio
atlagos ratermettsége (Hartl, 1988; Futuyma, 2006 stb.). Tulajdonképpen ez az dsszefiiggés
vezetett el a minimalis életképes populacié fogalmanak a megalkotasdhoz, ami azt a
minimalis populaciéo méretet definialja (Ne=50), ami alatt mar a kozvetlen kihalas veszélye
fenyeget (Lande & Barrowclough, 1987). Egy populacié kihalasanak osszetett folyamatat a
kihalasi 6rvény mutatja be. Ennek soran a kis populacioméret eredményezi a sztochasztikus
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folyamatok (genetikai sodrddas és beltenyészet) felerésodését, aminek eredményeként
csokken a populacid fitnesze, és ez a populacidméret tovabbi csokkenésére vezet, végiil a
populacié kipusztul (pl. Gilpin & Soulé, 1986; Frankham, 1995; Palomares et al., 2012).

Mind a genetikai sodrodds, mind pedig a beltenyészet a genetikai mintavételi hiban
alapul6 folyamat, ezért tobb parhuzam is vonhaté kozottilk. A genetikai mintavételi hiba
mértéke a populacid méretének a fiiggvénye. Ebbdl adddik, hogy mindkét evolicios
folyamat a kis populaciokban 1€p fel intenzivebben, rdadasul minél kisebb a populacio,
annal erdteljesebb benne a hatdsuk. A drift és a beltenyészet tovabbi kdzds vonasa, hogy
eltér6 modon ugyan, de mindkettd csokkenti a genetikai variabilitast. A genetikai sodrodas
soran az allélkiesés révén csokken az allélok szama (lasd 3.2.1. fejezet), mig a beltenyészet
nem az allélok szamat valtoztatja meg, hanem a genotipus gyakorisagokat tolja el a
homozigotasag fokozodasanak irdnyaba.

1.2.2.3. A genetikai variabilitas struktiaraja

Egy populacidrendszer tagjai kozott genetikai kiillonbségek jelennek meg a generaciok
soran. Ezeknek a kiilonbségeknek a hatterében elsdsorban a genetikai sodrodas all (3.1.1.
fejezet), bar a diverzifikalo szelekcid hatdsat is szamitasba kell venni. A genetikai
differencialodas intenzitasa egyenes aranyban all a drift hatasanak erésségével (Hartl, 1988;
Futuyma, 2006; Hedrick, 2011 sth.). Ez a jelenség azonban csak részben magyarazza egy
populacidrendszer genetikai szerkezetét. A populaciok kozotti migracido kovetkeztében
fellépd géndramlas ugyanis szintén hat a differencialodés mértékére, nevezetesen csokkenti
azt. A migracié intenzitasa szoros kapcsolatban all a fajok diszperzidjaval, egy alacsony
diszperzids képességii faj esetében a migracio csak kis mértékben ellenstilyozza a drift, vagy
a szelekcio diverzifikald hatasat (Hartl, 1988). A génaramlas és a drift (szelekcid), mint
ellentétes hatast folyamatok egyenstlyra vezethetnek, és kialakul a populaciok kozott
tapasztalhatd differencialodds mértéke. Mivel a migracié intenzitisa fligg a populdciok
kozotti foldrajzi tdvolsagatol, ezért az egyensulyi differencialddas is tavolsag-fiiggd lesz.
Egy drift-migracio egyensulyban 1évé populaciorendszerben tehat a foldrajzi tavolsag
novekedésével fokozodik a genetikai differencialédas mértéke; ez a tavolsaggal ardnyos
izolacio modellje (Frankham et al., 2002; Allendorf & Luikart, 2009 stb.).

Egy populaciorendszerben a genetikai variancia hierarchikus szerkezetli, a totélis
variancidnak két komponense van: a populaciokon beliili és a populaciok kozotti variancia
komponensek. Wright (1978) ezeket a komponenseket indexekkel jellemezte, az Fir
jellemzi a totalis varianciat, az Fis a populdcidkon beliili, mig az Fst a populaciok kozotti
komponenst. Mivel ezek az indexek a megfelelé variancia komponensnek csak a relativ
nagysagat fejezik ki, ezért nem 6sszegzddnek, kozottiik az alabbi 6sszefiiggés all fenn:

(1-F|T) = (1-F|5) * (1'FST)

Az Fgt, a populdciok kozotti variancia komponenst jellemz6 index, egyuttal a genetikai
differencialodas leggyakrabban alkalmazott mérészama, a fixacios index. A faj elterjedési
teriiletén azonban a populaciorendszerek megjelenése nem folytonos, hanem a tajszerkezet
valtozatossaga miatt populacio csoportok alakulnak ki. Ezek a populaciécsoportok gyakran
kiilonboz6 foldrajzi egységekhez (pl. régiokhoz) kothetdk. A tavolsaggal aranyos izolacio
modelljébdl kovetkezik, hogy a populdciocsoportokon (pl. foldrajzi régiokon) beliil, az
intenzivebb migracié kovetkeztében, alacsonyabb lesz a differencialédas mértéke, mint a
kiilonb6z6 csoportok (pl. foldrajzi régiok) populacioi kozott. Kialakul tehat a genetikai
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differenciadlodas hierarchikus szerkezete, ami tiikrozheti példadul a populaciok foldrajzi
régiok szerinti tagolodasat is (Wright, 1978).

El6fordulhat azonban, hogy a génaramlés és a genetikai sodrodas kozott nem alakul ki
egyensuly. Ilyenkor a genetikai differencialodas a tavolsagtol fiiggetleniil alakul, és akar
tavoli populéciok genetikai dlloménya is valhat hasonlova, vagy esetleg kozelieké mutathat
jelentds kiilonbségeket. Ilyen helyzet kétféle modon is kialakulhat:

(a) Migracios barrierek vannak a populacidok kozott, amik gatoljak a génaramlast, és teret
adnak az egyre fokozodd differencidlodasnak. Mivel a differencialodas hatterében
elsosorban sztochasztikus hatasok allnak, ezért kiszamithatatlan lesz annak mértéke.
Ilyenkor a differencialodés atlagos szintje és annak variancidja is magas lesz (pl.: a galléros
leguan (Crotaphytus collaris) ozarki populacidéiban (Hutchison & Templeton, 1999)).
Hasonl6 eredményre vezet, ha a migracid ratajahoz képest nagyon jelentds a genetikai
sodrodas intenzitasa. Ilyenkor az alacsony szinti génaramlds nem tudja a drift hatasat
ellensulyozni, és igy a populaciok kozotti aktudlis differencidloédas szintje véletlenszertien
alakul, nem fiigg a f6ldrajzi tdvolsagtol.

(b) Intenziv migracid esetén viszont épp az ellenkezd jelenséget tapasztaljuk. Ilyenkor a
populacidk kozott olyan erds a génaramlés, hogy genetikai allomanyuk homogenizalodik.
Egyrészt alacsony lesz a differencialodas atlagos szintje, masrészt az egyes populacid parok
kozotti kiilonbségek variancidja is kismértékli lesz. Az esetek tobbségében azonban ez a
jelenség nem jelenti a tavolsaggal aranyos izolacié teljes hianyat, csak azt eredményezi,
hogy a regresszios egyenes meredeksége nagyon alacsony (pl. az atlanti lazac (Salmo salar)
amerikai populacidiban (King et al., 2001)). A tavolsaggal aranyos izolacio hianyat akkor is
tapasztalhatjuk, ha a populacidérendszer még fiatal, és nem volt még elegendé id6 a
differencialodas kialakulasara (pl. a galléros leguan (Crotaphytus collaris) kansasi
populacioiban (Hutchison & Templeton, 1999)).

1.2.2.4. Lokalis adaptacié

A populaciok kozotti genetikai differencidlodas hatterében legnagyobb részt a genetikai
sodrodas all (lasd 1.3.2.1. fejezet). Ugyanakkor heterogén kdrnyezetben, az eltérd habitatban
¢16 populaciokban valtozatos szelekcios hatasok érvényesiilhetnek. Az ilyen diverzifikalod
szelekcids hatasok szintén eldsegitik a genetikai differencidlodast, aminek eredményeként
lokalis adaptéci6 alakulhat ki az egyes habitatokban. A lokalis adaptaci6 soran megvaltozott
fenotipusos jelleg viszont csak az adott habitatban biztosit maximalis ratermettséget. igy a
kiilonb6zd habitatokban kialakult adaptiv jellegek egy masik habitatban nem feltétleniil
bizonyulnak majd optimalisnak (Kawecki & Ebert, 2004). Ezt a feltételezést szamos
kisérleti eredmény igazolta, ahol az egyes habitatokbdl kolcsondsen attelepitették az
egyedeket, és 0sszehasonlitottak a fitnesz kiilonb6z6 komponenseinek alakuldsat az eredeti
¢és az 0 habitatban (Hereford, 2009 és a benne 1év6 hivatkozasok). Kovetkezésképpen a
lokalis adaptacido hatékonysagat csokkentheti a génaramlas. A génaramlas ugyanis a
genetikai kiilonbségek homogenizalasat idézi eld a populdciok kozott, és igy éppen
ellentétes hatast, mint a diverzifikalé szelekcié. Igy a génaramlas eredményeként az egyes
populdciokban kialakulhat egy, az adapticid szempontjabol szuboptimalis genetikai
Osszetétel (migracids teher). Egy heterogén kornyezetben tehat a lokalis adaptacionak ara
van; a talzott specializacid koltséges lehet egy viszonylag jo diszperzids képességl faj
esetében (Lenormand, 2002). Ha a migracio szintje alacsony, akkor a populaciok kozotti
genetikai differencialodas fennmarad, és igy a faj genetikai valtozatossaganak a szintje
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magas marad. Ha azonban a génaramlés intenziv, akkor a populacidk genetikai allomanya
homogenizalddik és nd a migracids teher. Ilyen esetben az is bekdvetkezhet, hogy minden
populacidoban fixalodik egy olyan allél, amelynek a kiilonb6z0 habitatok atlagaban a
legmagasabb a fitnesze, vagyis a kérdéses populaciok variabilitdsa jelentés mértékben
csokken (,,gene swamping”) (Lenormand, 2002).

A lokalis adaptacio befolydsolja a populéciok genetikai struktirdjat. Ha ugyanis a
populéaciok genetikai differencialodasat a genetikai sodrddas hatdrozza meg, akkor az esetek
tobbségében kialakul a migracié és a drift egyensulya. Ennek pedig az lesz a
kovetkezménye, hogy a populaciorendszer a tavolsaggal aranyos izolacid modelljével
jellemezhet6 (1asd el6zé fejezet). Ha azonban a lokalis adaptacio jelentés mértéki, akkor a
diverzifikalo szelekcio hatasa feliilmtlhatja a genetikai sodrodasét, ¢és ilyenkor a
populaciorendszer genetikai struktirdjat nem a foldrajzi tavolsagok, hanem az Okoldgiai
kiilonbségek hatarozzdk meg. A lokalis adaptacid vizsgalatinak kezdeti szakaszaban
elsésorban kvantitativ jellegeket tanulmanyoztak a kutatok. Vagyis, a fenotipus szintjén
megjelend adaptiv differencialédast elemezték az eltérd habitatban €16 populaciok kozott:
pl. a Timema cristinae csikolt és csik nélkiili alakja (Nosil, 2007), a haromtiiskés piko
bentikus és limnetikus okotipusa (McPhail, 1984; Reusch, Wegner, & Kalbe, 2001; Deagle
et al., 2011), a mexikoi lapatlabu béka mindenevd és ragadozd Okotipusai (Martin &
Pfennig, 2009), vagy a cianogenezis klinje a fehér herénél (Kooyers & Olsen, 2012) sth. A
molekularis modszerek széleskori elterjedése azonban egyrészt lehetové tette a kvantitativ
jellegek genetikai hatterének feltarasat (pl. a haromtiiskés piko Eda lokusza (Colosimo et
al., 2005); masrészt mas, az adaptacioban feltehetden fontos szerepet jatszo genetikai
lokuszok felderitését: pl. a vaskos parti csiga (Litorina saxatilis) (Wilding, Butlin, &
Grahame, 2001), vagy a bibircses levélbogar (Neochlamisus bebbianae) (Funk, 2010)
okotipusainak genetikai differencialdédasa.

Célkittizések

Munkéssdgom masodik felében, a 90-es évek kozepétdl kezdve, a természetvédelmi
szempontbol jelentds Lepidoptera fajok genetikai variabilitasat kezdtem tanulmanyozni.
Ezek a kutatasok eleinte leiro jellegliek voltak, hiszen az altalam vizsgélt fajok Kéarpat-
medencei populacioirél még nem allt rendelkezésre genetikai informacio. Mar a korai
eredmények vilagossa tették, hogy a genetikai variabilitas szerkezetének kialakulasa
Osszetett folyamat, és a konzervacidgenetikai irodalomban gyakran hivatkozott habitat
fragmentacio €s a természetes habitatok besziikiilése csak részben jarul ehhez hozza.

Az egyik elsd felismerésiink az volt, hogy a genetikai valtozatossag mintazatara erésen
hat a fajok életmenete és szaporodasi stratégiaja. Ezeket a faktorokat én ,,intrinsic”
faktoroknak nevezem, melyek gyakran azon keresztiil alakitjdk a populaciok genetikai
allomanyat, hogy érzékenny¢ teszik azokat a sztochasztikus folyamatok hatasaival szemben,
¢és igy teret engednek a drift intenziv hatdsdnak. Ezért a jelen disszertdcidban az egyik
célkitizésem az volt, hogy néhany olyan esettanulmanyt mutassak be, melyeknek
eredményei egyértelmiien alatdmasztjdk azt a hipotézist, hogy a genetikai variabilitas
mintdzatanak alakuldsdban jelent8s szerepet jatszanak a fajok biologiai jellemzdi
(életmenet, szaporodasi stratégia Stb.).

A fajok specialis szaporodasi stratégidja eldidézheti a beltenyészet fokozddasat is a
populdciokban. A dolgozat egyik esettanulmanyanak éppen az volt a célkitlizése, hogy
bemutassa az ok-okozati Osszefiiggést a szaporodasi stratégia, a sztochasztikus hatasok
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feler6sodése, ¢€s az egyedek magas rokonsagi foka kozott egy Euphydryas maturna
populacid genetikai variabilitasanak elemzése révén.

A fajok genetikai struktirajanak kialakitasaban tovabbi jelentés szerepet jatszanak
okologiai igényeik. A Maculinea fajok esetében példaul ilyen a larvalis tapnovény és a
hangyagazda. A disszertacidban szerepld esettanulmanyban azt mutatom be, hogy a
Maculinea alcon (pneumonanthe Okotipus) Karpat-medencei populacidiban tapasztalt
differencialodasi mintazatot a hangyagazdahoz kotddd specialis adaptacio feltételezésével
lehetett a legjobban értelmezni.

Mint azt a 1.3.1. fejezetben lattuk, a fajok genetikai valtozatossaganak a szerkezetét
jelentés mértékig hatarozzak meg a torténeti mult eseményei, mindenckel6tt a nagy
klimatikus valtozasok altal befolydsolt &rea dinamikai folyamatok. Ezeknek az
eseményeknek az id6sikja azonban eltér a jelenben és a kozeli multban hato evoluciods
folyamatoktol. Ezért két tanulmanyban is, a Parnassius mnemosyne és az Euphydryas
aurinia Karpat-medencei populacidinak tanulmanyozasa soran, azt tiztik ki célul, hogy
Osszehasonlitjuk a két iddsikon zajlo folyamat genetikai struktirdra gyakorolt hatdsait. Ezt
az Osszehasonlitast az teszi lehetdveé, hogy a mtDNS szekvencia vizsgdlatanak eredményei
mindenekel6tt a torténeti malt hatasat tiikkrozik, mig az enzimpolimorfizmus elemzésének
eredményeiben 6tvozddnek a torténeti mult és a kozeli mult evolucios folyamatai.

A konzervaciogenetikai kutatdsok eredményeinek egyik kozvetlen hasznosuldsa a
gyakorlati természetvédelmi munkdban az, hogy alapul szolgdlnak a természetvédelmi
egységek (ESU ¢és FCU/MU) kijelolésére a veszélyeztetett fajoknal. Szamos Lepidoptera faj
genetikai variabilitasanak a tanulmanyozasa soran sziilettek olyan eredményeink, amelyek
megfeleld alapot nyujtottak ilyen egységek kijeloléséhez. A Maculinea fajok esetében ESU-
kat, mig az M. nausithous populaciokban ESU-kat és FCU/MU-kat egyarant detektaltunk a
genetikai variabilitds vizsgalatdnak eredményei alapjan. Egy Eurdpa-Szerte veszélyeztetett
faj (E. maturna) esetében azonban a vizsgalatok kozvetlen célja az volt, hogy a populaciok
genetikai differencialéddsdnak a mintdzata alapjan meghatarozzuk a faj konzervécios
egyseégeit a Karpat-medencében.

Anyagok és modszerek

M.1. A vizsgalt fajok

M.1.1. Kis apollélepke, Parnassius mnemosyne (LINNAEUS, 1758)

A P. mnemosyne policentrikus areaju eurodpai — nyugat-szibériai faj. Eurdpai populacioi két
fo csoportra tagolodnak (Gratton & Sbordoni, 2005). A nyugati, erésen differencialodott,
adriatomediterran gocu csoport az Appennini-félszigettdl a nyugati- és déli-Alpokig ¢€s a
kozponti Pireneusokig terjedt el, mig a tobb alcsoportra tagolodé keleti ag Kis-Azsiig és a
Tien-Sanig hatol. A P. mnemosyne két {6 aganak szétvalasa a korai pleisztocénre tehetd, és
az Alpok elsé jelentdsebb eljegesedésével hozhato kapcsolatba. Ugyanakkor az is valoszin,
hogy a legfiatalabb eljegesedéseket mindkét f6 ag tobb masodlagos refugiumban (szekunder
centrumban) vészelte at, mindenekel6tt a dél-europai hegyvidékeken. Ezért kézenfekvo az a
feltételezés, hogy a Kérpat-medence is tobb gocteriiletbdl népesiilhetett be.

A P. mnemosyne a tobb alnemre tagoloddé Parnassius genusz (LATREILLE, 1804) azon
fajai kozé tartozik, amelyek Corydalis (Papaveraceae, Fumaroideae) tapnovényeken
fejlédnek. Tapnovényeik kozott egyarant lehetnek szikla- és gorgeteglakd fajok (pl. a dél-
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balkani és a kis-azsiai — transzkaszpiai populaciok), valamint az tide lomberd6k geophyton-
aljnovényzetének fajai (pl. Corydalis cava, C. solida). Ezek a lepkék petéiket fenologiai
okok miatt nem a tadpnovényre, hanem csak annak kozelében rakjdk le egyesével
(Weidemann, 1985; Konvicka et al., 2001). Az allat testtomegéhez képest jelentds méreti
pete sok szikanyagot tartalmaz, ez biztositja, hogy a fiatal herny6 a peteburokban atteleljen.
Az imagok elsésorban bibor- és lila szin(i ajakos viragok (Lamiaceae, pl. Ajuga, Lamium,
Thymus-fajok) nektarjat fogyasztjak. A himek a napos délelétti ordkban jellegzetes
,,Jaréroz0” repiiléssel keresik az alacsony aljndvényzetben rejt6z6, parzas eldtt alig reptild
ndstényeket.

A P. mnemosyne a Kérpat-medencében foleg domb- és hegyvidéki faj, viszonylag erds
populaciokkal mind a Dunantali-, mind pedig az Eszaki-kozéphegységben. JelentSsebb
sikvidéki elterjedése van a Drava-sikon és a Korosok vidékén, kisebb foltokban a Biikk-hg.
déli 1abanal (Kerecsend, Sajolad), a Bereg-Szatmari-sikon (Magosliget, Szatmarnémeti: Sar-
erdd) és a Nyirség hataron tali részén (Csanalosi-erdd). A Kis apolldlepke Europa legtobb
orszagaban visszaszoruloban van, populacidinak a szdma és a mérete is csokkend tendenciat
mutat, raadasul ezek gyakran fragmentaltak (van Swaay, Warren, & Lois, 2006; van Swaay
et al., 2010). Igy a legtobb orszagban védett faj, és szerepel az ITUCN vords listajan,
valamint az EU Eléhelyvédelmi Iranyelvének mellékleteiben (van Swaay et al., 2010).

M.1.2. Euphydryas genusz (SCUDDER, 1872)

Az Euphydryas genuszt harom alnem alkotja (Zimmermann, Wahlberg, & Descimon,
2000). A sziikebb értelemben vett Euphydryas alnem kizarolag nearktikus fajokbol all (pl.
E. editha, E. chalcedona). A Hypodryas alnem fajai az észak-amerikai E. gilettii kivételével
palearktikusak. Ebbe az alnembe tarozik az altalunk is tanulmanyozott E. maturna. A
harmadik alnem az Eurodryas, melynek mind a négy faja — tobbek kozott az E. aurinia is —
palearktikus.

Az Euphydryas genusz tagjai tipikusan r-stratégista fajok. A néstények néhany csomoba
rakjak le a mintegy 200-300 kisméreti petéjiiket a tapnovény levelének fonakjara. A kikeld
hernyok fészket készitenek, és ebben a fészekben kozdsen taplalkoznak. A kodzép-eurdpai
fajok a nyar derekan felfiiggesztik taplalkozasukat és diapauzaba kezdenek, melynek soran
az avarszintben kozos szovedékben atnyaralnak és attelelnek. A kovetkezd év tavaszan az
attelelt hernyok szétszélednek a fészekbdl, és a tovabbiakban egyediil taplalkoznak, majd
bebabozddnak. Az imagok a tavasz végén, nyar elején kelnek ki a babbol.

M.1.2.1. Diszes tarkalepke, Euphydryas (Hypodryas) maturna (LINNAEUS, 1758)

Az E. maturna nagy elterjedési teriiletli, policentrikus eurdpai — nyugat-szibériai faj,
amelynek areaja Franciaorszag keleti részétdl (Elzasz) egészen Transzbajkaliaig huzodik.
Az europai populaciok jellegzetes kettds tagolodast mutatnak: az északkeleti
populaciocsoport (E. maturna staudingeri Wnukowsky 1929) néstényei fas vagy cserjés
(Fraxinus excelsior, Populus tremula, Lonicera sp.) tapnovényre rakjak petéiket, bar
gyakran hasznalnak lagyszari novényeket is (Melampyrum sp., Plantago sp., Viola
campestris). Az északi alfaj hernyodja rendszerint kétéves fejlddésmenetti (Wahlberg, 1998,
2000). Ezzel szemben a dél- és kozép-eurdpai populaciok (E. m. maturna) kezdeti
tapnovénye mindig fas szart névény (Fraxinus spp., Ligustrum vulgare, Lonicera spp.), és a
herny6 csak attelelés utan valt at lagyszara tapnovényre (Magyarorszagon altaldban
Veronica spp.) (Weidemann, 1985; Varga, 1995).
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A Karpat-medencében a ndstények a koris esetében féleg a fiatal fak 2-3 m magashan
levd, gyakran lehajlo szElsd agaira, a fagyal és a lonc esetében pedig az erddszegélyen levd
cserjék 0,5-1 m magassagban levo hajtasaira rakjak petéiket. Az atnyaralas és az attelelés az
erdei avarban a kozos fészekben torténik, amelynek kiszaradasa vagy arvizi elontése
végzetes lehet a hernyok szamara. A ragadozok és egyes parazitoidok szintén okozhatjak a
herny6fészkek jelentés pusztulasat (Weidemann, 1985; Vrabec & Jindra, 1998; Eliasson &
Shaw, 2003). Az imagok a napos délel6tti orakban az erdészegélyek cserjés- és lagyszaru-
magaskords novényzetén tartozkodnak, f6 nektarforrasaik egyes cserjék (Cornus sanguinea,
Acer tataricum, Ligustrum vulgare) vagy magas termetii ernydsviragzatiak (pl. Anthriscus
sylvester, Peucedanum palustre). A himek altalaban kiemelkedé pontokon posztolnak,
teriiletorzé viselkedéstieck. A ndstények erdsen teriilettartok. A lepkék a kora délutani
oraktol kezdve egyre magasabbra huzodnak a fak lombkorondjaban, borult idében is
tobbnyire itt rejtéznek. Az E. maturna tehat strukturalt habitatot igényel, ritkas tisztasokkal
tarkitott erdoket és erddszegélyeket.

Az E. maturna Belgiumban és Luxemburgban kipusztult, alloményai pedig jelentésen
lecsokkentek Franciaorszagban, Németorszagban, Ausztridban, Csehorszagban ¢és a
Balkéanon (Haslett, 1996; van Swaay & Warren, 1999). Visszaszorulasanak f6 oka az erdei
habitatok altalanos degradaciéja, ami az erdomivelés jelentés atalakulasanak a
kovetkezménye (van Swaay et al., 2006). A diszes tarkalepke tehat Eurdpa szerte
visszaszoruloban 1évé, veszélyeztetett faj, és igy szerepel az EU ElShelyvédelmi
Iranyelvének mellékleteiben (van Swaay et al., 2010).

M.1.2.2. Lapi tarkalepke, Euphydryas (Eurodryas) aurinia (ROTTEMBURG,
1775)

Az E. aurinia még az E. maturnandl is nagyobb elterjedésii, policentrikus euroszibériai faj,
bonyolult taxonémiai tagolodassal. Aredja szinte egész Europat magéaba foglalja, az
Appenini- és a Balkan-félsziget déli részeinek kivételével. Jellemz6, hogy a Brit-szigeteken
is széles korben elterjedt, az Ibériai-félszigeten pedig az E. aurinia beckeri (HERRICH-
SCHAFFER, 1851) a legelterjedtebb lepkefajok egyike. Keleten — a Nyugat-Szibériai-sikon
jelentds elterjedési hézaggal — egészen Mandzsuridig, észak-Kindig és Koredig hatol.
Alfajainak megitélésében maig bizonytalansag uralkodik. Az E. aurinia kdzép-eurdpai
el6fordulasaban egy jelentds hiatus figyelhetd meg (Kudrna, 2002). Az elterjedési teriilet
nyugati felének legkeletibb populacidoi a Dunantil kozépso teriiletein taldlhatok. Ettol
keletre legkozelebb az Erdélyi-medencében jelenik meg.

Az E. aurinia ndstények petéiket a tapnévény (nalunk féleg Succisa pratensis, illetve
szarazabb gyepekben Scabiosa sp.) levélfonakaira rakjak le nagy csomokban. Az attelelt
hernyok tdpndvény- és €lohelyvaltas nélkiil, marciusban kezdenek tjra taplalkozni, és az
1magok, évjarattol és €ldhelytdl fiiggden, majus elején-kdzepén, magasabb hegyvidékeken
inkabb csak juniusban jelennek meg.

Az E. aurinia populaciok ¢l6helyeiben jelentds regionalis és helyi eltérések mutatkoznak.
Nyugat-és Kozép-Europaban mar régota ismert, hogy a nedves rétek mellett a szaraz és
félszaraz gyepekben is megtelepszik, bar wjabban mindkét éldhely tipusban erdsen
csokkennek allomanyai (Ebert & Rennwald, 1991). Az alpi populacioktol eltekintve, tobb
eurdpai allamban, igy Csehorszagban is kritikusan veszélyeztetetté valt (Hula et al., 2004),
ezért az eurdpai voros listakon mindeniitt el6kelé helyen szerepel (van Swaay et al., 2010).
Mivel az E. aurinia — a nedvességviszonyoktol szinte fliggetleniil — a tapanyagszegény
gyepek jelzéfaja (Ebert & Rennwald, 1991), ezért populacidinak csokkenéséért feltehetéen
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az antropogén eredetli tdpanyagdusulas (melioracio, 1égkori N-iilepedés, holt szerves anyag
felhalmozodas) a felelds.

M.1.3. Hegyi szerecsenbogldrka, Aricia artaxerxes (FABRICIUS, 1793)

Az Aricia artaxerxes nagy areajii euroszibériai (boreo-montan) faj. F$ elterjedése Eszak- és
Kelet-Eurépatol Kozép-Azsiaig és Kelet-Szibéridig huzodik (Obraztsov, 1935, 1936;
Lukhtanov & Lukhtanov, 1994; Tshikolovets, 2003). Elterjedésének ¢északnyugati
periféridin és Dél-Eurdpa hegyvidéki teriiletein szamos alfajra tagolodik (Beuret, 1954;
Kaaber & Hoegh-Guldberg, 1961; Hoegh-Guldberg, 1966, 1968; Hoegh-Guldberg & Jarvis,
1969; Kames, 1969). Ezeknek az alfajoknak egyike a biikki szerecsenboglarka (A.
artaxerxes issekutzi BALOGH, 1956), ami a Karpatok és a Dinari-hegységrendszer meszes
alapkézetii részein, illetve Magyarorszag teriiletén a Biikk-hegységben és a Gomor-Tornai-
karszton fordul el6 (Varga, 1961, 1968).

A hazai populacidk terepvizsgalataibol ismert tapnovényei: Helianthemum ovatum és
Geranium sanguineum. Az A. artaxerxes issekutzi fontos él6helyei a fajgazdag sovany hegyi
rétek és szaraz-félszaraz, meszes alapkdzetli gyepek. FO nektarforrdsai az alacsonyabb
novésii Fabaceae-k (Lotus, Medicago, Coronilla), féleg a sarga viragszinii fajok. A himek
rendszerint csoportosan taplalkoznak a nedves talajon, gyakran mas Polyommatus és
Plebejus fajokkal egyiitt. A néstények egyenként rakjak petéiket a tapnovény levélfonakara
vagy a kinyilatlan virag csészeleveleire (Varga, 1968; Malicky, 1969). A peték mennyisége
néstényenként 100 koriil vagy folotte van, a ndstény azonban 3-5 peténél tobbet egy
novényre nem rak. Igy a peték elég egyenletesen oszlanak meg az él6helyen. A fiatal larvak
eleinte a tdpndvény levelén folytatnak hdmozo ragast, majd attelelnek. A fejlettebb larvakat
hangyak (Lasius) gondozzék, azonban az A. artaxerxes csupan fakultativ mirmekofil faj
(Malicky, 1969). Az A. artaxerxes issekutzi — szemben a rokon A. agestis-szel — monovoltin,
az imagok rajzasi ideje az iddjarastol fliggden majus végétdl junius elejéig tart.

M.1.4. Maculinea (Phengaris) genusz (VAN EECKE, 1915)

A Maculinea genusz érvényes neve a molekularis markerek alkalmazasa ota vitatott
kérdéssé valt. Tobb, DNS szekvencia analizisen alapul6 tanulméanyban ugyanis a Phengaris
¢és a Maculinea genuszok monofiletikus egységet alkotnak (Pech et al., 2004; Als et al.,
2004; Fric et al., 2007). Ennek értelmében a genusz érvényes neve a Phengaris.
Ugyanakkor az tjabb genetikai vizsgalatok eredménye azt tdmasztja ala, hogy a Phengaris
¢és a Maculinea testvér genuszok (Ugelvig et al., 2011). A Maculinea név hasznalatat egyéb
megfontolasok is indokoljak. A habitat fragmentacid ¢és a fOldhasznalat jelentds
megvaltozasa azt eredményezte, hogy a genusz fajai Eurdpa szerte visszaszoruldoban
vannak, populdcioik mérete és szama is jelentdsen csokken, egyes eurdpai orszagokbol ki is
pusztultak, illetve csak visszatelepitett populacioik fordulnak elé (Hollandia, Anglia). Ennek
kovetkeztében a genusz minden faja védett, illetve veszélyeztetett statuszba keriilt. Az
TUCN véros listan és az EU El6helyvédelmi Iranyelvének mellékleteiben (van Swaay et al.,
2010) viszont ezek a fajok kizardlag a Maculinea genusz név alatt szerepelnek, és ilyen
néven vannak jelen a magyar Voros konyvben is (Rakonczay, 1990).

A Maculinea genusz tagjai a boglarkalepkék (Lycanidae) legspecialisabb életmenetii
fajai. Larvalis fejlodésiiket két limitalod tényez6 hatarozza meg: a specifikus tapnovény és a
hangyagazda. A ndstények a tdpndvény fertilis hajtasara rakjak petéiket, és a kikeld hernyok
eleinte a tapnovény fejlodd magjaival taplalkoznak, bar ezalatt végsé tomegiiknek
minddssze 10-15%-at érik el (Elmes, Wardlaw, & Thomas, 1991; Elmes, Thomas, &
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Wardlaw, 1991; Thomas & Wardlaw, 1992). Majd 2-3 hét mulva az éretlen termésekbdl
kipotyogo hernyok varjak, hogy kiilonbozé Myrmica fajok felfedezzék, és adoptaljak oket
(Thomas, 1984; Thomas et al., 1989). Sikeres adoptalas esetén a hernydk a specifikus
hangyagazdak fészkeibe keriilnek, és ott fejlddnek tovabb, valamint ott is babozoédnak be. A
Maculinea fajok tehat obligait mirmekofilek. A hangyafészekbe keriilt hernyok kétféle
stratégiat folytathatnak: a predatorok hangya petékkel, illetve larvakkal taplalkoznak (Elmes
& Thomas, 1987; Thomas & Wardlaw, 1992); a kakukk-stratégiat alkalmazo hernyok
azonban elérik, hogy a dolgozok etessék és gondozzak 6ket (EImes, Wardlaw, & Thomas,
1991; Elmes et al., 1991; Elmes & Thomas, 1992; Hochberg et al., 1994; Barbero et al.,
2009). Mind az adoptalashoz, mind pedig a hangyafészekben valdé fennmaradashoz
elengedhetetlen a hernyok mimikrije. Ez els6dlegesen kémiai mimikri, vagyis a hernyok
olyan felszini szénhidrogén koktélt termelnek, melynek az Osszetétele megegyezik a
hangyagazda larvainak felszini szénhidrogénjeivel (Schonrogge et al., 2004; Schlick-Steiner
et al., 2004; Nash et al., 2008).

M.1.4.1. Sziirkés hangyaboglarka, @ Maculinea  alcon ([DENIS &
SCHIFFERMULLER], 1775)

A M. alcon-t és a M. rebeli-t (HIRSCHKE, 1904) tradicionalisan 6nallé fajként kezelték a
taxonomusok, az Okologusok, valamint a viselkedésbiologusok. A M. rebeli elnevezést
azonban tévesen hasznaltak, mert Hirschke egy magashegységi valtozatot irt le M. alcon
var. rebeli név alatt. A M. rebeli elnevezést tulajdonképpen részletes taxonomiai vizsgalatok
nélkiil kezdték hasznédlni azokra a populdciokra, melyeknek fenotipusos megjelenése
hasonlo volt a M. alcon var. rebeli alakra. A fajok akkori elkiilonitése elsésorban dkoldgiai
alapokon nyugodott, ami magaba foglalta az eltér6 habitatokat, a specifikus tapnovényeket
¢és a hangyagazdakat (Elmes & Thomas, 1987; Thomas et al., 1989; Elmes et al., 1991c,
1994). A M. alcon nedves réteken fordul el6, tapnovénye elsdsorban a kornistarnics
(Gentiana pneumonanthe) és a legjellemzébb hangyagazda fajai a Myrmica scabrinodis
(Thomas et al., 1989) és a My. ruginodis (Gadeberg & Boomsma, 1997). A Karpat-
medencében azonban a sziirkés hangyaboglarka két tovabbi hangyagazda fajt is hasznal, a
My. slovaca-t és a My. vandeli-t (Hottinger, Schlick-Steiner, & Steiner, 2003; Sielezniew &
Stankiewicz, 2004; Valyi Nagy & Csdész, 2007; Tartally et al., 2008; Witek et al., 2010).
Ugyanakkor a karszti hangyaboglarka, amit az 1980-90-es években megjelent cikkekben M.
rebeli-ként emlegettek, mikozben a korrekt elnevezése M. alcon f. xerofila (= rebeli Auct.
nec Hirschke) lenne, a viszonylag alacsonyabban fekvé félszaraz gyepekben él. Jellemzé
tapnovénye a Szent Laszlo-tarnics (Gentiana cruciata) (Thomas & Elmes, 2001; Arnyas et
al., 2006). Nyugat-Eurépaban a M. alcon f. xerofila els6dleges hangyagazdaja a My.
schenki. K6zép-Europa keleti teriiletein azonban tovabbi hangyagazdai is ismertek féleg a
My. sabuleti, ritkabban pedig a My. scabrinodis, a My. sulcinodis és a My. specioides
(Steiner et al., 2003; Tartally & Cs6sz, 2004; Schlick-Steiner et al., 2004).

A két faj taxondémiai stidtusza azonban jelentdsen valtozott a molekuldris markerek
elterjedt hasznalata ota. Als et al. (2004) a mtDNS COI és COII, valamint egy nuklearis gén
(EF1-0) szekvencia analizise soran megallapitottak, hogy a M. alcon és a M. alcon f.
xerofila egyedek szekvenciai kozos agba kalszterezédtek a torzsfan, ami egyértelmiien
mutatta, hogy a két taxon kozott nem alakult ki faji szintii genetikai differencialodas.
Hasonlo eredményre jutott Pech et al. (2004), akik 91 morfologiai €s Okologiai jelleget
vizsgalva megallapitottak, hogy az eurépai M. alcon és M. alcon f. xerofila kozelebb all
egymashoz, mint az M. alcon eurdpai as azsiai taxonjai. Bereczki et al. (2005) a kozép-
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eurdpai M. alcon és M. alcon f. xerofila populaciok enzimpolimorfizmusat tanulmanyozva
szintén arra az eredményre jutott, hogy a genetikai differencialodés mértéke alapjan a két
taxon nem kiiloniil el faji szinten. Mindezen eredmények alapjan a két taxon a M. alcon két
okotipusanak tekinthet6: a korabban M. alcon-ként ismert faj a pneumonante dkotipus, mig
a M. rebeli-ként azonositott faj (valojaban a M. alcon f. xerofila) a cruciata okotipus.
Ugyanakkor a M. rebeli (HIRSCHKE, 1904) 1étezése az utobbi idoben igazolddott (Tartally et
al., 2016). A faj magas hegységekben fordul el6, és mind genetikai, mind pedig 6koldgiai
sajatsagait illeten eltér a M. alcon mindkét 6kotipusatol.

M.1.4.2. Sotét hangyaboglarka, Maculinea nausithous (BERGSTRASSER, 1779)

A M. nausithous egy euroszibériai faj, melynek areaja Nyugat-Europatol egészen Dél-
Szibériaig, illetve Mongoliaig terjed, bar ismert populaciéi meglehetésen szérvanyosak
(Lukhtanov & Lukhtanov, 1994; Tuzov, 1997; Wynhoff, 1998; Munguira & Martin, 1999;
Rakosy et al., 2010). A faj elterjedési teriiletében egy hatarozott szakadas figyelheté meg a
Kéarpat-medence kozépso teriiletén. Populaciéi viszonylag gyakoriak a Dunantil északi és
nyugati teriiletein, de teljesen hidnyoznak az Alf6ldrél és egészen az utdbbi idokig tgy
gondoltak, hogy Erdélybol is. Rakosy et al. (2010) azonban talaltak Erdélyben néhany
elszigetelt populaciot Kolozsvar kozelében.

A M. nausithous nedves, tide réteken ¢él, tapnovénye a vérfi (Sanguisorba officinalis),
melynek a nagyobb, csucsi viragait preferalja peterakaskor a néstény (Thomas, 1984;
Thomas & Wardlaw, 1992). A s6tét hangyaboglarka elsddleges hangyagazdaja a My. rubra,
melynek fészkeiben predator életmodot folytatnak a hernyok (Thomas, 1984; Thomas et al.,
1989; Tartally et al., 2008).

M.1.4.3. Vérfii hangyaboglarka, Maculinea teleius (BERGSTRASSER, 1779)

A M. teleius elterjedési teriilete Eurazsiaban egy kelet-nyugat iranyu sav, amely az Alpok
nyugati szélétdl Németorszdg kozépsd és déli teriiletein, Svajcon, Csehorszagon,
Szlovéakian, Lengyelorszag déli részén, Magyarorszagon, Ukrajnan és Oroszorszag kozépso
teriiletén keresztil egészen Japanig tart. Legnyugatibb, elszigetelt populécioi
Franciaorszagban, az Atlanti 6cean mellett talalhatok. Europdban egy alfaja fordul eld, de
Azsiabol négy tovabbit irtak le (Sibatani, Saigusa, & Hirowatari, 1994).

A M. teleius — a M. nausithous-hoz hasonldéan — az iide, nedves rétek lakoja. Inicialis
tapnovénye is megegyezik a M. nausithous-éval, szintén a vérfiivet (Sanguisorba officinalis)
hasznalja. A két faj kozotti kiilonbség a viragok helyzetének preferencidjaban van: a M.
teleius néstények elsésorban a kisebb, oldalsé viragokba petéznek (Thomas, 1984). Ko6zép-
Eurépaban a M. teleius elsédleges hangyagazdaja a My. scabrinodis és a My. rubra, bar
alkalmanként parazital mas Myrmica fajokat is, példaul a My. slovaca-t, a My. specioides-t,
a My. gallienii-t, a My. ruginodis-t, a My. rugulosa-t és a My. vandeli-t (Stankiewicz &
Sielezniew, 2002; Tartally & Varga, 2008; Witek et al., 2010). A M. teleius hernyok
predator stratégiat folytatnak a hangyafészekben (Thomas & Wardlaw, 1992; Witek et al.,
2010).

M.2. Mintavétel

Az enzimpolimorfizmus vizsgalata destruktiv mintavételezést igényel. Rovarok esetében ez
gyakorlatilag az egész allat elpusztitasat jelenti. Természetvédelmi szempontbdl fontos
fajoknal ez nagyon komoly problémat jelenthet. A vizsgalt lepke fajok azonban mind egy
generacidsak, vagyis az 1magok tavasszal, illetve nydron kelnek ki a babbol, és a



dc_1406 17

25

szaporodast kovetden elpusztulnak. Ezért vizsgélataink kardindlis pontja volt a mintak
gyljtésének iddzitése. A mintavételi iddpontokat ugy litemeztiikk, hogy a kérdéses faj
replilési periddusanak a végére essenek, amikor a ndstények tilnyomo tobbsége mar lerakta
petéit. igy a mintavételezés lényegében nem karositotta a populaciét. Tovabbi dvintézkedést
jelentett az is, hogy minden faj esetében elsdsorban him egyedeket gy(jtottiink. A
mintaszamok rendkiviil valtozatosak voltak, annak megfelelden alakultak, hogy milyen volt
az aktudlis populaciok egyedszama. A kisebb populéaciok esetében a mintaszam 10-15
kozott valtozott, mig az erésebb, nagyobb populaciok esetében akar 40-50 egyedet is
gyljtottiink. A begyljtott egyedeket folyékony nitrogénbe tettiik, majd a laboratoriumban —
70°C-on taroltuk a vizsgalatok megkezdéséig.
Az egyes tanulmanyokhoz felhasznalt mintak adatait a megfeleld fejezetben targyalom.

M.3. Az enzimpolimorfizmus vizsgalata

Az enzimpolimorfizmus vizsgalatat vertikalis poliakrilamid gélelektroforézissel végeztik.
Els6 Iépésben homogenizaltuk a mintakat: az egyedek torat 300 pl, mig a potrohat 150 pl
pufferben. A homogenizatumokat lecentrifugaltuk (10000 rpm, 10 perc) és a feliiliszobol
enzimtdl fliggéen 5-10-15 pl-t vittiink fel a gélre. Elektroforézis utdn a kiilonbdzo
enzimeket hisztokémiai eljarassal tettiik lathatova. Az elektroforézis puffereket, a futasi
paramétereket, ¢és a gélek festéséhez hasznalt oldatokat az M.1. és M.2. fiiggelékek
tartalmazzdk. Mig a festési eljarasok alapvetden hasonldak voltak a vizsgalt fajoknal
(esetleg a kofaktor, illetve a festék koncentraciokban voltak kisebb eltérések), addig néhany
enzim esetében kiilonbozd elektroforetikus koriilmények biztositottdk a valtozatok
legoptimélisabb elvalasat a kiilonboz6 fajokban.

A 7 fajban 6sszesen 19 enzimet vizsgaltunk, melyek koziil a torbol mutattuk ki a
kovetkez6é 12-t: glutamat-oxalacetat-transzaminaz (Got), gliikoz-6-foszfat-dehidrogenaz
(G6pdh), a-glicerofoszfat-dehidrogenaz (Gpdh), hexokinaz (HK), izocitrat-dehidrogenaz
(Idh), laktat-dehidrogenaz (Ldh), malat-dehidrogenaz (Mdh), malik enzim (Me), 6-
foszfoglukonat-dehidrogenaz (6Pgdh), foszfo-gliiko-izomeraz (Pgi), foszfo-gliko-mutaz
(Pgm) és szuperoxid-dizmutaz (Sod). Tovabbi 7 enzimet pedig a potroh
homogenizatumaban vizsgaltunk: akonitaz (Acon), savas foszfataz (Acph), aldehid-oxidaz
(Aox), alkohol-dehidrogenaz (Adh), észteraz (Est), glutamat-dehidrogenaz (Gdh) és leucin-
aminopeptidaz (Lap). Ennek a 19 enzimnek a kimutatasa Osszességében 25 lokusz
vizsgalatat tette lehetdve. A kiilonbozo fajokban az enzim lokuszok valtozatos kombinacioit
lehetett elemezni (M.3. fiiggelék): a P. mnemosyne-ben 14, az E. maturna-ban és az E.
aurinia-ban 18, az A. artaxerxes-ben 19, a M. alcon pneumonanthe és cruciata
okotipusaban, valamint a M. teleius-ban 16, mig a M. nausithous-ban 17 lokusz mintazata
mutatkozott konzekvensnek valamennyi mintaban.

A enzimmintazatok alapjan azonositottuk az egyedek genotipusat. Ezeket az adatokat
hasznaltuk fel valamennyi késébbi vizsgalat soran.

M.4. DNS szekvencia vizsgalatok

Két faj esetében (Parnassius mnemosyne és Euphydryas aurinia) meghataroztuk a mtDNS
citokrom oxidaz I alegységének szekvenciajat (COI). A DNS kivonas az egyedek fejébol (P.
mnemosyne), illetve a potroh utols6 néhany szegmentjébdl (E. aurinia) tortént a Bereczki et
al. (2014) altal leirt protokoll alapjan. A COI szekvencia amplifikalasahoz specifikus
primereket alkalmaztunk, ami az 5’ végen tartalmazta az univerzalis szekvenalo primert, a
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T7 promotert. (Wahlberg & Wheat, 2008). A PCR termékek szekvenalasat a Macrogen Inc.
(Szoul, Dél-Korea) végezte. Az egyedek DNS szekvencidit kézzel szerkesztettik a
CHROMAS LITE v. 2.01 program segitségével. Az altalunk meghatdrozott szekvencidk
mellett mindkét faj esetében tovabbi szekvenciakat toltottiink le az NCBI DNS adatbazisbol.
A P. mnemosyne szekvenciakat a Gratton et al. (2008) altal publikalt cikk adataibol
valasztottuk ki, mig az E. aurinia esetében a Junker et al. (2015) cikkében szerepld
szekvenciakbol szelektaltunk.

Az E. aurinia populaciok mintaiban megallapitottuk a populaciok Wolbachia-val valo
fert6zottségének a mértékét is. A tesztelésre a Wolbachia erésen konzervativ 16S rRNS
génjét hasznaltuk a Werren & Windsor (2000) altal leirt specifikus primerek segitségével. A
PCR reakciot Racz et al. (2015) nyoman végeztiik. Az amplifikacid sikerét 1%-os agar6z
gélen ellendriztiik. A Wolbachia torzs azonositasahoz a felszini fehérje génjét (WSP)
hasznaltuk a Baldo et al. (2006) altal leirt protokoll alapjan.

M.5. Szarny morfometriai vizsgalatok

Két faj (Euphydryas aurinia és Maculinea nausithous) mintaiban a morfologiai variabilitas
mértékét és szerkezetét is tanulmanyoztuk az egyedek szarnyain mért jellegek alapjan. A
vizsgalatok elsé Iépésében az egyedek nemét hataroztuk meg, mert a morfometriai
mérésekhez csak a himeket hasznaltuk. Majd a szarnyakat a rovar testfelépitésének
megfelelden atlatszo foliadarabon fixaltuk. A kovetkezd 1€épésben a szarnyak digitalizalasa
tortént Sony DSC-H2 digitalis fényképezdgép segitségével. Végil minden egyeden
lemértiik a kivalasztott jellegeket. Ezeket a jellegeket 3 csoportba soroltuk: (a) a méret
tipust jellegek (teljes hossz, alapi hossz, oldalsé hossz) a szarnyak nagysagar6l adnak
informaciot; (b) a szogek a szarny alakjat jellemzik (tovi és cstcsi szogek); (C) a szarny
mintazatat illetve ereit leird jellegek a szdrnyon 1évd foltok illetve erek méretérdl és
egymashoz viszonyitott helyzetérél adnak informacidt. A mérések megbizhatosagat ugy
biztositottuk, hogy a jellegeket fix pontok segitségével jeloltiink ki a szarnyak erezete
mentén. A mérések mindkét faj esetben az IMAGEJ 1.36b szamitdgépes program (Kizic &
Borovac, 2001) segitségével torténtek.

M.5.1. Euphydryas aurinia

A morfometriai méréseket 5 dunantali, a szlovén és az erdélyi mintaban végeztiik el.
Osszesen 13 jelleget mértiink az eliilsé és a hatulsé szarnyon, melyek koziil 6 jelleg a
szarnyak méretét mutatta, tovabbi 3 jelleg a szarnyak alakjat tiikrozte, mig a maradék 4
jelleg a szarny ereire és mintazatara volt jellemz6 (M.1. abra). A méréseket két 1épésben
végeztiik:

1. A morfologiai valtozatossag vizsgalata soran az Osszes egyed minden jellegét a jobb
szarnyon mértik le.

2. Az aszimmetria viszonyok tanulmanyozasanal csak 4 dunantili €s a szlovén minta
egyedeit hasznaltuk fel. Ebben a 1épésben mar csak 6 jelleget mértiink (méretek: fl, fbl, hl és
hbl, valamint szdgek: a és y), viszont a 6 mérést mindkét szarnyon, 3 ismétlésben végeztiik
el.

M.5.2. Maculinea nausithous

A M. nausithous morfometriai vizsgalataban Erdélybdl 2 (Szénafiivek /Fanatele/ és Valaszt
/Rascruci/), az Orségbdl 2 (Kétvolgy és Magyarszombatfa) és Bukovinabol egy (Radauti)
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M.1. abra: Az E. aurinia szarnyan mért jellegek. Az eliilsé szarny méretét meghatarozo jellegek:
teljes hossz (fl), oldalhossz (fsl), alapi hossz (fbl); a hatulsé szarny méretét meghatarozo jellegek:
teljes hossz (hl), oldalhossz (hsl), alapi hossz (hbl). Az eliilsé szarny szogei: tovi sz0g (a), csucsi
sz0g (B); a hatulsoé szarny szoge: tovi szOg (y). Az elilsé szarny erezetén mért jelleg: kubitalis ér
(fdl); a hatulsé szarnyon mért jellegek: a gyongyfolt-sor tavolsaga a radialis ér mentén (hdl); a
gyongyfolt-sor tavolsaga a medidlis ér mentén (hd2); a gydngyfolt-sor tavolsdga a kubitalis ér

mentén (hd3).
D
‘h

9 /

M.2. abra: A M. nausithous szarnyan vizsgalt jellegek. Az eliilsé szarny méretét meghatarozo
jellegek: teljes hossz (a), oldalhossz (b); a hatulsé szarny méretét meghatarozo jellegek: teljes hossz
(d), oldalhossz (e). Az eliilsé szarny szogei: tovi szog (o), csucsi szog (B); a hatulso szarny szoge:
tovi sz0g (y) csucsi szog (9).
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populacié egyedeit hasznaltuk fel. A bal felsd és als6 szarnyon Osszesen 8 jelleget mértiink
le egyedenként, melyek koziil 4 a szarnyak méretét mutatta, tovabbi 4 jelleg pedig a
szarnyak alakjat tiikrozte (M.2. 4bra).

M.6. A genetikai adatok elemzése soran alkalmazott statisztikai modszerek

Az els6dleges genetikai adatok az egyedek sok lokuszos genotipusai voltak, melyekbdl
minden faj vizsgalata soran genotipus ¢és allélgyakorisagokat szamoltunk a GENALEX6
program (Peakall & Smouse, 2006) segitségével.

M.6.1. A genetikai variabilitas mérészamai

Az enzimpolimorfizmus szintjét 3 klasszikus mérészammal jellemeztik: az atlagos
allélszammal (na), a heterozigotak atlagos gyakorisagaval (Ho) és a polimorf lokuszok
aranyaval (P). Ez utobbi mérészamot a 95%-os kritérium alapjan allapitottuk meg. Mivel az
allélszam (na) az esetek tobbségében korrelacioban volt a minta méretével, ezért a
kiilonb6zé populaciok ¢és fajok Osszehasonlithatosdga ¢érdekében korrigalt mutatét
hasznaltunk. Meghataroztuk az allé¢lgazdagsagot (Ar) a Hurlbert-féle rarefakcios modszer
(Hurlbert, 1971) segitségével, ahol az allélszam értékét a legkisebb mintaval egyenlé méreti
»részmintdban” varhato allélszammal jellemeztiik. Az allélgazdagsag értékeit az FSTAT ver.
1.2. (Goudet, 1995) program segitségével allapitottuk meg.

A tovéabbiakban a klasszikus és korrigdlt mérészamok mellett egy tovabbi, altalam
kidolgozott paraméterrel jellemeztiik a vizsgalt populaciok genetikai valtozatossagat. Az
allélokat két kategdriaba osztottuk gyakorisaguk alapjan: fixalddott (p=1) és nem fixalodott
allélok (p<l). Ezutan az Osszes lokusz figyelembevételével meghataroztuk a fixalodott
allélok aranyat (Fix%) az egyes populaciokban, ami forditott aranyban allt a kérdéses
populécio variabilitasaval.

A genetikai variabilitas klasszikus és (ij mérdszamait ANOVA segitségével hasonlitottuk
Ossze a fajok, vagy a foldrajzi régiok kozott. Az analiziseket a GLIM 4 programmal (Francis,
Green, & Payne, 1994) végeztiik.

M.6.2. A genetikai differencidalédds mérészamai

Egy populacidrendszer totalis genetikai variabilitdsanak részét képezik a populaciok kozott
megjelend genetikai kiilonbségek is, mas szoval a genetikai differencialodas. A populéciok
kozotti differencialodas mérésére szamos modszert lehet alkalmazni.

M.6.2.1. Cavalli-Sforza és Edwards féle hurtavolsagok. Dendrogram
szerkesztés a tavolsagmatrix alapjan

Az allélgyakorisagok alapjan kiilonb6zd geometriai és genetikai tdvolsdgokat lehet szdmolni
az egyes populacid parok kozott. Az altalunk alkalmazott Cavalli-Sforza és Edwards-féle
hurtavolsag (Cavalli-Sforza & Edwards, 1967) a geometriai tavolsagok egyik tipusa, ahol a
koordinatdkat az allélgyakorisigok négyzetgyokei képezik. Igy a populiciok egy
gombfeliileten taldlhatok, és a megfeleld algoritmus segitségével meghatarozhatd az dket
Osszekotd hir tavolsaga. A Cavalli-Sforza és Edwards-féle hurtavolsagok kiszamitasahoz a
PAST ver.1.56 (Hammer, Harper, & Ryan, 2001) programot hasznaltuk.

Egy populédciorendszer adatainak elemzése soran, minden lehetséges populacid part
felallitva, a genetikai tavolsagok matrixat kapjuk. A tavolsagmatrix alapjan hierarchikus
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klaszteranalizist (Sneath & Sokal, 1973) végeztiink, és a PAST ver.1.56 (Hammer et al.,
2001) program segitségével UPGMA dendrogramot szerkesztettiink.

M.6.2.2. Wright-féle F-statisztika

Wright harom fixaciés indexet dolgozott ki egy populacio rendszer genetikai varianciajanak
a jellemzésére. Az Fit a totalis varianciat, az F;s a populdciokon beliili, mig az Fst a
populaciok kozotti variancia komponenst jellemzi (Wright, 1978). Az Fsr tehat alkalmas a
populaciok kozotti genetikai differencialodas jellemzésére. Késébb Weir és Cockerham
szintén definialt harom paramétert (F, f és ®) a populaciorendszer genetikai variancidjanak
jellemzésére, melyek szoros korrelacioban allnak a Wright-féle indexekkel (Weir, 1996). Az
adatok elemzése soran az egyes fajokra, vagy foldrajzi régiokra vonatkoz6 Fst értékeket az
FSTAT ver. 1.2. (Goudet, 1995) program segitségével allapitottuk meg. Tobb tanulmanyban
is vizsgaltuk a foldrajzi (vagy klaszter) régiok kozotti differencialodas mértékét. Ezekben az
analizisekben az egyes régiok populacidinak adatait Osszedmlesztettik, majd
megallapitottuk az igy 1étrehozott ’0riasi populaciok’ kozotti differencialodas mértékét.

M.6.2.3. A migransok effektiv szama

A génaramlas intenzitdsat a migransok effektiv szamaval jellemezhetjik, ami
tulajdonképpen a populacioba érkezé egyedek aktualis, generacionkénti szama (Nm). Az
Nm értékét a fixacios indexbdl is kiszdmithatjuk a Wright altal levezett 6sszefliggés alapjan
(Wright, 1931). Ugyanakkor Slatkin (1985) megallapitotta, hogy az Nm szignifikans
korrelacioban van a populéciora specifikus, privat allélok atlagos gyakorisagéaval. Ez a
korrelacié azonban fiigg a minta méretétdl. Mivel a privat allélok gyakorisdga és a minta
mérete kozott szintén ismert az Osszefiiggés, ezért lehetdség van a mintaszamok
kiilonbozdségébdl adodo hibak korrekcidjara. A genetikai adatok elemzése soran Slatkin
modszerét alkalmaztuk az Nm értékek meghatarozasara, melyet Raymond & Rousset (1995)
beépitett a GENEPOP version 1.2 programba.

M.6.3. A populdciok kézotti genetikai differencidalédds mintdzatdanak vizsgdlata

Egy nagykiterjedésii populacidrendszerben (példdul a Karpat-medencében) a genetikai
differencidlodds nem homogén. Ennek egyik legnyilvanvalobb esete a differencialodas
foldrajzi mintdzata, amikor a nagy teriilet kiilonb6zd fOldrajzi régiodin beliil talalhato
populaciok kozott alacsonyabb szintli a differencidlodds, mint a régiok kozott. De egy
populécidrendszer egyes tagjai Okoldgiai alapon 1is elkiiloniilhetnek a tobbitél. A
differencialodas mintdzataként tehat a populaciorendszeren beliili hierarchikus tagolodas
genetikai kovetkezményei jelennek meg. Ennek a differencialodasi mintazatnak a
tanulmanyozasara tobb modszert is alkalmaztunk.

M.6.3.1. Molekularis varianciaanalizis (AMOVA)

A molekularis varianciaanalizis (AMOVA) segitségével egy hierarchikus szerkezetii
populaciorendszer genetikai varianciajat lehet elemezni. Ha a populaciok kozott csoportok
kiilonithetdk el (pl. foldrajzi régiok, vagy okotipusok), akkor a populaciorendszer teljes
genetikai varianciajat harom komponensre bonthatjuk: populaciokon beliili komponens, a
csoporton beliili populaciok kozotti komponens és a populaciocsoportok kozotti komponens
(Excoffier, Smouse, & Quattro, 1992; Weir, 1996). Ebben az analizisben tehat a populaciok
kozotti differencidlodds homogenitdsat lehet tanulmanyozni. Az AMOVA-t az ARLEQUIN
version 3.5 (Excoffier & Lischer, 2010) programmal végeztiik el.
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M.6.3.2. Bayes-féle klaszterezési médszer

A Bayes-féle klaszterezési modszer segitségével a vizsgalt egyedeket felépitd, genetikailag
differencialodott klaszterek legvaldszintibb szamat (K) lehet megallapitani. Az analizis az
egyedek sok lokuszos genotipusat veszi alapul anélkiil, hogy figyelembe venné eredeti
besorolasukat a vizsgalt populaciokba (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). A Bayes-
féle klaszterezési modszert a STRUCTURE 2.3.2 program segitségével végeztiik el. A futasi
paraméterek minden faj analizisében a kovetkezOk voltak: ,,admixture model”-t
hasznaltunk, amely megengedi az egyedek tobb klaszterb6l vald szarmazasat; az ,,initial
burin” 100000 1épés volt a paraméter térben, a futas hosszusaga pedig 500000 1épés volt. A
K értékek 1 és X kozott valtoztak a kiilonbozo fajok esetében, ahol X a kérdéses faj dsszes
vizsgalt populacidja volt. Minden K értéket 5 ismétlésben futtatunk le. Az eredmények
megadtak a vizsgalt K értékek valosziniiségét az clemzett fajokra nézve, és az egyedek
kiilonbozo klaszterekbe tartozasanak a valosziniiségét (,,cluster membership coefficient”). A
legvaloszintibb K érték meghatarozasahoz minden analizisben megbecsiiltiik a AK értéket,
ami megmutatja az egymast kovetd K értékek valdsziniiségének logaritmusa kozotti
kiilonbséget (Evanno, Regnaut, & Goudet, 2005). A AK értékeket a STRUCTURE HARVESTER
0.6.91 (Earl & vonHoldt, 2011) program segitségével allapitottuk meg.

M.6.3.3. Fékomponens analizis

A fékomponens analizis (PCA) a sokvaltozos statisztikai analizisek alapvetd ordindcios
modszere (Podani, 1997). A PCA célja a valtozok szamanak csokkentése 0j valtozok
létrehozasa révén. Az elsdé 1) valtozo egy olyan tengely, ami az adatok variancidjdnak a
lehetd legnagyobb részét magyardzza meg. Az erre merdleges masodik 1) tengely a maradék
variancia kovetkez6 legnagyobb hanyadat fedi le. Igy a legtobb analizisben az elsé két
tengely az adatok varianciajanak jelentds részét magyarazza meg. A PCA eredményeként a
pontfelhé (egyedek, vagy populaciok) a valtozok redukalt terében jelenik meg, és igy
megallapithatdé a ponthalmazok (kiilonb6zé populaciok egyedei, vagy kiilonbozd
régidk/fajok populacioi) atfedésének a mértéke. Az analizis eredménye azt is megmutatja,
hogy az Uj tengelyek milyen hanyadat magyarazzdk az adatok totalis variancidjanak,
valamint hogy az eredeti valtozok milyen mértékben jarultak hozza az Gj tengelyekhez. A
fokomponens analizist a genetikai és a morfometriai adatok elemzése soran egyarant
alkalmaztuk. A genetikai adatok analizisében a populaciok allélfrekvencia értékeit, illetve a
Bayes féle klaszter analizisben kapott atlagos klasztermegoszlasi koefficienseket hasznaltuk
alapadatként. A morfometriai adatok elemzése soran pedig az egyedek szarnyain
kozvetleniil mért értékek, illetve az E. aurinia esetében a standard aszimmetria indexek
voltak a kiindulasi adatok. A fékomponens analizist minden esetben a PAST ver.1.56
(Hammer, Harper, & Ryan, 2001b) program segitségévek végeztiik.

M.6.3.4. Mantel-teszt

A téavolsaggal ardnyos izolacid modellje Iényegében a genetikai differencidlodds és a
migracié egyensulyat a tiikrozi, vagyis azt fejezi ki, hogy a populaciok kozotti foldrajzi
tavolsadg korreldcidban van a koztik 1évd genetikai tavolsaggal. A két valtozo kozotti
korrelaciot a Mantel teszt (Mantel, 1967) segitségével vizsgaltuk, ami tulajdonképpen a két
tavolsagmatrix kozott mutatja meg a korrelacio szorossagat. A Mantel tesztet a GENALEX6
programcsomag (Peakall & Smouse, 2006) segitségével végeztik.



dc_1406 17

31

M.6.4. A kiilonbozé evolucios folyamatok genetikai kévetkezményei

A kiilonbozd evolucids folyamatok eredményeként megvaltozik a populdciok genetikai
Osszetétele, vagy a kozottik kialakult differencidlodas mintazata. A biostatisztika fejlédése
egyre szélesebb korben tette lehetdvé, hogy feltarjuk ezeknek a hatdsoknak a genetikai
kovetkezményeit. Munkank sordn 3 modszert alkalmaztunk, melyek kiilonb6zd evolicios
folyamatok kimutatasara alkalmasak.

M.6.4.1. A palacknyak hatas kimutatasanak lehetdsége

A palacknyak hatds sordn a populdcioméret jelentés mértékben csokken, ami egyiitt jar
bizonyos allélok véletlenszeri kiesésével. Az allélok megmaradasanak/elvesztésének az
esélye gyakorisagukkal ardnyos. Igy palacknyak hatéséara elsésorban a ritka allélok esnek ki
a populaciokbol. A populacioméret jelentdés csokkenésének eredményeként tehat
megvaltozik az allélok kiillonb6zo gyakorisagi osztalyok kozotti megoszlasa. Az egyensulyi
populaciora jellemzd L-alaktl eloszlas (ritka allélok tulsulya) eltolédik a kozepes
gyakorisagi osztalyok iranyaba (Luikart et al., 1998). Ebbdl adodik, hogy az allélfrekvencia
adatok alapjan megéllapitott heterozigota gyakorisag (2pq) magasabb lesz, mint az a varhato
heterozigbtasag, amit az allélok szama alapjan becsiilhetiink, feltételezve egyensulyi
eloszlasukat (Luikart et al., 1998). A palacknyak hatas tehat egy atmeneti heterozigota
tobbletet eredményez a populacioban (Cornuet & Luikart, 1997; Luikart & Cornuet, 1998).
A palacknyak hatéds vizsgalata soran ezt a heterozigota tobbletet teszteltikk a BOTTLENECK
(Cornuet & Luikart, 1997) program segitségével.

M.6.4.2. A diverzifikalé szelekcié kimutatasanak lehetséges modja

Egy populécié vizsgalata soran a kiillonboz6 lokuszokra megallapitott Fst értékek jelentds
szorast mutatnak. Az Fgr értékek random eloszlasa csak a populaciok kozotti
heterozigdtasag mértékétdl fiigg (Stinchcombe & Hoekstra, 2007). Ha viszont egy lokuszon
az Fgr érték kiugroan magas, akkor a random folyamatokon kiviil, tovabbi diverzifikalo
hatassal (pl. szelekcid) szamolhatunk. A kiugré differencialddast mutatd lokuszok analizise
soran a genom szintll differencidlodast lehet elvalasztani a lokusz specifikus hatasoktol
(Stinchcombe és Hoekstra 2007). Az analizis alapja az, hogy 6sszehasonlitjuk a tapasztalt
Fsr értékeket a fixaciés indexek random eloszlasaval, ami a populaciok kozotti
heterozigotasag alapjan szimulalhato (Beaumont & Nichols, 1996). A kiugr6é lokuszok
vizsgalatara a LOSITAN (Antao et al., 2008) programot hasznaltuk. Az Gsszes analizisben
0.99 volt a konfidencia limit. Az Fst értékek random eloszlasat minden esetben 300000
szimulaci6 eredményeként kaptuk meg. Az analiziseket valamennyi vizsgalatban 5
ismétlésben hajtottuk végre, és csak azokat a lokuszokat tekintettiik szignifikdnsan
kiugronak, amelyek mind az 5 ismétlésben azonos eredményt mutattak.

M.6.4.3. A populacion beliili rokonsagi viszonyok vizsgalata

Az E. maturna vizsgalata sordn teljes testvéreket kerestiink a mintakban. Els6 1épésben az
egyedek gaméta fazisat allapitottuk meg. A gaméta fazis lényegében azt az egyedi
allélkombinaciot (haplotipust’) jelenti a sok lokuszos genotipusban, amit az illeté egyed az
apai, vagy az anyai gamétaban kapott. A gaméta fazis megallapitasahoz a Bayes-féle
Excoffier—Laval-Balding (ELB) algoritmust hasznaltuk (Excoffier, Laval, & Balding,
2003). Az ELB algoritmus az egyedek gaméta fazisat sok lokuszos genotipusuk alapjan
rekonstrualja. A heterozigdta lokuszok gaméta fazisat iterativ modon, a kapcesolt ,,lokuszok
ablakanak™ segitségével allapitia meg az algoritmus. Nekiink azonban nem volt
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informaciénk a vizsgalt enzim lokuszok kapcsoltsagi viszonyarél az E. maturna-ban. igy 5
parhuzamos adat file-t hoztunk Ilétre minden mintabol, melyekben véletlenszertien
felcseréltiik a lokuszok sorrendjét. Ebbdl adodoan minden egyedre 5 gamétafdzis allt a
rendelkezésiinkre. Az analizisekben azokat az egyedeket tekintettiik testvéreknek, akik
ugyanazt az allélkombinaciot azonos gaméta fazisban hordoztdk mind az 5 parhuzamos
futasban. A gaméta fazis megallapitasahoz az ARLEQUIN version 3.5 (Excoffier & Lischer,
2010) programot hasznaltuk. Minden analizisben 500000 volt a kezdeti szimulaciok szama
(,,burnin”), a mintazott szakasz 1000 1épés, mig a minta mérete 5000 volt a Gibbs lancban.

A rokonsagi viszonyok tanulmanyozasakor megallapitottuk tovabba az atlagos rokonsagi
fokot (r) az egyes mintak egyedei k6zotti egy olyan mutatot hasznalva, ami ekvivalens a
Queller & Goodnight (1989) altal kidolgozott paraméterrel. Az r értékek kiszamitasahoz az
FSTAT version 2.9.3.2 (Goudet, 1995) programot hasznaltuk. Ezzel parhuzamosan a
paronkénti rokonsag fokot is megallapitottuk a mintak egyedei koézott az ML-RELATE
(Kalinowski, Wagner, & Taper, 2006) program segitségével. A program el6szor a kdzos
szarmazasu allélok (0, 1, 2) valoszinliségét hatarozza meg a két egyed kozott sok lokuszos
genotipusuk alapjan. A kérdéses két egyed rokonsagi fokat (r) pedig ezeknek a
valoszintiségeknek a felhasznalasaval allapitja meg.

M.7. A DNS szekvencia adatok elemzése soran alkalmazott statisztikai
modszerek

A mtDNS COI szekvencia analizise két fajban tortént meg: Parnassius mnemosyne és
Euphydryas aurinia. A szekvencidk illesztését a P. mnemosyne esetében a MEGA V. 6
(Tamura et al., 2013) program felhasznalasaval, mig az E. aurinia esetében a DECIPHER
program segitségével (Wright, 2016) végeztik. A sajat adatainkon kiviil tovabbi
szekvenciakat is felhasznaltunk az elemzések soran: a P. mnemosyne esetében a Gratton et
al. (2008) altal publikalt cikk adataibol, mig az E. aurinia esetében a Junker et al. (2015)
cikkében szereplé szekvenciakbol szelektaltunk. A végsé szekvencia a P. mnemosyne
esetében 927 bp, mig az E. aurinia-nal 616 bp hosszsagl volt.

A szekvenciak alapjan haplotipus halozatot szerkesztettiink R kdrnyezetben a PEGAS V.
0.6 program segitségével (Paradis, 2010). A haplotipusok f6ldrajzi megoszlasanak
abrazolasahoz a QGIs (QGISDevelopmentTeam, 2014) programot hasznaltuk.

M.8. A morfometriai vizsgalatokban alkalmazott statisztikai modszerek

A morfometriai €s a genetikai vizsgalatokat parhuzamosan végeztiik, ezért a morfometriai
adatok elemzése soran olyan statisztikai modszereket alkalmaztunk, amelyeknek
eredményei parhuzamba allithatok a genetikai analizisek eredményeivel. A morfometriai
adatok a legtobb esetben kozvetleniil a mért értékek voltak, kivéve a szogeket, melyeket
radidnban fejeztiink ki a statisztikai analizisek soran.

M.8.1. A morfoldgiai vdltozatossag mértéke — Levene-féle valtozo

Az Euphydryas aurinia mintakban a morfoldgiai valtozatossag szintjének a jellemzésére a
Levene-féle valtozokat hasznaltuk (L). A Levene-féle valtozoé a jelleg egyedre mért
értékének a mintaatlagtol valo eltérése abszolut értékben kifejezve (L=|X;q-Xi|) (Levene,
1960). A Levene-féle valtozot tehat minden jellegre nézve kiilon-kiilon szamitottuk ki.
Annak érdekében, hogy a kiillonbozd jellegek Levene-féle értékei Osszehasonlithatok
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legyenek, a jelleg mintadtlaganak a szazalékaban fejeztiik ki 6ket (L%=|X;u-Xil/Xan). A
populacidk fenotipusos valtozatossagat pedig a Levene-féle valtozok atlagaval jellemeztiik.
A fenotipusos valtozatossag mértékét az Maculinea nausithous populaciok esetében a
variacios koefficienssel (’coefficient of variation’: CV) jellemeztiik. A variacios koefficiens
Iényegében a minta szorasa az atlag szazalékaban kifejezve (Sokal & Rohlf, 1981).

M.8.2. A morfoldgiai valtozatossdg szerkezete

A morfologiai valtozatossag szerkezetének vizsgdlata sordn tobb olyan modszert is
alkalmaztunk, melyek mar ismertetésre keriiltek a genetikai adatok elemzésével
kapcsolatban. Tipikusan ilyen médszer a fékomponens analizis, melyben a morfometriai
elemzések kiindulasi adatai az egyedeken mért értékek, esetleg az aszimmetria indexek
voltak. A fékomponens analizist a morfometriai adatok esetében is a PAST ver.1.56
(Hammer et al., 2001) program segitségévek végeztilk. A masik statisztikai modszer a
Mantel teszt (Mantel, 1967) volt, melyet a genctikai és a morfometriai adatok elemzése
soran egyaran alkalmaztunk. A populdciok kozotti morfometriai tdvolsagokat a
Mahalanobis tavolsaggal (Mahalanobis, 1936) jellemeztikk, melyeket az IBM SPSS
Statistics 20 program csomaggal allapitottunk meg. A Mantel-teszt elvégzésére a
morfometriai analizisek soran is a GENALEX6 (Peakall & Smouse, 2006) programcsomagot
hasznaltuk.

M.8.2.1. Hierarchikus varianciaanalizis

A hierarchikus varianciaanalizisben a vizsgalt mintak hierarchikus szerkezetének megfeleld
variancia komponensek megoszlasat tanulmanyoztuk. Mindkét faj (E. aurinia és M.
nausithous) morfometriai elemzésében ugyanazt a harom hierarchia szintet elemeztiik,
melyek az AMOVA-ban is szerepeltek: populaciokon beliil, az egyedek kozotti variancia; a
populaciocsoportokon beliil, a populaciok kézotti variancia; és a populaciocsoportok kozotti
variancia. A hierarchikus varianciaanalizist a GLIM 4 programmal (Francis et al., 1994)
végeztik. Az analizist minden jellegre kiilon-kiilon hajtottuk végre, majd atlagoltuk az
egyes jellegek adott szintre es6 variancia hanyadait. Mivel a genetikai és a morfometriai
adatok elemzése soran azonosak voltak a hierarchia szintek, a hierarchikus varianciaanalizis
eredményeit parhuzamba tudtuk allitani az AMOVA eredményével. Igy tulajdonképpen a
genetikai és a fenotipusos variancia hierarchikus szerkezetét hasonlitottuk dssze.

M.8.2.2. Diszkriminancia analizis

A diszkriminancia analizis az adatokban eleve meglévo csoportok elkiilonitésére kidolgozott
ordinaciés modszer (Podani, 1997). Ebben a sokvaltozos analizisben is 0 tengelyeket
alakitunk ki, de most gy, hogy ezek a tengelyek a lehetd legnagyobb mértékben
magyarazzak meg a csoportok kozotti kiilonbségeket. Amig tehat a fOkomponens
analizisben az 10 tengelyek a teljes varianciat maximalizaljak, addig a diszkriminancia
analizisben a csoportok kozotti variancidt. Az analizis eredménye egyrészt megmutatja az
egyedek helyzetét az 0j tengelyek mentén (kanonikus valtozok), masrészt azt, hogy az 0j
tengelyek milyen hanyadat magyarazzak a csoportok kozotti kiillonbségeknek, €s hogy az
eredeti valtozok milyen mértékig jatszanak szerepet a kialakitasukban. A diszkriminancia
analizist az IBM SPSS Statistics 20 program csomaggal végeztiik.



dc_1406 17

34

M.8.3. Korrelacios vizsgdlatok

A korrelacio elemzése soran azt vizsgaljak, hogy milyen szoros az 6sszefliggés két valtozo
kozott. Leggyakrabban a Pearson-féle korrelacios koefficienst (r) hasznaljak, ami a két
valtozd kozotti linearis Osszefiiggést jellemzi. Munkam sordn a korrelacié elemzése a
Parnassisus mnemosyne és az Euphydryas aurinia populéaciok vizsgalata soran meriilt fel. A
P. mnemosyne populaciokban az enzimpolimorfizmus mutatoi és a foldrajzi hosszusagi
fokok kozotti Osszefiiggést vizsgaltuk. Az E. aurinia populaciokban pedig az egyedek
morfometriai jellegei, valamint standard aszimmetria indexei és a populaciokra jellemzo
hossztsagi fokok kozott allapitottuk meg a korrelacié mértékét. Az analiziseket mindkét faj
esetében a GLIM 4 program csomaggal (Francis et al., 1994) végeztiink.

M.8.4. A fluktudlo aszimmetria vizsgalata

A szarny jellegek aszimmetriajat az E. aurinia populaciokban vizsgaltuk. Az adatok
feldolgozasa soran el6szor faktorialis ANOVA-t végeztiink a GLIM 4 program (Francis et
al., 1994) segitségével, ahol az egyed random, mig az oldal fix faktor volt. Majd az atlagos
négyzetosszegekbdl kiindulva meghataroztuk a fluktuald és a direkcionalis aszimmetriara
es6 variancia hanyadot (Palmer & Strobeck, 1986). Az egyedek aszimmetridjanak a
mértékét a standardizalt aszimmetria indexszel fejeztiik ki (Palmer & Strobeck, 1986), ami
nem mas, mint a két oldal abszolut eltérése az atlagra vonatkoztatva (FA=|X;-Xp|[/Xau). Az
egyedek standard aszimmetria indexeivel fokomponens analizist végeztiink, majd kerestiik a
korrelaciot az egyedek elsd tengely mentén kapott koordinatai és a populaciok hosszisagi
foka kozott. A PCA elvégzésére a PAST ver.1.56 (Hammer et al., 2001) program csomagot
hasznaltuk.

Esettanulmanyok

E.1. A kis populaciokban érvényesiilé evolucios hatasok tanulmanyozasa

E.1.1. Genetikai sodrodds

A genetikai sodrodas hosszu tdvon azt eredményezi, hogy a populdciok variabilitdsa
csokken, ami els6sorban a ritka allélok elvesztése révén valosul meg (1.3.2.1. fejezet).
Ugyanakkor drift hatdsara nemcsak a populaciok genetikai Osszetétele valtozik meg, hanem
a populaciok kozotti differencidlodas mértéke is. Erds genetikai sodroddsnak kitett
populdcidkban tehat az varhatd, hogy genetikai valtozatossaguk alacsony szintli, mig a
kozottiik fellépd differencialoédas intenziv.

A genetikai sodrodas alapvetden a kis populdcidkat érintd jelenség, de a sztochasztikus
folyamatok er6s6dését mas hatasok (pl. specialis életmenet) is el6idézhetik.

E.1.1.1. A szaporodasi stratégia hatasa a populaciok genetikai szerkezetére:
az Euphydryas maturna és a Parnassius mnemosyne populaciék enzim-
polimorfizmusanak 6sszehasonlitasa

Az 1.1.1. fejezet a kovetkezd cikk, illetve konyv fejezetek alapjan 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. (IF: 1,579)
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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: I. Lang (ed.) Environmental Science and
Technology in Hungary. Miiszaki Kiad6, Budapest.

Pecsenye K., Bereczki J., Toth A., Meglécz E., Peregovits L., Juhasz E. és Varga Z. 2007. A
populacidstruktura és a genetikai variabilitas kapcsolata védett nappalilepke-fajainknal. pp. 1-20. In
Forr6 L. és Ronkay L. (szerk.) A Kdrpat-medence allatvilaganak kialakuldsa. Magyar
Természettudomanyi Muzeum, Budapest

Elméleti hatter

Egy faj szaporodasi stratégija azt befolyasolhatja, hogy populacidi milyen mértékig vannak
kitétve a véletlen hatdsainak. Az r-K kontinuum r tartoméanyaban taldlhato fajok
szaporodasat roviden ugy jellemezhetjiik, hogy a kérdéses faj elsOsorban arra forditja
energiaforrasait, hogy sok utdédot hozzon létre, viszont kevés energiat fektet az utddok
tulélési esélyének novelésébe. Ebbdl adodoan az utdodok talélését jelentdsen befolyasoljak a
kiilonb6z6 sztochasztikus folyamatok, vagyis az ilyen fajok populéciodi viszonylag intenziv
drift hatdsnak vannak kitéve. Ugyanakkor a kontinuum K tartomanyéba tartozo fajok
szaporodasara az jellemzd, hogy elsddlegesen az utddok tulélésére forditjak a szaporodasba
fektetett energiaforrasokat, viszont kevés utddot hoznak létre. Az ilyen fajok utddainak
tulélése viszonylag magas és kiegyenlitett, populdcidikban tehat kevésbé érvényesiilnek
sztochasztikus hatasok (pl. (MacArthur & Wilson, 1967; Stearns, 1976). Bar a nappali
lepkék az allatvilag egészét tekintve inkabb az r-K kontinuum r-hez kozeli tartomanyaban
talalhatok, a kiilonbozd fajok szaporodasi stratégija jelentds valtozatossagot mutat.

A diszes tarkalepke (Euphydryas maturna) tipikusan r-stratégista faj. Nostényei 1-2
csomoéba rakjak le a mintegy 300-350 petéjiiket az elsédleges tapnovényre (Weidemann,
1985; Wahlberg, 2000; Vrabec, Cizek, O., & Benes, J., 2002a; Freese et al., 2006; Dolek et
al.,, 2007). A kikel6 hernyok a tapnovény hajtasain fészket szdének, és abban kdzdsen
taplalkoznak. A nyar kozepén az avarszintben, kozds szovedékben megkezdik az
észtivaciot, amely megszakitas nélkiil megy at a hibernacioba (Eliasson & Shaw, 2003;
Konvicka et al., 2005; Freese et al., 2006; Dolek et al., 2012). A hernyok tehat az els6
harom larvastadiumot kozos szovedékben toltik, és csak a kovetkezO tavasszal szélednek
szét (Vrabec et al., 2002a; Freese et al., 2006; Dolek et al., 2007). Ebben az idészakban
tapnovényt valtanak, és a korabban hasznalt fas, vagy cserjés ndvények (Magyarorszdgon
Fraxinus excelsior, F. angustifolia ssp. pannonica vagy Ligustrum vulgare) helyett
lagyszara novényeket (nalunk féleg Veronica spp.) fogyasztanak (Weidemann, 1985;
Varga, 1995). Ennek a specialis szaporodasi stratégianak az a kovetkezménye, hogy a
kiilonb6zd kedvezdtlen hatadsok (iddjaras, ragadozok, parazitoidok stb.) egy ndsténynek
szinte az Osszes utodjat elpusztithatjak. Dolek et al. (2007) kimutattak, hogy a diszes
tarkalepke hernydinak ttlélése a diapauzat megel6z6 idészakban nagyon alacsony, rdadasul
jelentds variancidt mutat az egyes fészkek kozott. A specialis szaporoddsi stratégia
kovetkezménye tehdt az, hogy a diszes tarkalepke populaciok egyedszama jelentds
mértékben ingadozik. Mindezek eredményeként azt varjuk, hogy az E. maturna populéaciok
intenziv drift hatdsnak vannak kitéve.

A kis apollolepke (Parnassius mnemosyne) szaporodasi stratégiaja a lepkék kozott szinte
az ellenkez6 véglet. A ndstények nagyjabol 50 petéjiiket egyesével helyezik el a talajon
vagy mas tereptargyon (pl. elszéradt ndvényen), annak kozelében, ahol a kovetkezd
tavasszal a tapnovény (Corydalis cava, C. solida) kihajt. A peterakd ndstények sokat
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replilnek, igy a petéket nagy teriileten szorjak szét. A peték viszonylag nagyok, a benniik
felhalmozott jelentds mennyiségli szikanyag teszi lehetdvé a kikelt larvak attelelését. A P.
mnemosyne szaporoddsi stratégidja tehat az r-K kontinuumban eltolodik a K-stratégia
iranyaba az E. maturndhoz képest. Igy a kis apollolepke populacidi stabilabbak,
egyedszamuk tobbnyire nem ingadozik jelentés mértékben. Ennek kovetkeztében a drift
hatasat is kevésbé intenzivnek varjuk a kis apollolepke populaciokban.

Célkitiizések

Vizsgalatunk célja az volt, hogy Osszehasonlitsuk a genetikai variabilitds szintjét és a
genetikai differencialodas mintazatdt a diszes tarkalepke és a kis apollolepke hazai
populadcioiban. Bar a két faj leszdrmazasi kapcsolata tavoli, és rendszertanilag mas
csaladokba tartoznak, Okologiai igényeik meglepden hasonléak. Mindkét faj strukturalt
habitatban ¢l: Kozép-Eurdpaban, és igy nalunk is erddszéleken, tisztasokkal vagy irtasokkal
tagolt iide erdékben. Ebbdl addddéan populacidik nemcsak szimpatrikusak, de gyakran
jelennek meg sziintopikusan, a folyok menti keményfas ligeterdokben (pl. a Szatmar-
Beregi-sikon, Sajoladon, vagy a Ko6rosok vidékén), kontinentalis jellegii tolgyesekben (pl. a
Biikk-hegységben) és koris-elegyes, geofitonokban gazdag szikla- és szurdokerdékben
(Bakony, Gomor-Tornai-karszt, Erdély). Munkahipotézisiink az volt, hogy a két faj
szaporodasi stratégidjaban meglévé jelentés eltérések kovetkezményeként komoly
kiilonbségek varhatok a populdcioikra hatd genetikai sodrodas erdsségében. Azt tételeztiik
fel, hogy az intenzivebb sztochasztikus hatasoknak kitett E. maturna populaciokban
alacsony lesz a genetikai variabilitas, ami parosul a populdciok kozotti differencialddas
magas szintjével. Ezzel szemben a P. mnemosyne vizsgalata soran azt vartuk, hogy a
populacidk variabilitdsa magas szintli lesz, és mérsékelt differencidlodas mellett megjelenik
a variabilitas foldrajzi mintazata.

Hipotézisiink tesztelésére hasonld foldrajzi 1éptékben vettilk a mintdkat a két faj
magyarorszagi populacidibol. A genetikai variabilitds szintjének és szerkezetének a
tanulmanyozasa az enzimpolimorfizmus vizsgalata révén tortént. Az E. maturna mintakban
18 enzim lokuszt elemeztiink, mig a P. mnemosyne mintdkban 14-et.

Mintak

Mindkét faj mintait tobb foldrajzi régidban gytjtottiik 2001 és 2014 kozott. Az E. maturna
mintak 4 foldrajzi régio (NYR, BER, KOR és EMO) 6sszesen 20, mig a P. mnemosyne
mintak 3 foldrajzi régié (EKH, DKH és KOR) 18 populaciojabol szarmaztak (E.1.1.1. dbra
és E.1.1.1. Fiiggelék). Igy a vizsgalatokban 603 E. maturna, mig 458 P. mnemosyne egyed
enzimpolimorfizmusat elemeztiik.

Eredmények és értékelésiik

A két faj mintaszdma és a mintdk atlagos egyedszama is alapvetden hasonld volt az
elektroforetikus vizsgalatok sordn (E.1.1.1. fliggelék). Az adatok elemzésének elsd
1épésében meghataroztuk a polimorfizmus legfontosabb mutatoit mind a két faj populacioira
nézve (E.1.1.2. fiiggelék). A mutatdkat Osszehasonlitva egyértelmii, hogy az E. maturna
populacidk alacsonyabb szintli valtozatossagot mutattak, mint a P. mnemosyne populaciok
(E.1.1.1. tablazat). Ez a kiilonbség minden vizsgdlt mutatd esetében magasan
szignifikansnak bizonyult (E.1.1.1. tablazat: ANOVA).
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E.1.1.1. abra: Az E. maturna és a P. mnemosyne mintahelyei. Az E. maturna mintak 4 foldrajzi
régiobol szarmaztak. Nyirség (NYR) 7 populacio: FeO, Fel, Fell, Felll, GutA, GutB és Bat;
Szatmar-Beregi-sik (BER) 4 populacio: Fiil, Lon, Feh és Mag; Korosok vidéke (KOR) 4 populacio:
Seb, Dob, GyV és GyK; Eszak-Magyarorszag (EMO) 5 populacié: Saj, Feld, Gir, Nov és Kgy. A P.
mnemosyne mintikat 3 foldrajzi régidban gyiijtottik. Eszaki-kozéphegység (EKH) 5 populacid
(ZNm, No, Bk1-3); Dunantuali-kdzéphegység (DKH) 9 populacio: Vas, Pil, Kov, Mel, Har, Haj, Mar,
Var, Bat; Korosok vidéke (KOR) 4 populacio: Seb, Dob, GyV és GyK.

Az adatok elemzésének a masodik szakaszdban a populdciok genetikai struktardjat
tanulmanyoztuk. Els6ként mind a két faj esetében f0komponens analizist (PCA) végeztiink
a populéciok allélfrekvencia adatai alapjan. A P. mnemosyne populaciokat jelképezd pontok
harom vilagosan elkiiloniilt halmazt alkottak az elsé két tengely mentén, a foldrajzi
régioknak megfeleléen: Eszaki-kozéphegység, Dunantuli-kézéphegység és a Korosok
vidéke (E.1.1.2. 4bra). Kiilonosen egyértelmli volt az utdbbi régio elkiiloniilése a masik
kett6tdl az 1. tengely mentén, ami a teljes variancianak a 45,1 %-at magyarazta meg. Ezzel
ellentétben, az E. maturna populaciok diffuz pontfelhdt alkottak a valtozok redukalt terében,
ahol a négy foldrajzi régid kozott csak részleges differencialodas volt megfigyelhetd a 2.
tengely mentén (E.1.1.2. dbra). Ez a tengely azonban a totélis variancidnak minddssze a 21,2
%-at magyarazta.

A genetikai struktura analizisének a kovetkezd 1épésében Bayes-féle klaszteranalizist
végeztiink az egyedek sok lokuszos genotipusa alapjan. Elséként a mintdkat felépitd
klaszterek legvaldszinlibb szdmat hatdroztuk meg. Sajatos modon, ez mind a két faj
esetében K=3 volt. Majd megallapitottuk a 3 klaszterbe tartozas valosziniiségét (klaszter
besorolasi koefficiens) minden egyedre nézve. A tovéabbiakban ezeket a valoszintiségeket
egy egyenld oldali haromszogben abrazoltuk, ahol a hiromszdég csucsai a klaszterek
maximalis valosziniiségeit jelképezték. Igy az egyedek (a haromszogben elhelyezkedd
pontok) azt is reprezentaltdk, hogy genetikai allomanyuk kialakitdsaban milyen mértékben
vettek részt az analizisben definialt klaszterek. Minél inkabb a csticsoknal tomoriiltek az
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egyedek, annal egyértelmiibb volt, hogy genetikai Osszetételik megfelelt a csucsot
jelképezé klaszterének. Ezzel ellentétben, a haromszog belsejében elhelyezkedé egyedek
genetikai allomanya kevert volt, a klaszterek kiilonb6z6 aranyokban vettek részt a
kialakitasukban. Osszehasonlitva az egyedek elhelyezkedését a  haromszogben
megallapithatjuk, hogy a P. mnemosyne egyedek tilnyomé tobbsége a harom csucs
kozelében talalhato, és klaszter Osszetételiik a foldrajzi régioknak megfeleld kiilonbségeket
mutatja (E.1.1.3. abra). Ezzel ellentétben az E. maturna egyedek tobbsége a haromszog
belsejében taldlhato, rdaadasul nem mutatnak a foldrajzi régioknak megfeleld aggregaciot
sem. A Bayes-féle klaszteranalizis eredménye tehat, a PCA eredményéhez hasonléan azt
jelzi, hogy a P. mnemosyne populaciok genetikai struktaraja foldrajzi mintazatot tiikréz, mig
ez nem jellemz6 az E. maturna populaciokra.

E.1.1.1. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutatéi a P. mnemosyne és az E. maturna
foldrajzi régidiban. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunantuli-kozéphegység; KOR: Korosok
vidéke; NYR: Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO: Eszak-Magyarorszag. Np/r: a populaciok
szama a région beliil; N/s: az atlagos mintaszam; Na: az allélok tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag
(N=13); Ho: tapasztalt heterozigbta gyakorisag; %Fix: a fixalodott allélok aranya; Pgs: a polimorf
lokuszok aranya a 95%-0s kritérium alapjan. ANOVA: a két faj mutatoinak O0sszehasonlitasa; P:
valészinliség. A kovér betiik azt jelzik, hogy a fajok kozotti kiilonbség szignifikans.

Régio Np/r N/s Na Ar Ho %Fix Pgs
P. mnemosyne | EKH 5 19.60 | 2.11 1.97 0135 0261  0.457
DKH 8 26.55 | 2.59 233 0193 0165 0580
KOR 4 31.25 | 250 226 0217 0108 0.732
Atlag 5.7 25.61 | 2.43 221 0181 0180  0.580
E. maturna NYR 7 3727 | 1.89 166  0.112 0202 0611
BER 4 19.28 | 1.74 166  0.121 0299  0.486
KOR 4 29.38 1.76 1.59 0.114  0.290  0.500
EMO 5 28.94 | 1.70 157 0111 0303  0.489
Atlag 5.0 3001 | 1.79 163  0.114 0264 0533
ANOVA Fuss - - 781 1007 1763 13,80 11,07
P - - 0,005 0,002 0,000 0,000 0,001

A két faj genetikai strukturajaban tapasztalt kiilonbségek tovabbi aldtaimasztasara
Osszehasonlitottuk benniik a régidkon beliili €s a régiok kozotti differencidlodas mértékét.
Két mutatot hasznaltunk: a fixacids indexet (Fst) és a migransok effektiv szdmat (Nm). Ez
utobbit Slatkin (1985) nyoman, a populaciok specifikus alléljai alapjan becsiiltik meg.
Minkét mutatd meghatarozasakor két kiilonb6zd adathalmazt hasznaltunk mind a két faj
esetében. A régidokon beliili differencialédas vizsgalata sordn minden régiot kiilon
analizaltunk; mig a régiok kozotti differencialodas elemzésénél az dsszes populacid adatait
hasznaltuk oly moédon, hogy a régidk populacioit dsszeolvasztottuk. Ez utdbbi analizisben
tehat minden fOldrajzi régid egyetlen nagy populacioként szerepelt. A régiokon beliili
differencidlodas mértékét illetden nincs szdmottevd kiilonbség a két faj kozott. Mind a kis
apollolepke, mind pedig a diszes tarkalepke esetében hasonloan valtozatosnak mutatkozott a
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E.1.1.2. abra: A P. mnemosyne és az E. maturna populaciok allélfrekvencia adatai alapjan végzett
fékomponens analizis eredménye. A két tengely mentén azok a lokuszok vannak feltiintetve,
amelyek a leginkabb hozzajarultak a tengelyek kialakitasahoz. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH:
Dunantuli-kdzéphegység; KOR: Korosok vidéke; NYR: Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO:
Eszak-Magyarorszag.

P. mnemosyne E. maturna
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E.1.1.3. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis eredménye a P. mnemosyne és az E. maturna
mintakban harom klasztert feltételezve (K=3). A haromszog cstGcsai a 3 klaszter maximalis
valosziniiségét jelképezik, mig a pontok a vizsgalt egyedeket. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH:
Dunantuli-kdzéphegység; KOR: Korosok vidéke; NYR: Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO:
Eszak-Magyarorszag.

populacidk kozotti  differencidlodas az egyes régiokon belil. A régiok kozotti
differencidlodasra vonatkoz6 eredmények viszont teljes mértékig alatamasztottak a PCA ¢és
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a Bayes-féle klaszteranalizis soran tapasztaltakat (E.1.1.2. tablazat). A P. mnemosyne
esetében a foldrajzi régiok kozotti differencidlodds mutatdi egyértelmiien magasabbak
voltak, mint a régidkon beliilick. Ez a megallapitas, még a legmagasabb differencialodast
mutatd régiora (Eszaki-kozéphegység: EKH) is igaz volt. Az E. maturna populaciok
esetében azonban nem tapasztaltunk ilyen trendet. Az Fsr értékek szinte minden régioban
magasabbak voltak a populaciok kozott, mint a régiok kozotti érték. A régiok kozotti
migracié mértéke pedig magasabb volt, mint a régidkon beliili, egy régio kivételével (KOR).

E.1.1.2. tablazat: A genetikai differencialodas mutatoi a P. mnemosyne és az E. maturna foldrajzi
régioin beliil és azok kozott. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunantuli-kozéphegység; KOR:
Korosok vidéke; NYR: Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO: Eszak-Magyarorszag. Np/r: a
populaciok szama a région belill; Fsr: fixacios index; Nm: a migransok effektiv szama.
Szignifikancia szintek a Bonferroni korrekcio utan: ** 0,001<P<0,01; * 0,01<P<0,05.

Régio Np/r Fsr Nm
P. mnemosyne |EKH 5 0.110**  1.82
DKH 8 0.056** 6.37
KOR 4 0.053** 5.43
Reg 3 0.125** 0.62
E. maturna NYR 7 0.036** 1.36

BER 4 0.106** 455
KOR 4 0.020* 8.73
EMO 5 0.109**  2.84
Reg 4 0.024** 5.26
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E.1.1.4. abra: Az AMOVA eredménye az E. maturna és a P. mnemosyne mintakban. BR: régiok
kozotti variancia komponens; WR: a régiokon beliili populaciok kozotti variancia komponens; WP:
a populédcidkon beliili variancia komponens.

Valamennyi korabbi analizis eredményét alatamasztotta az AMOVA (E.1.1.4. abra).
Ebben az analizisben a variancia komponensek megoszlasat elemeztik a kiilonbozd
hierarchia szintek kozott. A P. mnemosyne populaciok totalis variancidja 41 %-kal
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magasabb volt, mint az E. maturna populacioké, ami alapvetéen két komponensre vezethetd
vissza, a populdcidkon belilli, és a régiok kozotti komponensekre. Vagyis a diszes
tarkalepke populdcidk variabilitasa jelentdsen alacsonyabb volt, mint a kis apolldlepke
populacidké. A regionalis differencialddas szintén a kis apollolepke populaciok kozott volt
magasabb, hiszen ez a komponens a diszes tarkalepke populacidk esetében csak mintegy 1
%-at tette ki a totalis variancidnak. Ugyanakkor a régidkon beliil, a populacidk kozotti
differencidlodéas mértéke hasonlod (~5%) volt a két faj esetében.

Osszességében elmondhatjuk tehat, hogy a vizsgalatok eredményei nagyrészt

alatamasztottak a két faj szaporodasi stratégiajanak kiilonbségei alapjan felallitott
hipotéziseinket genetikai valtozatossaguk szintjével és szerkezetével kapcsolatban:

a. A P. mnemosyne populéaciok variabilitasa szignifikdinsan magasabb volt, mint az E.
maturna populacioké, ami a drift erdteljes hatasara utal a diszes tarkalepke populaciokban.

b. Nem tapasztaltunk azonban szamottevé kiilonbséget a két faj kozott a populaciok
kozotti differencidlodas mértékében akkor, amikor azt hasonld foldrajzi Iéptékben, a
régidkon beliil vizsgaltuk.

C. A genetikai differencidlodds mintdzata viszont a varakozasunknak megfeleld
kiilonbséget mutatta a két faj kozott. A nagyobb sztochasztikus hatdsoknak kitett E. maturna
populacidk esetében a differencialédasnak nem volt foldrajzi mintdzata, vagyis a populéciok
kozotti genetikai kiillonbségek hasonldak voltak a régiokon beliil és a régiok kozott. Ezzel
szemben a P. mnemosyne populaciok differencialodasat egyértelmiien jellemezte a
regionalis mintazat.

Erdemes azonban végiggondolni a differencialédas mértékére és mintazatara kapott
eredmények ellentmondasait. A populaciok kozotti genetikai kiillonbségek ugyanis nemcsak
a jelenben és a kozeli multban zajlo sztochasztikus, vagy szelekcios hatasok eredményeként
halmozodhatnak fel, hanem lehetnek a torténrti mult eseményeinek a kdvetkezményei is.
Fakadhatnak tehat abbol is, hogy a kérdéses foldrajzi régiok kiilonbozé refugiumokbol
népesiiltek be a legutolsd eljegesedés utan vagy, hogy azonos refugiumbol, de eltérd
kolonizaciés utvonalon tortént a betelepiilés. Ezeknek a folyamatoknak a feltardsara
azonban az enzimek, mint markerek csak korlatozott mértékben alkalmasak. A vizsgalataink
foldrajzi 1éptéke sem teszi lehetdvé, hogy ilyen jellegii kiilonbségeket fel tudjunk tarni a két
faj kozott. Az E. maturna filogeografiai analizise még nem tortént meg, a P. mnemosyne
esetében azonban a mtDNS COI szekvencidja alapjan, Gratton et al. (2008) eurdpai skalan
vizsgaltak a faj lehetséges refugium teriileteit, illetve a feltételezhetd kolonizéacios utakat.
Az 6 munkajuk vilagitott ra, hogy a kis apolldlepke Karpat-medencei populacioi alapvetéen
a Balkan-félsziget refugiumaibdl szarmaznak, ahonnan 1ényegében két f6 titvonalon (kelet-
és nyugat-balkani Utvonal) tortént a kolonizacid. A vizsgélataink sordn tapasztalt erds
regiondlis differencialédas azonban csak részben magyardzhatdo ezeknek a kolonizacids
eseményeknek a genetikai kovetkezményeivel. A két utvonalnak megfeleld két genetikai
vonal ugyanis a Karpat-medence nyugati, illetve a keleti teriileteit népesitette be. A mi
mintateriileteink koziil a Dunantuli-kdzéphegységet tekinthetjiik nyugatinak, mig az Eszaki-
kozéphegyseget €s a Korosok videkét keletinek. A PCA eredménye azonban egyértelmiien
mutatja, hogy a differencialédas elsdésorban a Korosok vidéke, és a kozéphegységi
populaciok kozott figyelheté meg. Megallapithatjuk tehat, hogy a torténeti mult eseményei
valoszintlileg befolyasoltdk a vizsgalt P. mnemosyne populédciok genetikai struktuarajat, de a
differencidlodas regionalis mintazatanak kialakitasaban feltehetden kisebb volt a szerepiik.
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Genetikai differencidlodds azonban nemcsak a genetikai sodrédas hatdsara jelenhet meg,
hanem diverzifikald szelekcio eredményeként is kialakulhat. Mivel a diverzifikalo szelekcio
kovetkezménye az eltérd Okologiai adottsagh régiok kozott megjelend lokalis adaptacio,
ezért feltételezhetjiik, hogy a P. mnemosyne populacidk regiondlis differencidlodasanak a
hatterében a sztochasztikus hatasokon tilmenden szelekcids folyamatok is allnak.

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

Az 1.1.2. fejezet a kdvetkezo cikkek alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Szilagyi, 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. (IF: 0,782)

Elméleti hatter

A boglarkalepkék csaladjanak (Lycaenidae) eddig vildgszerte tobb mint 6000 fajat irtak le.
A fajok jelent6s tobbségének a hernydja valamilyen szinten kotédik a hangyakhoz (Fiedler,
2001; Pierce et al., 2002). A boglarkalepke hernyok és a hangyak kozotti kapesolat az
esetek tilnyomd tobbségében mutualista, vagyis a hernydk tapanyagban gazdag cseppeket
valasztanak ki a hangydk szdmara, akik ennek fejében nem tamadjak meg, s6t 6rzik Oket
(Pierce, 1989). Ezeknek a fajoknak a larvai ugynevezett mirmekofil szervekkel
rendelkeznek, melyek Iényegében mirigyek, valadékukat a kutikula felszinére {iritik
(Fiedler, 1991). A mutualista mirmekofil kapcsolatok sok esetben fakultativak, a hernyok
nem keriilnek be a fészekbe, és az 6rz6 hangyak segitsége nélkiil is tulélik a larvastadiumot.
A boglarkalepke—hangya kapcsolatoknak egy kis hanyada azonban egyértelmiien parazita—
gazda viszony. Ilyenkor a hernyok bekeriilnek a hangyafészekbe, és ott fejezik be a
fejlodésiiket. Az ilyen obligat mirmekofil fajok hernyoi el is pusztulnak, ha a megfeleld
larva stadiumban nem jutnak be a specifikus hangyagazda fészkébe, ahol aztan vagy
hangyalarvakkal taplalkoznak (ragadozok), vagy a dolgozok taplaljak oket (kakukk-
stratégia) (Fiedler, 2001).

A hegyi szerecsenboglarka (Aricia artaxerxes) a fakultativ mirmekofil fajok kozé
tartozik. A néstények petéiket a tapnévény (hazai adatok szerint Helianthemum ovatum és
Geranium sanguineum) levélfonakara vagy viragzo hajtasara rakjak (Varga, 1968). Kikelés
utdn a larvak a levél fonakan taplalkoznak, majd a mésodik larva stddiumban attelelnek a
tapnovény tovénél. Bar a mirmekofil szervek a hiberndcio eldtt is megtaldlhatok a
hernyokon, azok ebben a szakaszban még nincsenek kapcsolatban a hangyéakkal
(Ravenscroft & Warren, 1996). A hibernaciéo utan a larvak ujra taplalkoznak, és ekkor
latogatjak oket a kiilonb6oz6 hangya fajok, elsdsorban Lasius és Formica spp. (Malicky,
1969; Fiedler, 1991). A fakultativ mirmekofilia tehat viszonylag kiegyenlitett tulélést
biztosit a populacid egyedeinek. Ebbdl addoddan a véletlen folyamatok kevésbé intenzivek
az A. artaxerxes populaciokban.

A sziirkés hangyaboglarka (Maculinea alcon) obligat mirmekofil faj. A M. alcon cruciata
Okotipusanak ndsténye petéit a specifikus tapnovény (Szent Laszlo-tarnics — Gentiana
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cruciata) fiatal bimbodira vagy a fertilis hajtas felsé leveleire rakja (Kéry, Matthies, &
Fischer, 2001; Arnyas et al., 2006, 2009). A kikeld larvak a tapnovény fejlédd magjaival
taplalkoznak, majd 2-3 hét mulva kirdgjak magukat a tdpnovény maghdzabol és
lepotyognak. A kis larvak azt varjak, hogy Myrmica dolgozok (elsésorban a My. schenki és
a My. sabuleti) megtalaljak és adoptaljak oket (Steiner et al., 2003; Tartally & Cs6sz, 2004;
Schlick-Steiner et al., 2004). Ez a szakasz kritikus a hernyok életében, mert azok az
egyedek, amelyek nem keriilnek be a hangyafészekbe, elpusztulnak. Mivel azonban a
tapnovény €s a hangyafészkek eloszladsa egymastol fliggetlen random eloszlas, a kipotyogo
hernyok nagy részét nem talaljak meg a hangyadolgozok, és igy elpusztulnak (Thomas et
al., 1989). Tovabbi kritikus pont maga az adoptalas, ahol a hernyé kémiai mimikri révén
téveszti meg a hangyadolgozot (Schonrogge et al., 2004; Nash et al., 2008). Osszességében
tehat a kipotyogd hernyoknak csak nagyon kis hdnyada, alig tobb mint 1%-a ¢éli tal ezt a
larvélis szakaszt és jut el a hangyagazda fészkébe (Nash, Als, & Boomsma, 2011). Igy a M.
alcon populaciokban generaciorol generaciora ismétlddik a fiatal larvak nagyaranyt
pusztuldsa. Az obligdt mirmekofil életmenet tehat mintegy felerdsiti a sztochasztikus
hatasokat a szilirkés hangyaboglarka populacidkban.

Célkitiizés

Vizsgalataink célja az volt, hogy elemezziik a mirmekofilia fakultativ és obligat tipusanak
genetikai kovetkezményeit. Ennek érdekében Osszehasonlitottuk az A. artaxerxes és a M.
alcon cruciata tipust populacidinak genetikai strukturajat. A két faj Okologiai igényei
(habitat tipus, klimatikus feltételek stb.) rendkiviil hasonléak, ezét populacidik sokszor
jelennek meg szilintopikusan. Munkéank soran abbol a feltételezésbol indultunk ki, hogy az
obligat mirmekofilia kovetkeztében a sziirkés hangyaboglarka populdcidkban erds a
genetikai sodrodés hatdsa, aminek eredményeként alacsony lesz a variabilitds mértéke, €s
ezzel parhuzamosan magas lesz a genetikai differencidlodas szintje. Amennyiben pedig az
intenziv differencidlodés mellett a migracié mértéke alacsony, akkor a populaciok genetikai
struktiraja nem mutat foldrajzi mintazatot. Ezzel szemben a fakultativ mirmekofiliaval
jellemezhetd hegyi szerecsenboglarka populdciokban a genetikai sodrodas jelentdsen
alacsonyabb intenzitasu, aminek az lesz a kovetkezménye, hogy a populaciok variabilitasa
magas, mig a kozottiik megjelend differencialddas alacsony szintili lesz. A kevésbé intenziv
differencidlodds még mérsékelt migracié mellett is lehetdvé teszi a foldrajzi mintazat
megjelenését a populaciok genetikai struktarajaban.

Céljaink megvalositasa érdekében hasonlo foldrajzi 1éptékben vettiik a két célfaj mintait.
Hazankban a hegyi szerecsenboglarka egyik alfaja, a biikki szerecsenboglarka (A.
artaxerxes issekutzi Balogh, 1956) fordul el6 két foldrajzi régioban: a Biikk-fennsikon és a
Gomor-Tornai-karszton. A sziirkés hangyaboglarka cruciata dkotipusanak hazai elterjedési
teriilete ugyan szélesebb, de ebben a két foldrajzi régidban is megtaladlhatd. A genetikai
variabilitas mértékét és szerkezetét enzimpolimorfizmus segitségével tanulmanyoztuk. A
biikki szerecsenboglarka mintdkban 19, mig a sziirkés hangyaboglarka mintakban 16 enzim
lokuszt elemeztiink.

Mintak
Mindkét faj mintait két foldrajzi régioban (Biikk-hegység és GoOmor-Tornai-karszt)

gytjtottik 2001 és 2005 kozott. Az A. artaxerxes issekutzi mintak Osszesen 5, mig a M.
alcon mintdk 4 populaciobol szarmaztak (E.1.1.5. abra és E.1.1.3. fiiggelék). Igy a
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vizsgalatokban 163 A. artaxerxes issekutzi, mig 175 M. alcon egyed enzimpolimorfizmusat
elemeztiik.

Nr% d(lr e'gszk

Zsr<> Nme

< Aricia artaxerxes

%¥ Maculinea alcon

E.1.1.5. abra: Az A. artaxerxes issekutzi és a M. alcon mintahelyei a Biikk hegységben és a GOmOr-
Tornai-karszton. Az A. artaxerxes issekutzi mintahelyek: Tohonya-vélgy (Toh), Sz616hegy (Szh),
Zsidorét (Zsr), Kecskelabrét (Klr), Nagymez6é (Nme). A M. alcon mintahelyek: Tohonya-volgy
(Toh), Kuriszlan (Kur), Biikkszentkereszt (Bszk), Nagymezo (Nme).

Eredmények és értékelésiik

A variabilitas szintje jelentésen magasabb volt az Aricia, mint a Maculinea populaciokban,
amit az ANOVA eredményei is alatamasztottak (E.1.1.3. tablazat). Kiilongsen nagy volt az
eltérés az atlagos heterozigdta gyakorisagban és a fixalodott allélok aranyaban. A tapasztalt
heterozigdta gyakorisagok kozott azonban az is okozhat kiilonbséget, hogy a kérdéses faj
populadcidiban milyen mértékii a heterozigota hiany. A Wrigh-féle Fis index éppen a
heterozigdtak varhato és tényleges gyakorisaganak az eltérését mutatja meg. Ez az érték az
Aricia populaciokban F\s=0,140, mig a Maculinea esetében F|s=0,255 volt. A csaknem
haromszoros kiilonbség a két faj heterozigotasaganak a szintjében tehat legalabb részben a
heterozigota hidny mértékében mutatkozo az eltérésre vezethetd vissza.

A variabilitdas masik jellemzé mérdszama, hogy az allélok milyen hanyada fixalodott a
vizsgalt populacioban. A Maculinea populaciokban a fixalodott alléloknak mind az abszolut
szama, mind pedig a relativ gyakorisaga magasabb volt, mint az Aricia populaciokban
(E.1.1.6. 4bra). Erdekes modon a Maculinea populaciok esetében nem tapasztaltunk
kiilonbséget a biikki és a karszti mintak kozott, mig az Aricia esetében mind a
populdciokban tapasztalt allélok Osszes szdma, mind pedig a fixalodott allélok ardnya
kiilonbozott a két régioban, vagyis a biikkki populaciok variabilitaisa mindkét mérészam
vonatkozasaban alacsonyabb volt, mint a karsztiaké (E.1.1.6. abra).

A populdciok genetikai struktirdjanak az elemzésében eldszor a differencidlodés
mértékét allapitottuk meg. A fixacios indexek csak kismértékli kiilonbséget mutattak a két
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faj kozott, az Aricia populaciok esetében Fsr=0,025, mig a Maculinea populaciokra
Fst=0,033 volt. Az Fst értékek kozotti viszonylag kis eltéréssel ellentétben az effektiv
migransok szama jelentdsen kiilonbozott a két fajban: Nm(Aricia)=13,2 mig az
Nm(Maculinea)=1,7. Csaknem egy nagysagrenddel intenzivebb volt tehat a migracido az
Aricia populaciok kozott, mint a Maculinea populaciok kozott.

E.1.1.3. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutatéi a M. alcon és az A. artaxerxes
populaciokban. Kur: Kuriszlan; Toh: Tohonya-volgy; Bszk: Biikkszentkereszt; Nme: Nagymezo;
Szh: Sz6l6hegy; Zsr: Zsido-rét; Klr: Kecskelab-rét. N: atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt
szama; Ar: allélgazdagsag (N,c=31; Nax=13); Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; %Fix: a
fixalodott allélok aranya; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-0s kritérium alapjan. ANOVA: a
két faj mutatdéinak Osszehasonlitdsa; P: valosziniiség. A kovér betiik szignifikans kiilonbségeket
jeleznek a két faj kozott.

Faj Pop N Na Ar Ho Pos Fix%
Maculinea Kur 49.6 1.69 1.66 0.085 0.625 0.286
Toh 37.6 1.50 1.50 0.063 0.500 0.500
Bszk 39.3 1.69 1.65 0.107 0.500 0.474
Nme 46.1 1.69 1.63 0.101 0.313 0.688
Atlag 43.1 1.64 1.61 0.089 0.484 0.472

Aricia Toh 45.1 3.21 2.59 0.289 0.737 0.082
Szh 58.4 3.47 2.63 0.277 0.789 0.061
Zsr 17.7 242 2.31 0.239 0.684 0.128
Kir 18.8 242 2.24 0.246 0.632 0.152

Nme 19.4 2.58 241 0.242 0.632 0.143
Atlag 31.9 2.82 244 0.259 0.695 0.108

Fis - 22.06 80.33 138.40 10.03 24.85
P - 0.002 0.000 0.000 0.016 0.002
Maculinea Aricia
70 1 70
60 - 60
50 50
40 Var 40 - Var
30 - EFix 30 4 WFix
20 20
10 10
o N L o mmm N
Karszt Biikk Karszt Biikk

E.1.1.6. abra: A populaciokban el6forduld allélok Osszes szama €és megoszlasa az allélok két
kategoriaja kozott a M. alcon és az A. artaxerxes populaciokban. Fix: fixalodott allélok (p=1); Var:
variabilis allélok (p<l); Karszt: a GO6mor-Tornai-karszt populacioi; Biikkk: a Biikk-fennsik
populacioi.
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E.1.1.7. abra: Az AMOVA eredménye a M. alcon és az A. artaxerxes populaciokban. BR: régiok
kozotti variancia komponens; WR: a régiokon beliili populaciok kozotti variancia komponens; WP:
a populacidkon beliili variancia komponens.

Maculinea Aricia
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E.1.1.8. abra: A M. alcon és az A. artaxerxes mintakra szerkesztett UPGMA dendrogram a Cavalli-
Sforza és Edwards hurtavolsagok alapjan. Az elagazasoknal feltiintetett szamok a bootstrap értékek.
Sziirke betiik: biikki populaciok; fekete betiik: karszti populaciok. Nme és Bnm: Nagymez6; Bszk:
Biikkszentkereszt; Zsr: Zsido-rét; Klr: Kecskelab-rét; Toh: Tohonya-volgy; Kur: Kuriszlan; Szh:
Sz616hegy.

A fajok genetikai struktirdjanak elemzésében a kovetkezd 1épés az AMOVA volt. Ebben
az analizisben azt vizsgaltuk, hogy milyen a genetikai variancia megoszlasa a hierarchia
kiillonb6z6 szintjein. A régiok kozotti és a régiokon beliili variancia komponensek
Osszehasonlitasa arra a kérdésre adott valaszt, hogy van-e a fajok genetikai
differencialodasanak regionalis mintdzata. A Maculinea populaciok esetében azt
tapasztaltuk, hogy a régidkon beliili variancia jelentdsen nagyobb volt, mint a régiok kozotti
(E.1.1.7. abra). Ennek éppen az ellenkezdje volt jellemz6 az Aricia populaciokra, vagyis a
régiok kozotti variancia csaknem egy nagysagrenddel volt nagyobb, mint a régidkon beliili
(E.1.1.7. abra). A regionalis mintazat hianya a Maculinea populaciok esetében egyértelmii
volt a Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok alapjan szerkesztett UPGMA dendrogramon
IS; a biikki és a karszti mintak ugyanis nem klaszterezédtek eltéré agakba (E.1.1.8. abra).



dc_1406 17

47

Ezzel szemben, az Aricia biikki és karszti populacioéi 100%-0s bootsrap tamogatottsag
mellett kiiloniiltek el (E.1.1.8. abra).

Eredményeinket 0sszefoglalva megallapithatjuk, hogy mind a variabilitas szintje, mind
pedig a differencialodas mértéke eldzetes hipotézisiinknek megfeleléen alakult a két fajban.
A vizsgalt Aricia populaciokban magasabb volt az enzimpolimorfizmus, mint a Maculinea
populaciokban. Eredményeink jo egyezésben vannak az irodalmi adatokkal. Az Aricia
artaxerxes és az A. agestis variabilitasanak az atlagos szintje mas vizsgalatokban is
magasnak mutatkozott (na=2,14 és H=0,187) (Aagaard et al., 2002; Pecsenye et al., 2007a;
Habel & Schmitt, 2009). Ezzel parhuzamosan azt is megallapithatjuk, hogy mas, fakultativ
mirmrkofil Lycaenidae fajokra is magas szinti polimorfizmus jellemzé: a Polyommatus
P. icarus populaciokban 2,98-at (Schmitt, Giessl, & Seitz, 2003). Ugyanakkor a Maculinea
fajok enzimpolimorfizmusanak az atlagos mértéke az egyik legalacsonyabbnak bizonyult
(na=1,58 és H=0,112) a Lycaenidae csaladon beliil (Gadeberg & Boomsma, 1997; Figurny-
Puchalska, Gadeberg, & Boomsma, 2000; Bereczki et al., 2005; Pecsenye et al., 2007b;
Bereczki et al., 2011; Hollés et al., 2012; Pecsenye et al., 2015). Ehhez hasonléd szintii
polimorfizmust (na=1,77 és H=0,120) tapasztalt Nice & Shapiro (1999) a Lycaeides idas és
L. melissa populaciokban, melyek szintén obligat mirmekofil fajok. Ugyanakkor a
differencialodas szintje, még egy viszonylag sziik foldrajzi skalan is, kis mértékben
alacsonyabb volt az Aricia, mint a Maculinea populaciok kozott. Ez a kiilonbség a két faj
differencialodasanak a mértékében szintén ismert az irodalomban. Az Aricia artaxerxes és
az A. agestis esetében az atlagos fixacios index Fst=0,036 volt (Pecsenye et al., 2007a;
Habel & Schmitt, 2009). Hasonloan alacsony szintii differencialodast tapasztaltak a
variabilis Polyommatus coridon populaciok kozott, amennyiben eurdpai skalan az Fst=0,06
volt (Schmitt & Seitz, 2001), illetve a P. icarus esetében ahol az Fst=0,019 volt (Schmitt et
al., 2003). Ugyanakkor a Maculinea fajoknal az atlag Fsr=0,105-nek adodott (Figurny-
Puchalska et al., 2000; Bereczki et al., 2005; Pecsenye et al., 2007b; Bereczki et al., 2011;
Hollos et al., 2012). Bar meg kell jegyezni, hogy a Maculinea fajok jelentds szorast
mutattak a differencidlodas mértékét tekintve. Szintén magas szintli differencialédast
tapasztalt (Fst=0,118) az obligat mirmekofil Lycaeides idas populaciok kozott Nice &
Shapiro (1999). Ugy tiinik tehat, hogy eldzetes hipotézisiink nem csak az altalunk vizsgalt
obligat és fakultativ mirmekofil fajok esetében helytallo, hanem mas Lycaenidae fajoknal is
igazolddni latszik.

A viszonylag magas szintii differencialodassal parhuzamosan azt is feltételeztiik, hogy a
Maculinea populaciok genetikai strukturaja nem mutat majd foldrajzi mintazatot. Bar a
mintdk mindkét faj esetében csak két régiobol szarmaztak, az eredmények egyértelmiien azt
tamasztottak ala, hogy a differencialédas az A. artaxerxes populaciok kozott kifejezett
regionalis mintazatot mutat, mig ez nem jellemz6 a M. alcon populacidkra.

E.1.1.3. A palacknyak hatas genetikai lenyomatanak vizsgalata az Aricia
artaxerxes  issekutzi  biikk-fennsiki és  gomdr-tornai-karszti
populdacioiban

Az 1.1.3. fejezet az alabbi cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Racz, 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. (IF: 1.801)
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Elméleti hatter

A habitatok fragmentéacidja és leromldsa a populaciok szubpopulacios tagoldodasat és
csokkenéséhez vezetett (Thomas et al., 2001). Amikor ezek a folyamatok felgyorsulnak, és
a populaciok egyedszamanak a csokkenése hirtelen kovetkezik be, akkor beszéliink
palacknyak hatasrol (,,bottleneck’). Bottleneck soran a populaciok allélokat veszitenek, és
igy genetikai variabilitasuk csokken (Frankham et al., 2002; Allendorf & Luikart, 2009
valamint a benniik talalhat6o hivatkozasok). A variabilitas csokkenése viszont a populaciok
atlagos ratermettségének a csokkenését vonja maga utan (Lacy, 1997; Amos & Balmford,
2001; Larson et al., 2002), aminek pedig az lesz a kovetkezménye, hogy korlatozotta valik
adaptacios képességiik (Lande, 1988). A palacknyak hatasnak tehat természetvédelmi
szempontbol is nagy jelentésége van a folyamatosan zajloé kornyezeti valtozasok tiikrében.
A palacknyak hatds elemzéséhez azonban sziikség lenne a veszélyeztetett populdciok
demografiai véltozasainak a nyomon kovetésére. Ugyanakkor a populdciok egyedszamanak
torténeti valtozasait, kiilondsen a genetikai valtozatossdg idébeli alakuldsat csak ritkdn
dokumentaltak megbizhat6é adatokkal a kutatok (Whitehouse & Harley, 2001). Ezért valtak
jelentéssé azok az j statisztikai modszerek, amelyek a jelenlegi populaciok genetikai adatai
alapjan valdszindsitik a palacknyak hatast. Dolgozatomban kett6t emelek ki koziliik, amiket
mi is hasznéltunk az analizisek sordn:

(a) Palacknyak hatasara megvaltozik az allélok eloszlasa a kiilonb6z6 frekvencia osztalyok
kozott: lecsokken a ritka allélok aranya, mig relative megné az atmeneti gyakorisag
alléloké (Luikart et al., 1998).

(b) A palacknyakon atesett populaciokban atmeneti heterozigota tobblet alakul Ki, vagyis a
heterozigotak Hardy-Weinberg egyensulyi gyakorisaga magasabb lesz, mint az a varhato
érték, amit az allélszamok alapjan lehet becsiilni, felhasznalva az allélok eloszlasat mutacio-
drift egyensulyban (Cornuet & Luikart, 1996b).

A palacknyak effektus vizsgalatara leggyakrabban alkalmazott markerek a
mikroszatellitek, mivel ezek rendkiviil varabilisak (pl. az afrikai elefant esetében
Whitehouse & Harley, 2001; az eurdpai vidra populaciokban Pertoldi et al., 2001; a sarki
rokanal Nystrom, Angerbjorn, & Dalén, 2006 stb.). Ugyanakkor néhany lepkefaj esetében,
tobbek kozott az  Aricia artaxerxes populaciokban, kiilondsen magas szintil
enzimpolimorfizmust sikeriilt kimutatni (Aagaard et al., 2002; Pecsenye et al., 2007a), ami
lehetdvé teszi ennek a markernek az alkalmazasat a palacknyak hatas elemzésére.

A biikki szerecsenboglarka (A. artaxerxes issekutzi) a mérsékelten magas fekvésii,
xerofil, rovidfivii gyepeket preferalja, melyekben larvalis tapnovénye (Helianthemum spp.)
gyakori, valamint sok benniikk a kiilonb6z6 nektarforrasként szolgald virag. Az ilyen
rovidfiivii gyepekben azonban kezelés hijdn folyamatosan zajlik a szukcesszid, ami
megvaltoztatja a habitat struktirajat: magas fiivek lepik el (pl. Calamagrostis spp.), és
megindul a bokrosodas folyamata. A rovidfivii habitatok fennmaradasa tehat csak
megfeleld edafikus ¢és mikroklimatikus koriilmények kozott lehetséges, vagy
természetvédelmi beavatkozast igényel. A Biikk-fennsik viszonylag nagyobb magassagban
talalhato (hozzavetdlegesen 800-850 m), és relative nagyobb az éves precipitacid mértéke
(=800 mm). Ilyen koriilmények kozott a szukcesszio viszonylag gyors folyamat, vagyis a
rovidfiivii gyep fenntartasa csak természetvédelmi beavatkozéssal lehetséges. A Biikk-
fennsikon azonban a kaszalast az utobbi években legeltetéssel valtottak fel, ami a lovak

crer
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kiterjedésti rovidfiivii gyep feldarabolddott, és az egyes habitat foltok izolaltta valtak. Ennek
megfelelden az itt €l6 A. artaxerxes issekutzi populaciok is feldarabolddtak, és néhany
habitat folton egyedszamuk jelentdsen lecsokkent. Ugyanakkor a Gomor-Tornai-karszton az
éves csapadék mennyiség alacsonyabb (kb. 600 mm), ami jelentdsen lelassitja a szukcesszid
folyamatat. igy a karszton a rovidfiivii gyep vegetacié természetes koriilmények kozott is
fennmaradt, ami azt eredményezte, hogy a GOmor-Tornai-karszton az A. artaxerxes
issekutzi populaciok napjainkban is stabilan, nagy egyedszamban maradtak meg. Ez a
szituacio idealis lehetOséget teremt arra, hogy tanulmanyozzuk a palacknyak hatas genetikai
kovetkezményeit a bilikki szerecsenboglarka biikk-fennsiki populécioiban.
Célkitiizés
A vizsgalatok célkitlizése tehat az volt, hogy a jelenlegi populacidk genetikai adatai alapjan,
az 10j statisztikai modszerek alkalmazasaval, kimutassuk a kozelmultban lezajlott
palacknyak hatast az A. artaxerxes issekutzi biikk-fennsiki populacidiban osszehasonlitva
6ket a Gomor-Tornai-karszton €16 populaciokkal. Elézetes eredményeink alapjan (Pecsenye
et al., 2007a) azt vartuk, hogy a biikki populaciok variabilitasa, elsdsorban az allélok atlagos
szadma, alacsonyabb lesz, mint a karszti populacioké. Ebbdl adodoan valdszintinek tartottuk,
hogy kimutathat6 lesz az allélok gyakorisagi osztalyok kozotti eloszlasanak a kiilonbsége a
biikki és a karszti populaciok kozott. A heterozigétakat illetéen viszont nem szémoltunk
jelentésen alacsonyabb gyakorisaggal a biikki populdciokban a karsztiakhoz képest. Ezért
azt vartuk, hogy a palacknyak utan jelentkez0 dtmeneti heterozigota tobblet kimutathato lesz
a biikk-fennsiki populaciokban.

A célkitizésnek megfelelden, tobb nagy A. artaxerxes issekutzi populaciobol gytijtottiink
mintat a GoOmor-Tornai-karszton, mig a Biikk-fennsikon 4 populaciobdl szarmaztak
mintaink. A genetikai variabilitas adatait 19 enzim lokusz elemzése révén kaptuk.
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E.1.1.9. abra: Az A. artaxerxes issekutzi mintahelyei a Biikk hegységhen és a GOmor-Tornai-
karszton. A biikki mintahelyek: Nagymez6 (Nme), Zsidorét (Zsr), Kecskelabrét (Klr) és Fekete-Sar
(Fes). A karszti mintahelyek: Hacava (Hac), Haragistya (Hht), Dénes-t6bor (Dth), Szelcepuszta
(Szp), Szol6hegy (Szh) és Zabanyik (Zab).
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Mintak

Az A. artaxerxes issekutzi mintait két foldrajzi régioban (Biikk hegység és Gomor-Tornai-
karszt) gyijtottiik 2002-ben és 2005-ben. A biikki régioban, a két ciklusban Osszesen 4
mintat gyijtottiink (Nme, Klr, Zsr és Fes). Ugyanakkor a karszton mindkét periddusban 6-6
helyen tortént mintavétel (Hac, Hht, Dtb, Szp, Szh és Zab) (E.1.1.9. abra E.1.1.4. Fliggelék).

A 4 biikki populaciokbol 105, mig a 6 karsztibol (Gsszesen 12 minta) 434 egyed
enzimpolimorfizmusat elemeztiik.

Eredmények és értékelésiik

Meglepéen magas szintli variabilitast tapasztaltunk a vizsgalt A. artaxerxes issekutzi
populaciokban (E.1.1.4. téblazat). Az éatlagos allélszam (na) erdteljesen fiiggott a
mintaszamtol (Fy13=7.22, P=0.019), ezért két modszert is alkalmaztunk a korrekciora:

(a) kidolgoztunk egy, az aktudlis mintaszamon alapuld korrekcios egyenletet
(nan=1.681+1.006 logioN);

(b) megallapitottuk az allélgazdagsagot (Ar).

E.1.1.4. tablazat: A polimorfizmus mutatéi az A. artaxerxes issekutzi populaciokban. Atlag: a két
régid mintainak atlaga; Total: az Osszes populacié atlaga; ANOVA: a faktoridlis ANOVA
eredményei; N: atlagos mintaszam; na: az allélok vizsgalt szama; nan: az allélok mintaszamra
korrigélt szama; Al: az allélok vizsgalt €s mintaszamra korrigalt értékének a kiilonbsége (Al=na-
Nan); Ar: allélgazdagsag (N=11); A2: az allélok vizsgalt szamanak és az allélgazdagsagnak a
kiilonbsége (A2=na-Ar); He: varhatd heterozigdta gyakorisdg; P: valdsziniiség. A kovér betiik
szignifikans kiilonbséget jeldlnek.

Régio N Na NAN Al Ar A2 He
Atlag Karszt 34.8 3.18 3.21 -0.024 2.66 0525 0.321
Biikk 26.0 2.59 3.02 -0.432 2.38 0.208  0.292
Total 33.0 3.07 3.17 - 2.60 - 0.316
ANOVA |reg F116 14.14 3.56 2051  18.59 7.13 22.35
P 0.002  0.077 0 0.001 0.017 0
year F116 1.27 0.01 3.62 0.39 0.68 5.25
P 0276 0944 0.075 0543 0421 0.036
reg*year F116 1.09 2.17 0.06 1.01 0.08 0.81
P 0.312 0.16 0.812 0.33 0.786  0.383

A GOmor-Tornai-karszt populacioit szignifikdnsan magasabb szintli polimorfizmus
jellemezte, mint a biikkiekét kivéve a mintaszamra korrigalt allélszamot (E.1.1.4. tablazat).
A két régio populacidinak variabilitdsat Osszehasonlitva a tapasztalt és a korrigélt
allélszamokon kiviil minden populaciéban megallapitottuk ezek kiillonbségét is: Al=na-nan
€s A2= na-Ar (E.1.1.4. tablazat). A Al alacsony értéke azt jelzi, hogy az egyes mintak
allélszamaiban tapasztalhato kiilonbségek elsdsorban az egyedszdmok eltéréseire vezethetok
vissza, mig a magas Al tovabbi, az allélszdmot befolydsolo faktorok jelenlétére utal. Ezért
aztan kiilondsen érdekes, hogy a karszti populaciok esetében a Al értéke szignifikansan
alacsonyabb volt, mint a biikkiekben, mikdzben magidban a mintaszdmra korrigalt
allélszamban nem tapasztaltunk szignifikans kiilonbséget. A biikki populaciokban tehat
szamolhatunk egyéb, az alacsony mintaszdmon tilmutat6 faktorok hatasaval is. A A2 értéke
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viszont azt mutatja meg, hogy a mintaban eredetileg benne 1évd allélok mennyire eltérd
modon jelennek meg egy kisebb részmintdban. Ha tehat a minta ritka allélokat tartalmaz,
akkor annak az esélye, hogy ezek bekeriilnek egy kis részmintdba alacsony, vagyis az Ar és
na kiilonbsége (A2) nagy lesz. Egyenletes allél eloszlas esetén azonban (kevés a ritka allél) a
A2 értéke alacsony lesz. A biikki populéciok esetében a A2 szignifikansan alacsonyabb volt,
mint a karsztiakban (E.1.1.4. tablazat), ami egyértelmiien mutatja, hogy ezekben a
populaciokban kevesebb volt a ritka allél.

Karst 2002
0.6
0.5
W Hac
U W HH
- Db
BSp
0.2 MS2h =
DZab Biikk
0.1 939
0 g 04 1
0.1 02 03 04 05 06 0.7 08 09 1
03 B Nme
@ Zsr
Karst 2005 02 o

0.6
0.1

0.5
ol W Hac 0
) W HH 0.1 02 03 04 05 06 07 08 09 1
03 | Dib
- BSp
02 L

OZab
0.1
0

0.1 02 03 04 05 06 07 08 09 1

E.1.1.10. abra: Az 06sszes vizsgalt lokusz alléljainak eloszlasa a gyakorisagi osztalyok kozott az
egyes mintadkban. A kiilénb6z6 sziirke arnyalatok a kiilonb6z6 mintékat reprezentaljak.

A két régio kozott tapasztalt kiillonbségek az allélok szamdban aldtdmasztottdk azt a
feltételezést, hogy a biikki populaciokban palacknyak hatas érvényesiilt. A tovabbiakban
tehat megvizsgaltuk a populaciok alléljainak eloszlasat a kiilonb6zd gyakorisagi
osztalyokban. Mutacio-drift egyensuly esetén az allélok varhato eloszlasa L-alaku, vagyis a
ritka allélok (p<0,1) szama a legnagyobb, majd az allélszdm exponencidlisan csokken a
nagyobb gyakorisagi osztadlyokban. Palacknyak hatdsdra azonban az allélok eloszlasa
eltolodik a nagyobb gyakorisagi osztalyok iranyaba. A zabanyiki populéaci6 (Zab) 2005-ben
gyljtott mintdja kivételével minden karszti mintdban az allélok L-alaki eloszlasat
tapasztaltuk a gyakorisadgi osztalyok kozott (E.1.1.10. abra). Meglep6 moddon, a biikki
mintak koziil a Nagymez6 populacio (Nme) szintén az allélok L-alaku eloszlasat mutatta
(E.1.1.10. abra). A t6bbi biikki mintaban (Zsr, Klr, Fes) azonban a ritka allélok aranya
lecsokkent, és az eloszlas eltolodott a magasabb gyakorisagi osztalyok iranyaba (E.1.1.10.
abra). A harom biikki és a Zab05 mintdban tehat a palacknyak utani tipikus allél eloszlast
tapasztaltuk.

A palacknyak hatas tesztelésének a kovetkezd 1épésében a heterozigota tobbletet
elemeztiik a vizsgalt populdcidkban, vagyis Osszehasonlitottuk a heterozigotak Hardy-
Weinberg egyensulyi gyakorisagat azzal a véarhat6 értékkel, amit az allélok szama alapjan
becsiiltiink. Els6ként az ugynevezett ,eldjel-tesztet” végeztiik el, ahol azt vizsgaltuk, hogy a
varhaté és a valos gyakorisagok eltérése szignifikansan nagyobb-e mint 0. Ebben az
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analizisben csak az egyik biikki populacio (Fes) esetében sikeriilt szignifikans heterozigota
tobbletet kimutatni (P=0.04). Az ,,el6jel teszt” azonban nem veszi figyelembe a heterozigota
tobblet nagysagat. Ezért a tovabbiakban a standardizalt heterozigéta tobbletet vizsgaltuk,
ami a varhat6 és a tapasztalt heterozigota gyakorisag kiilonbségének (DH) és a heterozigdta
eloszlas szordsdnak a hanyadosa (DH/SD). Bar a heterozigdta tobblet egyik minta esetében
sem bizonyult szignifikdnsnak, bizonyos tendenciak szembedtléek voltak. A standardizalt
heterozigdta tobblet a karszti populacidkban atlagosan alacsonyabbnak mutatkozott, mint a
bilikkiekben, bar ez a kiilonbség nem volt szignifikans (E.1.1.11. abra). Az allélok eloszlasa
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E.1.1.11. abra: Standardizalt heterozigéta tobblet a 6 karszti és a 4 biikki populaciéban. A karszti
populacidk 2-2 oszlopa a két mintavételt reprezentalja. DH: heterozigota tobblet; SD: a kérdéses
heterozigota eloszlas szorasa; Karst: a standardizalt heterozigota tobblet atlaga a karszti mintakban;
Biikk: a standardizalt heterozigdta tObblet atlaga a biikki mintakban; Bottle és Nonbottle: a
standardizalt heterozigota tobblet atlaga azokban a mintakban, amelyek az alléleloszlas alapjan
valoszintileg ki voltak téve a palacknyak hatdsnak, illetve azokban, amelyek nem.

E.1.1.5. tablazat: Az allélszamok alakulasa az A. artaxerxes issekutzi azon populacidiban, amelyek
az allélok eloszlasa alapjan feltehetéen ki voltak téve a palacknyak hatasnak (bot), és azokban,
amelyek nem (nonbot). Atlag: a populaciok két tipusanak az atlaga; ANOVA: a faktoridlis ANOVA
eredményei; na: az allélok vizsgalt szama; nay: az allélok mintaszamra korrigalt szama; Al: az
allélok vizsgalt és mintaszamra korrigalt értékének a kiilonbsége (Al= na-nan); Ar: allélgazdagsag
(N=11); A2: az allélok vizsgalt szamanak és az allélgazdagsagnak a kiilonbsége (Al= na-Ar). A
kovér betiik szignifikans kiilonbséget jeldlnek.

Na NaN Al Ar A2
Atlag nonbot 3.22 3.25 -0.024 2.66 0.559
bot 2.45 2.88 -0.431 2.38 0.072
ANOVA | bot F116 5418  30.05 20.51 21.66 11.97
P 0 0 0 0 0.003
év Fi16 0.43 2.34 3.62 0.29 1.5
P 0.52 0.145 0.075 0597 0.239
bot*év F116 0.02 0.33 0.06 0.76 0.05
P 0.878 0575 0812 0.398 0.826
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az egyes mintadkban azonban azt jelezte, hogy nem minden biikki populacidoban érvényesiilt
a palacknyak hatds: a Nme mintaban a mutacio-drift egyensulynak megfelelé L-alakt
eloszlast tapasztaltuk. Ugyanakkor a karszti Zab05 mintdban az allélok eloszlasa palacknyak
hatasra utalt. Ennek megfelelden Gjra csoportositottuk a mintdkat annak megfeleléen, hogy
melyikrdl tételezhetjiik fel a palacknyak hatés érvényesiilését (bot), ¢s melyik lehet mutacio-
drift egyenstulyban (non-bot). Az 4j csoportositasban a Zab05 (Karszt), Zsr, Klr, Fes (Biikk)
a ,bot”, mig az 0Osszes tobbi a ,non-bot” csoportba keriilt. A két csoport kozott a
standardizalt heterozigodta tobblet szignifikansan kiilonb6zott (F114=16.9; 0,001<P<0,01): a
,bot” csoportban tobb mint kétszer nagyobb volt, mint a ,,non bot” csoportban (E.1.1.11.
abra).

Végiil osszevetettiik a polimorfizmus mutatéit az Gjonnan feléllitott ,,bot” és ,,non bot”
csoportok kozott. Megallapitottuk, hogy minden paraméter (a mintaszamra korrigalt
allélszam is) szignifikansan kiilonb6zott a két csoport kozott (E.1.1.5. tablazat).

Eredményeinket dsszegezve megallapithatjuk, hogy kimutattuk az allélok megoszlasanak
palacknyak utdn vérhaté megvaltozasat 3 biikki és egy karszti mintdban. Az atmeneti
heterozigdta tobbletet azonban csak tendencidjdban sikeriilt megallapitani ezekben a
populaciokban. A standardizalt heterozigota tobblet ugyanis egyik mintaban Sem
mutatkozott szignifikdnsnak. Ennek a jelenségnek tobb magyardzata is lehet. A szignifikdns
heterozigdta tobblet kimutatasanak ugyanis szamos el6feltétele van (Cornuet & Luikart,
1996b; Luikart & Cornuet, 1998):

(a) Minimum 30 egyedbdl all6 minta és minimum 20 vizsgalt lokusz sziikséges. A ,,bot
csoport” mintaiban azonban egyik kritérium sem teljesiilt maradéktalanul.

(b) Szimuléciods tapasztalatok alapjan korvonalazodott, hogy a populaciok méretének tobb
nagysagrenddel kell alacsonyabbnak lenni a palacknyak utan. Mivel ezeknek a
populacidknak a multbéli méretérdl csak terepi tapasztalatok alapjan van képiink, ezért a
palacknyak hatds méretét nem tudtuk megéllapitani.

(c) Végil a teszt akkor sikeres, ha a palacknyak hatas eltelte utdn néhany generacioval
torténik a mintavétel. A populdcioméret csokkenése azonban folyamatosan zajlott a
mintavételezések soran is, vagyis a mintdkat nem a palacknyak utdn, hanem annak
folyamataban vettiik.

Ugyanakkor eredményeink hatasara pontositani kellett el6zetes hipotézisiinket. Eredeti
feltételezéslink ugyanis az volt, hogy a biikki populaciok ki voltak téve a palacknyak
hatdsnak, mig a karsztiak nem. A palacknyak hatds azonban nem egy foldrajzi régidban
érvényesiil, hanem populacio specifikus jelenség. A Nagymezon €16 A. artaxerxes issekutzi
populdcidban nem tapasztaltuk a palacknyak hatds genetikai kovetkezményeit. Ez a
populdci6 szamos Kicsi habitat folton él, melyek kozott intenziv a migracio. Osszességében
tehat a Nagymez6 populacié viszonylag nagynak ¢€s stabilnak tekinthetd. A masik harom
biikki populécio esetében azonban (Zsr, Klr €s Fes), melyek meglehetdsen kis és elszigetelt
habitatban ¢élnek, egyértelmiiek voltak a palacknyak hatas genetikai kovetkezményei.
Ugyanakkor a Zabanyik populacié 2005-6s mintajaban (Gomor-Tornai-karszt) mutatkozott
a palacknyak esetén varhato genetikai valtozas. Ez a habitat a karszt régi6o egyik
legmelegebb ¢és legszarazabb teriilete, ami feltehetden a faj tolerancidjanak a hataran van.
fgy, aszalyos és meleg években a populacio egyedszama jelentésen csokkenhet. A 2003 és
2005 kozotti években a nyari homérséklet az atlagosnal magasabb, mig a csapadék
mennyisége az atlagosnal kevesebb volt. A Zabanyik populécidoban tehat valoszintisithetd
egy komoly egyedszam csokkenés ebben a periddusban.
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E.1.2. Beltenyészet

A beltenyészet soran megné a kozos szarmazasu allélokat hordozé, vagyis a rokon egyedek
gyakorisdga a populdcidban, és igy né a kozottik zajlo parosodasok valdsziniisége is. A
rokonok pérosodasabdl pedig olyan utddok is létrejohetnek, akik homozigéta forméban
hordozzak a k6z0s szarmazasu allélokat (identikus homozigéotak) (Frankham et al., 2002;
Allendorf & Luikart, 2009). Mivel a kdzos szarmazasu allélok megjelenése sztochasztikus
folyamatokra vezethetd vissza (bizonyos értelemben ez is tekinthetdé egyfajta genetikai
mintavételi hibanak), ezért gyakorisaguk a populacioméret fiiggvénye (Maynard Smith,
1989; Hedrick, 2011). Kis populaciokban felerdsédnek a véletlen hatasok, és igy megnd a
kozOs szarmazast allélok aranya is. Ugyanakkor a véletlen hatdsok intenzitasanak a
novekedését mas tényezOk (pl. életmenet jellemzOk, szaporodasi stratégia stb.) is
eléidézhetik.

E.1.2.1. A finom genetikai struktiura tanulmanyozasa az Euphydryas maturna
egyik nyirségi populaciojaban
A fejezet a kovetkezo cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Toth, A., Bereczki, J., Toth, J.P., Varga, Z. 2017. A possible genetic basis for
vulnerability in Euphydryas maturna (Lepidoptera: Nymphalidae). Genetica 145(2): 151-161. (IF:
1.343)

Elméleti hatter

A diszes tarkalepke, E. maturna egy regionalisan és szezonalisan oligofag faj (Wahlberg,
2000; Eliasson & Shaw, 2003; Konvicka et al., 2005; Freese et al., 2006; Dolek et al.,
2012). A néstények 1-2 petecsomoban rakjak le petéiket kiillonbozé fas szaru novények
leveleire, hazankban elsésorban Fraxinus és Ligustrum fajokra (Weidemann, 1985; Vrabec,
Cizek, O., & Benes, J., 2002b; Freese et al., 2006; Dolek et al., 2007). A fiatal larvak
fészket sz6nek maguk koré, és abban kozosen taplalkoznak (Weidemann, 1985; Wahberg,
2000; Vrabec et al., 2002b; Freese et al., 2006; Dolek et al., 2012). Nyar végén a larvéak a
fészekben kozosen kezdik a diapauzat, eldszor észtivalnak, majd Osszel kezdik a
hiberndciot. Tavasszal megvaltozik a larvak életmodja: egyrészt szétszélednek és
maganyosan taplalkoznak; mdasrészt viszont tdpndvényt valtanak, €s kiillonbozd lagyszara
fajokat (pl. Plantago, Veronica, Melampyrum stb.) fogyasztanak (Wahlberg, 2000; Eliasson
& Shaw, 2003; Konvicka et al., 2005; Freese et al., 2006; Dolek et al., 2012). A diapauza
elotti larvak ¢€letmddjabol adodik, hogy a kiilonb6z6 kedvezdtlen kornyezeti hatasok
egyetlen fészeknek akar az Gsszes lakojat érinthetik. Dolek et al. (2007) kimutattak, hogy a
fiatal larvak mortalitasa rendkiviil magas (atlagosan ~70%), rdadasul nagy a fészkek kozotti
variancia. Eredményeikbdl egyuttal az is kovetkezik, hogy szamos fészekben az Osszes
herny6 elpusztult. Vrabec & Jindra (1998) egy kozép-csehorszagi habitatban azt figyelték
meg, hogy a tiiskés cimerespoloska (Picromerus bidens) addig Orizte a megtalalt
hernyo6fészket, amig az 6sszes hernydt meg nem ette. De a kutatdk azt is feljegyezték, hogy
egy cserebogar faj (Melolontha sp.) egyik egyede a levelet a rajta 1évé petecsomoéval egyiitt
fogyasztotta el (Wahlberg, 2001; Dolek et al., 2007). A larvak a kiilonb6z6 parazitodok
tamadasanak is egyiitt vannak kitéve a hernyofészekben. Dolek et al. (2007) példaul egy
Cotesia faj néstényét figyelték meg a petecsomo koriil, aki rogton belepetézett a kikeld kis
larvakba. A rossz iddjarasi viszonyok (pl. szeles, viharos idd) szintén egyiitt pusztitjak el
egy hernyofészek 0Osszes lakojat (McLaughlin et al., 2002). Ezeknek az intenziv
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sztochasztikus hatasoknak a kdvetkeztében az E. maturna populaciokban jelentés mértékii a
fluktuacié (Konvicka et al., 2005): rossz években annyira lecsokkenhet az egyedszam, hogy
a populacid a kihalas szélére sodrodhat, mig szerencsésebb években az egyedszam
megsokszorozodik. Ezek az intenziv sztochasztikus hatasok nemcsak a genetikai sodrodast,
hanem a beltenyészetet is felerdsitik a populaciokban. Hiszen a hernyofészkeknek nemcsak
a pusztulasa, hanem a benne ¢16 hernyok talélése is kozos. Igy a populacio egyedszamanak
akar szamottevo hanyada is allhat csupan néhany ndstény tulélé utddaibol.

Célkitiizés

Munkank célkitlizése az volt, hogy tobb generacion keresztiil elemezziikk egy E. maturna
azt vartuk, hogy a populaciot alacsony effektiv méret és relative magas beltenyészet
jellemzi. Ezzel parhuzamosan arra szamitottunk, hogy a kis effektiv populdcioméret
kovetkeztében intenziv lesz a genetikai sodrodés, vagyis a generaciok kozott viszonylag
magas lesz a genetikai differencialddas, illetve random valtozasok jelennek meg egyes
allélok frekvencidjaban. Feltételezésiink szerint az alacsony effektiv populdcioméret
hatterében az all, hogy a néstények utddainak a talélése kozott jelentds kiillonbségek vannak.
Ebbol adoddan barmely konkrét generacioban a populdcié szamottevé hanyadat olyan
egyedek teszik ki, melyek egy anyatol szarmaznak, tehat teljes, vagy féltestvérek. Ezért a
kutatds elsddleges célkitlizése az ilyen testvérek (,,csaladok™) keresése volt a diszes

crer

crer

A két mintavételi teriilet tdvolsaga mintegy 3,5 km volt. A genetikai variabilitas szintjét az
enzimpolimorfizmus vizsgalataval hataroztuk meg, a mintdkat 17 enzim lokuszon
elemeztiik.

> T4

Batorliget

S~

l5e8

ﬁeo

E.1.2.1. dbra: A Fényi erdd két szubpopulacidja. FO: Ombély; FB: a romén magyar hatar melletti
szubpopulacid (hatarszél).
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Mintak
hatér) gy(ijtsttik 4 egymast kévetd évben 2005, 2006, 2007 és 2008 (E.1.2.1. 4bra, E.1.2.1.

fiiggelék). A 4 Ombdlyi mintdban dsszesen 173, mig a 4 hatarszéli mintdban 128 egyed
enzimpolimorfizmusat elemeztiik.

Eredmények és értékelésiik

A vizsgalt E. maturna populacidé viszonylag alacsony variabilitast volt, a 17 lokuszbol
négyen ugyanaz az all¢l fixalédott mind a 8 mintdban. A 13 polimorf lokusz koziil az
egyedek atlagosan 2 lokuszon voltak heterozigotak (E.1.2.3. és E.1.2.4. tablazat: H).

Az  effektiv  populdcioméret meglehetdsen alacsonynak adodott, mindkét
szubpopulacioban Ne=~12 volt (E.1.2.1. tablazat). Az alacsony effektiv populacidméretnek
megfelelden jelentds mértékii heterozigota hiany mutatkozott a két szubpopulacidban, az Fig
atlagos értéke 0,190 volt hatarszéliben (FB), mig 0,196 az 6mbolyiben (FO). Rdadasul a
heterozigdta hiany minden mintdban (az FO szubpopulacié 2007-es mintaja kivételével)
kovetkezetesen szignifikans volt (E.1.2.2. tablazat).

E.1.2.1. tablazat: A Nei és Tajima-féle temporalis moddszer alapjan megallapitott effektiv
populacioméret (Ng) a két szubpopulacioban. 95% CI: 95%-0s konfidencia intervallum. FB: a
magyar-roman hataron fekvd szubpopulacio; FO: Ombély szubpopulacio. Gen.: generacié parok;
Total: a generacioparok alapjan megallapitott értékek harmonikus atlaga.

Gen. FB FO
Ne 95% ClI N, 95% ClI
1-2 10.0 4.6 20.9 19.8 6.9 86.3
1-3 15.9 3.9 53.3 125 2.9 49.4
1-4 8.8 2.9 21.2 175 5.6 52.4
2-3 26.0 10.2 86.0 6.0 0.9 315
2-4 12.6 4.3 36.2 13.0 15 130.0
3-4 134 4.9 53.3 18.9 5.4 Inf.
Total 12.8 12.4

E.1.2.2. tablazat: A heterozigota hiany mértéke a két szubpopulacié mintaiban. Fis: Wright-féle
index; P: valdsziniiség. FB: a magyar-roman hataron fekvd szubpopulacié; FO: Omboly
szubpopuléacio. Total: a szubpopulacié Osszes mintajara megallapitott Fs érték. A kritikus
valdsziniiség a Bonferroni korrekcio utan 0.0038.

FB FO

Fis P Fis P
2005 0271  0.0007 | 0275  0.0007
2006 0126  0.0028 | 0.135  0.0036
2007 0.164  0.0007 | 0.156  0.0153
2008 0275  0.0014 | 0197  0.0014
Total 0190  0.0003 | 0.196  0.0003
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A populéciok genetikai szerkezetének az elemzése azt mutatta, hogy a Fényi-erdd két
generacidin belill figyelheté meg. A mintdk kozotti varianciat pedig egyértelmiien a
szubpopulaciokon belill, a mintdk/generaciok kozotti komponens hatarozta meg (E.1.2.2.
abra). Az egyes évek/generaciok mintai kozott tehat jelentds kiilonbséget tapasztaltunk.
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kozotti variancia komponens; BG: a szubpopulaciokon beliili mintak/generaciok kozotti variancia
komponens; WG: a mintakon/generacidkon beliili variancia komponens.

A tovabbiakban azt vizsgaltuk meg, hogy milyen az egyes mintdk finom genetikai
struktiréja, vagyis azt a hipotézist probaltuk igazolni, hogy a mintak szdmottevdé hanyadat
néhany ndstény utddai alkotjdk. Ennek érdekében testvéreket/csalddokat kerestiink mind a 8
mintaban. A testvérek keresését azzal kezdtiik, hogy mindkét szubpopulacioban megnéztiik
az allélgyakorisagok valtozasat a 4 egymast kovetd generacidban. Olyan allélokat
kerestiink, melyeknek frekvencidja véletlenszerlien megndtt egyik generaciordl a masikra.
Szamos ilyen allélt talaltunk els6sorban az Acon, Aox, Mdh, Me és a SodB lokuszokon.
AbbAl indultunk ki, hogy a kérdéses allél gyakorisaganak a novekedését az okozhatta, hogy
egy hordozé nésténynek tobb utodja élt tal, mint a populacios atlag. Igy a kovetkezd
lépésben azt vizsgaltuk, hogy ezek az allélok milyen kombinacioban fordulnak eld mas
lokuszok alléljeivel, és hogy az igy talalt specifikus allélkombinaciok hany egyedre
jellemzéek az egyes mintdkban. Nagyszamban talaltunk olyan allélkombinéciokat,
melyekben szerepelt valamelyik hirtelen megnétt gyakorisagi allél. Raadasul koziiliik
szamos allélkombinacié tobb egyedben is jelen volt. Azt feltételeztik, hogy az ilyen
specifikus allélkombinacidkat kézosen hordoz6 egyedek kozott vannak olyanok, amelyek
egyetlen ndsténytdl szarmaztak, tehat testvérek. Ez a megkozelités azonban nem adott
lehetdséget a valodi testvérek kisziirésére a specifikus allélkombinaciot kozosen hordozo
egyedek koziil.

Az analizis kovetkez6 1épésében meghataroztuk az egyedek gamétafazisat az Excoffier—
Laval-Balding (ELB) algoritmus segitségével (Excoffier et al., 2003). Az analizisben a
gamétafazis megallapitasa iterativ modon torténik, amelyben fontos szerepet jatszik az
egyes lokuszok kozotti linkage. Mivel nem ismertiik az enzim lokuszok k6zotti kapcsoltsagi
viszonyokat, ezért mind a 8 mintdra 5 adat flile-t hoztunk létre, melyekben a lokuszok
sorrendjét véletlenszeriien valtoztattuk meg. Igy az analizis eredményeként minden egyedre
5 parhuzamos gamétafazist és azok valdszinliségeit kaptuk meg. Az eredmények értékelése
soran eldszor az 5 parhuzamos gamétafazis valdszinliségét atlagoltuk minden egyedre
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nézve, majd az egyedi atlagokbdl minta atlagot szamoltunk. A mintakra jellemzd 4atlagos
0,786, mig az Oombolyiben (FO) 0,784 (E.1.2.3. és E.1.2.4. tablazatok: P atl.). Azt is
megallapitottuk, hogy mekkora azoknak az egyedeknek az ardnya, amelyeknél az
algoritmus altal meghatdrozott gamétafazis megbizhatatlan, vagyis a valoszinlisége
alacsonyabb, mint 50%. Ez az arany a hatarsz¢li szubpopulacioban (FB) 13,1%-nak, mig az
Oombolyiben (FO) 15%-nak adodott (E.1.2.3. és E.1.2.4. tablazatok: %P<0,5). Ezek az
eredmények azt mutattak, hogy az algoritmus segitségével megallapitott gamétatazisok az
egyedek tobbségénél megbizhatdak.

E.1.2.3. tablazat: A gamétafazis rekonstrukcié eredményei a magyar-roman hataron fekvo
szubpopuldcioban (FB). Total: a minta 0Osszes egyedének atlaga; Sib: a feltételezett csaldd
egyedeinek atlaga; Sib atl.: a minta Osszes csaladjanak atlaga; N/sib: a feltételezett csaladba tartozo
egyedek szama; P atl.: a gamétafazis valoszinliségének atlaga; %P<0.5: azoknak az egyedeknek az
aranya, akiknél a gamétafazis valoszinisége 50%-nal alacsonyabb; H: az egyedek hetrozigdta
lokuszainak atlagos szama.

N/sib | P&t %P<05  H
2005 | Total i 0814 0080 188
Sib  FB5-A3 | 2 0.835 0 250
FB5-A5 | 2 0.863 0 2,00
FB5G2 | 5 0.876 0 1.60
FB5G3 | 3 0.908 0 167
Sib #tl, 300 | 0870 0 1.94
2006 | Total i 0720 0182  2.09
Sib  FB6-A3| 4 0.720 0 2.00
FB6-G1 | 4 0.927 0 150
FB6-G6 | 5 0.791 0 2.40
Sib 4tl. 467 | 0813 0 1.97
2007 | Total i 0791 0086 195
Sib  FB7-A6 | 4 0.794 0 175
FB7-A7 | 3 0.943 0 1.00
Sib 4tl, 350 | 0.869 0 1.38
2008 | Total i 0819 0176  1.95
Sb  FB8-A2 | 3 0.921 0 167
Sib 4tl, 300 | 0921 0 167
1;3?1 : 0786 0131  1.97
Sib 10 350 | 0.868 0 174

Az elemzést azzal folytattuk, hogy kerestik azokat az azonos gamétafazisu
allélkombinaciokat (Iényegében haplotipusokat), amelyek tobb egyedben is eléfordultak. A
tovabbiakban ellendriztiik az ilyen, k6zos haplotipusokat hordozé egyedek gamétafazisat az
5 parhuzamos futasban. Csak azokat az egyedeket tekintettiik valoszinii testvéreknek,
amelyeknél a kérdéses allélkombindcié mind az 6t futdsban azonos gamétafdzisban volt. A
testvérek keresésének utolso fazisdban pedig dsszehasonlitottuk az igy kivalasztott egyedek
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gamétafazisanak atlagos valosziniiségét az adott minta atlagaval. A végso sziirés utan azokat
az egyedeket fogadtuk el valoszinii testvéreknek, amelyeknél az egyedi atlag magasabb volt,
mint a mintaatlag.

E.1.2.4. tablazat: A gamétafizis rekonstrukcid eredményei az Ombély szubpopulacioban (FO).
Total: a minta Gsszes egyedének atlaga; Sib: a feltételezett csalad egyedeinek atlaga; Sib atl.: a minta
Osszes csaladjanak atlaga; N/sib: a feltételezett csaladba tartozo egyedek szama; P atl.: a gamétafazis
valoszinliségének atlaga; %P<0.5: azoknak az egyedeknek az aranya, akiknél a gamétafazis
valdsziniisége 50%-nal alacsonyabb; H: az egyedek hetrozigota lokuszainak atlagos szama.

N/sib Patl. %P<0.5 H
2005 Total - 0.772 0.158 2.05
Sib FO5-G1 2 0.881 0 1.50
Sib atl. 2.00 0.881 0 1.50
2006 Total - 0.782 0.116 2.30
Sib FO6-A3 3 0.976 0 1.33
FO6-G1 2 0.896 0 1.50
FO6-G2 3 0.890 0 2.00
Sib atl. 2.67 0.921 0 1.61
2007 Total - 0.846 0.174 1.65
Sib FO7-N 3 0.970 0 1.00
FO7-Al 3 0.979 0 1.33
Sib atl. 3.00 0.974 0 1.17
2008 Total - 0.734 0.150 2.25
Sib FO8-G3 2 1 0 1.00
Sib atl. 2.00 1.000 0 1.00
Total atl. - 0.784 0.150 2.06
Sib 7 2.57 0.942 0 1.38

A sziirési folyamat eredményeként tiz lehetséges csalddot detektaltunk a hatarsz¢éli (FB),
mig hetet az 6mbolyi (FO) szubpopulacioban (E.1.2.3. és E.1.2.4. tablazat, valamint az
E.1.2.2. és az E.1.2.3. fliggelék). A csaladok szdma és mérete valtozatos volt a 8 mintdban
(E.1.2.3. és E.1.2.4. tdblazat). A legtobb csalddot a hatarszéli populacié 2005-6s mintajadban
talaltuk, és egyuttal a legnépesebb csaladok is ebben a szubpopulécidoban jelentek meg
(E.1.2.3. tablazat: FB5-G2 és FB6-G6). A csaladok atlagos mérete 3,46 volt a hatarszeli
(FB) szubpopulacioban, mig 2,57 az émbolyiben (FO) (E.1.2.2. és E.1.2.3. fiiggelék). Ez
egyuttal azt is jelenti, hogy egy csalad atlagosan a minta 9%-at tette ki (E.1.2.2. és E.1.2.3.
fliggelék). A feltételezett csaladokra jellemz0 volt egy-egy ritka all¢l jelenléte, melyek koziil
néhany mindkét szubpopulaciod csaladjaiban eléfordult (pl. a Mel az FB5-G2, FB6-G6,
FB7-A7 és FB8-A2 valamint az FO6-G1 csaladokban) (E.1.2.4. abra, valamint E.1.2.2. és
E.1.2.3. fiiggelék). Egyes csaladok azonban szubpopulacio specifikus ritka allélt hordoztak,
mint az Mdh4 allél az FB6-A3 csaladban vagy a Lap?2 allél az FO6-A3-ban (E.1.2.5. abra,
valamint E.1.2.2. és E.1.2.3. fiiggelék). Néhany ritka allél esetében azt tapasztaltuk (pl. a
Mel allél a hatarszéli szubpopuldcidban), hogy tobb generacidban is megjelennek olyan
csaladok, amelyek hordozzak dket. Ezért dsszehasonlitottuk az ilyen csalddokban talalhato
haplotipusokat, és megallapitottuk, hogy kiilonb6zd allélokat tartalmaztak a tobbi 12
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polimorf lokuszon. Igy feltételeztiik, hogy ezek a csaladok egymastél fiiggetleniil jelentek
meg az egymast kovetd generaciokban. Az azonos generdcidban taldlt csaladok
haplotipusait dsszevetve azt a kdvetkeztetést vontuk le, hogy az esetek tobbségében 2 csalad
is szarmazhatott egyetlen ndéstényt6l. Ehhez csupan annak a feltételnek kellett teljesiilnie,
hogy a kérdéses ndstény 3 lokuszon volt heterozigota, ami az egyedek 19%-ra igaz volt.
Ebben az esetben viszont egy ndstény utddai a mintanak akar a 18-20%-t is kitehették.
Annak aldtdmasztasara, hogy a feltételezett csaladok valoban egy sziilotol szarmazéd
testvérek megallapitottuk az egyedek kozotti rokonsag mértékét. Azt vizsgaltuk, hogy a
csaladok tagjainak rokonsagi foka milyen mértékben tér el az egész mintara megallapitott
értektdl. Két modszert alkalmaztunk:
(a) minden mintan beliill meghataroztuk az egyedparok kozotti rokonsagi fokokat, majd
kiilon-kiilon atlagoltuk azokat az egész mintara €s az egyes csalddok tagjaira nézve;
(b) atlagos rokonsagi fokot szamoltunk az FSTAT program segitségével egyrészt az egész
mintara, masrészt pedig a csalddokra.
Mindkét analizis eredménye azt mutatta, hogy a mintakon beliili atlagos rokonsagi fok
jelentésen alacsonyabb volt, mint az egyes csaladokon beliili érték (E.1.2.3. dbra). Mi tobb,
a csaladokon beliili r értékek azt jelezték, hogy az egyedek teljes testvérek (1>0,5).
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magyar-roman hataron fekvd szubpopulacio; FO: Ombély szubpopul4cid.

A és B: Az MLRELATE program segitségével meghatarozott paronkénti rokonsagi fokok atlaga. Av.
(sOtét): a teljes minta atlaga; sib av. (szilirke ): a feltételezett csaladok tagjainak atlaga.

C és D: Az FSTAT program segitségével meghatarozott atlagos rokonsagi fok. Tot (sotét): a
szubpopulacié 4 mintajanak atlaga; G05-GO7 (FB) és a G06-G07 (FO) (vilagos sziirke): a kérdéses
évben megjelend csalddok atlagos rokonsagi foka; G av. (sotétebb sziirke): A szubpopulacid Osszes
feltételezett csaladjanak az atlagos rokonsagi foka.
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Végiil pedig azt vizsgaltuk, hogy egy adott generacidban detektalt csaladot jellemzd
allélkombinacié milyen gyakorisaggal volt jelen azonos gamétafazisban az el6zd, illetve a
kovetkezé generaciokban. Ha ugyanis munkahipotézisiink igaz, és a kérdéses haplotipust
testvérek hordozzak, akkor annak frekvencidja abban a generacioban né meg (esetleg csak
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abban a generacioban jelenik meg) amikor magat a csalddot azonositottuk. Ezért minden
csalad esetében kerestiik a ra jellemzd haplotipust az dsszes tobbi generacioban. Ebben az
esetben is Uigy jartunk el, mint a csalddok azonositasanal, vagyis a keresett allélkombinaciot
hordozo egyedet csak akkor fogadtuk el, mint haplotipust, ha mind az 6t parhuzamos
futdsban azonos gamétafazisban hordozta a kérdéses allélkombinéciot. Ezek utan minden
generacioban meghataroztuk a csaladra jellemzé haplotipust hordozé egyedek gyakorisagat.
A legtdbb esetben azt tapasztaltuk, hogy a csaladokra jellemzd haplotipusok abban a
generacioban jelentek meg, vagy gyakorisaguk akkor ndtt meg jelentdésen, amikor
detektaltuk oket (E.1.2.4. és E.1.2.5. abrak).

Eredményeinket Osszegezve megallapithatjuk, hogy minden elézetes hipotézisiink
helytallonak bizonyult.
a. Igazolodott az a feltevés, hogy a szubpopuléciok effektiv populaciomérete alacsony, és
jelentds mértékii benniik a beltenyészet.

b. Feltartuk, hogy a generaciok kozotti genetikai kiilonbségek messze meghaladjak a két
szubpopulacid kozotti differencialodas nagysagat, ami erételjes drift hatdsra utal.

C. Minden mintaban sikeriilt kimutatni, a csaladok (teljes testvérek) jelenlétét.
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E.1.2.4. abra: A Mel ritka allélt hordoz6 feltételezett csalddok gyakorisdga a két szubpopuléci6 4
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szimbolumok az egyes csaladok gyakorisagait jelzik.

A és B: A négy feltételezett csalad gyakorisaga a magyar-roman hataron 1évé szubpopulacioban
(FB).

C: A feltételezett csalad gyakorisaga az Ombély szubpopulacioban (FO).

Ezt a harom pontot dsszekapcsolva azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy az E. maturna
populacidk méretének fluktudcidja és a genetikai sodrddéas intenziv hatdsa a ndstények
hibernacidja azt eredményezi, hogy a larvalis tulélés variancidjanak egy jelentds hanyada
nem az egyedek, hanem a hernyofészkek (csaladok) kozott jelentkezik (Vrabec & Jindra,
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1998). Ebbol adodik, hogy a kdvetkezd generacié egyedeinek akar szamottevé hanyada is
szarmazhat néhdny ndsténytdl, ami intenziv beltenyészetet okoz, és az egyedek kozott
magas rokonsagi fokot eredményez. Mindezek kovetkezményeként pedig alacsony lesz a
populaciok effektiv mérete.
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E.1.2.5. abra: A csalad-specifikus ritka allélt hordozo feltételezett csaladok gyakorisaga a két

srer

gyakorisagat mutatjak. A szilirke szimbdolumok az egyes csaladok gyakorisagait jelzik.

A: A Mdh4 allélt hordozd feltételezett csalad gyakorisaga a magyar-roman hataron 1évé
szubpopulécioban (FB).

B: Az Acon2 allélt hordoz6 feltételezett csalad gyakorisiga az Omboly szubpopulacioban (FO).

C: A Lap?2 allélt hordozo feltételezett csalad gyakorisdga az Omboly szubpopulacioban (FO).

E.2. A variabilitas mértékére és szerkezetére haté okologiai faktorok

A populaciok genetikai struktirijat alapvetden a genetikai differencialodas és a vele
ellentétes hatasu génaramlas hatarozza meg (lasd: Hartl, 1988; Futuyma, 2006; Hedrick,
2011). A genetikai differencialodas hatterében azonban a genetikai sodrodas mellett
szdmolni kell a szelekcids hatdsokkal is. A differencidlodast erdsitd szelekcios hatdsok
leginkabb akkor jelennek meg, amikor a populaciok eltérd kornyezetben élnek, és
kiilonb6z6 oOkologiai faktoroknak vannak kitéve, valamint nem jelentés kozottik a
génaramlés. Ilyen esetekben a szelekcidé hatdsa diverzifikdlo, aminek eredményeként az
egyes populaciok specifikusan adaptdlodnak lokalis kornyezetiikhoz. A diverzifikéalo
szelekcid és a genetikai sodrodas differencidlodast erdsitd hatdsa kozott azonban van egy
jelentds kiilonbség. Amig a genetikai sodrodas hatdsa barmely génen érvényesiilhet, addig a
diverzifikalo szelekcid hatdsa lokusz specifikus, vagyis csak a szelekcionak Kkitett
lokuszokon eredményez a vartnal magasabb szintli differencialodast (Stinchcombe &
Hoekstra, 2007). Diverzifikald szelekcido hatasara tehat az eltéré habitatokban ¢€16
populaciok genetikai allomanya megvaltozik, és kialakul a lokalis adaptaci6. Nosil, Funk, &
Ortiz-Barrientos (2009) megallapitottak, hogy a lokuszok mintegy 5-10%-nal tapasztalhato
a neutralis folyamatok alapjdn vartndl magasabb szintli differencidlodas. Az okologiai
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faktorok, melyek diverzifikdld szelekciot eldidézhetnek eld nagyon valtozatosak: a
novényevo rovarok esetében ilyen lehet a specifikus tapnovény (pl. a Timema fajoknal
Nosil, 2007; a Neochlamisus bebbianae levélbogar esetében Egan, Nosil, & Funk, 2008
stb.), vagy a habitatok eltéré jellege (pl. az Aricia agestis esetében Buckley, Butlin, &
Bridle, 2012; a Melitaea cinxia esetében Haag et al., 2005 stb.).

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

A 2.1. fejezet a kovetkezd cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Juhasz, E., Tartally, A., Varga, Z. 2015. Contrasting genetic structure in
cuckoo and predatory Maculinea butterflies. Conservation Genetics 16: 939-954. (IF: 2.185)

Elméleti hatter

A Maculinea fajok életciklusa rendkiviil specialis, amennyiben larvalis talélésiiket
alapvetéen két egymdshoz csatlakozd (szekvencialis) kornyezeti forrds hatarozza meg: a
specifikus tapnovény és a hangyagazda. Az obligat mirmekofilia, ami a genusz minden
fajara jellemzd, jelentds kockazati tényezd a fiatal larvak szaméra. Mivel egy habitatban a
tapnovény és a hangyafészkek eloszlasa egymastol fiiggetleniil random (Thomas & Elmes,
2001; Fiirst & Nash, 2010), a viragokbdl kipotyogd hernyoknak a tilnyomo tobbsége
elpusztul, mert nem talaljak meg &ket a Myrmica dolgozok. Igy intenziv sztochasztikus
hatasok érvényesiilnek valamennyi Maculinea faj populacioiban, vagyis erdsen ki vannak
téve a genetikai sodrodasnak. Mivel ezek a hatasok lényegében minden Maculinea faj
esetében hasonldak, ezért populacidikban alapvetden hasonld genetikai struktarat varunk.
Ugyanakkor az alapvetd hasonlésagok mellett kisebb nagyobb kiilonbségek is megjelennek
az egyes fajok ¢letmenetében.

A Karpat-medence nedves rétjein harom hangyaboglarka faj fordulhat elé: a M. alcon
pneumonanthe okotipusa, a M. teleius és a M. nausithous. A M. teleius és a M. alcon
okologiai igényeit 0sszehasonlitva két jellegzetes kiilonbséget kell megemliteni.

(a) A vérfii hangyaboglarka (M. teleius) specifikus tapnovénye a Sanguisorba officinalis
(Thomas, 1984; Nowicki et al., 2007), ami nagy tomegben és tobbé-kevésbé egyenletes
boritassal jelenik meg a habitatban. Raadasul a M. teleius néstények egy viragfejbe egy
petét tojnak (Elmes & Thomas, 1987; Figurny & Woyciechowski, 1998; Thomas & Elmes,
1998; Ebert & Rennwald, 1991), igy feltételezhetjiik, hogy a peték tobbé-kevésbé
egyenletesen oszlanak el a habitatban. Ugyanakkor a sziirkés hangyaboglarka (M. alcon)
pneumonanthe okotipusanak a tapnovénye a Gentiana pneumonanthe (Sielezniew et al.,
2002; Fiirst & Nash, 2010; Czekes et al., 2014), ami egyenetlen, gyakran foltos eloszlast
mutat a habitatban. Mi tobb a néstények szamos petét raknak egy tapnovényre (Nowicki et
al., 2007; Kérosi et al., 2008). A M. alcon peték eloszlasa tehat meglehetésen egyenlétlen a
habitatokban. A peték eloszlasdnak az a jelentdsége, hogy befolyasolhatjdk annak az
esélyét, hogy a kipotyogd hernyokat megtalaljak a hangyadolgozok. Hosszu vita volt ugyan
a szakirodalomban arr6l, hogy a petézé ndstények érzékelik-e a hangyagazda fészkeit a
habitatban (pl. Dyck et al., 2000 versus Thomas & Elmes, 2001), de jelenleg az a
valdszinlibb hipotézis, miszerint a ndstények egyértelmiien a tapndvény jellemzdi alapjan
valasztjak ki a petézésre alkalmas novényeket (Fiirst & Nash, 2010). Ebben az esetben
viszont egy egyenletes boritdsu tapndvény tobb larvanak nyujt esélyt arra, hogy felfedezzék
a hangyadolgozok, mint egy foltos eloszlast. Raadasul a M. alcon a Karpat-medencében
maximum két hangyagazdat hasznal egy adott habitatban (Tartally et al., 2008), mig a M.
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teleius szinte minden, a habitatban eléforduldo Myrmica fajt parazital (Tartally & Varga,
2008). A sztochasztikus hatasok tehat a M. teleius populaciokban feltehetéen kevésbé
intenzivek, mint a M. alcon populéaciokban.

(b) A M. alcon hernyok kakukk-stratégiat folytatnak a hangyagazda fészkében, vagyis a
dolgozdk etetik és gondozzak ¢ket (Hochberg et al., 1994; Thomas & Elmes, 1998; Barbero
et al., 2009). Ezzel szemben a M. teleius larvak ragadozok (Thomas & Wardlaw, 1992;
Witek et al., 2010), azaz a hangyagazda petéivel és larvaival taplalkoznak. A larvak
fészekbeli stratégidja két szempontbol is jelentds. Egyrészt a fészkek eltartd képessége eltér
a két stratégia esetében. Amig egy hangyafészekben akar egy tucat, vagy még tobb kakukk-
addig a fészek eltartd képessége joval alacsonyabb a predator hernyok tekintetében (Thomas
& Wardlaw, 1992). A Maculinea hernyok kémiai mimikri révén tévesztik meg a
hangyagazdat, ami abban nyilvanul meg, hogy felszini szénhidrogénjeik dsszetétele hasonld
a hangya larvakéhoz (Schonrogge et al., 2004; Schlick-Steiner et al., 2004). Feltételezheto,
hogy a hernyok mimikrijének a pontossdga is kiilonbozik a két stratégia esetében;
»tesztelésének” a gondozds és az etetés soran. A megtévesztéshez tehat nagyon preciz
mimikri sziikséges a kakukk-stratégia esetében. Ezzel szemben a predator hernyok
mimikrijének a tesztelése kevésbé alapos. Szdmos tanulmany dokumentalta, hogy a
hangyalarvakkal valo hasonlosag a felszini szénhidrogének kémiai Osszetételében nagyobb a
kakukk-stratégiat folytatd, mint a predator larvak esetében (pl. (Schonrogge et al., 2004;
Schlick-Steiner et al., 2004; Nash et al., 2008). Ennck a jelenségnek viszont az a
kovetkezménye, hogy a lokalis adaptacionak nagyobb jelentdsége lehet a M. alcon, mint a
M. teleius populaciokban.

Ceélkitiizesek

A két faj életmenetének kiilonbségeibdl kiindulva az volt a célunk, hogy megkeressiik
ezeknek a kiilonbségeknek a genetikai lenyomatait populdcidik variabilitdsdnak a
struktirajaban. Két alternativ munkahipotézisiink volt:
1. A populdciok genetikai struktirajat alapvetden a sztochasztikus folyamatok
kovetkezményeként fellépd genetikai sodrodas hatarozza meg. Mivel a genetikai sodrodas
varhatoan a M. alcon populaciokban erésebb a M. teleius-hoz képest, ezért a sziirkés
hangyaboglarka populacidiban alacsonyabb variabilitasra és ezzel parhuzamosan magasabb
szintll differencialodéasra szamitottunk, mint a vérfli hangyaboglarka populaciokban. Azt is
feltételeztiik, hogy az intenziv differencidlodas kovetkezményeként egyik faj esetében sem
tapasztalunk majd f6ldrajzi mintazatot a genetikai variabilitas szerkezetében.
2. A populaciok genetikai struktiraja alapvetéen annak a lenyomatat tiikrozi, hogy a
larvak stratégidja eltérd a hangyagazda fészkében. Vagyis a mimikri precizitdsaban
mutatkozd kiilonbségek a lokalis adaptacioban, lényegében a diverzifikald szelekcio
intenzitdsaban nyilvanulnak meg. Ebbdl adoddan azt vartuk, hogy hatarozott mintazat
jelenik meg a kakukk-stratégiaval jellemezheté sziirkés hangyaboglarka populaciok
genetikai szerkezetében, nevezetesen oOkoldgiai differencidlodast tapasztalunk majd a
kiilonb6z6 hangyagazdat hasznald populéciok kozott.

A hipotézisek tesztelésére a Karpat-medence tobb M. alcon (pneumonanthe 6kotipus) és
M. teleius populacidjaban elemeztiik az enzimpolimorfizmus szintjét és szerkezetét.
Mindkét faj mintdiban 16 enzim lokuszt vizsgaltunk.
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E.2.1.1. abra: A M. alcon (pneumonanthe 6kotipus) és a M. teleius mintai a Karpat-medencében.

M. alcon mintahelyek: Drahos-rét (Dra), Gyertyankat (Gyk), Fiilesd (Fiil), Hetefejércse (Het),
Gyilkos-rét (Gyr), Jager-rét (Jag), Tugar-rét (Tug), Kunpeszér (Kun) és Hargita (Har).

M. teleius mintahelyek: Drahos-rét (Dra), Gyertyankat (Gyk), Kovacsvagas (Kov), Felséregmec
(Freg), Aggtelek (Agk), Barakonyi-volgy (Bav), Rakaca-meszes (Ram), Fiilesd (Fiil), Kunpeszér
(Kun), Csévharaszt (Csh), Nagybajcs (Nb), Szaknyér (Szn), Nagygorbo (Ng), Magyarszombatfa
(Mfa), Kétvolgy (Kv) és Szomordce (Szn).

Mintak

crer

cyey

(E.2.1.1. ébra, E.2.1.1. fiiggelék). A mintak gytjtése 2000 és 2004 kozott tortént. A 9 M.
alcon mintaban 0Osszesen 365, a 16 M. teleius mintaban pedig 771 egyed
enzimpolimorfizmusat elemeztiik.

Eredmeények és értékelésiik

Az enzimpolimorfizmus szintje mindkét faj esetében viszonylag alacsony volt (E.2.1.1.
tablazat, E.2.1.2. fiiggelék). Ennek ellenére a M. teleius populaciokban, az atlagos
heterozigbta gyakorisag kivételével, minden mutatd szignifikdnsan magasabbnak
mutatkozott, mint a M. alcon populaciokban (E.2.1.1. tablazat: ANOVA).

A populaciok genetikai strukturdjdnak a tanulmanyozasa sordan az elsd Iépés a
differencidlodds mértékének a megallapitdsa volt a két fajban. Harom paramétert
hasznaltunk: Wright-féle fixacios indexet (Fsr), az allélfrekvencia adatok alapjan szamitott
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E.2.1.1. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutatéi a M. alcon és a M. teleius vizsgalt
populacidiban. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag (M. alc.:
N=15; M. tel.: N=9); Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-
0s kritérium alapjan. ANOVA: a két faj mutatdinak Osszehasonlitdsa; P: valoszinliség. A kovér
betlik szignifikans kiilonbséget jeleznek a fajok kozott

Fajok N Na Ar Ho Pos

M. alc. | 41.50 1.51 1.43 0.097 0.382
M. tel. 46.83 1.79 1.53 0.087  0.617
ANOVA |Fi2 - 19.86 5.87 0.79 37.06
P - 0.000 0.024 0.382  0.000

E.2.1.2. tablazat: A differencialodas mérészamai a M. alcon és a M. teleius vizsgalt populacioi
kozott. n: a populaciok szama; Fst: fixacids index; D: Cavalli-Sforza és Edwards huartavolsagok
atlaga; Nm: a migransok effektiv szama. Szignifikancia szint: ** 0,05>P>0,01.

\ n \ Fsr D Nm
M. alc. 9 |0.161** 0212 2.1
M. tel. 16 | 0.056** 0127 114

Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok atlagat (D), és a populaciok specifikus alléljei
alapjan megallapitott effektiv migrdns szdmot (Nm). A mérdszamok egyértelmiien azt
mutattak, hogy a differencialodas mértéke magasabb a M. alcon, mint a M. teleius
populaciok kozott (E.2.1.2. tablazat).

A tovabbiakban Bayes-féle klaszteranalizist végeztiink a fajok egyedeinek sok lokuszos
genotipusai alapjan. Az eredmények azt mutattdk, hogy a M. alcon populacidkban a
genetikai klaszterek legvaldsziniibb szama K=3, mig a M. teleius populaciokban K=5
(E.2.1.3. fiiggelék). A tovabbiakban a klaszterek genetikai Osszetételét hasonlitottuk Ossze,
¢s meghataroztuk a rajuk jellemzd, specifikus all¢lokat. Minkét faj valamennyi klasztere
jellemezhetd volt minimalisan egy specifikus alléllal, ami a tobbi klaszterben nem jelent
meg.

A kovetkezé 1épésben minden populacidban atlagoltuk az egyedek klaszterbe
tartozasanak valoszinliségeit (klaszter besorolasi koefficiens), és ugy tekintettiik ezeket az
atlagokat, mint a populaciok genetikai Osszetételét jellemzd klaszter megoszlast. A
klaszterek megoszlasa alapjan Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagokat szamoltunk és
UPGMA dendrogramot szerkesztettiink a M. alcon és a M. teleius populaciokra egyarant. A
M. alcon populaciok esetében 3 ag kiiloniilt el a dendrogramon (E.2.1.2.A. abra). A
zempléni populaciok elvalasanak a bootstrap tdmogatottsaga kiilondsen magas volt, de a
fiilesdi populédcid is egyértelmlien szeparalodott a tobbitdl. A dendrogram alapjan 3
»Klaszter régiot” (ZEM: Zemplén, KMO-TRY: Ko6zép-Magyarorszag és Erdély, valamint
FUL: a fiilesdi populdcio) azonositottunk a M. alcon vizsgalt populdcidiban (E.2.1.2.A.
abra). A M. teleius populaciokra szerkesztett dendrogramon szintén 3 f6 agba
kalszterezddtek a mintak (E.2.1.2.B. abra), igy ebben az esetben is harom ,.klaszter régiot”
tudtunk elkiiloniteni (NYMO: Nyugat-Magyarorszag, EMO: Eszak-Magyarorszag ¢és
KKMO: Kozép-Magyarorszag keleti régioja), melyek koziil a KKMO bootstrap
tamogatottsaga volt kiemelked6 (E.2.1.2.B. abra).
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E.2.1.2. abra: A populéciok klaszter gyakorisagai alapjan szerkesztett UPGMA dendrogramok.

A: A legval6sziniibb klaszter szam a M. alcon populaciokban K=3. ZEM: Zemplén-hg.; KMO-TRY:
K&zép-Magyarorszag és Erdély; FUL: a fiilesdi popul4cio;

B: A klaszterek legvalosziniibb szama a M. teleius populaciokban K=5 volt. EMO: Eszak-
Magyarorszag; KKMO: Kozép-Magyarorszag keleti régidja; NYMO: Nyugat-Magyarorszag.

E.2.1.3. tablazat: A differencialédas mérészamai a M. alcon és a M. teleius klaszter régidin beliil és
azok kozott. ZEM: Zemplén-hg.; KMO-TRY: Kozép-Magyarorszag és Erdély; FUL: a Fiilesdi
populacio; EMO: Eszak-Magyarorszag; KKMO: Kozép-Magyarorszag keleti régidja; NYMO:
Nyugat-Magyarorszag; Total: a régiok kozotti differencidlodds mérdszamai, amiket az 9sszevont
adatok alapjan szamitottunk ki. Np/r: a populaciok szama a klaszter régiokban; Fsr: fixacids index;
D: Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok atlaga; Nm: a migransok effektiv szama. Szignifikancia
szint: ** 0,05>P>0,01.

Np/r Fst D Nm
M. alc. ZEM 2 0.021  0.110 9.86
KMO-TRY 6 0.146** 0.190 1.96
FUL 1 - - -
Total 3 0.132** 0.219 0.43
M. tel. EMO 9 0.030**  0.090 7.92
KKMO 2 0.054** 0.141 0.71
NYMO 5 0.008* 0.104 6.57
Total 3 0.059** 0.136 4.03

A két faj genetikai struktirdjanak Osszehasonlitdsdban a kovetkezd 1épés az volt, hogy
megallapitottuk a differencialodas mértékét a klaszter régiok kozott és azokon beliil. Ismét a
korabban emlitett hdrom paramétert hasznaltunk: Fst, D és Nm. Az eredmények jelentds
kiilonbséget tartak fel a két faj genetikai struktirajaban, ami legegyértelmiibben a
migransok effektiv szamaban mutatkozott meg. A M. alcon esetében ez a paraméter
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egyértelmilen magasabb differencialédast mutatott a régiok kozott, mint azokon beliil
(E.2.1.3. tablazat), még a meglehetdsen tavoli foldrajzi régiokat (Matra, Kiskunsag,
Szatmar-Beregi-sik (Het) és Erdély) magaba foglalo KMO-TRY klaszter régioban is. Ezzel
szemben a M. teleius esetében a klaszter régiok kozotti differencialodas hasonld szintiinek
bizonyult, mint a régiokon beliili (E.2.1.3. tablazat).

A M. alcon M. teleius B
F,, g
0.30 1 Acon —o— P095 o046 —0— P0.95
025 Mdh . ¢ obs. i G6ptll Ac;(m ¢ obs.
020 1 ’ Est poon |
* 0.10 4

0.08
0.10 4 0.06 1

4 0.04
00519 ¢
0.02 1

0.00

0.00 T T T
.0.02Y0 0.2 0.4 0.6 0.8

E.2.1.3. abra: A kiugré differencialodast mutatd lokuszok analizisének eredménye a M. alcon és a
M. teleius populaciokban. Ures rombusz és folytonos vonal (P0.95): a szimullt fix4cids index
értékek 95%-0s konfidencia intervalluma; obs.: a tapasztalt Fsy értékek; H: a ,,populaciok” (klaszter
régiok) kozotti heterozigbtasag mértéke. A vartnal szignifikdnsan magasabb differencialodast mutato
lokuszok jeldlve vannak.

Az analizisek utolsd fazisdban azt vizsgéaltuk meg, hogy a klaszter régiok kozotti
differencidlodasban szerepet jatszanak-e lokusz specifikus hatasok. Ennek érdekében kiugro
differenciadlodast mutatd lokuszokat (,,outlier”) kerestiink a klaszter régiok kozott mindkét
faj esetében. A fixacids indexek random eloszlasat, a klaszter régiok kozotti heterozigdtasag
fliggvényében, a LOSITAN program segitségével szimulaltuk. A M. alcon esetében 4 lokuszt
(Acon, Est, Hk és Mdh) talaltunk, ahol a differencialodas mértéke szignifikdnsan magasabb
volt a migracio-drift egyensuly alapjan vartnal (E.2.1.3.A. ébra). Mind a négy ,,outlier”
lokusz részt vett a harom klaszter elkiilonitésében, amennyiben egyedi allélok jelentek meg
rajtuk a kiillonbozé klaszterekben. Ugyanakkor a M. teleius esetében csak két lokuszon
(Acon, G6pdh) tapasztaltunk a vartnal szignifikansan magasabb differencialodast (E.2.1.3.B.
abra), mikozben 6 lokuszon jelentek meg klaszter specifikus allélok ebben a fajban.

Végiil PCA segitségével teszteltiik, hogy kiilonbdzik-e a populaciok genetikai struktiraja
akkor, ha csak a neutralis, illetve csak a kiugrd differencidlodast mutato, tehat feltehetéen
diverzifikalé szelekcionak kitett lokuszok alapjan végezziik az analizist. Igy mindkét faj
esetében két-két PCA-t végeztiink a megfeleld lokuszok allélfrekvencia adatai alapjan. Az
eredmények meggy6zéek voltak. A M. alcon populaciok elemzése soran jelentds
kiilonbséget tapasztaltunk a két PCA eredménye kozott: A kiugrd differencialodast mutato
lokuszok alapjan végzett PCA a genetikai differencidlodas egyértelmii regionélis mintdzatéat
mutatta (E.2.1.4.A. abra), mig a neutralis lokuszok alapjan végzett PCA semmilyen
regionalis tagolodast nem tiikrozott a populaciok kozott (E.2.1.4.B. abra). Ugyanakkor a M.
teleius esetében, egyértelmiien elkiiloniiltek a Karpat-medence észak-keleti és nyugati régioi
a neutralis lokuszok alapjan (E.2.1.4.D. abra: EMO és NYMO), mig az ,,outlier” lokuszok
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crer

(E.2.1.4.C. abra: KKMO).
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E.2.1.4. abra: A populaciok allélfrekvencia adatai alapjan végzett PCA eredménye a M. alcon (A és
B) valamint a M. teleius (C és D) populaciokban. A két tengely altal magyarazott variancia hanyad
szintén szerepel az dbran. ZEM: Zemplén régio; KMO-TRY: Kdzép-Magyarorszag és Erdély; FUL:
a fiillesdi populacio; KKMO: Kozép-Magyarorszag keleti régidja; EMO: Eszak-Magyarorszag;
NYMO: Nyugat- Magyarorszag.

A és C: A PCA alapjaul csak a vartnal szignifikansan magasabb differencialédast mutatd lokuszok
szolgaltak (,,Outlier” lokuszok).

B és D: Az analizist a neutralis lokuszok (Neutralis lokuszok) alapjan végeztiik.

Eredményeinket 0sszefoglalva megéllapithatjuk tehat, hogy a két faj kozott tapasztalt
kiilonbségek a variabilitds mértékében és a differencialodas szintjében a sztochasztikus
hatdsok intenzitdsanak a kiilonbségét latszanak igazolni. Munkahipotézisiink az volt, hogy
az egyenletes pete eloszlassal jellemezheté M. teleius populaciokban alacsonyabb lesz a
genetikai sodrodas intenzitasa, és igy magasabb szintl lesz benniik az enzimpolimorfizmus,
ami parosul egy alacsonyabb mértékli differencidlédassal a populacidk kozott.
Eredményeink egy része teljes mértékig megfelelt ennek a varakozasnak.

A M. alcon esetében viszont azt tételeztiik fel, hogy éppen a magas szintil
differencialodas eredményeként nem tapasztalunk majd specifikus mintazatot a populaciok
genetikai struktirajaban. A Bayes-féle klaszteranalizis segitségével azonban mind a két
fajnal sikeriilt klaszter régiokat azonositani. Mi tobb, a klaszter régiok kozotti
differencialodas a régiokon beliil tapasztalthoz képest éppen a M. alcon esetében bizonyult
egyértelmiinek. Ugy tiinik tehat, hogy a viszonylag magas szintii differencialodas mellett is
tapasztalhaté egy hatarozott regionalis mintazat a M. alcon populaciok struktarajaban.

Mivel a klaszter régiok csak részben tiikkrozték a fajok populacidinak foldrajzi
elhelyezkedését, ezért megvizsgaltuk, hogy mi lehet a differencidlodasban tapasztalt
mintdzat hatterében. Az eldzetesen felallitott alternativ hipotézisiinknek (6kologiai
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differencidlodds) megfeleléen Osszehasonlitottuk a klaszter régiok populdcidiban
populacidi harom kiilonb6z6 hangyagazdat parazitdlnak: a zempléni populaciokban (ZEM)
az elsédleges gazdafaj a Myrmica vandeli, mig a fiilesdi populaci6 (FUL) egyedi
gazdahangyat (My. slovaca) hasznal (Tartally & Csész, 2004; Tartally & Varga, 2008;
Tartally et al., 2008). A tobbi populacidoban (KMO-TRY) pedig a dominans hangyagazda a
My. scabrinodis (Tartally & Varga, 2008; Tartally et al., 2008). A M. alcon esetében tehat a
klaszter régiok kozotti genetikai differencialodas, legalabb is részben a kiilonb6zo
hangyagazddknak megfelelé oOkologiai differencidlédasra vezetheté vissza. Ezt a
feltételezést az is alatamasztotta, hogy a kiugro differencialodast mutatd lokuszok alapjan
végzett PCA eredménye tiikrozte legvilagosabban a klaszter régidok elkiilontilését.
Ugyanakkor a M. teleius populaciokban a differencialodas regionalis mintazata kevésbé volt
egyértelmii. A hdarom klaszter régi6 populdcidinak elsdédleges hangyagazdai sem
kiilonboztek olyan egyértelmtien, mint a M. alcon populacioké. A nyugati M. teleius
populaciok (NYMO) elsésorban a My. rubra-t parazitaljdk, mig az északiak (EMO)
els6dleges gazdafaja a My. scabrinodis (Tartally & Cs6sz, 2004; Tartally & Varga, 2008;
Tartally et al., 2008). Ugyanakkor a nagybajcsi populacidé genetikai Osszetétele alapjan az
EMO régidba tartozik, mikozben hangyagazdaként a nyugati régiora jellemz6 My. rubra-t
hangyagazda kérdése. Az egyik populacioban (Fiilesd) a M. teleius, a M. alcon-hoz
hasonléan, a My. slovaca-t hasznalja, mig a masik populacioban (Csévharaszt) még
ismeretlen a hangyagazda.

Osszességében kijelenthetjiik, hogy a sztochasztikus hatasok mindkét vizsgalt Maculinea
faj esetében jelentdés szerepet jatszanak a populdciok genetikai strukturdjanak a
kialakitasaban. A két faj életmenetének kisebb kiilonbségei alapjan varhato volt, hogy
intenzivebb lesz a drift hatasa a M. alcon populaciokban, aminek a genetikai lenyomatat
egyértelmiien ki is mutattuk. Ezzel parhuzamosan azonban az okologiai differencialodas
eredményeként megjelend lokalis adaptacio is fontos szerepet jatszik a faj differencialodasi
mintdzatanak a kialakitdsaban. A lokalis adaptacié fennmaradasanak fontos feltétele, hogy
az Okologiai és a genetikai szempontbdl egyarant differencialodott populaciok kozott a
génaramlas ne mossa el a kialakult genetikai kiilonbségeket (Kawecki & Ebert, 2004). A M.
alcon klaszter régioi kozott joval alacsonyabb volt a génaramlas mértéke (Nm=0,4), mint a
M. teleius régiok kozott (Nm=4,03). A M. alcon hernyok kakukk-stratégiajanak a
kovetkezményeként kialakult lokalis adaptacio tehat fenn tudott maradni ilyen, relative
alacsony szintli génaramlas mellett.

E.3. A populaciok genetikai strukturajat alakité erdk eltérd iddsikjai

A populaciok genetikai strukturajat kiilonbozé evolucios hatdsok alakitjak ki. Ezek a
hatdsok azonban gyakran nem azonos iddsikban érvényesiilnek. Harom iddsikot érdemes
megkiilonboztetni, a torténeti mult és a kozeli mult eseményeit, valamint a jelenkori
torténéséket. A torténeti mult eseményei a glacialis ciklusokhoz ko6tddnek, amennyiben a
klimatikus valtozasok alapvetéen valtoztattdk meg a fajok elterjedési teriiletét, és igy
populacidiknak a szamat és a méretét. Az eljegesedések soran a mérsékeltovi fajok zome
refugiumokba hiizédott vissza, majd a felmelegedéskor szétterjedt és kolonizélta a szamara
alkalmassa valt teriileteket (pl. Hewitt, 2001, 2004; Schmitt, 2007b; Gratton et al., 2008
stb.). Mindkét folyamatnak, de kiilondsen a kolonizacionak specialis genetikai
kovetkezményei vannak a populaciok variabilitdsdra nézve. Ugyanakkor a kozeli mult
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eseményeiként 1ényegében a kiilonb6z6 evolucios erdk hatasaval kell szamolnunk, melyek
folyamatosan alakitjdk a populaciok genetikai dsszetételét. Koziiliik a két leghatékonyabbat
érdemes kiemelni, a genetikai sodrodast és a szelekciot (pl. Hartl, 1988; Futuyma, 2006;
Hedrick, 2011 stb.). Ezek eredményeként kialakul a populaciok kozotti genetikai
differencidlodéas, melyet aztdn a génaramlés tart egyensulyban. A harmadik idésik a
jelenkori folyamatokat foglalja magédba, melyek a kornyezet kozvetlen hatasait tiikrozik. A
harom kiilonb6zé idésikon zajlé evolucids valtozdsok genetikai lenyomatanak a
tanulmanyozasa a variabilitas eltérd szintjein torténhet a leghatékonyabban: a torténeti mult
folyamatainak a kdvetkezményeit a mtDNS, illetve a standard nuklearis gének szekvencia
analizise tarja fel a leghatékonyabban; a kozeli mult folyamatainak a megismeréséhez a
nuklearis markereken (pl. enzim, vagy mikroszatellit lokuszok) tapasztalt allélfrekvencia
adatok biztositanak nagyobb felbontoképességet, mig a jelenben zajlo valtozasokra a
fenotipusos jellegek tanulményozésa révén derithetiink fényt.

E.3.1. A Parnassius mnemosyne populdciok genetikai strukturdja

A 3.1. fejezet a kovetkezo cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Toth, 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. (IF: 1.734)

Elméleti hatter

A torténeti mult eseményei olyan modon befolyasoljak a populaciok genetikai dlloményat,
hogy amikor az eljegesedések soran a faj kiilonb6zd refigiumokba hizodik vissza, akkor az
ott fennmaradd populaciok kozott akéar jelentds mértékii genetikai differencidlodas is
kialakulhat, vagyis elkiiloniilt genetikai vonalak jonnek létre. Az expanzids fazisban
azonban ezek a vonalak kozosen népesithetnek be egy adott foldrajzi régidt, és igy
hibridizacié alakulhat ki kozottiik (Hewitt, 2001; Schmitt et al., 2003; Hewitt, 2004;
Wahlberg & Saccheri, 2007; Schmitt & Seitz, 2008). Ezek a folyamatok még dsszetettebbek
azoknal a fajoknal, melyeknek az Ugynevezett ,kriptikus” refugiumai részben extra-
mediterran teriileteken voltak (Stewart et al., 2010; Schmitt & Varga, 2012 és a benniik
szerepld hivatkozasok). Ezzel parhuzamosan azt is figyelembe kell venni, hogy az
expanzios fazisban, a kolonizaci6 sordn mintegy lépésrdl 1épésre érvényesiil az alapitd
hatas, amelynek kovetkeztében az j teriiletek genetikai variabilitasa folyamatosan csokken
(pl. a Polymmatus coridon esetében Schmitt & Seitz, 2001).

A kis apollolepke azok kozé a fajok kozé tartozik, melyeknek extra-mediterran
refugiumai voltak. A faj filogeografiai elemzését Gratton et al. (2008) végezték el a mtDNS
COlI szekvencia analizise alapjan. Megallapitottak, hogy a fajnak két fo refigiuma volt: a
nyugati (Alpok koriili régio) és a keleti, tobb részre bomld refugidlis teriilet (a
Peloponnészoszi-félsziget és a Balkan/Karpatok régidja). Azt is kimutattak, hogy Eurdpa
benépesiilése tobb utvonalon keresztiil, alapvetden két refugiumbdl tortént: az Alpok koriili
(nyugati genetikai vonal) és a balkani (keleti/balkéni genetikai vonal) refugiumokbdl. A
nyugati vonal népesitette be a kozép- és nyugat-eurdpai teriileteket (Ausztria, Németorszag,
Csehorszag stb.). A balkdni régiobol azonban legalabb két utvonal indult ki: a kelet-, és a
nyugat-balkani Utvonal. Ennek megfelelden a balkdni genetikai vonalnak két 4ga van: a
kelet- és a nyugat-balkani agak. A kelet-balkani ag egyrészt a Karpatokon atjutva, a Karpat-
medence keleti teriileteit népesitette be, masrészt pedig a Karpatok megkeriilésével, az
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ukran és orosz siksag teriileteit. Ugyanakkor a nyugat-balkani agon szintén eljutott a faj a
Karpat-medencébe, elsd sorban annak nyugati teriileteire. gy a Karpat-medencében harom
genetikai vonal talalkozik, a nyugati, valamint a keletinek a két aga. Gratton et al. (2008) azt
is feltételezték, hogy az észak-Eurdpaban elterjedt északi ag (a keleti vonal harmadik aga)
lényegében a Karpat-medencébdl ered.

A kozeli mult folyamatainak a megértéséhez mindenekel6tt a fajok 6koldgiai igényeit,
elsésorban az altaluk preferalt habitatok elterjedését kell figyelembe venni. A P. mnemosyne
strukturalt habitatot igényel, ahol a larvalis tapnovény (Corydalis cava vagy C. solida) és a
lepkék szamara sziikséges nektarforrasok egyarant megtalalhatok. Ilyen habitatok a laza
szerkezetli hegyvidéki, és Kozép-Europaban a keményfas artéri ligeterdok, melyekben a
fényviszonyok jok, és sok tisztas talalhaté benniik. Ugyanakkor ezek a habitatok jelentds
mértékben atalakultak az utdbbi évtizedekben. A hegyvidéki erdok fo veszélyeztetd
tényezdje az erdOmivelés atalakulasa, tarvagasos rendszertivé valdsa; mig a keménytas
artéri erdok erdteljes visszaszorulasat a folyok szabalyozasa idézte eld. Specidlis habitat
igénye miatt a P. mnemosyne nagyon érzékeny az erddk struktirdjaban bekovetkezett
valtozasokra (Warren & Key, 1991; Konvi¢ka & Kuras, 1999; Freese et al., 2006). gy a kis
apollolepke populaciéi Europa szerte visszaszorultak, méretiik jelentdsen csokkent,
izolacidjuk fokozddott, esetleg mar ki is pusztultak. Az erdd habitatok degradécioja
jelentésen atalakitotta a kis apolldlepke lepke populaciok genetikai struktirajat is.

Ceélkitiizesek

Vizsgalataink célja az volt, hogy 6sszehasonlitsuk a két idosikon zajlo evolucios folyamatok
hatasat a P. mnemosyne Karpat-medencei populacidinak a genetikai struktrajara. Gratton et
al. (2008) europai 1éptéken feltartak ugyan a P. mnemosyne filogeografiajat, de a Karpat-
medence vonatkozasaban eredményeik felbontd képessége nem volt elég finom. Munkajuk
nyoman azt feltételeztiik, hogy az altaluk leirt 3 genetikai vonal alapvetden a kdzéphegységi
régioban fordul eld (Dunantuli- és Eszaki-khg.). Ugyanakkor 1ényeges kérdés maradt a
Karpat-medence keleti populacioinak az eredete.

Amikor a kozeli mult eseményeinek a genetikai kovetkezményeit tanulmanyoztuk, akkor
abbdl indultunk ki, hogy az erdd habitatok degradacidja a Karpat-medencében elsdsorban a
keményfas artéri ligeterddket érintette. Ezért azt tételeztiik fel, hogy az itt €16 populaciok
izolacidja kifejezettebb lesz, mint a hegyvidéki erdékben €l6ké, ami egyiitt jarhat ezen
populacidk genetikai allomanyanak a leromlaséaval, illetve fokozott mértékli genetikai
differencialodasukkal.

Céljaink elérése érdekében eltérd markereket alkalmaztunk arra, hogy elemezziik a két
kiilonboz6é 1ddsikon hatd evolucids erdk genetikai kovetkezményeit. A torténeti mult
eseményeinek hatasara abbodl kovetkeztettiink, hogy vizsgaltuk a mtDNS citokrom oxidaz I
alegységének (COI) egy 927 bp-bol alld szakaszan a haplotipusok leszarmazasi kapcsolatait
és megoszlasat a Karpat-medencében. A kozeli mult eseményeinek a tanulmanyozasara
pedig nukledris markert hasznaltunk, és elemeztik az enzimpolimorfizmus szintjét és
szerkezetét 14 lokuszon.

Mintak

9; Eszaki-kozéphegység: 5; Korosok vidéke:4; Szatmar-Beregi-sik:1, Erdélyi Sziget-hg.:1
és a Keleti-Karpatok: 2) 22 populaciojabol szarmaztak (E.3.1.1. abra és E.3.1.1. fiiggelék).
A mintak gyiijtése 1998 és 2012 kozott tortént. Az enzim lokuszokon dsszesen 525 egyed
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genotipusat hataroztuk meg, mig a mtDNS COI szekvencia analizisét 20 egyeden végeztiik
el.
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E.3.1.1. abra: A P. mnemosyne mintahelyei a Karpat-medencében.

DKH: Vasverem (Vas), Pilis-tet6 (Pil), Nagyszénas (Kov), Meleg-hegy (Mel), Mark6 (Mar), Kozép-
Hajag (Haj), Harskut (Har), Var-hegy (Var) és Bataapati (Bat);

EKH: Nagymilic (ZNm), Nagyoldal (No) és Biikk (Bk1, Bk2, Bk3);

KOR: Sebesfoki-erdd (Seb), Dobozi-erdé (Dob), Gyula-Varoserdé (GyV) és Gyula-Koriserdd
(GyK); BSZK (klaszter régio): Magosliget (Mag), Torocko (Tor), Szaldobos (Sal) és Szovata (Szo).

Eredmeények és értékelésiik

A kis apollolepke Karpat-medencei populacidiban magas szintii enzimpolimorfizmust
tapasztaltunk: az atlagos allélszam na=2,45, mig a heterozigotak atlagos gyakorisaga
Ho=0,188 volt (E.3.1.1. tablazat, E.3.1.2. fiiggelék). A variabilitas szintjében tapasztalt
kiilonbségek egyik mutatd esetében sem bizonyultak szignifikansnak a régiok kozott
(E.3.1.1. tablazat: ANOVA). Ugyanakkor az Eszaki-kozéphegység populacidinak minden
mutatdja alacsonyabb volt, mint a tobbi régioé. Ezért megvizsgaltuk annak a lehetdségét,
hogy a polimorfizmus szintje egy foldrajzi klin mentén valtozik, vagyis elemeztiik a
korrelaciot a variabilitds mutatdi, és a populaciok foldrajzi hossziisagi foka kozott a
kozéphegységi régiokban (EKH+DKH). A korrelacios koefficiens valamennyi paraméter
esetében szignifikdns volt jelezve, hogy a variabilitds kelet fel¢ haladva fokozatosan
csokken a kdzéphegységi régiokban (E.3.1.1. tablazat: R).

A populéciok genetikai struktirdjanak elemzése soran az elsd 1épés egy PCA volt az
allélfrekvencia adatok alapjan. A mintakat reprezentdldo pontok 4 jol elkiiloniilt felhot
alkottak a valtozok redukalt terében (E.3.1.2. abra), melyek azonban csak részben feletek
meg a populaciok foldrajzi helyzetének. A Dunantili- és az Eszaki-kozéphegység, valamint
a Korosok vidékének populécidi egy-egy 0nalld pontfelh6t alkottak, és egyértelmiien
elkiiloniiltek egymastol. Meglepd modon azonban, a foldrajzilag viszonylag tavoli szatmar-
beregi-siki (Mag), erdélyi-szigethegységi (Tor) és keleti-karpati (Sal, Szo) populaciok
szintén egy meglehetdsen kompakt pontfelhdt alkottak (BSZK), amely vildgosan elvalt az
Eszaki-kozéphegység populacioitol (E.3.1.2. abra).
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E.3.1.1. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutat6i a P. mnemosyne klaszter régidiban.
EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunantuli-kozéphegység; KOR: Korosok vidéke; BSZK:
Szatmar-Beregi-sik, Sziget-hg. és Keleti-Karpatok; Total: az dsszes vizsgalt populacio atlaga. Np/r:
a populaciok szdma a région beliil; N/p: az atlagos mintaszam; Na: az allélok tapasztalt szadma; Ar:
allélgazdagsag (N=11); Ho: tapasztalt heterozigdta gyakorisag; %Fix: a fixalodott allélok aranya.
ANOVA: a régiok mutatoinak Gsszehasonlitasa; P: valoszintiség. EKH+DKH: a hossziisagi fokokkal
vald korrelacid vizsgalata a kozéphegységi régio populdcidiban; P: valosziniiség; R: korrelacios

koefficiens. A kdvér betiik szignifikans korrelaciot jeleznek.

Régio Np/r N/p Na Ar %Fix Ho
Atlag EKH 5 19.6 2.11 1.92 0261  0.135
DKH 9 26.0 2.54 2.22 0.173  0.192
KOR 4 31.3 2.50 2.11 0.108  0.217
BSZK 4 16.7 2.63 2.43 0.139  0.218
Total 22 23.8 2.45 2.19 0.175  0.188
ANOVA Fa1o - - 0.8 0.73 1.65 0.74
P - - 0511 0548 0211 0541
EKH+DKH| F iy - - 6.88 13.69 8.42 38.15
P - - 0.0222  0.0030 0.0133  0.0000
R - - -0.604 -0.730 0.696  -0.872
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E.3.1.2. abra: A P. mnemosyne populaciok allélfrekvencia adatai alapjan végzett PCA eredménye.
A tengelyek mentén a kialakitasukban legnagyobb szerepet jatszé lokuszok lathatok. EKH: Eszaki-
kozéphegység; DKH: Dunantuli-kdzéphegység; KOR: Korosok vidéke; BSZK: Szatmér-Beregi-sik,
Sziget-hg. és Keleti-Karpatok.

A Bayes-féle klaszteranalizis soran a klaszterek legvaldsziniibb szama K=2 volt (E.3.1.3.
fiiggelék: K=2). Két klaszter jelenlétét feltételezve, minden populdcidoban atlagoltuk az
egyedek klaszterbe tartozasanak a valosziniiségét (klaszter besorolasi koefficiens), és ugy
tekintettlik ezeket az atlagokat, mint a populdciok genetikai Osszetételét jellemzd klaszter
megoszlasokat. A két klaszter populacidkban tapasztalt megoszlasa alapjan megallapitottuk,
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E.3.1.3. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis eredménye a vizsgalt P. mnemosyne populaciokban. A
populéaciok atlagos klaszter besorolasi koefficiense két (K=2), illetve harom (K=3) klaszter
feltételezése esetén. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunantuli-kozéphegység; KOR: Korosok
vidéke; BSZK: Szatmar-Beregi-sik, Sziget-hg. és Keleti-Karpatok.

hogy a genetikai differencialodas elsésorban a Kords (KOR) és a kdzéphegységi régiok
(EKH és DKH) kozott nyilvanult meg, amennyiben mind a két régiora jellemzd 1-1 klaszter
dominancidja (E.3.1.3. abra: K=2). Ugyanakkor K=2 esetén nem érzékelhetd a két
kozéphegységi régio kozotti elkiiloniilés, ami a PCA eredményében egyértelmli volt.
Tovabba, két klasztert feltételezve, a BSZK ,,régid” (Szatmar-Beregi-sik — Sziget hg. —
Keleti-Karpatok) differencialodasa sem egyértelmi, ugyanis ebben a régioban a két
genetikai vonal (klaszter) keveredése figyelhetd meg. Ezért megvizsgaltuk annak a
lehetdségét, hogy 3 klaszter épiti fel a vizsgalt populaciok genetikai allomanyat (E.3.1.3.
figgelék K=3).

Osszehasonlitva a K=2 esetében talalt két klaszter genetikai Osszetételét a K=3 esetén
detektalt harommal, kideriilt, hogy klaszter 2-nek mindkét analizisben ugyanaz a 3 egyedi
allélja volt (Acon2, Gpdh3 és Pgi7), igy feltételezhet6, hogy ez a klaszter ugyanazt a
genetikai vonalat képviselte mind a két analizisben (K=2 és K=3). Parhuzamba allitva
klaszter 1 (K=2), valamint klaszter 1 és 3 (K=3) becsiilt allélfrekvencia adatait, az is
egyértelmii volt, hogy a 3 klaszternek van egy kozos egyedi allélja (Estll), ami mindkét K
érték esetén megkiilonbozteti dket klaszter 2-t6l. Ebbdl az kovetkezik, hogy van bizonyos
hasonlésdg a harom klaszter genetikai Osszetételében, vagyis klaszter 1 és 3 (K=3)
lényegében klaszter 1 (K=2) két leszarmaztatott klaszterének (klaszter 1A és 1B) tekinthetd.
Ugyanakkor ennek a két leszarmaztatott klaszternek a genetikai Osszetételét egybevetve
megallapitottuk, hogy vannak olyan klaszter specifikus allélok, amelyek megkiilonboztetik
Oket egymastol (Est13 és Hk1).

A tovabbiakban megvizsgaltuk a populaciok atlagos klaszter megoszlasat K=3
feltételezése mellett. A Kords régio (KOR) ebben az analizisben is egyértelmiien elkiiloniilt
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a tobbitdl. K=3 esetében azonban vilagos differencidlédast tapasztaltunk a két
kozéphegységi régio kozott is (E.3.1.3. abra: K=3), nevezetesen klaszter 1 (leszarmaztatott
klaszter 1A) az EKH, mig klaszter 3 (leszarmaztatott klaszter 1B) a DKH régioban
dominalt. S6t, K=3-t feltételezve az is nyilvanvalova valt, hogy a BSZK régié genetikai
dllomanya valoban kevert, egyrészt a KOR, maésrészt pedig az EKH régiét jellemzd
klaszterek épitik fel (E.3.1.3. abra: K=3).

Az analizis utolso fazisaban azt vizsgaltuk, hogyan alakulhatott ki a Karpat-medence
keleti teriiletének (EKH, KOR és BSZK) genetikai allomanya, figyelembe véve a régiok
klaszter Osszetételét. Tekintettel arra, hogy ezekben a régiokban a P. mnemosyne altal
benépesitett habitatok jellege eltéré (mezofil hegyvidéki erdd, illetve artéri ligeterdd)
feltételeztiik, hogy a sztochasztikus folyamatok mellett a diverzifikdld szelekcionak is
szerepe lehetett az intenziv differencialodas kialakulasaban. Ezért kerestiik a diverzifikald
szelekcio genetikai lenyomatat, vagyis kiugréd differencialodast mutatd lokuszokat a régiok
kozott. Az adatokat ugy hoztuk létre, hogy 0sszedmlesztettiik az egyes régiok populacioit,
majd parba allitottuk a régiokat: EKH versus BSZK, EKH versus KOR, illetve BSZK versus
KOR. A fixaciés indexek random eloszlasat a LOSITAN program segitségével szimulaltuk a
régiok kozotti heterozigdtasag fliggvényében. Minden régid par esetében 5 parhuzamos
futtatast végeztiink, majd dsszevetettiik ezek eredményeit. A BSZK-KOR régio par esetében
két lokuszon (Me és Pgm) tapasztaltuk, hogy valamennyi parhuzamos futasban
szignifikdnsan magasabb volt a differencidlodds, mint az varhaté drift-migracié
egyensulyban (E.3.1.4.A. abra). Az EKH-KOR régi6 par esetében pedig 1 lokusz (Mdh)
mutatott konzekvensen kiugro differencialodast (E.3.1.4.B. abra) az o6t parhuzamos
futasban. Ugyanakkor az EKH-BSZK régiok esetében egyetlen lokuszt sem talaltunk, ahol a
differencialodas mértéke minden futtatas soran konzekvensen magasabb lett volna a
varhatonal.
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E.3.1.4. abra: A kiugr6 differencialodast mutatd lokuszok analizisének eredménye a P. mnemosyne
populaciokban. Ures rombusz és folytonos vonal (P0.99): a szimulalt fix4ciés index értékek 99%-0s
konfidencia intervalluma; Teli rombusz (Fsr): a tapasztalt Fsy értékek; H: a ,,populaciok” (klaszter
régiok) kozotti heterozigbtasag mértéke. A vartnal szignifikdnsan magasabb differencialodast mutato
lokuszok jeldlve vannak.

A: A BSZK és a KOR régiok adatait hasznaltuk az analizisben.

B: Az EKH és a KOR régiok adatait hasznaltuk az analizisben
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A mtDNS COI szekvencidjanak tanulmanyozasa sordn egy 927 bp hosszusagu szakaszt
elemeztiink. A sajat adatainkon tilmenden a Gratton et al. (2008) altal megadott
szekvenciak kozil is felhasznaltuk azokat, amelyek a Karpat-medencébdl és a kornyezd
teriiletekrél szarmaztak. A vizsgalt DNS szakasz 22 informativ helyet tartalmazott.
Osszesen 26 haplotipust talaltunk, melyekbdl haplotipus halozatot allitottunk fel. A
halozatban, vilagos foldrajzi tagolodas volt felismerheté annak ellenére, hogy ezek a
haplotipusok altalaban csak 1-2 bazisban kiilonboztek egymastol (E.3.1.5. abra). A Karpat-
medencében, a varakozasnak megfelelden 3 haplotipus csoportot (genetikai vonal) sikertilt
kimutatni. A nyugati csoport (W) csak a DKH régioban volt jelen, a keleti csoport nyugat-
balkani aga (EW) szintén a DKH régidoban volt kimutathatd, mig a keleti csoport kelet-
balkani 4ga (EE1) valamennyi régioban (BSZK, KOR, EKH és DKH) eléfordult (E.3.1.5.
abra). Ki kell emelni, hogy az Eszaki-kozéphegységben kimutattunk egy egyedi haplotipust,
mely a keleti csoport északi agara (EN) jellemzd, vagyis az Eszak-Eurdpaban és
Skandinaviaban elterjedt mtDNS vonal feltehetden a Karpat-medence északi részén
alakulhatott ki.

E.3.1.5. abra: A P. mnemosyne mtDNS COI haplotipus halézata és az egyes haplotipusok
megoszlasa a populaciokban. A nyilak a feltételezett rekolonizacios utakat mutatjak. W: nyugati
vonal; EW: a keleti vonal nyugati aga (nyugat-balkani ag); EE: a keleti vonal keleti aga (kelet-
balkani ag); EN: a keleti vonal északi aga.

A kis apollolepke populaciok elemzése sordn kapott eredményeket az alabbiakban
foglalhatjuk dssze:
a. A P. mnemosyne populaciok mind az enzim lokuszokon, mind pedig a mtDNS COlI
szekvencia alapjdn viszonylag magas szintli variabilitdssal jellemezhetok a Karpat-
medencében.

b. A két marker sok tekintetben hasonld genetikai struktirat tart fel a vizsgalt
populaciokban. Mind a mtDNS COI szekvencia, mind pedig az enzim adatok Bayes-féle
klaszter analizise 2 f6 genetikai vonal jelenlétét igazolta a Karpat-medencében. Mi tobb,
mindkét marker esetében kimutathatd volt az egyik genetikai vonal két tovabbi agra torténd
tagolddasa.
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A COlI szekvencia nagyobb mintan végzett elemzése révén lehetdségiink volt arra, hogy
a P. mnemosyne Gratton et al. (2008) altal felvazolt filogeografiajat arnyaljuk, és finomabb
felbontasban vizsgaljuk a Karpat-medence vonatkozdsdban. Eredményeink alapjan
megallapithatjuk, hogy a Karpat-medence benépesiilése elsdsorban a balkani refagiumokbol
tortént, parhuzamosan a kelt- és a nyugat-balkani kolonizéciés utvonalon. A nyugati Gtvonal
a Balkan-félsziget hegyvidékei mentén, a Dunantal feldl érhette el a medence nyugati
teriileteit, mig a keleti utvonal a Karpatokon atlépve jutott el a keleti teriiletekre. A két
Gtvonal a kozéphegységi régioban talalkozhatott. Mivel az Eszaki-kozéphegységet a
haplotipusok meglehetdsen magas diverzitasa jellemzi, mi tobb teriiletén kimutathaté a
keleti vonal északi aganak egyik haplotipusa is, ezért valdsziniisithetd, hogy ezen a teriileten
a P. mnemosyne talélhette a legutolsd eljegesedést egy masodlagos refugiumban. Ehhez
hasonlé mintazat figyelheté meg a Fagus sylvatica (Magri et al., 2006; Magri, 2008), vagy
még jellemzébben a Clethrionomys glareolus (Kotlik et al., 2006; Filipi et al., 2015)
esetében is. A Dunantuli-ko6zéphegység COI szekvenciajanak valtozatossagat a keleti vonal
két aganak posztglacidlis terjedésén tilmenden az is fokozta, hogy ebben a peridodusban a
nyugati ag is behatolt a régioba az Alpok keleti pereme fel6l. Igy tehat elézetes
hipotézisiinknek megfeleldéen 3 mtDNS vonal alakitotta ki a kis apolldlepke Kéarpat-
medencei populacioinak genetikai allomanyat.

c. A két marker eredményeinek a hasonlésaga mellett, néhany ellentmondés is
mutatkozott a P. mnemosyne altaluk feltart genetikai struktirajaban. Ez mindenek el6tt a
Karpat-medence keleti régidinak genetikai mintdzataban jelentkezett. Mikdzben a mtDNS
szekvencia alapjan a KOR, a BSZK és az EKH régiokat egyértelmiien a balkani vonal keleti
aga (EE1) kolonizalta, addig az enzimek (nuklearis markerek) alapjan végzett Bayes-féle
klaszteranalizis eredménye mas képet mutatott. A KOR és az EKH régiot egy-egy 6nallo
klaszter jellemezte, mig a BSZK régi6 genetikai allomanyéaban keveredett ez a két klaszter.
A két markerrel kapott eredményekben mutatkoz6 kiilonbségek egyik Ilehetséges
magyarazata, hogy a rajuk hat6 evolucios erdk iddsikja eltérd. A mtDNS szekvencia adatok
azt tartak fel, hogy a harom régio kozos kolonizacios Gtvonalon népesiilt be. A nukleéris
markerek viszont azt jelezték, hogy a 3 régioban eltér6 evolucios hatasok érvényesiiltek. A
Kords régioban a kis apolldlepke az artéri ligeterdd maradvany foltjaiban ¢é1, mig az Eszaki-
kozéphegységben (EKH) és a BSZK régid nagy részén kozéphegységi erddkben. Igy a
Koros régio populacioi foldrajzi és dkologiai értelemben is perem helyzetii izolatumoknak
tekinthetdk. A Kords régid és a kozéphegységi erdék populacioi kozott detektalt kiugro
differencidlodéast mutatd lokuszok is valdszintsitik a diverzifikald szelekcid hatdsat a két
erdd tipusban.

E.3.2 Az Euphydryas aurinia populdciok genetikai strukturdja

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

Pecsenye K., Bereczki J., Toth A., Meglécz E., Peregovits L., Juhdsz E. és Varga Z. 2007. A
populaciostruktura és a genetikai variabilitas kapcsolata védett nappalilepke-fajainknal. pp. 1-20. In
Forr6 L. és Ronkay L. (szerk.)) 4 Kdrpdt-medence dllatvilaganak kialakuldsa. Magyar
Természettudomanyi Mazeum, Budapest

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

A lapi tarkalepke, E. aurinia egy policentrikus ecuroszibériai faj, amelynek lokalizalt
populaciéi Eurdpa nagy részén megtalalhatok (Tolman & Lewington, 1997; Liu, Wang, &
Xu, 2006; Bulman et al., 2007). Aredja azonban Eurépaban diszjunkt, amely két nagy,
Osszefliggd részre tagolodik: a nyugat- és a kelet-eurdpai teriiletre (Kudrna, 2002). Az area
két része kozott egy északkelet-délnyugat irdnya hidtus figyelhetd meg, amely Nyugat-
Lengyelorszagon, Szlovakia és Magyarorszag keleti térségén keresztiil, Romania €s Szerbia
legnagyobb részén at huzodik. Az elterjedési terlilet nyugati felének a keleti pereme a
Karpat-medencében a Dunantul k6zépsé részén talalhatdo. Az E. aurinia tehat teljesen
hianyzik az Alfoldrdl és az Eszaki-kozéphegységb6l. A Dunantal kozépsé teriileteihez
képest a legkozelebbi eldfordulasa az Erdélyi-medencében van. Az erdélyi populacidok
azonban nem képezik szerves részét az elterjedési teriilet keleti felének, ezek a populéciok
inkabb tobbé-kevésbé izolalodott ,,szigeteknek™ tekinthetdk.

Az E. aurinia alapvetéen tapanyagban szegény gyepekben fordul eld, melyek a
talajnedvesség szempontjabol lehetnek nedves, vagy meszes szarazabb rétek, esetleg
erd6szegélyek (Betzholtz et al., 2007; Smee et al., 2011; Meister, Lindman, & Tammaru,
2015). A Karpat-medencében leginkabb a nedves réteken jellemzé (Orség, Tapolcai-
medence), bar populacidi megjelennek homoki (Somogy) €s hegyi réteken (Bakony, Vértes-
hegység) is. A lapi tarkalepke tapndvénye habitatfiiggd, nedves réteken tilnyomorészt a réti
ordogharaptafii (Succisa pratensis) (pl. Konvicka, Hula, & Fric, 2003; Anthes et al., 2003;
Sigaard et al., 2008). Félszaraz gyepekben ¢és erdGszegélyeken azonban a larvak a
galambszinli 6rdogszemet (Scabiosa columbaria) és a mezei varfiivet (Knautia arvensis)
hasznaljak (Warren, 1994; Schtickzelle et al., 2005).

A lapi tarkalepke ndstényei petéiket 1-3 csomoban rakjak le a tdpndvény levelére. A
hernydk, a diszes tarkalepkéhez hasonldan, szovedéket szének maguk koré, és abban
kozosen taplalkoznak majd hibernalnak (Porter, 1982). Csak az attelelés utan, az 5-6.
larvastadiumban, szélednek szét a fészekbdl, amikor maganyosan taplalkoznak, késébb
pedig bebabozodnak. A Karpat-medencében majustdl junius végéig repiilnek az adultak.
Eletciklusanak kovetkezményeként a lapi tarkalepke populaciok erésen ki vannak téve
kiilonb6z6 sztochasztikus hatasoknak. Ennek eredményeként populacidik mérete jelentdsen
ingadozik. A populacioméret valtozasa azonban nem lokalis, hanem sokkal inkabb
regionalis mintdzatot mutat, ami arra utal, hogy nagyrészt a populaciok denzitasatol
fiiggetlen faktorok (pl. id6jaras) hatasara vezethet6 vissza (Porter, 1982).

Az E. aurinia eurdpai populacidinak genetikai strukturajat Junker et al. (2015)
tanulmanyoztak részben nuklearis markerek (17 enzim lokusz), részben pedig mtDNS
szekvencia adatok (Citokrom oxidaz I alegység) analizise révén. Mintaik egész Nyugat-
Europat lefedte¢k az Ibériai-félszigettdl Csehorszag, Ausztria €s Szlovénia vonaldig.
Rendelkeztek tovabba két mintaval az Erdélyi-medencébdl is. Megallapitottak, hogy a
genetikai differencidlédast mind az enzim lokuszokon, mind pedig a mtDNS haplotipusok
esetében erds foldrajzi mintdzat jellemzi. A mtDNS haplotipus halozat elemzése alapjan
feltételezték, hogy a Karpat-medence nyugati terlileteit az Alpok keleti peremén 1évo
refigiumbdl népesitette be a faj, mig az Erdélyi-medencében egy onallo refagiumot
valdszintsitettek.

Célkitiizések

Az E. aurinia specialis életmenete és elterjedési teriiletének Karpat-medencei sajatsagai
szamos kérdést vetnek fel az itt €él6 populacidkra hatd evolucids erdkkel kapcsolatban.
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Mivel Junker et al. (2015) a Karpat-medencébdl csak az Erdélyi-medencében gyiijtottek
mintakat, ezért fontosnak tartottuk, hogy a lapi tarkalepke genetikai strukturajardl altaluk
felvazolt képet tovabbi adatokkal egészitsiik ki, kiilonos tekintettel a Karpat-medence
nyugati populaciéira. Masrészt viszont Junker et al. (2015) a variabilitas két tipusat
vizsgaltak: nukledris markereket (enzim lokuszokat), és mtDNS COI szekvenciat. Az E.
aurinia diszjunkt elterjedési teriiletén hiizodo hiatus a Karpat-medence k6zépso, és részben
a keleti részét érinti. Ennek tiikrében izgalmasnak tartottuk az eldbbi két molekuléris marker
mellett, a fenotipusos valtozatossag tanulmanyozasat is a lapi tarkalepke Karpat-medencei
populacioiban. A legalapvetobb kérdésiink az volt, hogy milyen mértékii a differencialodas
a medence nyugati €s keleti populacioi kozott a harom vizsgalt jellegtipus tekintetében. Azt
tételeztiik fel, hogy magas szintli differencialodast tapasztalunk majd az erdélyi és a nyugati
populaciok kozott, elsésorban a molekularis markerek analizise soran.

Ugyanakkor jelenlegi ismereteink szerint a kzép-dunantali populaciok a lapi tarkalepke
nyugat-eurdpai elterjedési teriiletének a keleti peremén talalhatok. igy lehetéség nyilott arra,
hogy tanulmanyozzuk ezekben a populdciokban a periferikus elhelyezkedés hatdsat a
variabilitas kiilonb6z6 tipusaira. Abbdl kiindulva, hogy az elterjedési teriilet peremén
talalhatd populaciok valoszinlleg szuboptimalis korilmények kozott élnek, az volt a
munkahipotézisiink, hogy a benniik érvényesiilé szelekcios hatdsok lokalisan valtozatosak
lehetnek, aminek a genetikai lenyomata varhatéan az enzim lokuszokon jelenik majd meg.
Ugyanakkor azt is feltételeztiik, hogy az elterjedési teriilet periféridjan 1évo habitatokban a
populacidk erdteljesebben vannak kitéve a kdrnyezeti stressznek, mint a centralisakban. A
nagyobb kornyezeti stressz viszont csokkentheti az egyedfejlodés stabilitasat, és igy
novelheti a fluktudld aszimmetria szintjét.

Mindezen kérdések megvalaszolasa érdekében a lapi tarkalepke tobb Karpat-medencei
lokuszon, elemeztiik a szekvencia véltozatokat a mtDNS COI génjének 616 bazisparnyi
szakaszan, ¢és tanulmanyoztuk a morfometriai valtozatossagot 13 szarnyjelleg esetében.

E.3.2.1. abra: A vizsgalatokban hasznalt E. aurinia mintak. SLO: Trnovsky Gozd (Trn); ORS:
Apatistvanfalva (Api), Szomordc (Szo), Godorhaza (God), Magyarszombatfa (Mfa), KDT:
Kozéphajag (Khg), Széki-erd6 (Sek), Latrany (Lar); TRY: Magyarsard (Sar). Tovabbi mintak a COI
szekvencia analiziében: Zalaszanto (Za); Szar (Sza) és Gant (Ga).
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Mintak

Az E. aurinia mintak a Karpat-medence 3 régidjanak (Orség: ORS; K6zép-Dunantal: KDT;
Erdély: TRY) 8 populéacidjabol szarmaztak, valamint 1 mintank volt Szlovéniabol (SLO) is
(E.3.2.1. abra és E.3.2.1. Fliggelék). A 9 populacidban Osszesen 209 egyedet gyijtottiink
2004 ¢és 2007 kozott. Az 0sszes egyed esetében vizsgaltuk az enzimpolimorfizmust, 110 him
egyeden (6 populacio) végeztiink morfometriai analiziseket, és 21 egyedben (4 populacio)
elemeztik a mtDNS COI szekvenciat és a Wolbachia fert6zottség mértékét. A COI
szekvencia analizisébe bevontunk tovabbi 15 egyedet, melyek 3 populaciobol szarmaztak
(E.3.2.1. Fuggelék).

Eredmények és értékelésiik

A vizsgalt lapi tarkalepke populaciok atlagos szintii enzimpolimorfizmussal jellemezhetok a
Melitaeini tribuszon beliil: az atlagos allélszam 2,17 volt (Melitaeini atlag 2,12), mig a
heterozigotak atlagos gyakorisaga 0,133 (Melitaeini atlag 0,151) (E.3.2.1. tdblazat és
E.3.2.2. fiiggelék). Bar a polimorfizmus minden mutatdja alacsonyabbnak mutatkozott a
késébb definialt SLOR (Szlovénia+Orség) régioban, ezek egyike sem bizonyult
szignifikdnsnak (E.3.2.1. tablazat: ANOVA).

E.3.2.1. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutatéi az E. aurinia régiokban. SLOR: a
szlovén minta és az 6rségi régio; KDT: Kozép-Dunantal; TRY: Erdély. Np/r: a populaciok szama a
région beliil; N/p: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag (N=10);
Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan;
Fix%: a fixalodott allélok aranya. Atlag: régios atlagok; ANOVA: a régiok atlagos mutatéinak
Osszehasonlitasa; P: valosziniliség.

Np/r N/p Na Ar Ho Pos %Fix

Atlag SLOR 5 22.92 2.13 1.88 0.122 0.578 0.208
KDT 3 16.91 2.20 1.99 0.157 0.593 0.186

TRY 1 37.39 2.22 1.93 0.119 0.444 0.250

Total - 22.52 2.17 1.93 0.133 0.568 0.206

ANOVA | F,; - - 1.72 1.79 1.93 247 1.34
P - - 0.247 0.236 0.214 0.155 0.320

A lapi tarkalepke populaciok genetikai strukturdjanak elemzése soran eldszor Bayes-féle
klaszteranalizist végeztiink az egyedek sok lokuszos genotipusai alapjan. Az eredmények
azt valoszintsitették, hogy 2 klaszter (K=2) van jelen az altalunk vizsgéalt mintakban
(E.3.2.3. fuggelék). A két klaszter genetikai Osszetétele jelentdsen kiilonbozott egymastol
kiilonésen az EStC és LdhB lokuszokon. A két klaszter egyedekben vald megoszlasa alapjan
az erdélyi populacio egyértelmiien elkiiloniilt a nyugati populacioktol (E.3.2.2. ébra).
Amikor azonban a Bayes-féle klaszteranalizist a 8 nyugati populacio esetében végeztiik el, a
klaszterek legvaloszinlibb szdma szintén K=2 volt. Ebben az analizisben is két populacio
csoport kiiloniilt el a klaszterek egyedekben valé megoszlasa alapjan: a szlovén €s az 6rségi
populaciok (SLOR), valamint a koézép-dunantuli populéciok (KDT: Bakony és Somogy)
(E.3.2.2. ébra). Ezért megvizsgaltuk annak a lehetdségét, hogy 3 klaszter van jelen (K=3) az
Osszes populacioban (E.3.2.3. fiiggelék).
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E.3.2.2. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis erdménye az E. aurinia populaciokban. A fels6 abra az
Osszes populacio egyedeinek klaszterdsszetételét mutatja K=2 esetén. Az also abran csak a nyugati
populacidk szerepelnek. SLOR: a szlovén és az Orségi populaciok; KDT: a kdzép-dunantuli
populéciok; TRY: Erdély.

LS LS
3 5
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N 2 - 2 - S ~ S
A A A S

E.3.2.3. abra: A Bayes-féle klaszter analizis eredményei K=3 esetén. Az &bra alsé részén az
egyedek klaszter besorolési koefficienseinek oszlopdiagramjai lathatok. A térképen a kordiagramok
a koefficiensek atlagos megoszlasat mutatjak a vizsgalt populaciokban. A szinek az egyes
klasztereket jelképezik. A mintak roviditése ugyanaz, mint az E.3.2.1. abran.

A 3 klaszter megoszlasa az egyedekben egyértelmii regionalis struktarat tart fel a vizsgalt
populécidkban, amennyiben mindharom régidban egy-egy klaszter dominalt (E.3.2.3. 4bra).
Az erdélyi populaciot (TYR: Sar) jellemzd klaszterben két lokuszon is egyedi allélok
jelentek meg (EstC3 és LdhB4); raadasul ezeknek az egyedi alléloknak (kiilondsen az
LdhB4 allélnak) meglehetdsen magas volt a frekvenciaja (p=0,588). A ko6zép-dunantuli
populécidokban (KDT) egy masik klaszter volt talsulyban, melyet két klaszter specifikus
allél jellemzett (Idh2 és 6Pgdh5). Az 6rségi és a szlovén populaciokban (SLOR) pedig egy
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harmadik klaszter dominalt, amelyben nem jelentek meg klaszter specifikus allélok, de
néhany allél frekvencidja markansan eltért a masik két klasztertdl (pl. Pgil0).

A régiok kozotti intenziv differencidlédast az AMOVA eredménye is aldtdmasztotta: a
régiok kozotti variancia komponens (18,6%) tobb mint a haromszorosa volt a régidkon
beliilinek (4,5%) (E.3.2.4. ébra: Enzimek). Ennek megfelelden a régiok kozotti fixacios
index messze magasabb volt (Fct=0,186), mint a régiokon beliili (Fsc=0,050).

1.0 10 -
0.9 1 09 -
08 - 038 1
07 - 07 1
06 BR 06 BR
0.5 HWR 0.5 1 HmWR
0.4 - mwSs 04 1 BWS
0.3 - 0.3
0.2 A 0.2 1
0.1 - 01 1
0.0 - 00 1
Enzimek Szarny jellegek

E.3.2.4. abra: Az AMOVA (enzimek) és a hierarchikus ANOVA (szarny jellegek) eredményei. BR:
régiok kozotti variancia komponens; WR: a région beliil, a populaciok kozotti variancia komponens;
WS: a mintakon beliili variancia komponens.
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E.3.2.5. abra: A kiugré differencialddast mutatod lokuszok analizisének eredménye az E. aurinia
nyugati populacidiban (SLOR és KDT régiok). Sziirke pontok és folytonos vonal (P 0,99): a
szimulalt fixacios index értékek 99%-0s konfidencia intervalluma; Fekete rombuszok (obs.): a
tapasztalt Fsr értékek; H: a ,,populaciok” (klaszter régiok) kozotti heterozigdtasag mértéke. A vartnal
szignifikansan magasabb differencialodast mutatd lokuszok ki vannak emelve. A harom, fekete
betlivel jelolt lokusz mind az 6t parhuzamos futasban a 99%-os konfidencia limitnél magasabb Fst
értéket mutatott.

A nyugati populaciok genetikai struktirdjat tekintve azt talaltuk a legmeglepdbbnek,
hogy a foldrajzilag kdzeli SLOR és KDT régiok genetikai dllomanya mennyire kiilonb6zd
volt. Ezzel parhuzamosan, a populaciok kozotti foldrajzi tavolsagok nem korrelaltak
szignifikansan a Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagokkal (R=-0,1; P=0,472), vagyis a
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tavolsaggal ardnyos izolacid6 modellje nem érvényesiilt ezekben a populdcidkban. Ezért
megvizsgaltuk annak a lehetdségét, hogy a neutralis folyamatokon tilmenden szerepet
jatszik-e a diverzifikdlo szelekcid a differencidlodés kialakitasaban, vagyis kiugréd
differencialodast mutatd lokuszokat kerestiink ebben a két régioban. Az adatokat agy hoztuk
létre, hogy Osszedmlesztettiik a két régid populacioit; a fixacids indexek random eloszlasat
pedig a LOSITAN program segitségével szimulaltuk a régiok kozotti heterozigdtasag
fliggvényében. Harom lokuszon (Gpdh, Hk és LdhB,) tapasztaltunk szignifikansan nagyobb
differencialodast, mint az drift-migraci6é egyensulyban varhaté lenne, kovetkezetesen mind
az Ot parhuzamos futasban (E.3.2.5. abra).

Az E. aurinia populaciok fenotipusos varianciajanak a vizsgalata soran elGszor
hierarchikus variancia analizist végeztiink, amelyben a hierarchia szintek ugyanazok voltak,
mint az AMOVA-ban (a régiok kozotti, az egyes régiokon beliil a populaciok kozotti és a
populaciokon beliili variancia komponensek). A hierarchikus ANOVA eredményeként
feltart mintazat hasonld volt a genetikai differencialodads mintazatdhoz: a régiok kozott
messze magasabb szintli fenotipusos differencidlodast tapasztaltunk, mint a régidkon beliil
(E.3.2.4. abra: Szarny jellegek).

Jellegek Aszimmetria indexek
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E.3.2.6. abra: A PCA eredménye a vizsgalt E. aurinia populaciokban az egyedek mért jellegei, és
standard aszimmetria indexei alapjan. KDT: Kozép-Dunéantil; SLOR: Szlovénia és az Orség. A
mintak roviditése ugyanaz, mint az E.3.2.1. dbran.

A tovabbiakban a fenotipusos valtozatossag szerkezetét a nyugati régiokban (KDT és
SLOR) vizsgaltuk, amit az indokolt, hogy a KDT régidé populacidi a faj nyugat-eurdpai
elterjedési teriiletének a keleti peremén helyezkednek el. Az elsé 1épésben fokomponens
analizist végeztink az egyedeken mért adatok alapjan. Bar a populaciokat jelképezd
pontfelhdk kozott nagy volt az atfedés, egyfajta eltolodast tapasztaltunk kozottiik az elsd
tengely mentén, ami parhuzamban allt kelet-nyugati elhelyezkedésiikkel (E.3.2.6. abra:
Jellegek). Igy a kovetkezd 1épésében azt vizsgaltuk meg, hogy van-e korrelacio a
populéciok foldrajzi hosszisagi foka, és az egyedek elsd tengely mentén kapott koordinatai
kozott. A PCA elso tengelye ugyanis a teljes fenotipusos variancia 48,3%-at magyarazta
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meg. A korrelacid mértéke szignifikans volt, ami azt jelezte, hogy a PCA els6 tengelyét
dontéen meghatarozo jellegek (az eliilsé és a hatulsé szarny mérete) egy klin mentén
valtoznak kelet felé¢ haladva (E.3.2.7. éabra: Jellegek). Nevezetesen, a szarny mérete
csokkend tendenciat mutatott az elterjedési teriilet pereme felé haladva.

A morfometriai vizsgalatok kdvetkezd 1€pésében az egyedek aszimmetridjat elemeztiik 5
nyugati populacioban (SLOR: Trn, God; KDT: Khg, Sek és Lar), 6 jellegen. El6szor a fluktudlo
aszimmetria mértékét hataroztuk meg a populacidkban. A fluktudlé aszimmetria a 6 jelleg
¢s az 5 populacio atlagaban a fenotipusos variancidnak mintegy 10%-at tette ki. A
legaszimmetrikusabb jellegek az eliils6 €s a hatulso szarny tévi szogei voltak (13,4%), mig a
legaszimmetrikusabb populacidé a szlovén Trnovsky Gozd (Trn) volt (15,6%). A
tovabbiakban minden egyedre megallapitottuk az egyes jellegek standardizalt aszimmetria
indexeit, majd egy PCA analizisnek vetettiik ala Oket. A populdcidokat megtestesitd
pontfelhdk ebben az analizisben is atfeddek voltak, de a pontfelhdk eltolédasanak a trendjét
itt is érzékeltiik (E.3.2.6. abra: Aszimmetria indexek). Ezért, a morfologiai jellegekhez
hasonloan, az aszimmetria indexek esetében is vizsgaltuk a korrelacié mértékét az egyedek
elso tengely mentén szamitott koordinatai, és a populaciok hosszusagi foka kozott. Az elsd
tengely az aszimmetria indexek teljes variancidjanak 42,1%-at magyarazta, ¢&s
meghatarozasaban a hatuls6 szarny hosszanak volt donté szerepe, valamint Kisebb
mértékben a hatulsé szarny tovi szogének. Ez a korrelacid is szignifikdnsnak bizonyult,
jelezvén, hogy az elterjedési teriilet pereme felé haladva fokozddik a hatulsé szarny
aszimmetriaja (E.3.2.7. dbra: Aszimmetria indexek).

Jellegek Aszimmetria indexek

R=-0,606*** _ R=0,302*

E.3.2.7. abra: Korrelacio az egyedeken mért jellegek, illetve azok standardizalt aszimmetria indexei
és a populaciok hosszisagi foka kozo6tt. Mind a jellegeket, mind pedig az aszimmetria indexeket a
PCA els6é tengelye mentén kapott egyedi koordinatak jellemezték (Axis 1). long: a populacidok
foldrajzi hosszasagi foka; R: korrelacioés koefficiens. Szignifikancia szint: *** 0,001>P; *
0,05>P>0,01.

A mtDNS COI szekvencia analizisének elsd 1épésében illesztettiik a vizsgalt egyedekbdl
kapott és az NCBI adatbazisbol nyert szekvencidkat. Illesztés utdn egy 616 bp hosszasagu,
folytonos COI szekvencia allt a rendelkezésiinkre. Ezen a szakaszon 29 varidbilis pozicid
jelent meg az egyedekben, melyek koziil 26 bizonyult informativnak. A Karpat-medencében
5 specifikus haplotipust detektaltunk, melyek Eurdpa tobbi részén nem voltak megtalalhatok
(E.3.2.8. abra). Erdélyben 2, mig a dunantali populaciokban 3 specifikus haplotipus fordult
eld, melyek viszonylag tavoli leszdrmazasi kapcsolatban alltak egymassal. A Karpat-
medence keleti és nyugati populdcioiban csak egyetlen k6zos haplotipust tudtunk kimutatni.
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Ez a haplotipus volt a leggyakoribb a KDT régiéban, mig Erdélyben egyetlen egyedben
jelent meg (E.3.2.8. abra). A mtDNS COI szekvencidjanak analizise alatamasztotta tehat azt
az eldzetes varakozasunkat, hogy a Karpat-medence nyugati és keleti populdcioi erdsen
differencialodtak egymastol. Ugyanakkor nem voltak kozos haplotipusok a nyugat- és a
kozép-dunantali mintakban (E.3.2.8. abra), ami azt jelezte, hogy a két dunantuli régié a COI
szekvencia vonatkozasaban is differencialédott egymastol. A Wolbachia fert6zottség atlagos
mérteke 72,2% volt a Karpat-medencében, ami 20% ¢és 100% kozott valtozott a vizsgalt
populaciékban. Minden egyedben ugyanazt a torzset (WSP=575) mutattuk ki.

.W‘"\

COl haplotype network

I

E.3.2.8. abra: A mtDNS COI haplotipus halézata és az egyes haplotipusok megoszlasa az E.
aurinia eurdpai populdcidiban. A kinagyitott térkép részlet a Karpat-medence populacidinak a
haplotipus megoszlasat mutatja.

Eredményeinket Gsszegezve megallapithatjuk, hogy a lapi tarkalepke populacidkban
atlagos szintli enzimpolimorfizmust tapasztaltunk (na=2,17; Ho=0,133), ami j6 egyezésben
van mas tanulmanyok eredményeivel. Junker et al. (2015) példaul 46 eurdpai populacioban
atlagosan 2,3 allélt talaltak 17 enzim lokuszon, mig Joyce & Pullin (2003) 2,1 allélt
detektaltak 13 angol populacidéban 7 polimorf lokuszon.

Az E. aurinia Karpat-medencei populacioinak genetikai struktiraja elsé6 megkozelitésben
a varakozasunknak megfelelé kelet-nyugat irdnyl differencialédast mutatta. Mind az
enzimpolimorfizmus, mind pedig a COI szekvencia adatok alapjan végzett analizisekben
alapvetden azt tapasztaltuk, hogy az erdélyi populacido elkiiloniilt a nyugatiaktol.
Ugyanakkor az eredmények mindkét marker esetében arra is ramutattak, hogy a nyugati
populacidkat tovabbi strukturaltsag jellemzi, nevezetesen két vildgosan differencialodott
régiot alkotnak (SLOR és KDT). Junker et al. (2015) eurdpai skalan vizsgaltak az E. aurinia
enzimpolimorfizmusat, valamint a mtDNS COI szekvencia valtozatossagat. Eredményeik
alapjan megallapitottak, hogy a lapi tarkalepke eurdpai populdcidi erdsen strukturaltak. Arra
nézve is allitottak fel hipotéziseket, hogy hol lehettek a faj refugium teriiletei az utolso6
eljegesedés soran, valamint hogy ezekbdl a refugiumokbdl milyen utvonalon kolonizalta a
faj Europat. Elképzeléseik szerint a Karpat-medence nyugati teriileter perialpin
refugiumokbol népesiilhettek be, mig Erdélyben egy 6nallo refigiumot valosziniisitettek.
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Eredményeink nem tdmasztjdk ald a dunantuli populdciok perialpin eredetét, mivel az itt
detektalt haplotipusok specifikusak, mas eurdpai teriileten, igy az Alpok peremén sem
jelennek meg. Ugy tiinik tehat, hogy a Kéarpat-medence nyugati teriiletei vagy maguk is
onallo refugiumok (esetleg két kisebb refugialis teriilet) lehettek az utolso eljegesedés soran,
vagy pedig a Balkan fel6l népesiiltek be. Ezt a kérdést akkor lehet korrekt méddon
megvalaszolni, ha megfeleld adatokkal rendelkeziink a balkéni teriileteken eléfordulé COI
haplotipusokrol. Adataink alapjan viszont bizonyos, hogy a Karpat-medence nyugati és
keleti populaciéi mas refugiumokbol és/vagy mas ttvonalon érték el jelenlegi
elterjedésiiket.

A két marker altal feltart genetikai struktira annak ellenére is hasonl6 volt, hogy a rajuk
hato evolucios erdk iddsikja eltér6. A Balkan északnyugati teriileteirél szarmazo COI
szekvencidk hidnyaban jelenleg nem tudjuk megallapitani a két dunantuli régio eredetét, és
igy differencialodasuk torténeti hatterét sem. Az enzim lokuszokon tapasztalt regionalis
mintdzatot viszont értelmezni tudjuk a diverzifikdlo szelekcid feltételezésével, amit
egyértelmiien jeleztek a kiugrd differencialodast mutaté lokuszok a két régio kozott. A
lokalis adaptacio azonban csak akkor valdszintisithetd, ha a kiilonb6z6é populaciok eltérd
kornyezeti hatasoknak vannak kitéve. A SLOR régié klimaja kissé hiivosebb, és humidabb,
mint a KDT régioé. Az E. aurinia szarazabb ¢és tide nedves réteken egyarant el6fordul (pl.
Saarinen, Jantunen, & Valtonen, 2005; Betzholtz et al., 2007). Ugy tiinik tehat, hogy az
eltérd klimatikus sajatsagok kiilonboz6 adaptiv stratégidk kialakulasdhoz vezettek a két
régioban.

A fenotipusos valtozatossag elemzése soran, azonban eltéré mintdzatot tapasztaltunk,
ami els6sorban a nyugati populacidkban (SLOR és KDT) mutatkozott meg. Szemben a
molekularis markerek vizsgalata soran tapasztalt regionalis mintdzattal, a dunantuli és a
szlovén populéaciokban egy foldrajzi klint sikeriilt kimutatni, vagyis a faj nyugati elterjedési
teriiletének keleti pereme felé haladva egyre csokkent az egyedek szarnymérete. Az
elterjedési teriilet peremén ¢€l6 populaciok két ellentétes hatdsnak vannak kitéve:
aszimmetrikus géndramlds a centrumbdl a perem felé, és klindlisan valtozo szelekcid
(Garcia-Ramos & Kirkpatrick, 1997; Kirkpatrick & Barton, 1997). A genetikai adatok
alapjan a centrumbdl a perem felé torténd aszimmetrikus génaramlas kevésbé valoszinll a
két régio kozott. Mivel a szarnyméret fokozatos csokkenésével parhuzamosan, egyre nétt az
egyedek hatulsé szarnyanak az aszimmetridja, ezért inkabb a klinalisan valtozo szelekcio
hatasat tételezhetjik fel. A perem helyzetii populaciokban a faj szamara kedvezotlen
kornyezeti tényezOk sztochasztikus véltozdsa erdsebb, mint a centrumban 1évoké, ami
lényegében egyre intenzivebb kornyezeti stresszt eredményez ezekben, a periférikus
populacidkban. A kdrnyezeti stressz pedig fokozza a fluktualé aszimmetria megjelenését az
egyedeken (pl. Leary & Allendorf, 1989; Lens, Van Dongen, & Matthysen, 2002; Jentzsch,
Kohler, & Schumacher, 2003).

E.4. Konzervaciogenetikai egységek

A konzervaciogenetikai kutatasok eredményei sok tekintetben biztositanak elméleti hatteret
a mindennapi természetvédelmi munkahoz. Elsdsorban azok az eredmények, amelyek a
populacidk genetikai variabilitdsdnak a szerkezetét tarjak fel. A genetikai differencialodas
mintdzata alapjan ugyanis megallapithato, hogy egy veszélyeztetett faj milyen
konzervacidgenetikai szempontbdl jelentds egységekbdl ¢épiil fel. Az evolucidsan
szignifikans egységek (ESU) okologiai és genetikai értelemben jol elkiiloniilt monofiletikus
taxonok, amelyek gyakran rendelkeznek oOnallé areaval (Moritz, 1994; Crandall et al.,
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2000). Az ESU-k elkiiloniilése tehat nagyobb foldrajzi 1éptékben példaul eurdpai skalan
figyelheté meg. Ugyanakkor az ESU-kon beliil lehetnek olyan populédciok, amelyek kiemelt
fontossaguak egy ESU genetikai variabilitdsanak a megdrzése szempontjabdl (Palsbell et
al., 2007), ezek a funkcionalis konzervacios egységek (FCU). Az FCU-k tehat egy
foldrajzilag kisebb skalan is elkiiloniilhetnek egymastdl, példaul a Karpat-medencén beliil.

E.4.1. Evoluciosan szignifikdns egység (ESU)
E.4.1.1. Maculinea fajok

A 4.1.1. fejezet alapvetden a kovetkezo 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.
Biologian Journal of the Linnean Society 91: 11-21. (IF: 2,445)

Elméleti hatter

A korabbi kozleményekben Europaban o6t Maculinea fajt kiilonitettek el elsdsorban
okologiai jellemzoik, illetve fenotipusos megjelenésiik alapjan: M. alcon, M. rebeli
(helyesen M. alcon f. xerophila), M. arion, M. nausithous és M. teleius (lasd Anyagok és
modszerek 1.3. fejezet) (ElImes & Thomas, 1987; Thomas et al., 1989; Elmes et al., 1994).
Az Okologiai kiilonbségek lényegében a hangyaboglarka fajok sajatos életmenetének
eltéréseibdl adodtak. A hangyaboglarkak két specifikus forrast hasznositanak
egyedfejlodésiik sordn: az elsd harom larva stddiumban a tapndvényt, majd a IV stddiumban
a hangyagazdat. Az ot feltételezett faj esetében a két forras kiilonbozé kombinacidoban
jelenik meg (részleteiben lasd az Anyagok és modszerek 1.3. fejezetében). A M. alcon
tapnovénye a Gentiana pneumonanthe (Fiirst & Nash, 2010; Czekes et al., 2014), és
elsédlegesen a Myrmica scabrinodis, valamint a My. ruginodis fészkeket parazitalja
(Thomas et al., 1989; Gadeberg & Boomsma, 1997), bar teriiletenként lehetnek eltérések a
hangyagazda fajok tekintetében (Tartally et al., 2008). A tovabbiakban ezt a taxont M. alcon
pneumonanhe tipus néven emlitem. A korabbi kozleményekben M. rebeli-ként aposztrofalt
M. alcon f. xerophila tapnovénye a G. cruciata (Arnyas et al., 2006, 2009), f6
hangyagazdaja pedig a My. schenki (Steiner et al., 2003; Tartally & Csdsz, 2004). Ez a
taxon a tovabbiakban a M. alcon cruciata tipus néven szerepel. A M. teleius tapnovénye a
Sanguisorba officinalis (Thomas, 1984; Thomas & Wardlaw, 1992; Thomas & Elmes,
2001; Nowicki et al., 2007), mig hangyagazdaként tobb Myrmica fajt is hasznal, de foleg a
My. scabrinodis-t illetve a My. rubra-t (Stankiewicz & Sielezniew, 2002; Tartally & Varga,
2008; Witek et al., 2010). A M. nausithous tapnovénye szintén a Sanguisorba officinalis
(Thomas, 1984; Thomas & Wardlaw, 1992; Thomas & Elmes, 2001; Nowicki et al., 2007),
¢s hangyagazdaja szinte kizarélagosan a My. rubra (Thomas, 1984; Thomas et al., 1989;
Tartally et al, 2008). A M. arion Thymus és Origanum fajokra petézik, mig
hangyagazdaként szinte csak a My. sabuleti-t hasznélja (Tartally et al., 2008), bar Eszak-
Lengyelorszagban mas hangyagazdat is kimutattak, mint példaul a My. rugulosa és a My.
hellenica (Sielezniew & Stankiewicz, 2008), vagy a My. lobicornis (Sielezniew,
Dziekanska, & Stankiewicz-Fiedurek, 2010). A két forras kombinacidibol addéddan a
feltételezett Ot faj kiilonb6z6 habitatokban fordul el6. A M. alcon (pneumonanthe tipus), a
M. nausithous és a M. teleius tide réteken, akar egyiitt is megtalalhaté, mig a M. alcon f.
xerophila (cruciata tipus) és a M. arion szarazabb habitatokban él.
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A molekularis technikdk alkalmazéisanak eredményei azonban megkérddjelezték a
Maculinea fajok taxonomiai helyzetét. Als et al. (2004) két mtDNS (COI és COII) és egy
nuklearis (EF1-a) szekvencia analizise soran azt tapasztaltak, hogy a Maculinea genuszon
beliil 4 taxon kiiloniil el a filogenetikai torzsfan, vagyis a M. alcon (pneumonanthe tipus) és
a M. alcon f. xerophila (cruciata tipus) egyedek azonos agba klaszterezédtek. Az
enzimpolimorfizmus vizsgalata soran Bereczki et al. (2005) is a két faj kozotti genetikai
differencialodas hianyat tapasztalta a kozép-eurdpai populaciokban.

[ Maculinea alcon cr.
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E.4.1.1. abra: A Maculinea fajok mintai a Karpat-medencében és Szlovéniaban.

A M. alcon pneumonanthe tipuanak mintahelyei (barna): Drahos-rét (Dra), Fiilesd (Fiil), Sarhegy
(Sar), Kunpeszér (Kun), Celje (Cel) és Sacele (Sac).

A M. alcon cruciata tipusanak mintahelyei (magenta): Tohonya-volgy (Toh), Kuriszlan (Kur), Biikk-
fennsik (Bfe), Biikkszentkereszt (Bszk), Nanos (Nan), Gyilkos-t6 (Gyt) és Vargyas (Var).

A M. teleius mintahelyei (kék): Drahos-rét (Dra), Aggtelek (Agk), Barakonyi-volgy (Bar), Rakaca-
meszes (Ram), Fiilesd (Fiil), Kunpeszér (Kun), Nagybajcs (Nb), Apatistvanfalva (Api), Kétvolgy
(Kv), Magyarszombatfa (Mfa) és Celje (Cel).

A M. nausithous mintahelyei (piros): Kétvolgy (Kv), Magyarszombatfa (Mfa) és Orfalu (Orf).

A M. arion mintahelyei (z6ld): Kaszonyi-hegy (Kh), Vérteskozms (Vk) és Gyilkos-to (Gyt).

Célkitiizések

Munkank célkitizése az volt, hogy megallapitsuk a genetikailag differencialodott,
kolcsondsen monofiletikus taxonok, vagyis az ESU-k szamat a Maculinea genuszon beliil.
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Az eldzetes eredmények alapjan azt vartuk, hogy a mi vizsgalataink is 4 Maculinea faj
genetikai elkiiloniilését igazoljak, vagyis nem taldlunk majd vilagos genetikai
differencialodast a M. alcon pneumonanthe és cruciata tipusanak populacioi kozott.
Hipotézisiink tesztelésére az ot feltételezett faj 32 kdzép-eurdpai populdciojabol gyljtottiink
mintakat. A taxonok kozotti differencidlodas mértékét az enzimpolimorfizmus vizsgalata
révén allapitottuk meg.

Mintak

A Maculinea fajok mintait 25 helyrél gytjtottiik a Karpat-medencében és Szlovéniaban. A
M. alcon pneumonanthe tipusabol 6, a cruciata tipusbol 7, a M. teleius-bol 13, a M.
nausithous-bol 3 és a M. arion-bdl szintén 3 minta allt a rendelkezésiinkre. Mivel a mintak
Osszes szama (32) meghaladja a mintahelyekét, igy egyértelmii, hogy néhény esetben
ugyanarrdl a mintahelyrél 2 faj gyiijtése is tortént (E.4.1.1. abra, E.4.1.1. fiiggelék). gy a M.
alcon pneumonanthe tipusat és a M. teleius-t 4 (Fiil, Dra, Kun, Cel); a M. teleius-t és a M.
nausithous-t 2 (Kv, Mfa); mig a M. alcon cruciata tipusat és a M. arion-t 1 (Gyt)
mintahelyen gytjtottikk parhuzamosan. Valamennyi mintat 2002-ben gytijtottik. A M. alcon
pneumonanthe tipusanak mintaiban 169, a cruciata tipus mintaiban 172, a M. teleius
mintdkban 322, a M. nausithous mintaiban 57, mig a M. arion mintakban 44 egyed
enzimpolimorfizmusat elemeztiik 16 lokuszon.

Eredmeények és értékelésiik

A Maculinea fajok variabilitisa meglehetésen alacsonynak bizonyult, a lokuszonkénti
atlagos allélszdm 1,40 ¢és 1,71 kozott valtozott az egyes fajokban, mig a heterozigdtak
atlagos gyakorisaga 0,080 és 0,194 kozé esett. A legvariabilisabb fajnak a M. arion
bizonyult. A vizsgalatok kovetkezd 1épésében diagnosztikus allélokat kerestlink az egyes
fajokban. Lényegében mind a 4 faj esetében talaltunk fajspecifikus allélokat: a M. alcon
cruciata és pneumonanthe tipusanak kozos egyedi alléljei (3) az Aox lokuszon jelentek meg;
a M. arion tobb lokuszon is rendelkezett specifikus allélokkal (Gdh: 1, aGpdh: 1, Hk: 2,
Mdh: 1); a M. teleius populaciokban Gsszesen 5 diagnosztikus allélt detektaltunk (Aox: 1,
Gdh: 1, G6pdh: 1, aGpdh: 2); mig a M. nausithous egyedekben 1-et (Me).

A fajok genetikai strukturajanak analizisében az elsé 1épés a Wright-féle F-statisztika
indexeinek meghatarozasa volt. Az Fst értékeket kiilonb6z6 adathalmazokon szamitottuk ki.
Amikor a differencialodast a 4, illetve az 5 faj kozott vizsgaltuk, az egyes fajok
populacidinak adatainak sszedmlesztettiik. Az Fst értéke 0, 837 (4 faj) és 0,816 (5 faj) volt
(E.4.1.1. tablazat). Mindkét analizisben 8 olyan lokuszt talaltunk (Gdh, GotB, G6pdh,
aGpdh, Hk, Mdh, Me és Pgi), melyeken az Fsr értéke 0,9 folott volt, ami gyakorlatilag
komplett differencialédasra utalt a fajok kozott. A 8 lokusz koziil 6-on azonositottunk
diagnosztikus (fajspecifikus) allélokat. A tovabbiakban az F-statisztika indexeit az egyes
fajok populécidira kiilon-kiilon szamitottuk ki. Ezek az Fst értékek joval alacsonyabb
differencialodast mutattak a fajokon beliil, mint akar a 4, akar az 5 faj kozott (E.4.1.1.
tablazat). Meg kell azonban jegyezni, hogy a legmagasabb Fsr értékeket a M. alcon
populaciok kozott tapasztaltuk akar az 6sszes populaciot egyiitt elemeztiik, akar a két tipust
kiilon-kiilon (E.4.1.1. tablazat). Amikor azonban a M. alcon két tipusanak populacioit
Omlesztettiik Ossze, és kozottik hataroztuk meg a differencidlodas mértékét, akkor
alacsonyabb Fsr értéket kaptunk, mint barmelyik, a M. alcon populaciokat érintd
analizisben (E.4.1.1. tablazat). A differencialédas masik két mutatdja is hasonldé mintazatot
tart fel a 4 Maculinea faj, illetve a M. alcon két 6kotipusa kozott (E.4.1.1. tablazat).



dc_1406 17

91

E.4.1.1. tablazat: A differencialodas mérészamai a Maculinea fajokon beliil és azok kozott. M.
alcon pop.: a M. alcon &sszes vizsgalt populacidja; M. a. pneu.: a M. alcon pneumonanthe tipusu
populécidéi; M. a. cruci.: a M. alcon cruciata tipusu populacioi; M. alcon (2 dkotipus): a M.alcon
populaciok két okotipusdnak mintdit 0sszevontuk a mérdszamok szamitdsa soran; Total (4 faj),
illetve Total (5 faj): a fajok populacidinak Osszevont adatai alapjan megéllapitott mérészamok.
Np/faj: a populaciok szama a fajokban; Fsr: fixacids index; D: a Cavalli-Sforza és Edwards
hurtavolsagok atlaga; Nm: a migransok effektiv szama. Szignifikancia szint: ** 0,05>P>0,01.

Species Np/faj Fst D Nm
M. alcon pop. 13 0,138** 0,199 1,35
M. a. pneu. 6 0,182** 0,220 0,68
M. a. cruci. 7 0,110** 0,193 1,59
M. alcon (2 6kotipus) 2 0,012** 0,064 2,48
M. teleius 13 0,038** 0,119 5,65
M. nausithous 3 0,067** 0,160 0,59
M. arion 3 0,097** 0,279 1,69
Total (4 faj) 4 0,837** 1,062 0,05
Total (5 faj) 5 0,816** 0,983 0,08

Cavalli-Sforsa és Edwards hurtavolsag

1.28 1,12 0.96 0.80 0.64 0.48 0.32 0.16 0,00
1 1 1 1 1 1 1 1 J
M. ale. pn.
M. ale. cr
M. alc. pn.
M. ale. pn.
M. ale. cr.
M. ale. pn.
M. ale. crn
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M. ale. cr
M. ale. cr
M. ale. cr.

‘_: M. ale. pn.
M. ale. cr.
I—I: M. arion
M. arion
e M. arion
 — M. nau.
1 I M. nau.
M. nau.
M. tel.
M. tel.
M. tel.
M. tel.
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E.4.1.2. abra: A vizsgalt Maculinea populaciokban tapasztalt Cavalli-Sforza és Edwards
hartavolsagok 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.
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A Maculinea fajok genetikai strukturajanak elemzése soran a kovetkezd 1épés egy
UPGMA dendrogram szerkesztése volt a Cavalli-Sforza és Edwards hartavolsagok alapjan.
A dendrogram minden vonatkozasban aldtamasztotta a Wright-féle F-statisztika
eredményeit. A dendrogramon 4 f6 ag kiiloniilt el, a 4 fajnak megfeleléen (E.4.1.2. abra). A
M. alcon két dkotipusanak populacioéi még az alcon 6 agon beliil sem kiiloniiltek el 6nallo
alagakban (E.4.1.2. abra).

A populaciok allélfrekvencia adatai alapjan végzett PCA eredménye megerdsitette az F-
statisztika eredményét és a dendrogramot. Egyértelmiien 4 ponthalmaz kiilonilt el a
valtozok redukalt terében, a 4 fajnak megfeleléen (E.4.1.3. abra).
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E.4.1.3. abra: A populaciok allélfrekvencia adatai alapjan végzett PCA analizis eredménye a
Maculinea fajokban. M. alc. cr.: M. alcon cruciata tipus; M. alc. pn.: M. alcon pneumonanthe tipus;
M. tel.: M. teleius; M. nau.: M. nausithous. A tengelyeket elsddlegesen meghataroz6 lokuszok fel
vannak tlintetve a tengelyek mentén.

Eredményeinket Osszegezve megallapithatjuk, hogy a Karpat-medencében taldlhato
Maculinea fajok enzimpolimorfizmusa jelent6sen alacsonyabb, mint a Polyommatinae
alcsalad eddig tanulmanyozott fajainak atlaga. Vizsgalatainkban a 4 faj atlagos allélszama
na=1,57 volt, szemben a Polyommatinae fajokra jellemzé atlaggal na=1,94. Ugyanakkor ez
a relative alacsony allélszam jo egyezésben van mas, a Maculinea fajok populacidiban
tapasztalt értékkel (na=1,58). Hasonld tendenciat mutatott a heterozigdtdk atlagos
gyakorisaga is, ahol a Karpat-medencei Maculinea populaciokban H=0,094 volt, mig a
Polyommatinae atlag H=0,149. Ugyanakkor a tobbi, Maculinea populaciok
enzimpolimorfizmusat vizsgdlé tanulmany alapjan az atlagos heterozigétasdg szintén
alacsony volt, mértéke H=0,102.

A populacidk differencidloddsat tanulmanyozva, minden analizis eredménye azt mutatta,
hogy a Maculinea genuszon belill 4 fajt kiilonithetiink el a Karpat-medencében.
Vizsgalataink tehat alatdmasztottdk azokat a kordbbi eredményeket, melyeket DNS
szekvencia (Als et al., 2004), illetve morfometriai és 6kologiai (Pech et al., 2004) adatok
elemzése alapjan kaptak a kutatok. A dendrogramon ugyanakkor az is egyértelmii, hogy a

cre



dc_1406 17

93

fajtol, majd ezt kovették a kiilonb6z6 ragadozd fajok egymas utani elkiiloniilései. Ez, az
enzim lokuszok felhasznaldsaval megallapitott divergencia sorrend jo egyezésben van a
mtDNS és nuklearis DNS szekvencia adatok alapjan szerkesztett fan leolvashaté sorrenddel
(Als et al., 2004).

A genetikai differencialédas alapjan megallapithatjuk tehat, hogy a Karpat-medencében a
Maculinea fajok 4 ESU-t képviselnek, a 4 fajnak megfeleléen. A M. alcon két 6kotipusa
kozott azonban csak Okoldgiai divergencia figyelhetd meg, melyet még nem kovetett
genetikai differencialodas. Igy nem tekintheték onallo ESU-nak.

E.4.2. Funkciondlis konzervdcids egység (FCU)

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

A 4.2.1. fejezet az alabbi 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. (IF: 0,474)

Pecsenye K., Batori E., Bereczki J. és Varga Z. 2014. Evoluciés és konzervacids szempontbodl
szignifikans egységek (ESU ¢és CU): Esettanulmanyok Karpat-medencei lepkefajokon. Magyar
Tudomany 4. 405-413.

Elméleti hatter

A Maculinea nausithous euroszibériai faj, melynek populacidéi egy viszonylag keskeny
savban Mongoliatol Kelet- és Kozép-Europan at egészen Kelet-Franciaorszagig fordulnak
elé (Lukhtanov & Lukhtanov, 1994; Tuzov, 1997; Wynhoff, 1998; Munguira & Martin,
1999; Rakosy et al., 2010). igy tehat a faj egyarant hianyzik Dél-, és Eszak-Eurdpabol is.
Korabbi ismereteink szerint Karpat-medencei elterjedése a Dunantil északi és nyugati
dombvidékére korlatozodott, és teljesen hidnyzott az Alfoldrél. SO6t a régebbi erdélyi
eléfordulasi adatok is hosszl idén keresztiil megerdsitetlenek maradtak. Igy a Balatontél
keletre a kovetkezd ismert eléforduldsa Bukovinaban volt. Az utobbi néhany évtizedben
azonban talaltak Kolozsvar kozelében néhany elszigetelt M. nausithous populaciot,
melyeknek kiils6 megjelenése és Okologidja is eltér a dunantili populéciokétol, mivel
sztyeppei él6helyek nedvesebb foltjain fordulnak elé (Rakosy et al., 2010). Ugy tiinik, hogy
az erdélyi populaciok sokkal inkdbb a keleti, bukovinai, valamint az ukrajnai és dél-
oroszorszagi populaciokkal mutatnak hasonlosagot, ami a morfologia mellett mindenekel6tt
a hangyagazda-hasznalatban nyilvanul meg. Mindezek alapjan Rakosy et al. (2010) az
erdélyi populaciokat a M. nausithous kijevensis (Sheljuzhko, 1928) alfajhoz sorolta.

Az ESU ¢és az FCU, mint a konzervaciobioldgia két alapvetd egysége egymassal
hierarchikus kapcsolatban all: egy ESU-en beliil akar tobb FCU is elkiilonithet6 (Vila et al.,
2006; Funk et al., 2012). S6t az FCU fogalma éppen ez alapjan a hierarchikus kapcsolat
alapjan valik érthetdvé: genetikailag differencialodott és demografiai szempontbol fliggetlen
populacidk csoportja egy ESU-en beliil (Maes et al., 2004; Allendorf & Luikart, 2009).

Célkitiizések

Vizsgalataink célja az volt, hogy meghatirozzuk a fenotipusos és a genetikai
differencialodas mértékét a M. nausithous dunantuli, erdélyi és bukovinai populécioi kozott.
Ezek alapjan azt szandékoztuk megallapitani, hogy:
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(a) a genetikai differencidlodas mintdzata alatdmasztja-e azt a feltételezést, hogy Erdélyben
a dunantali és a kozép-eurdpai populacioktol eltérd nausithous populécio, feltehetden a M.
nausithous kijevensis jelenik meg;

(b) a genetikai differencialodas mértéke alapjan milyen konzervacios egységnek (ESU, vagy
FCU) tekinthetd a harom régio.

Abbol kiindulva, hogy az erdélyi és a dunantali populaciok feltehetéen a M. nausithous
két kiilonbozd alfajahoz tartoznak azt tételeztiik fel, hogy egyértelmli genetikai, esetleg
fenotipusos differencialodast tapasztalunk majd kozottiik. Ugyanakkor a bukovinai és az
erdélyi populaciok kozott viszonylag alacsonyabb szintii differencidloédast vartunk, hiszen
Raékosy et al. (2010) munkaja nyoman ezek 1ényegében ugyanannak az alfajnak kiilonb6z6
foldrajzi régidkban €16 populacioi.

Céljaink megvaldsitasa érdekében mintdkat gyljtottink a Karpat-medencébdl és
Bukovinadbol. Az 0Osszes begylijtott egyed esetében vizsgaltuk az enzimpolimorfizmus
mértékét 17 enzim lokuszon. A morfometriai vizsgalatokhoz azonban csak 5 minta (2
erdélyi, 2 Orségi, és 1 bukovinai) 112 him egyedét hasznaltuk. Minden egyed szarnyéan 8
jelleget mértiink, melyek koziil 4 a szarny méretét, mig a 4 sz0g a szarny alakjat jellemezte.

E.4.2.1. abra: A M. nausithous mintak a Karpat-medencében és Bukovindban.

Nyugat-Dunantal (NYDT): Nagygorbd (Ng), Orfalu (Orf), Szomordc (Szo), Oriszentpéter (Oszp),
Magyarszombatfa (Mfa), Kétvolgy (Kv).

Erdély (TRY): Fanatele A (Szénafiivek: FanA), Fanatele B (FanB), Rascruci (Valaszit: Ras).
Bukovina (BUK): Radauti (Rad), Solca (Sol), Sucevita (Suc).

Mintak

A M. nausithous mintak a Karpat-medence 2 régiojabol (Nyugat-Dunantil: NYDT, és
Erdély: TRY), valamint a Karpatoktol keletre fekvd Bukovinabol (BUK) szdrmaztak
(E.4.2.1. 4bra és E.4.2.1. fiiggelék). Osszesen 12 populaciobol gytijtottiink mintakat: a
Nyugat-Dunantulrél 6, Erdélybdl 3 és Bukovinabol szintén 3 minta allt a rendelkezéstinkre.
A mintakat 2002 ¢és 2009 kozott gytijtottiik, a vizsgalt egyedek dsszes szama 463 volt.



dc_1406 17

95

Eredmeények és azok értékelese

Az enzimpolimorfizmus mértéke viszonylag alacsony volt a vizsgalt M. nausithous
populaciokban. Az atlagos allélszam na=1,79, mig a heterozigotdk atlagos gyakorisaga
Ho=0,116 volt (E.4.2.1. tablazat és E.4.2.2. fiiggelék). A variabilitas mértéke egyik mutatod
esetében sem kiilonbozott szignifikansan a harom régid populacidiban (E.4.2.1. tablazat).

E.4.2.1. tablazat: Az enzimpolimorfizmus atlagos mutatéi a M. nausithous régidiban. NYDT:
Nyugat-Dunantal; TRY: Erdély; BUK: Bukovina. Np/r: a populaciok szama a région beliil; N/s: az
atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag (N=6); Ho: tapasztalt
heterozigota gyakorisag; %Fix: a fixalodott allélok aranya; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-
0s kritérium alapjan. ANOVA: a harom régi6é mutatdinak osszehasonlitasa; P: valosziniliség.

Régio Np/r N/s Na Ar %Fix Ho Pos
NYDT 6 344 1.94 1.42 0395 0.095 0412
TRY 3 54.9 1.88 1.64 0.166 0.173  0.588
BUK 3 27.4 1.65 1.41 0.322 0.099 0471
Total 12 37.8 1.79 1.48 0319 0.116  0.461
ANOVA| Fa1o - 0.39 0.40 1.94 0.26 0.15
P - 0.687 0683 0.194 0.776 0.864

A szarny jellegek variabilitasat a variacios koefficiensekkel jellemeztiik, amelyek
jelentds kiilonbséget mutattak a szarny méretét és alakjat meghatarozo jellegek esetében. A
szarny méretét leird 4 jelleg variancidja atlagosan tobb mint 50%-kal volt magasabb, mint a
szarny alakjat jellemz6 szogek varianciaja (E.4.2.2. abra). Mi tobb, a szogek varianciajat
reprezentald atlagos CV értékek alapvetden hasonldak voltak a harom régidoban, mig a méret
jellegekre szamitott atlagos CV értékek a TRY régid populacidiban alacsonyabb

variabilitast tiikkroztek (E.4.2.2. abra).
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5 -
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 Meéret

2 Alak

14

0 -

BUK

E.4.2.2. abra: A fenotipusos variancia mértéke (CV) a M. nausithous populaciokban. Méret: a

NYDT TRY
variacios koefficiens (CV) atlaga a szarny méretét meghatarozo 4 jelleg esetében; Alak: a CV atlaga
és szorasa a szarny alakjat meghatarozo 4 szogre nézve. NYDT: Nyugat-Dunantal; TRY: Erdély;
BUK: Bukovina.

A M. nausithous populaciok genetikai struktirajanak elemzése soran elsdként PCA-t
végeztiink a populéciok allélfrekvencia adatai alapjan. A populécidkat reprezentald pontok
harom vilagosan elkiiloniilt felh6t alkottak a valtozok redukalt terében (E.4.2.3. abra). Az
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elsé tengely mentén, ami a variancia 66,8%-4t magyardzta meg, a dunantili populaciok
kiilontiltek el a masik két régiotol, mig a masodik tengely mentén, ami a totalis variancidhoz
mindossze 19,5%-kal jarult hozza, a bukovinai és az erdélyi populaciok valtak el egymastol
(E.4.2.3. abra).
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E.4.2.3. abra: A PCA eredménye a M. nausithous populaciokban. NYTD: Nyugat-Dunantal; TRY:
Erdély; BUK: Bukovina. A tengelyek kialakitasaban elsddleges szerepet jatszo lokuszok a tengelyek
mentén fel vannak tiintetve.
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E.4.2.4. abra: A Bayes-féle klaszteranalizis eredménye a M. nausithous populaciokban (K=3).
NYTD: Nyugat-Dunantal; TRY: Erdély; BUK: Bukovina; Cl1, CI2 és CI3 a feltételezett klaszterek.
Az oszlopok (felso abra) és a pontok (also abra) az egyedek klaszterbe sorolasanak valoszintiségei.

A kovetkezd 1épésben Bayes-féle klaszteranalizist végeztiink az egyedek sok lokuszos
genotipusait felhasznalva. A klaszterek legvaldsziniibb szama K=2 volt (E.4.2.3. fiiggelék).
Az egyedek klaszterbe sorolasanak valoszinliségeit vizsgalva azonban azt allapitottuk meg,
hogy K=2 esetén csak a nyugati (NYDT) és a keleti (TRY+BUK) régiok populéacioi
kiiloniilnek el. Ezért megvizsgaltuk a klaszterek megoszlasat az egyedekben K=3 esetében
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is (E.4.2.3. fiiggelék). Harom klasztert feltételezve, a PCA eredményével megegyezben, 3
régidba csoportosultak az egyedek. Ebbdl adodéan a K=3 klaszter szamot fogadtuk el a M.
nausithous populaciok genetikai struktirajanak a jellemzésére. A 3 klaszter becsiilt
allélfrekvencia adatait Osszehasonlitva megallapitottuk, hogy klaszter 1-ben (Pgi2) de
kiilonosen klaszter 3-ban (G6pdh4, AcphB12, Aox4 és Aox5) klaszter specifikus allélok
jelentek meg, mig klaszter 2-ben nem. A klaszterek megoszlasa az egyedekben egyértelmii
regiondlis struktirdt mutatott; a harom régiot 1-1 specifikus klaszter dominanciaja
jellemezte (E.4.2.4. dbra). Az egyes klaszterek megoszlasat az egyedekben legvilagosabban
az mutatja, hogyan helyezkednek el egy egységnyi, egyenld oldalu haromszogben. Egy
ilyen haromszog sarkai a harom klasztert jelképezik. A nyugat-dunantali egyedek
legnagyobb része a haromszog klaszter 1-nek megfeleld sarkdban csoportosult, és csak
néhany egyed szorodott a klaszter 2-t reprezentald sarok irdnyaba. Ez azt jelzi, hogy a
dunantali régidé populacioi viszonylag erdsebben izolalodtak a masik két régiotol, foleg a
bukovinai populacioktol (E.4.2.4. abra). Az erdélyi és a bukovinai egyedek is elsdsorban a
Klaszter 2-nek, illetve klaszter 3-nak megfeleld sarkokban voltak megfigyelhetok, de
kiilonosen az erdélyiek, jelentés mértékben szorodtak a két klasztert reprezentald sarok
kozott (E.4.2.4. abra). Ez arra utal, hogy a két régi6 kozott relative intenziv lehet a
génaramlas.

A M. nausithous populaciok genetikai struktirajat AMOVA segitségével is elemeztiik,
ahol a populaciok totalis varianciajat felbontottuk régiok kozotti, a régidkon beliili
populacidk kozotti, és populdcidkon beliili komponensekre. Az eredmények jelentds
mértéki differencialodast mutattak a régiok kozott (Fcr=0,230; P<0,001), ami messze
feliilmulta a régidkon beliilit (Fcr=0,024; P<0,001) (E.4.2.5. abra: A).
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E.4.2.5. abra: A M. nausithous populacidkra végzett variancia analizisek eredményei.

A: Az AMOVA (Gen.) és a hierarchikus ANOVA (Morf. és Morf.-br) eredményei. Morf.: Az 6sszes
vizsgalt jelleg szerepelt az analizisben; Morf.-br: Az eliils6 szarny csucsi szoge (br) nem szerepelt az
analizisben. BR: Régiok kozotti variancia; WR/BP: a région beliili populaciok kozotti variancia
komponens; WP: a populacidkon beliili variancia komponens.

B: Az eliilsé szarny csucsi szogének (br) az atlaga és szorasa a harom régidban. *: az atlag
szignifikdnsan magasabb a NYDT régioban, mint a masik kettében.

Végiil, 6sszehasonlitottuk a régiok kozotti €s a régidkon beliili differencialodas mértekét.
Ebben az analizisben a populacidk adatainak csoportositasa kétféle mddon tortént: egyrészt
kiilon-kiilon kezeltiik a 3 régio populacioit, illetve a teljes adathalmazban &sszeolvasztottuk
az azonos régioba tartozd populaciokat. A differencialédas jellemzésére harom paramétert
alkalmaztunk: a fixacios indexet (Fst), @ Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok atlagat
(D), és az egyedi allélok alapjan becsiilt effektiv migrans szdmot (Nm). Az eredmények,
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kiilondsen az Fsr és az atlagos D értékek, egyértelmiien alatamasztottak a M. nausithous
populaciok differencialodasanak regionalis mintazatat (E.4.2.2. tablazat).

E.4.2.2. tablazat: A genetikai differencialodis mutatéi a M. nausithous f6ldrajzi régioin beliil és
azok kozott. NYDT: Nyugat-Dunantal; TRY: Erdély; BUK: Bukovina. Np/r: a populaciok szdma a
région belill; Fqr: fixacios index; D: a Cavalli-Sforza és Edwards huartavolsagok atlaga; Nm: a
migransok effektiv szama. Szignifikancia szintek a Bonferroni korrekcio utan: * 0,01<P<0,05.

Np/r Fst D Nm
NYDT 6 0.034*  0.126 2.3
TRY 3 0.017* 0.114 10.2
BUK 3 0.040* 0.124 3.5
M. nau. 3 0.236* 0.322 1.2
A B

1. gyokér: br

Root 2
)

E.4.2.6. abra: A diszkriminancia analizis eredménye a M. nausithous vizsgalt populacidiban.
A. A pontok a harom régio egyedeit jelképezik az els6 két gyokét mentén.
B. A kanonikus valtozok megoszlasa az 1. gydkér mentén a hdrom régidban.

A fenotipusos valtozatossag szerkezetének tanulmanyozasa soran els6ként hierarchikus
ANOVA-t végeztiink minden jellegre kiilon-kiilon, majd az egyes szinteken kapott értékeket
atlagoltuk a kiilonb6zo jellegek kozott. Ebben az analizisben is ugyanazokon a hierarchia
szinteken vizsgaltuk a variancia megoszlasat, mint az AMOV A-ban: régiok kozott; régiokon
beliil, a populaciok kozott; populdciokon beliil. A fenotipusos variancia komponenseinek a
megoszlasa némileg kiilonbozott a genetikai variancia komponenseitdl. A morfoldgiai
jellegek esetében ugyanis a régiok kozotti komponens (5,7%) csak kissé volt magasabb a
régiokon beliilinél (3,6%) (E.4.2.5. abra: A). Az egyetlen jelleg, ami szignifikdnsan
kiilonbozott a régiok kozott az eliilsé szarny csucsi szoge volt (E.4.2.5. abra: B), vagyis az
erdélyi és a bukovinai populaciokban az egyedek eliilsé szarnya hegyesebb volt, mint a
dunantaliakban. Ennél a jellegnél a régiok kozotti variancia komponens 19,7% volt. Ha a
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variancia komponensek atlagolasanal eltekintettiink ettdl a jellegtdl, akkor a régiok kozotti
atlagos variancia 3,7%-ra csokkent, ami nagyon kozel allt a régidkon beliili értékhez (2,7%)
(E.4.2.5. abra: A).

A fenotipusos variancia tanulmanyozasdnak a kovetkezd 1épésében diszkriminancia
analizist végeztiink az egyedeken mért adatok alapjan. Az eredmények azt mutattak, hogy a
régiok szignifikansan elkiiloniiltek egymastol az elsd gyokér mentén (X2=49,7; DF=20;
P<0,001). Ennek a gyokérnek a kialakitdsaban az eliils szarny csucsi szdge (br) jatszotta a
donté szerepet. A kanonikus valtozok megoszlasa egyértelmiien mutatta a dunantali
egyedek elkiiloniilését a masik két régid egyedeitdl (E.4.2.6. dbra).

Eredményeinket 0sszegezve megallapithatjuk, hogy a M. nausithous vizsgalt populacioi
a Maculinea fajoknal altalanosan tapasztalt alacsony szintii variabilitassal jellemezhetok. A
M. nausithous populaciokban az atlagos allélszam na=1,79 (Maculinea atlag np=1,58), mig
az atlagos heterozigdta gyakorisag Ho=0,116 (Maculinea atlag Ho=0,112) volt. Az alacsony
szinti enzimpolimorfizmussal parhuzamosan intenziv differencidlodast tapasztaltunk a
populaciok kozott, a fixacios index minden populaciora szamitott értéke Fsr=0,195** volt,
ami nagyon kozel esik a Figurny-Puchalska et al. (2000) altal, a lengyel populaciokra
megallapitott értékhez (Fst=0,153*%*).

Cavalli-Sforsa és Edwards hirtavolsag
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E.4.2.7. abra: A Cavalli-Sforza és Edwards huartavolsagok alapjan szerkesztett UPGMA
dendrogram, amelyen a vizsgalt M. nausithous populaciok mellett harom M. teleius populacio
(kiilcsoport) szerepel. A f6 eldgazdsoknal feltiintetett értékek a bootstrap tAmogatottsagot mutatjak.
Fekete betiik: M. teleius populaciok; szines betiik: M. nausithous populaciok; kék: TRY; piros:
BUK; zo6ld: NYDT.

A genetikai differencidlodas vilagos regiondlis mintdzatot mutatott minden analizisben.
Ugyanakkor a legintenzivebb differencialodast a keleti (TRY és BUK) és a nyugati (NYDT)
populaciok kozott figyeltilk meg. Ezt tdmasztotta ala a PCA ¢és a Bayes-féle klaszteranalizis,
vagy a diszkriminancia analizis eredménye. Rakosy et al. (2010) az erdélyi populaciokat a
mar korabban leirt M. nausithous kijevensis (Sheljuzhko, 1928) alfajhoz sorolta részben
kiilsé morfologidjuk, részben pedig 0kologiai sajatsagaik alapjan. Amikor a dendrogram
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szerkesztése soran egy masik, lapréteken eléforduld predator Maculinea fajt (M. teleius)
alkalmaztunk kiilcsoportként, akkor az eredmények azt mutattdk, hogy a keleti populaciok
(TRY ¢és BUK) ¢és a nyugati populaciok kolcsondsen monofiletikusak, és kozottiik jelentds
mértékl differencialodas alakult ki, ami alatamasztja alfaji szintli elkiiloniilésiiket (E.4.2.7.
abra). Ez egyuttal azt is jelzi, hogy az erdélyi és a dunantali populaciok 6nalld ESU-kat
képviselnek a Karpat-medencében (Moritz, 1994; Crandall et al., 2000).

Ezzel parhuzamosan eredményeink alapjan azt is megallapithatjuk, hogy a keleti régiok
(TRY ¢és BUK) populacioinak genetikai €s okoldgiai differencidléodasa nem éri el azt a
szintet, hogy indokolt legyen 6nallo6 ESU-ként kezelni 6ket (a PCA, vagy a diszkriminancia
analizis eredményei). Ugyanakkor egyértelmli genetikai differencialodast tapasztaltunk
kozottik (lasd E.4.2.3., E.4.2.4. és E.4.2.7. abrak), ami azt mutatja, hogy genetikai
allomanyuk bizonyos mértékig egyedinek tekinthetd. Funk et al. (2012) ugy definialtak a
funkciondlis konzervacios egységeket (FCU), mint sajatos genetikai 0Osszetétellel
jellemezhetd populéaciokat, vagy populacié csoportokat, amelyek tehat szignifikdnsan
hozzajarulnak egy ESU genetikai diverzitasahoz. Mindezek alapjan az erdélyi és a
bukovinai populacidokat 6nallé FCU-ként kezelhetjiik a keleti ESU-n (feltehetéen a M.
nausithous kijevensis alfajon) beliil.

Meg kell azonban jegyezni, hogy Ritter et al. (2013) meglehetésen magas szintl
differencialodast mutattak ki az eurdpai M. nausithous populaciok koézott mind a mtDNS
COI szekvencidja, mind pedig mikroszatellitek alapjan. Eredményeik alatamasztjak a kelet-
és kozép-eurdpai populaciok kozotti intenziv differencialodast. Vizsgalataik alapjan az
erdélyi mintdk egyértelmiien a Kelet-Europara jellemzd 4zsiai genetikai allomanyt
hordozzak. Ugyanakkor tanulmanyukban az is vilagosan kideriil, hogy a nyugat-europai
populacidk genetikai Osszetétele sem egységes, alapvetden két genetikai vonalbol allnak,
melyek foldrajzilag is tobbé-kevésbé egyértelmiien elkiilonithetok egymastol.

E.4.2.2. Az Euphydryas maturna Karpat-medencei populaciéi
A 4.2.2. fejezet az alabbi cikk alapjan késziilt:

Pecsenye, K., Toth, A., Toth, 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. (IF: 1.431)

Elméleti hatter

A diszes tarkalepkének (E. maturna) Eurdépdban egykor nagy volt az elterjedési teriilete.
Miéra azonban populaciéi Csehorszagban, Szlovakidban, Ausztridban, Németorszagban,
Franciaorszagban ¢és a Balkanon is erdsen visszaszorultak. A faj teljesen Kipusztult
Belgiumban és Luxemburgban (Haslett, 1996; van Swaay & Warren, 1999). A populaciok
hanyatldsadnak a hatterében elsdsorban az erdémiivelésben bekdvetkezett valtozasok allnak,
aminek kovetkeztében jelentdsen lecsokkent a faj szamara megfeleld habitatok szama és
nagysaga (van Swaay, Warren, & Lois, 2006). fgy a fennmaradt populaciok mérete
megcsappant, rdadasul ezek erdsen izolaldédtak egymastol. Ezért az E. maturna Eurodpa-
szerte az egyik legkritikusabban veszélyeztetett lepkefaj, és szerepel az ElShelyvédelmi
Iranyelvek (Habitat Directive) II-IV mellékletében (Annex II-1V) (van Swaay et al., 2010).
A diszes tarkalepke populaciok sebezhetdsége két tényezdre vezethetd vissza. Egyrészt
specidlis a faj habitat igénye, amennyiben larvalis tapnovényei (Kozép-Eurdpaban fbleg
Fraxinus ¢és Ligustrum fajok) a keményfa-ligeterdék ¢és kontinentalis tolgyesek
allomanyalkotoi, illetve szegélyeik cserje fajai; mig az adultak nektarforrasai a szegélyben,
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esetleg a tisztasokon eléforduld mas cserjék (pl. Cornus sanguinea, Acer tataricum stb.),
vagy magas termetli ernyOsviragzati novények (Weidemann, 1985; Vrabec et al., 2002;
Freese et al., 2006; Dolek et al., 2007; Rakosy et al., 2012). Masrészt viszont a faj specialis
¢letmenete (lasd 1.2.1. fejezet) azt eredményezi, hogy populécioi erdsen ki vannak téve
sztochasztikus hatdsoknak, ¢és ezért méretilk akar jelentds mértékben is ingadozhat
(Konvicka et al., 2005). Az intenziv drift hatas kovetkeztében a populaciok variabilitasa
varhatéan alacsony, mikdzben az allélfrekvencia ingadozasa generacidrol generaciora
jelentékeny, és a populaciok kozotti differencialédas magas.

Célkitiizések

Bar hazankban az E. maturna-nak még vannak stabil, nagy populacidi, az erddk
szerkezetének gyors valtozasa, kiilondsen a folyd menti galériaerdok visszaszoruldsa nalunk
is sziikségessé teszi egy korrekt fajvédelmi program kidolgozasat. Ennek els6 1épése pedig a
funkcionalis konzervacios egységek (FCU) kijelolése a Karpat-medencében. Ezért munkank
célkitiizése az volt, hogy a diszes tarkalepke populaciok genetikai struktirajanak
tanulmanyozasa alapjan meghatarozzuk a Karpat-medencében (tagabb értelemben Kelet-
Ko6zép-Europaban) elkiiloniild FCU-k szamat. Tekintettel az intenziv genetikai sodrddas
kovetkeztében varhato erés genetikai differencialédasra, munkahipotézisiink az volt, hogy a
genetikai variabilitas szerkezetében nem tapasztalunk majd regionalis mintazatot. Vagyis

at

E.4.2.7. abra: Az E. maturna mintak a Karpat-medencében és Dobrudzsaban.

NYIR: Fényi-erdé Omboly (FeO), Fényi-erdd tisztas (Fel), Fényi-erdd hatarszél (Fell), Fényi-erdé
erddszél (Felll), Guti-erdé A (GutA), Guti-erd6 B (GutB) és Batorliget (Bat);

BER: Lonyai-erd6 (Lon), Magosliget (Mag), Fehérgyarmat (Feh) és Fiilesd (Fiil);

KOR: Sebesfoki-erdd (Seb), Dobozi-erdd (Dob), Gyula-Viroserdd (GyV) és Gyula-Korisedd
(GyK); EMO: Sajolad (Saj), Girincs (Gir), Feldebré (Feld), Noszvaj (Nov) és Kisgyér (Kgy);

KUN: Kunpeszér (Kun); BAK: Marké (Mar); DRA: Ortilos (Ort);

TRY: Torockd (Tor) és Tordai-hasadék (Tdh); DOB: Dobrogea (Dobr).
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azt tételeztiik fel, hogy nem talalunk majd genetikailag differencidlodott konzervacios
Rakosy et al. (2012) alfajaként kiilonitette el és E. maturna opulenta név alatt irta le. Ezért
azt vartuk, ez a populacio egyértelmiien differencialodott a faj Karpat-medencei
populaciditol.

Hipotézisiink  tesztelésére 26  populaci6  mintajaban  tanulmanyoztuk  az
enzimpolimorfizmus mértékét 18 enzim lokuszon. A mintak talnyomé tobbsége (25) a
Kérpat-medencébdl szarmazott, de egy mintat azon kiviil (Dobrudzsa) gytijtottiink.

Mintak

Az E. maturna mintak donté tobbsége a Karpat-medence 8 régidjabol (Nyirség: NYIR,
Szatmar-Beregi-sik: BER, Ko6rosok vidéke: KOR, Eszak-Magyarorszag: EMO, Kiskunsag:
KUN, Bakony: BAK, Drava-sik: DRA ¢és Erdély: TRY) szarmazott. Egy mintat azonban a
Kérpat-medencétdl keletre, Dobrudzsaban gytjtottiink (DOB) (E.4.2.7. abra és E.4.2.4.

Fiiggelék). Osszesen 26 populdcid mintdjaban elemeztiik az enzimpolimorfizmust, 769
egyedben. Ezeket a mintdkat 2002 és 2012 kozott gytjtottik.

Eredmeények és értékelésiik

A vizsgalt diszes tarkalepke populaciokban viszonylag alacsony = szinti
enzimpolimorfizmust tapasztaltunk, az altagos allélszam na=1,8 a heterozigotak atlagos
gyakorisadga pedig Ho=0,127 volt (E.4.2.3. tablazat ¢s E.4.2.5. fiiggelék). A foldrajzi régiok
variabilitasanak a szintje nem kiilonbozott szignifikansan (E.4.2.3. tablazat: A). Ugyanakkor

E.4.2.3. tablazat: Az enzimpolimorfizmus &tlagos mutatéi az E. maturna Karpat-medencei
régidiban és Dobrudzsaban. N/s: az atlagos mintaszam; Np/r: a populaciok szama a région beliil; na:
az allélok tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag (N=7); Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; %Fix:
a fixalodott allélok aranya; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-0s kritérium alapjan. ANOVA: a
régiok mutatoinak dsszehasonlitdsa; P: valosziniiség.

A. Foldrajzi régiok: Nyirség (NYIR), Szatmér-Beregi-sik (BER), Korosok vidéke (KOR), Eszak-
Magyarorszag (EMO), Kiskunsag (KUN), Bakony (BAK), Drava-sik (DRA), Erdély (TRY) és
Dobrudzsa (DOB).

Foldr.Reg. N/s Np/r Na Ar %Fix Pgs Ho

NYIR 37.3 7 1.89 1.52 0.202 0.611 0.112
BER 19.3 4 1.74 1.52 0.299 0.486 0.121
KOR 29.4 4 1.76 1.46 0.290 0.500 0.114
EMO 28.9 5 1.70 1.47 0.303 0.489 0.111
KUN 43.0 1 2.06 1.65 0.189 0.611 0.151
BAK 31.0 1 1.83 1.67 0.182 0.667 0.197
DRA 22.0 1 1.78 1.63 0.219 0.611 0.184
TRY 24.1 2 1.78 1.61 0.301 0.472 0.135
DOB 19.0 1 1.94 1.86 0.200 0.611 0.228
Total 29.4 26 1.80 1.64 0.243 0.543 0.127
ANOVA

Fas - - 1.49 1.32 2.03 1.36 0.65

P - - 0.2277 0.2937 0.1012 0.2790 0.7286




dc_1406 17

103

B. A genetikai analizisek alapjan megallapitott klaszter régiok: Eszak- és Kelet-Magyarorszag
(EKM), Kozép- és Nyugat-Magyarorszag (KNYM), Erdély (TRY) és Dobrudzsa (DOB). A kovér
betiik szignifikans kiilonbségeket jeleznek.

Gen. Reg. N/p Np Na Ar %Fix Pos Ho
EKM 30.0 20 1.79 1.50 0.264 0.533 0.114
KNYM 32.0 3 1.89 1.65 0.197 0.630 0.177
TRY 24.1 2 1.78 1.61 0.301 0.472 0.135
DOB 19.0 1 1.94 1.86 0.200 0.611 0.228
Total 29.4 26 1.80 1.64 0.240 0.543 0.127
ANOVA

F 323 - - 14.40 12.63 15.38 13.32 6.96
P - - 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0017

a késébbi analizisekben definidlt klaszter régiok kozott a polimorfizmus minden paramétere
szignifikans kiilonbséget mutatott (E.4.2.3. tablazat: B). Nevezetesen, az all¢lgazdagsag és a
heterozigotasag mértéke az észak- és kelet-magyarorszagi klaszter régioban (EKM) volt a
legalacsonyabb, mig a fixalodott allélok aranya az erdélyiben volt a legmagasabb (TRY).

Az E. maturna populaciok genetikai struktirdjanak az elemzése soran az elsd 1épésben
Bayes-féle klaszteranalizist végeztiink az egyedek sok lokuszos genotipusa alapjan. A AK
értékek segitségével megallapitottuk a klaszterek legvaldszinlibb szamat, ami a vizsgalt
populacidkban K=4 volt (E.4.2.6. fiiggelék). A tovabbiakban 0&sszehasonlitottuk a
klasztereket becsiilt allélfrekvencia értékeik alapjan. Két klaszter rendelkezett klaszter
specifikus allélokkal, az Acon2 és a 6Pgdh5 Cl2-ben, mig az EStA2 és az EstB2 allélok CI3-
ban voltak kizarélagosan jelen. Cl1-ben ¢és Cl-4-ben azonban nem voltak egyedi allélok.
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E.4.2.8. abra: A PCA eredménye az E. maturna populaciokban. A tengelyeket meghatirozo
klaszterek a kérdéses tengely mentén lathatok. EKM: Eszak- és Kelet-Magyarorszag; KNYM:
Ko6zép- és Nyugat-Magyarorszadg; TRY: Erdély; DOB: Dobrudzsa.

A kovetkezOkben megvizsgaltuk az egyedek klaszterbe soroldsdnak a valoszinliségét,
illetve ennek eloszlasat a populaciokban, majd az atlagos klasztereloszlasok alapjan egy
PCA-t végeztiink. A populaciokat jelképezd pontok 4 tobbé-kevésbé elkiiloniilt pontfelhdt
alkottak a valtozok redukalt terében (E.4.2.8. abra). A dobrudzsai populécio egyértelmiien
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elvalt a tobbitdl az elsé tengely mentén (E.4.2.8. abra), ami a variancia 49,7%-at magyarazta
meg. Hasonldan vilagos elkiiloniilést tapasztaltunk a masodik tengely mentén, ahol a
kiskunsagi, a bakonyi, és a drava-siki populécidk alkottak egy, a tobbi populaciotol
fiiggetlen kompakt felh6t (Kozép és Nyugat-Magyarorszag: KNYM) (E.4.2.8. abra). A PCA
eredménye tehat azt jelezte, hogy ezek, az egyébként foldrajzilag tavol esdé populaciok
genetikai Osszetételiikben kifejezett hasonlosagot mutatnak. Igy a tovabbiakban egy klaszter
régioba soroltuk ezt a harom populédciot. Ugyanakkor a két erdélyi (TRY) valamint az
észak- és kelet-magyarorszagi (EKM) populaciok az els6 tengely mentén csak részlegesen
kiiloniiltek el egymastol (E.4.2.8. 4bra). A legdiffuzabb pontfelh6t a Nyirség (NYIR), a
Szatmar-Beregi-sik (BER), a Korosok vidéke (KOR) és az Eszak-Magyarorszag (EMO)
foldrajzi régiok populacioi alkottak. A populaciok klaszter megoszlasa alapjan tehat 3
klaszter régidt tudtunk elkiiloniteni a Karpat-medencében, mig az ettdl keletre fekvo
dobrudzsai populécid egy 6nallo klaszter régiot képviselt.

1.00 4 EEEE -
0.95 4
0.90 -
0.85 -
0.80 EBR
0.75 1 OWR
0.70 + aws
0.65 -
0.60
0.55 -
0.50 T
Geo. Gen.

E.4.2.9. abra: Az AMOVA eredménye az E. maturna populaciokban. Geo.: a populaciék a 9
foldrajzi régié szerint lettek csoportositva; Gen.: a populaciok a 4 klaszter régid alapjan lettek
csoportositva. BR: régiok kozotti variancia; WR: a régidkon beliil, a populaciok kozo6tti variancia;
WS: a populaciokon beliili variancia.

E.4.2.4. tablazat: A genetikai differencialédas mutatdi az E. maturna populaciokban. NYIR:
Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; KOR: Korosok vidéke; EMO: Eszak-Magyarorszag; EKM
klaszt. reg.: Eszak- és Kelet-Magyarorszag foldrajzi régioi kozott; KNYM: Kozép- és Nyugat-
Magyarorszag région belill; TRY klaszt. reg.: az erdélyi région beliil; Tot. klaszt. reg.: a 4 klaszter
régio kozott. Np/r: a populaciok szama a région beliil; Fsr Erték: Wright-féle fixacios index; N*1: a
szignifikansan differencial6 lokuszok szama; Nm: a migransok effektiv szama.

Fsr
Régiok Np/r , Nm
Erték N*|

NYIR 7 0.036** 3| 136
BER 4 0.106** 3 4.55
KOR 4 0.020* 1 8.73
EMO 5 0.109** 5| 284
EKM Kklaszt. reg. 4 0.024** 10 5.26
KNYM Klaszt. reg. 3 0.052** 11 1.2
TRY klaszt. reg. 2 0.023** 1 1.85
Tot. klaszt. reg. 4 0.071** 16 0.61
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A Bayes-féle klaszteranalizis eredményeként kapott négy régid6 meglétének
alatamasztasara két tovabbi analizist hajtottunk végre. E16sz6r AMOVA-t végeztiink, ahol a
populéciokat kétféle moédon csoportositottuk: 9 foldrajzi régio, illetve 4 klaszter régio. A 4
klaszter régio kozotti differencialédas (Fcr=0,039; P<0,001) mintegy masfélszer akkora
volt, mint a 9 f6ldrajzi régié kozotti (Fcr=0,026; P<0,001) (E.4.2.9. abra). Ugyanakkor a
régiokon beliili variancia komponens a foldrajzi régiok esetében mutatkozott magasabbnak.

A masodik 1épésben pedig Osszehasonlitottuk a régidokon beliili és a régidk kozotti
differencialodas mértékét. Ebben az analizisben kétféle modon csoportositottuk a
populaciokat: elészor a régiokat kiilon-kiilon elemeztiikk, majd a teljes adathalmazban
Osszeolvasztottuk a régidk populacioit. A differencidlodas mértékét két mutatoval
jellemeztiik: a Wright-féle Fst értékkel €s a szignifikdnsan differencialo lokuszok szamaéaval,
valamint az egyedi all¢lok alapjan szamitott effektiv migrans szammal (Nm). Mindkét
mutatd, de kiillonésen az Nm értékek, alacsonyabb differencialodast jeleztek a klaszter
régiokon beliil, mint azok kozott (E.4.2.4. tablazat).
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E.4.2.10. abra: A régiok atlagos klaszter megoszlasi koefficiensei az E. maturna esetében. C1, CI2,
CI3 és Cl4: a 4 klaszter.

Fels6 abra: A klaszterek megoszlasa a klaszter régiokban. EKM: Eszak- és Kelet-Magyarorszag;
KNYM: Kozép- és Nyugat-Magyarorszag; TRY: Erdély; DOB: Dobrudzsa.

Ko6zéps6 abra: A klaszterek megoszlasa az EKM foldrajzi régidiban. NYIR: Nyirség, BER: Szatmar-
Beregi-sik, KOR: Korosok-vidéke, EMO: Eszak-Magyarorszag.

Az alsé két abra: A klaszterek megoszlasa az EKM két foldrajzi régidjanak (BER és EMO) a
populacidiban.
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Az analizisek utolsé 1épésében az észak- és kelet-magyarorszagi klaszter région (EKM)
beliil tanulmanyoztuk a differencidlodds mintdzatat. Ez a régid meglehetésen diffuz
pontfelhdként jelent meg a populacidok atlagos klasztermegoszlasa alapjan végzett PCA
soran (E.4.2.8. abra), ami nem meglepd, hiszen tobb foldrajzi régié populacioit foglalta
magaba; ugyanakkor ezek kozott a régiok kozott meglehetdsen alacsony Fsr értéket
tapasztaltunk, ami viszonylag homogén genectikai allomanyt jelzett (E.4.2.4. tablazat). A
differencialodasi mintazat elemzésében két megkozelitést alkalmaztunk: 6sszehasonlitottuk
az atlagos klaszterosszetételt a hierarchia kiilonboz6 szintjein (EKM klaszter régio, foldrajzi
régiok, populaciok a foldrajzi régidkon beliil), illetve kiszadmitottuk a differencialodas
mutatéit az EKM foldrajzi régidin beliil és azok kozott. Az atlagos klaszterosszetételt
eldszor a klaszter régiok kozott hasonlitottuk 6ssze. Megallapitottuk, hogy CI13
egyértelmiien domindlt a dobrudzsai populdcioban (DOB), és kisebb mértékig az
erdélyiekben (TRY) is (E.4.2.10. abra). Bar ez a nyilvanvalonak latszo kiilonbség nem
mutatkozott szignifikansnak az ANOVA-ban (F323=2,78; P=0,063), a dobrudzsai populacio
klaszterosszetétele post hoc tesztekben szignifikansan kiilonbozott mind az EKM (P=0.043),
mind pedig a KNYM (P=0.048) klaszter régioktol. A KNYM régioban CI2 volt jelen
szignifikansan nagyobb aranyban (Fs23 = 17,4; P = 0,0), mint a tobbi régioban (E.4.2.10.
abra). Ugyanakkor az EKM régioban a négy klaszter aranya hasonld volt.

Az EKM Kklaszter régioba tartozé foldrajzi régiok klaszter dsszetételét dsszehasonlitva
megallapithatjuk, hogy ezek meglepden hasonldéak, mind a négy fOldrajzi régioban
egyenletes a 4 klaszter megoszlasa (E.4.2.10. abra). Ha azonban a klaszterek megoszlasat a
foldrajzi régidkon beliili populéciok kozott hasonlitjuk dssze, akkor nem vart kiilonbségeket
tapasztalunk a populaciok kozott (E.4.2.10. abra).

Hasonlé eredményre jutunk akkor is, ha a differencialédas mutatdit hasonlitjuk 6ssze az
észak- és kelet-magyarorszagi klaszter régio foldrajzi régioi kozott, és azokon belil. A
foldrajzi régiokon beliill, a populaciok kozott legaldbb olyan mértékli a genetikai
differencialodas, mint a régiok kozott (E.4.2.4. tablazat). S6t a NYIR és az EMO régiokon
beliil messze magasabb szintli differencialodast tapasztaltunk, mint a régiok kozott mind az
Fst, mind pedig az Nm értékek alapjan (E.4.2.4. tablazat).

Eredményeink 6sszegzéseként megallapithatjuk, hogy az E. maturna kelet-k6zép-eurdpai
populacidinak a variabilitasa viszonylag alacsony az Euphydryas genusz tobbi fajahoz
képest, ami Osszhangban van azzal, amire a diszes tarkalepke specidlis szaporodasi
stratégiaja alapjan szamitottunk. Vizsgalatainkban az atlagos allélszam na=1,8 (Euphydryas
atlag 2,16), mig a heterozigbtak atlagos gyakorisaga Ho=0,127 (Euphydryas atlag 0,155)
volt. Meg kell azonban jegyezni, hogy a genusz fajai meglehetésen valtozatosak az
enzimpolimorfizmus szintjét tekintve. A sziikebb értelemben vett Euphydryas alnem észak-
amerikai fajai magasabb szintli variabilitassal jellemezhetok pl. E. editha: na=2,3-3,2
(McKechnie, Ehrlich, & White, 1975); E. chalcedona: na=3 (Britten & Brussard, 1993),
mig a Hypodryas alnem fajainak variabilitasa jelentésen alacsonyabb pl. E. maturna: jelen
vizsgalat; E. gilettii: na=1,3-1,5 (Britten & Brussard, 1993; Debinski, 1994).

Az intenziv genetikai sodrodas kovetkezményeként vart alacsony genetikai variabilitas
egy viszonylag magas szintli differencialodassal parosult; a 26 populacio kozott szamitott
fixaciés index Fst=0,081, mig a migransok effektiv szama Nm=1,15 volt. Az Euphydryas
genusz fajai a genetikai differencialodas szintjét tekintve is meglehetdsen valtozatosak. Az
Euphydryas alnem nagy variabilitasu, észak-amerikai fajainak populacioi k6zott meglepéen
intenziv génaramlast irtak le, pl. az E. editha populaciokban Nm>50 (McKechnie et al.,
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1975), mig az alacsony variabilitasi Hypodryas alnem fajainal a differencialédas viszonylag
magas volt, pl. az E. gilettii populaciok esetében annak a valdsziniisége, hogy a vizsgalt
populacidk ugyanabbdl a genetikai allomanybol szarmaztak P=0 volt (Debinski, 1994).

Ugyanakkor a differencidlodds mintazatara vonatkozd eredményeink csak részben
feleltek meg eldzetes varakozdsunknak. Azt feltételeztiik ugyanis, hogy az intenziv
differencialodas kovetkezményeként nem tapasztalunk majd foldrajzi mintazatot a diszes
tarkalepke Karpat-medencei populacidinak genetikai struktarajaban. Az eredmények viszont
azt mutattdk, hogy tobbé-kevésbé egyértelmii regionalis tagolodas jelent meg a vizsgalt
populaciok genetikai variabilitasdnak a szerkezetében. A varakozasnak megfelelden, a
dobrudzsai populacié vilagosan elkiiloniilt az 6sszes Karpat-medenceitél. Ez nem meglepd,
hiszen ezt a populaciot Rakosy et al. (2012) alfajaként kezelte. Feltételezésiinkkel
ellentétben azonban a kozép- és nyugat-magyarorszagi populaciok genetikai allomanya is
egyértelmiien differencialodott a medence tobbi populacidjatol, és 6nallod klaszter régiot
alkotott (KNYM). Az E. maturna dél-dunantili populacioit Varga & Santha (1973) szintén
alfaji szinten kiilonitette el és E. maturna idunides Fruhstorfer, 1917 név alatt k6zolte. Az
észak- és kelet-magyarorszagi (EKM), valamint az erdélyi (TRY) klaszter régié populacioi
kozott azonban nem volt egyértelmil az elkiiloniilés. Ez az eredmény alatamasztani latszik
azt a korabbi feltételezést, hogy ezek a populacidk egy alfajhoz tartoznak, amit Varga &
Santha (1973) E. maturna partiensis néven irt le. A jelenlegi vizsgalatok eredményei nem
alkalmasak arra, hogy feltarjak azokat a folyamatokat, amik szerepet jatszottak a harom,
esetleg négy genetikai vonal elkiiloniilésében. A regionalis mintazat egyik lehetséges
magyarazata ugyanis a populaciok eltéré torténeti multja, vagyis kiilonb6z0 szarmazasa a
refugium teriiletek, vagy a kolonizaciés utvonalak vonatkozasiaban. Az E. maturna
filogeografiai analizise azonban még nem tortént meg.

Munkahipotézisiinket tulajdonképpen a 4 foldrajzi régiot magaba foglalé EKM klaszter
régid tamasztotta ala, ahol a 20 ide tartozd populacié genetikai struktirdja nem mutatott
foldrajzi mintazatot. A PCA analizisben egy diffuz ponthalmazként jelentek meg, néhany
esetben pedig a régidkon beliili differencialodas jelentdsen magasabb volt, mint a régiok
kozotti. Ennek a jelenségnek a hatterében tobb ok is allhat. Egyrészt alapfeltételezésiink is
az volt, hogy a specialis ¢életmenet kovetkeztében fellépd sztochasztikus folyamatok,
intenziv differencidlodast eredményeznek, ami elfedheti a genetikai variabilitds foldrajzi
mintdzatat. Masrészt viszont a genetikai struktira kialakitdsdban az is fontos szerepet
jatszhat, hogy ezeknek a populdcidknak a habitatjai olyan galériaerdok, melyek a Tisza
vizrendszeréhez tartoznak, és a folyok szabalyozasat megel6zden Osszefiiggd rendszert
alkottak. Ezen, a nagykiterjedésii folytonos teriileten a migracié messze intenzivebb lehetett,
mint a jelenlegi izolalt populaciok kozott.

Osszességében tehat megallapithatjuk, hogy a kelet-kdzép-eurépai E. maturna
populécidk legalabb 3 (esetleg 4) genetikai vonalat képviselnek, melyek akar alfaji szinten
1s elkiiloniilhetnek egymastol, bar ennek bizonyitasa tovabbi genetikai vizsgalatokat igényel.
Eredményeink azonban elegenddek arra, hogy kijeloljik az E. maturna funkcionalis
konzervacios egységeit a vizsgalt teriileten. Megallapithatjuk, hogy hazankban, a klaszter
régioknak megfeleléen, két FCU-t kiilonithetiink el: Eszak- és Kelet-Magyarorszagot, illetve
Ko6z€p- és Nyugat-Magyarorszagot. A két FCU koziil az utobbi (KNYM) igényel nagyobb
figyelmet a gyakorlati természetvédelemi munkéban, amennyiben ezen a teriileten kevés
populacio talalhato, és ezek nagymértékben izolalodtak egymastol.
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Kovetkeztetések

Disszertaciomban a konzervéaciogenetika néhany kulcsfontossagi teriiletét vizsgéaltam
kivalasztott Lepidoptera fajokon. A 10 esettanulmany mindegyikének egy-egy konkrét
kérdés megvalaszolasa volt a célkitizése. Ezek a kérdések azonban kiilonbozdéek voltak
abban a tekintetben, hogy problémafelvetésiikk mennyire tekinthetd eredetinek. Ebbdl a
szempontbol két csoportra lehet bontani a disszertacioban dsszefoglalt tanulmanyokat:
Olyan tanulmanyok, amelyekben eredeti kérdéseket fogalmaztam meg, vagy szokatlan
szemszOgbdl vizsgaltam egy problémat. Vannak azonban olyan esettanulméanyaim is,
amelyeket én ,,reproduktiv kutatasnak™ tekintek. Ez utobbi alatt azt értem, hogy magat a
problémat mar tobb kutatd is elemezte, de vagy elméleti szempontbol kozelitette meg a
kérdést, vagy mas fajokon vizsgalta. Természetesen azokat a tanulmanyokat tartom a
legértékesebbnek, amelyekben a célkitlizések eredetiek, vagy a felvetett kérdések Gjszertiek.

Eredetinek tartom példaul azt a megkdzelitést, hogy egy faj genetikai strukturajat sok
tényez6 mellett intrinsic faktorok is befolyasolhatjak. Nevezetesen a sztochasztikus hatasok
felerdsddhetnek abbdl addddan is, hogy milyen a kérdéses faj szaporodasi stratégidja vagy
¢letmenete. Ebbdl a szempontbol elemeztem két fajpart, melyeknek sok tekintetben hasonlo
az Okologiai igénye, ezért bizonyos habitatokban egyiittesen (sziintopikusan) is
megjelennek, mikdzben a szaporodasi stratégidjuk vagy az életmenetiik jelentds kiilonbséget
mutat. A Parnassius mnemosyne és az Euphydryas maturna szaporodasi stratégiaja olyan
mértékig tér el egymdstol, hogy az elébbi az r-K kontinuumban relativ K-, mig az utdbbi
egyértelmiien r-stratégista fajnak tekinthetd. A szaporodasi stratégidjukban meglévo jelentos
kiilonbségekre  vezetheté  vissza, hogy Karpat-medencei populacioik  genetikai
struktiurdjdban egyértelmiien kimutathatd a sztochasztikus hatdsok erdsségének a
kiilonbsége: az r-stratégista E. maturna populdciokban alacsonyabb szintli variabilitast
detektaltunk, ami parosult a differencidlodas foldrajzi mintazatdnak a hianyaval.

Tulajdonképpen hasonlo eredményeket tapasztaltunk a masik fajpar esetében is (Aricia
artaxerxes issekutzi és a Maculinea alcon cruciata okotipusa), mikdzben a koztiikk 1évo
kiilonbségek egészen mas jellegliek voltak, nevezetesen az A. artaxerxes fakultativ, mig a
M. alcon obligat mirmekofil faj. Az obligat mirmekofilia jelentés kockazattal jar6 specialis
¢letmenet, ami nagyon felerdsiti a populaciokban a sztochasztikus hatdsokat. Ennek a
genetikai kovetkezményeit tapasztaltuk a M. alcon észak-magyarorszagi populacidiban: a
variabilitds alacsony szintje mellett nem taldltunk regionalis mintdzatot a genetikai
differencialodasban.

Ezek az eredmények arra hivjak fel a figyelmet, hogy a kiilonb6z6 fajok nem egyforman
érzékenyek a kornyezeti tényezOk kedvezdtlen alakulasara (pl. habitatok besziikiilése és
leromlasa, habitat fragmenticio stb.), melyek sok esetben éppen a sztochasztikus
folyamatok feler6sodésén keresztiil fejtik ki a hatasukat. Az olyan fajok, mint az E. maturna
vagy a M. alcon sokkal sériilékenyebbek, mint masok (pl. P. mnemosyne vagy az A.
artaxerxes), mert szaporoddsi stratégiajuk, vagy életmenetiik kovetkeztében a véletlen
hat4sok eleve intenzivebben érvényesiilnek populacioikban. Talan nem véletlen, hogy ezek
a fajok messze erdteljesebb hanyatlast mutatnak Eurdpa-szerte, mint a tobbi Lepidoptera faj
(van Swaay et al., 2010). Ezek utan az sem meglepd, hogy minkét faj ugynevezett ernyd
fajnak tekinthetd, melynek a védelme egyuttal sok mas, rovidfiivii gyepben, vagy éppen laza
szerkezeti erd6ben él6 rovar faj szamara is védelmet biztosit (pl. Maes & Dyck, 2005;
Spitzer et al., 2009; Spitzer, 2012; Schmitt & Rakosy, 2007).
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A beltenyészet genetikai kovetkezményeinek az elemzése sok konzervaciogenetikai
tanulmany célkitlizése. Ezeknek a tanulményoknak a tobbsége a beltenyészetet kivalto kiilso
tényezokkel (pl. Ellstrand & Elam, 1993; Madsen, Stille, & Shine, 1996 stb.), vagy a
beltenyésztéses leromlassal (pl. Hedrick & Kalinowski, 2000; Keller & Waller, 2002 stb.),
esetleg éppen annak csokkentési lehetdségeivel foglalkozik (pl. Newman & Tallmon, 2001;
Szulkin & Sheldon, 2008 stb.). Ugy tiinik azonban, hogy a kutatok kevés figyelmet
forditottak arra, hogy milyen belsé tényezOk (a faj biologiai jellemz6i) vezethetnek a
beltenyészet kialakulasahoz. Az E. maturna el6z6 vizsgalatanak eredményei késztettek arra,
hogy részletesebben is elemezzem az ok-okozati Osszefliggést a populaciok jelentds
méretbeli ingadozasa, a magas szintli beltenyészet, ¢és az alacsony effektiv populdcioméret
kozott. Mar korabban is sejtettem, hogy a hattérvaltozo a szaporodasi stratégia lehet, de az
Osszefiiggések akkor tarultak fel szamomra egyértelmiien, amikor megtalaltam a modszert
(gamétafazis meghatarozasa) a csaladstruktira kimutatasara. fgy kapcsolodtak dssze a fajra
korabban leirt 0kologiai jellemzOk (mindenekel6étt a hernyofészkek tulélésének jelentds
varianciaja (Dolek et al. 2007)) a populaciok altalunk detektalt csalad struktrajaval.
Eredményeim alapjan megallapitottam, hogy az elsddleges ok a specidlis szaporodasi
stratégia, aminek eredményeként a populaciok jelentds hanyadat minddssze néhany ndstény
utédai alkotjadk. Ez vezet a populacidok genetikai Osszetételében mutatkozo véletlen
valtozasokra, ¢és a magas szintl beltenyészetre is, aminek viszont egyértelmii
kovetkezménye a populacié egyedszamanak fluktuaciodja.

A latasmod egyediségét talan a Maculinea alcon pneumonanthe okotipusanak és a M.
teleius populacioknak az 0Osszehasonlitd clemzésében a legnehezebb felfedezni. A
Maculinea fajok specialis életmddja ugyanis mar az 1980-as évekt6l vonzo téma volt az
okologusok szamara. Majd a molekularis taxonomiai vizsgalatok kiterjedtek a M. alcon és
M. rebeli (helyesen M. alcon f. xerophila) faji statuszanak a tisztazasara (lasd a M.1.4.
fejezetet), illetve arra, hogy a Maculinea genusz monofiletikus, vagy részét képezi a
Phengaris genusznak (pl. Fric et al., 2007 versus Ugelvig et al., 2011). A Maculinea genusz
fajainak Okoldgiai, filogenetikai és filogeografiai vizsgalata azonban még ma is izgalmas
téma (,,hot topic”) a szakirodalomban (pl. Fiirst & Nash, 2010; Ritter et al., 2013; Bereczki
et al.,, 2014). Az én kérdésfelvetésem azonban kicsit eltéré volt a korabban megjelent
munkakhoz képest. Az els6 két tanulmanyhoz hasonldéan ebben az esetben is azt kerestem,
hogy a genetikai struktira visszatiikrozi-e a két faj életmenetében mutatkoz6 kiilonbségeket,
¢és ha igen, akkor hogyan. Vajon a peték eloszlasanak kiilonbségébdl kovetkezé random
hatdsok, vagy a larvak kozotti oOkologiai kiillonbségek lenyomatai a meghatarozok?
Eredményeim azt mutattdk, hogy a szelekcios hatasok annak ellenére is domindnsak a
Maculinea alcon differencialédasi mintazatanak a kialakitasaban, hogy a Maculinea fajok
obligat mirmekofil életmenetének a kovetkeztében a genusz fajainak populacioi intenziv
genetikai sodrodasnak vannak kitéve. A drift és a szelekcid, mint a két leghatékonyabb
evolucios erd, kozotti kolesonhatds mindig is érdekes volt az evoluciobiologusok szamara
(pl. a fenotipusos jellegek kapcsan: Lande, 1976; Orr, 1998; vagy a szigeteken zajld
evolucios folyamatokban: Barton & Mallet, 1996; s6t még a human evoltacié kapcsan is:
Weaver, Roseman, & Stringer, 2007 stb.). A két Maculinea faj vizsgalatanak az eredményei
arra vilagitottak ra, hogy a diverzifikalo szelekcio kovetkeztében fellépd lokalis adaptécio
messze jelentdsebb lehet, mint a genetikai sodrodas.

Mind a filogeografiai, mind pedig a konzervaciogenetikai szakirodalomban elterjedtek az
ugynevezett ,multilevel studies”, melyek tobb markert alkalmaznak egy faj
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populacidstruktirajanak a leirasa soran (pl. Gottelli et al., 1994; Allendorf & Seeb, 2000;
Ritter et al., 2013 stb.). A legtobb ilyen tanulmanyban azonban a kutatok nem forditanak
kell6 figyelmet arra, hogy a nuklearis markerek allélfrekvencia, esetleg genotipus adatai,
illetve a mtDNS szekvencia adatok alapjan kapott eredmények parhuzamos, vagy éppen
ellentmondo jellege mit 4rul el a kérdéses faj genetikai struktarajanak a kialakulasarol. igy a
Parnassius mnemosyne, illetve az Euphydryas aurinia Karpat-medencei populacidinak a
vizsgalatat nem azért tartom Ujszertinek, mert parhuzamosan tobb markert hasznéltunk az
elemzések soran, hanem abbol a szempontbdl, ahogy az eredményeket értékeltiik.
Nevezetesen 6sszehasonlitottuk, a mtDNS haplotipusok megoszlasa alapjan feltart (torténeti
mult), illetve az enzimpolimorfizmus adatainak elemzése révén feltételezett (kozeli mult)
folyamatokat. A két eltéré idOsikon zajlo valtozasok, a glacialis ciklusokhoz kotédo area
besziikiilések és expanziok, illetve a sziinteleniil zajlo genetikai sodrodas ¢és szelekcio,
vezethetnek hasonldo vagy éppen ellentmondd eredményre a populaciok recens
struktarajanak a kialakitdsaban.

A mtDNS haplotipusok és az enzim lokuszok genotipus megoszlasa példaul eltérd
genetikai strukturat mutatott a Karpat-medence keleti teriileteinek P. mnemosyne
populacidiban. Ezeket az ellenmondd eredményeket sikeriilt értelmezni azaltal, hogy
elvalasztottuk és parhuzamos iddsikon kezeltiik a két markerrel feltart képet. A mtDNS
haplotipusok megoszlasa alapjan valdszintsitettiik a populdciok kozos szarmazéasat: a
balkani refigiumbodl a kelet-balkani kolonizacids utvonalon érkeztek a Karpat-medence
keleti teriileteire. Az enzim lokuszok segitségével pedig arra deritettiink fényt, hogy a keleti
populacidk regiondlis szerkezetének a kialakuldsdban fontos szerepet jatszhatott a
diverzifikalo szelekcio.

Ugyanakkor az E. aurinia populaciok esetében a két marker hasonld genetikai strukturat
sugallt, jelezvén, hogy mind a torténeti, mind pedig a kdzeli mult eseményei hozzajarultak a
genetikai differencidlodas hatdrozott regiondlis mintdzatdnak a kialakitasahoz. Ebben a
tanulmanyban a genetikai mellett a fenotipusos variabilitas szerkezetét is elemeztik (egy
harmadik iddsik). Eredményeink alapjan megallapitottuk, hogy a genetikai és a fenotipusos
differencidlodds mintazata eltérd a Karpat-medence nyugati részén, amennyiben a
fenotipusos jellegek egy vilagos f6ldrajzi klin mentén valtoznak ezekben a populacidkban.

A disszertacioban szerepld tobbi tanulméany azonban, magat a kérdésfeltevést illetden,
nem tekintheté specialisan eredetinek, lényegében a szakirodalomban mar korabban is
felvetett problémakat elemzi kiillonb6zé Lepidoptera fajok populacidiban. Ezeknek a
tanulméanyoknak az tijszerliségét a legtobb esetben a vizsgélati objektum adja.

A palacknyak hatds genetikai kovetkezményeinek a detektalasa példaul szdmos faj
esetében tortént meg az E.1.1.3. fejezetben felhasznalt statisztikai eszkdzok segitségével (pl.
a gronlandi balna esetében Rooney et al., 1999; a nagy prérityuk wisconsini populacidiban
Bellinger et al., 2003; egy mexikdi cikasz fajnal Cabrera-Toledo, Gonzalez-Astorga, &
Vovides, 2008 stb.). Nekiink szintén sikeriilt az Aricia artaxerxes issekutzi néhany biikki
kimutatni. Ezzel egyuttal felhivtuk a figyelmet a kis, izoldlt biikki populéciok
veszélyeztetett voltara a nagy, stabil karszti populacidkhoz képest. Egy szempontbol
azonban ez az esettanulmany is kiilon0s jelentdségli. A palacknyak kimutatdsanak az alapja
ugyanis az, hogy hatasara megvaltozik az allélok eloszlasa a populacioban. Az alléleloszlas
megvaltozasanak az elemzésére azonban olyan markerek alkalmasak, melyeknek megfeleld
szintli a variabilitasa (pl. a mikroszatellitek: Whitehouse & Harley, 2001; Waldick et al.,
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2002 stb.). Az a tény, hogy a palacknyak hatas genetikai kovetkezményeit az A. artaxerxes
issekutzi esetében enzim lokuszokon sikeriilt detektalni, aldtdmasztja kutatdmunkam
alapvetd feltételezését, hogy az enzimpolimorfizmus szintje kelléen magas a Lepidoptera
fajokban ahhoz, hogy tiikrozze a populacioikban zajlo evolucios folyamatok genetikai
kovetkezményeit.

A konzervacidgenetika alapvetd egységeinek (ESU és FCU) a lehatarolasa szintén
szamos publikacionak volt a célkitlizése (pl. ausztral novényfajok esetében Coates, 2000; a
Maculinea alcon belga populacioinal Maes et al., 2004; tengeri teknésoknél Wallace et al.,
2010 stb.). Igy a disszertacié 3 utolsé tanulmanya bizonyos szempontbél szintén reproduktiv
kutatasnak tekintheté. Kiilonosen igaz ez azzal a fejezettel kapcsolatban (E.4.1. fejezet),
ahol a cél az ESU-k szamanak meghatarozasa volt a Maculinea fajok esetében. Ez a kérdés
ugyanis szoros kapcsolatban all azzal a kordbban mar emlitett taxondémiai problémaval,
hogy a M. alcon és a M. rebeli (helyesen M. alcon f. xerophila) 6nallé fajnak tekinthet6-e.
Mint azt kordbban kifejtettem, szamos publikacio foglalkozott ezzel a problémaval (lasd a
M.1.4. fejezetet, és az E.4.1. fejezetben az Elméleti hattér alfejezetet), aminek a
megoldasahoz mi is hozzajarultunk az enzimpolimorfizmus vizsgalata soran kapott
eredményeinkkel. Kimutattuk, hogy a Kéarpat-medencében 4 egyértelmiien differencialodott
Maculinea faj talalhato, vagyis a M. alcon és a M. rebeli (helyesen M. alcon f. xerophila)
populacidk kozott nem figyelhetd meg vilagos genetikai elkiiloniilés.

A harom tanulmany koziil azonban kiemelném a Maculinea nausithous Karpat-medencei
populacidinak a vizsgalatit. A konzervacids egységek fogalmanak a hasznalata ugyanis
kozel sem egyértelmli a konzervacidogenetikai szakirodalomban. Még az ESU
meghatdrozdsa is nagyon széles skalan mozog a jol definidlt taxonoktdl kezdve a
genetikailag differencialodott populaciokig (a Maculinea fajok esetében pl. Als et al., 2004;
Sielezniew et al., 2012; Casacci, Barbero, & Balletto, 2014 stb.). Mivel a vizsgalt M.
nausithous populaciok kozott eltéré differencialddasi szinteket tapasztaltunk, ezért
lehetdségiink volt arra, hogy egy tanulmanyon beliil ESU-t és FCU-t is kijeldljiink. Ennek
két szempontbol is ki kell emelni a jelentdségét. Egyrészt a két kiilonbozd konzervaciods
egység csak elvétve szerepel egyiitt a kiillonbozd esettanulmanyokban. Ez a tény jelentdsen
hozzajarulhatott ahhoz a bizonytalansdghoz, amit az ESU ¢és az FCU alkalmazéasa kapcsan
tapasztalhatunk a szakirodalomban. Masrészt viszont eredményeink egyértelmiien
illusztraltak a két egység kozotti hierarchikus kapcsolatot (Maes et al., 2004). Valosziniileg
éppen ez a hierarchikus kapcsolat a kulcsa annak, hogy konszenzus alakuljon ki az ESU és

Az Euphydryas maturna kelet-k6zép-eurdpai populacidinak a vizsgalata annak ellenére
is jelentdsnek tekinthetd, hogy lényegében ez is egy ,,reproduktiv kutatas”, mert maga a
vizsgalati objektum természetvédelmi szempontbdl rendkiviil fontos. A diszes tarkalepke az
egyik legveszélyeztetettebb Lepidoptera faj Eurdpaban (van Swaay et al., 2010). Szamos
publikacidban foglakoznak a faj 6kologiai és demografiai elemzésével (lasd az E.1.1.1., és
E.1.2.1. fejezetekben az Elméleti hattér alfejezeteket), genetikai vizsgalatokat azonban még
semmilyen markerrel nem végeztek més kutato csoportok az E. maturna populaciokban. igy
eredményeink teljesen Ujak ennek a fajnak a vonatkozasaban. Munkank sordn sikeriilt
kimutatni, hogy a faj kelet-k6zép-europai populacioit alapvetéen 3 genetikai vonal épiti fel,
ami Osszhangban van azzal, hogy a korabbi taxonomiai elemzésekben 3 alfajt irtak le
(Varga & Santha, 1973; Rakosy et al., 2012). Ez alapjan 3 FCU-t lehet elkiiloniteni az E.
maturna kelet-kozép-eurdpai populacidiban, melyekbdl ketté fordul el6 Magyarorszagon.
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Koszonetnyilvanitas

Egész munkéssagom soran Dr. Varga Zoltan volt a szakmai vezetém, és a rovarpopulaciok
genetikai strukturajat elemzo publikacidimnak az allando tarsszerzdje. A disszertacio keretei
nem teszik lehetévé, hogy részletezzem azt a sokoldali szakmai és olykor emberi
tamogatast és a sok tanacsot, amit a tobb mint 40 éves kozds munka soran TOle kaptam.
Ko6szonom.

A masik tanacsadom ¢és kritikusom Dr. Papp Laszl6 volt. A mintegy 40 éves ismeretségiink
alatt sokszor tisztelt meg a véleményével és részesiilhettem a tdmogatasaban. Koszonom.

Koszonettel tartozom tovabba valamennyi tarsszerzémnek, akikkel kozosen dolgoztunk
egy-egy téma sikeres kidolgozasan. Mindenekel6tt Dr. Meglécz Emesének és Dr. Bereczki
Juditnak, akiket legalabb is ,,fele részben” a tanitvanyaimnak tekinthetek, valamint Hollos
Amatanak, Katona Gergelynek, Racz Ritanak, Szolnoki Noéminek, Dr. Toth Janos Palnak
¢s Toth Andrednak. A tarsszerzOk kozott kiilon szeretném Peregovits Laszlonak
megkdszonni a gondolatébresztd vitdkat és megbeszéléseket, amik nemcsak a kéziratok
sziiletésekor zajlottak, hanem a kutatés tervezésétdl kezdve folyamatosan a munka soran.

A populacidk genetikai struktirdjanak a tanulmanyozédsa rendkiviil szertedgazo teriilet.
Mindjart az els6 részfeladat a mintak begytijtése. Ebben, a tarsszerz6kon tilmenden, sok
hazai és kilfoldi kolléga vett részt, akiknek halas vagyok a segitségért: A. Crisan, Dr.
Ilonczay Zoltan, Korompai Tamas, Kozma Péter, Dr. Rakosy Laszlo, F. Rebousek, Dr.
Sipos Julia, Dr. Szabd Sandor, és Dr. Rudi Verovnik.

A megbizhat6 laboratériumi munka szintén alapvet6 feltétele annak, hogy jo eredmények
szlilessenek. Ebben pedig az elismerés eléviilhetetleniil Mester Valérid¢, akivel mar tobb
mint 30 éve dolgozom egylitt a populacidogenetikai laboratériumban. Nagyon halas vagyok
neki alapos és lelkiismeretes munkajaért.

Az eredmények publikdciovad vald érésében szintén tobben segitettek. A szakmai
konzultaciokban elsésorban Prof. Thomas Schmittet szeretném kiemelni, aki szamos kézirat
elézetes korrektirajat végezte el. A kéziratok angol nyelvi lektoralasaban pedig Dr. Gareth
Dyke és Dr. Végvari Zsolt munkajat kell megkdszonnom.

Koszonettel tartozom tovabba Dr. Barta Zoltannak, az Evolucios Allattani és
Humaénbiologiai Tanszék vezetdjének, ¢és a tanszék valamennyi munkatarsanak a
tamogatasukért. Koziilik i1s kiilon kiemelném Nagyné Kapczar Emesét aki mindig
készségesen segitett az adminisztracidban.

A disszertacioban szerepld tanulmanyok nem johettek volna létre a kiilonb6zd palyazatok
tamogatasa nélkiil. ElsGsorban két nagy palyazatot szeretnék kiemelni, amelyekben
kutatocsoportunk konzorciumi tagként vett rész: az EU MacMan projektet (EESD-ENV-
2002-NAS); valamint az NKFP-3 projektet (B/023/2004 OM-00221/2004). Ezeken az
Osszeglikben is jelentds tamogatasokon kiviil két OTKA palyadzat (OTKA TO030528 és
OTKA K&84071), valamint egy FKFP palyazat (OM FKFP 0473/2000) biztositott anyagi
fedezetet a munkénkhoz.

Természetvédelmi szempontbol jelentds lepke fajok kutatdsardl lévén szo, a munka
alapfeltétele volt, hogy a természetvédelmi hatéosagok engedélyezzék a megfeleld mintak
begylijtését. Ebben elsOsorban a magyar természetvédelmi hatosdgoknak (a korabbi
Természetvédelmi Hivatalnak, jelenleg pedig az Orszagos Kornyezetvédelmi és
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Természetvédelmi Féfeliigyeloségnek), valamint az Aggteleki és a Biikki Nemzeti Parkok
vezetésének koszondm a tAmogatasat.

Es nem utolso6 sorban a csalaidomnak, Edesanydmnak és lanyomnak, valamint a barataimnak
tartozom koszonettel a tiirelemért, a biztatasért €s a tamogatasért, amit egész munkassagom
alatt nyujtottak.
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M.1. fiiggelék: Az elektroforetikus vizsgalatokban alkalmazott puffer rendszerek és futasi koriilmények.
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Puffer rendszerek 1 2a 2b 3 4a 4b
0.02 M Tris 0.06 M Tris 0.0675 M Tris 0.2 M Tris 0.05 M Tris
Gélpuffer 0.3 M Tris 0.02M Hisztidin 0.06M Hisztidin 0.0225 M 0.26 M Borsav 0.095 M Borsav
0.0005 M EDTA  0.0015 M EDTA Citromsav 0.0064 M EDTA 0.008 M EDTA
pH=8.9 pH=6.2 pH=6.2 pH=7.1 pH=8.0 pH=8.0
, 0.3 M Tris 0.14 M Tris 0.14 M Tris 0.09 M Tris 0.05 M Tris 0.05 M Tris
Elektrodpuffer 0.38 M Gilicin 0.05 M Citromsav  0.05 M Citromsav | 0.03 M Citromsav 0.065 M Borsav 0.065 M Borsav
' ' ' ' 0.0016 M EDTA  0.0016 M EDTA
pH=8.3 pH=7.0 pH=7.0 pH=7.1 pH=8.0 pH=8.0
240V 120V 120V 170V 200 V 200 V
Futasi koriilmények 90 mA 60 mA 60 mA 110 mA 90 mA 90 mA
25h 6h 7h 5h 3.5h 3.5h
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M.2. fiiggelék: Az enzimek vizsgalata soran alkalmazott elektorforetikus rendszerek és festési eljarasok.
Festési eljaras
0,
Enzimek Elfo. 05 /,0 Pufferek lonok Szubstratok Enzimek Kofaktorok Festékek
rendszer | agaréz
. _ 10 mM . . 0.5mM MTT
Acon 4a + 0.1 M Tris pH=8.0 MgCl, 30 mM cisz-akotinsav | 0.1 pg/ml IDH| 1.3 mM NADP 0.1 MM PMS
7 mM ecetsav 35 mM . , 4 mM
Acph 4b + oH=5.0 MgCl, 6 mM a-naftil- foszfat Fast Blue B
. 0.3 mM NBT
= 0,
Adh 1 N 0.15 M Tris pH=8.5 6/? ethanol 0.6 MM NAD 0.05 MM
5mM EDTA 6% i-propanol
PMS
: — 0.15 mM
AoX 1 | OILMTrspH=8.5 | 14 mM 995 M- benzaldehid NBT 0.02
2 mM EDTA KCI
mM PMS
Est 3 N 0.075 M Tris 4 mM a-naftil-acetat 4 3 mM
pH=7.0 mM -naftil-acetat Fast Blue RR
0.4 mM NBT
Gdh 1 + 0.15 M Tris pH=8.0 62 mM L-glutaminsav 0.6 mM NAD 0.04 mM
PMS
i 0.7 mM
. _ 72 mM DL-aszparaginsav o 3 mM
Got 4a, 4b + 0.15 M Tris pH=8.0 12 mM a-ketoglutarsay p1r1d0xa’l 5 Fast Blue BB
foszfat
. _ 0.25mM
Gépdh | 2b,3 g |OABMTTISPHEB0 )| 10MM | g\ p b ik -6-foszfat 0.25 mM NADP | NBT 0.05
2mM EDTA MgCl,
mM PMS
0.3 mM NBT
. _ 8mM 10 mM DL-o-
Gpdh 4a + 0.12 M Tris pH=7.0 KCN glicerofoszfit 0.7 mM NAD 0.03 mM

PMS
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Folytatas
Festési eljaras
(0)
Enzimek Elfo. 0.5 /,0 Pufferek lonok Szubstratok Enzimek Kofaktorok Festékek
rendszer | agaroz
Hic . , |005MTrispH=8.0| 16mM 22 mM D-gliikéz 0.13 ug/ml | 3.6 mM ATP O%Tg/'m'T'\ABT
3mM EDTA MgCI2 28 mM D-galakt6z G6PDH 0.9 mM NADP .PMS
15 mM 0.3 mM NBT
Idh 2a,2b, 3 + 0.15 M Tris pH=8.0 7 mM DL-izocitromsav 0.4 mM NADP 0.03 mM
MgCI2
PMS
L 22 2 . 0'1%'\/'1 'I:'/IaOH 32 Mm 40mM L-leucin p- 6 mM
P ’ OV Mincl2 naftilamid Black K Salt
Maleinsavanhidrid
] B 30 mM tejsav 0.3 mM NBT
Ldh 1,3 + 0.3 M Tris pH=8.0 0.05M Na2CO3 0.6 mM NAD 0.1 mM PMS
0.17 M Tris pH=8.5 0.7 mM NBT
Mdh 2a + 5 mM EDTA 31 mM DL_almasav 0.8 mM NAD 0.1 MM PMS
41 mM 0.4 mM NBT
Me 3 + 0.17 M Tris pH=8.0 9 mM DL_almasav 0.4 mM NADP 0.08 mM
MgCI2
PMS
15 mM 0.3 mM NBT
6Pgdh 3 + 0.3 M Tris pH=8.0 13 mM 6-foszfoglukonat 0.4 mM NADP 0.03 MM
MgCI2
PMS
0.4 mM NBT
Pgi 1 +  |0.05MTrispH=8.0| o™ | 4 mM D-fruktoz-6-foszfat | > P | o g mMNADP | 0.04mM
MgCI2 G6PDH
PMS
0.8 mM NBT
. _ 16 mM 33 mM a-D-gliik6z-1- 0.1 pg/ml
Pgm-Sod 1 + 0.05 M Tris pH=8.0 MgCI2 foszfat G6PDH 1.5 mM NADP 0.16 mM

PMS
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Enzim Lokusz | Testrész| A.arx. | Emat. | E.aur. | M.alc. | M.nau. | M.tel. | P.mne.
Akonitaz Acon P + + + + + + +
Savas foszfataz AcphA P + + + +
AcphB P +
Alkohol-dehidrogenaz Adh P +
Aldehid-oxidaz Aox P + + + + + +
Eszteraz EstA P + + + + + + +
EstB P + +
Glutamat-dehidrogenaz Gdh P + + + + + +
Glutamétfo?célacetét- GotA - N N N . A .\ N
transzaminaz
GotB T + + +
Gliikoz-6-foszfat-dehidrogenaz | G6pdh T + + + + +
a-Glicerofoszfat-dehidrogenaz Gpdh T + + + + + + +
Hexokinaz Hk T + + + + + + +
Izocitrat-dehidrogenaz IdhA T + + + + + + +
IdhB T +
Leucin-aminopeptidaz Lap P + + +
Laktat-dehidrogenaz LdhA T + +
LdhB T +
Malat-dehidrogenaz Mdh T + + + + + + +
Malik enzim Me T + + + + + + +
6-Foszfoglukonat-dehidrogenaz | 6Pgdh T + +
Foszfo-gliiko-izomeraz Pgi T + + + + + + +
Foszfo-gliiko-mutaz Pgm T + + + + + + +
Szuperoxid-dizmutaz SodA T + + + + + + +
SodB T + + + +
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M.3. fiiggelék: A kiilonbozo fajokban vizsgalt enzimek. Aricia artaxerxes; Euphydryas maturna; E. aurinia; Maculinea alcon; M. nausithous;
M. teleius; Parnassius mnemosyne.
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E.1.1.1. fiiggelék: Az E.1.1.1. esettanulmanyban elemzett Euphydryas maturna és Parnassius
mnemosyne populaciok gyiijtéhelyei és a mintdk mérete (N).

Faj Régio | Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
E. maturna NYIR |Fényi-erds: Omboly | FeO 22.2410 47.7145 40
Fényi-erdd: tisztas Fel 22.2685 47.7453 21
Fényi-erdd: hatar Fell 22.2859 47.7303 40
Fényi-erd6: erddszél | Felll 22.2754 47.7357 29
Guti-erd6 A GutA | 22.0025 47.6369 43
Guti-erd6 B GutB 21.9784 47.6522 47
Batorliget Bat 22.2726 47.7682 42

BER |Fiilesd Ful 22.6492 48.0363 15
Loényai-erdd Lon 22.3430 48.2676 29
Fehérgyarmat Feh 22.5105 48.0305 14
Magosliget Mag 22.8586 48.0682 20

KOR | Sebesfoki-erdd Seb 21.2338 46.7551 23
Dobozi-erdd Dob 21.2358 46.7463 25

Gyula Varoserdd GyV 21.3233 46.6938 46

Gyula Kériserdé GyK 21.3397 46.6826 24

EMO |Noszvaj Nov | 20.5156 | 47.8976 23
Sajolad Saj 20.9166 48.0382 43

Girincs Gir 20.9722 47.9653 33
Feldebr6 Feld 20.2091 47.8024 30

Kisgy6r Kgy 20.6706 48.0299 16

P. mnemosyne EKH |Nagy-Milic ZNm 21.4532 48.5747 19
Nagyoldal No 20.5756 48.5086 23

Biikk1 Bkl 20.5665 48.0412 18

Biikk2 Bk2 20.6722 48.0339 13

Biikk3 Bk3 20.6698 48.0286 25

DKH | Vasverem Vas 19.0092 47.9579 20
Pilistet6 Pil 18.8555 47.7046 47
Nagyszénas Kov 18.8654 47.5897 46
Meleghegy Mel 18.5952 47.2782 21

Marko Mar 17.7977 47.1650 18
Kozép-Hajag Haj 17.7571 47.1646 24

Harskut Har 17.8216 47.1814 18
Varhegy Var 17.2866 46.8064 19
Bataapati Bat 18.6089 46.1975 22

KOR | Sebesfoki-erdd Seb 21.2338 | 46.7551 36
Dobozi-erd Dob 21.2358 46.7463 29

Gyula Varoserd6 Gve 21.3233 46.6938 39

Gyula Koriserd6 Gke 21.3397 46.6826 21
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E.1.1.2. fiiggelék: Az E.1.1.1. esettanulmanyban elemzett E. maturna és P. mnemosyne
populacidk variabilitdsdnak a mutatoi. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt
szama; Ar: allélgazdagsag (N=13); Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; %Fix: a fixalodott
allélok aranya; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan. EKH: Eszaki-
kozéphegység; DKH: Dunéntili-kozéphegység; KOR: Korosok vidéke; NYIR: Nyirség;
BER: Szatmar-Beregi-sik; EMO: Eszak-Magyarorszag

Faj Régio Pop N Na Ar Ho %Fix Pos

P. mnemosyne | EKH ZNm 19.0 2.29 2.04 0.219 0.135 0.500
No 23.0 221 1.93 0.226  0.158  0.500
Bkl 18.0 1.86 1.74 0.308 0.127  0.429
Bk2 13.0 2.00 1.97 0.286 0.132 0.429
Bk3 25.0 2.21 1.92 0.267 0.123  0.429

DKH Vas 20.0 2.43 2.23 0.206  0.182  0.500
Pil 46.9 2.71 2.30 0.184  0.177  0.500
Kov 46.0 2.93 2.17 0.146 0.180 0.571
Mel 20.8 2.21 1.98 0.226  0.167  0.500
Mar 18.0 2.79 2.46 0.077 0.238 0.786
Haj 24.0 2.50 2.27 0.143 0.176  0.643
Har 17.8 2.71 2.41 0.132 0.216  0.643
Var 18.9 2.43 2.27 0.206 0.206  0.500
Bat 21.7 2.14 1.92 0.233 0.184  0.500

KOR Seb 36.0 2.29 2.08 0.121 0242 0.714
Dob 29.0 2.43 2.15 0.147 0.232  0.643
Gve 39.0 2.79 2.28 0.051 0.205  0.857
Gke 21.0 2.50 2.27 0.114 0.190 0.714

E. maturna NYIR FeO 39.5 1.94 1.57 0.114  0.171  0.667
Fel 20.9 1.72 1.45 0.086 0.290  0.500
Fell 39.9 1.94 1.53 0.104 0.121  0.667
Felll 28.9 2.11 1.64 0122 0132 0.722
GutA 42.9 1.83 1.49 0.101 0.212 0.611
GutB 46.9 1.89 1.50 0.123 0.206  0.611
Bat 41.8 1.78 1.51 0.132 0281  0.500

BER Ful 15.0 1.72 1.55 0.133 0323 0.444
Lon 28.8 1.94 1.60 0.144 0.200 0.611
Feh 14.0 1.72 1.54 0.115 0.387  0.333
Mag 19.3 1.56 1.40 0.091 0.286  0.556

KOR Seb 22.6 1.94 1.57 0.131 0.200 0.611
Dob 25.0 1.78 1.46 0.118 0.250  0.556
GyVv 45.9 1.78 1.40 0.099 0281  0.500
GyK 24.0 1.56 1.43 0.109 0429 0.333

EMO Nov 23.0 1.61 1.44 0.089 0345 0.444
Saj 43.0 1.67 1.43 0.102 0333 0.444
Gir 32.9 1.67 1.39 0.097 0300  0.500
Feld 29.9 1.67 1.42 0.104 0300  0.500
Kgy 15.9 1.89 1.69 0.164 0.235  0.556
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E.1.1.3. fiiggelék: Az E.1.1.2. esettanulmanyban elemzett Aricia artaxerxes és Maculinea
alcon cruciata okotipus populaciok gyiijtéhelyei és a mintak mérete (N). GTK: GOmor-
Tornai-karszt ; BUKK: Biikk-hg.

Faj Régi6 |Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
Aricia GTK | Tohonya-volgy Toh 20.5501 48.4879 46
Sz616hegy Szh 20.5787 48.4865 60

BUKK |Zsido-rét Zsr 20.4626 48.0682 18
Kecskelab-rét Klr 20.5306 48.0802 19

Nagymez0 Nme 20.4955 48.0741 20

Maculinea| GTK |Tohonya-volgy Toh 20.5501 48.4879 38
Kuriszlan Kur 20.5740 48.4924 50

BUKK |Biikkszentkereszt Bszk 20.6342 48.0687 40

Nagymez6 Nme 20.4955 48.0741 47

E.1.1.4. fiiggelék: Az E.1.1.3. esettanulmanyban elemzett Aricia artaxerxes populaciok
gytijtdhelyei és a mintak mérete (N). GTK: Gémor-Tornai-karszt ; BUKK: Biikk-hg.

Régio | Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
2002 2005
GTK |Hacava Hac 20.8198 48.6660 29 36
Haragistya Hht 20.5361 48.5276 50 41
Dénes-tobor Dtb 20.5640 48.5267 47 39
Szelcepuszta Szp 20.5832 48.5228 26 32
Sz616hegy Szh 20.5787 48.4865 60 26
Zabanyik Zab 20.6257 48.4575 33 15
BUKK |Nagymezd Nme | 20.4955 | 48.0741 - 56
Zsidorét Zsr 20.4626 48.0682 18 -
Fekete-sar Fes 20.4460 48.0743 - 12
Kecskelab-rét Klr 20.5306 48.0802 19 -
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E.1.1.5. fiiggelék: Az E.1.1.3. esettanulmanyban elemzett Aricia artaxerxes populaciok
variabilitdsanak a mutatoi. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; nan: az
allélok mintaszamra korrigalt szdma; Al: az allélok vizsgalt és mintaszamra korrigalt
értekének a kiilonbsége (Al=na-nan); Ar: allélgazdagsadg (N=11); A2: az allélok vizsgalt
szdmanak és az allélgazdagsagnak a kiilonbsége (A2=na-Ar); He: varhat6 heterozigota
gyakorisag.

Régié6 |Ev Pop N NA NAN Al Ar A2 He

Karszt |2002 2Hac 28.2 3.16 3.14 0.018 2.67 0491 0.336
2Hht 49.0 3.37 3.38 -0.012 2.61 0.761  0.326
2Dtb 46.2 3.37 3.35 0.014 2.48 0.889  0.300
2Szp 254 2.84 3.09 -0.252 2.51 0.336  0.312
2Szh 58.4 3.53 3.46 0.069 2.58 0.941 0.328
2Zab 32.2 3.00 3.20 -0.198 2.51 0.488  0.325

2005 SHac 35.8 3.53 3.24 0.283 2.88 0.643  0.342
SHHt 40.4 3.42 3.30 0.124 2.63 0.794  0.327
5Dtb 38.7 3.32 3.28 0.038 2.61 0.703  0.318
5Szp 31.3 3.21 3.19 0.025 2.58 0.630 0.321
5Szh 25.7 3.21 3.10 0.112 2.71 0.501 0.335
5Zab 14.6 2.47 2.85 -0.379 2.38 0.096 0.312

Biikk 2002 27sr 17.7 2.42 2.94 -0.515 2.28 0.146  0.286
2Klr 18.8 2.42 2.96 -0.541 2.21 0.215 0.277

2005 SNme 55.4 3.05 3.43 -0.382 241 0.640  0.296
SFes 11.9 2.47 2.76 -0.291 2.46 0.015 0.308

E.1.2.1. fiiggelék: Az E.1.2. esettanulmanyban vizsgalt Euphydryas maturna fényi-erdei

crer

Populécio | Pop jel. | Hossziisag | Szélesség | 2005 ~ 2006 2007 2008

Fényi-erdé: Omboly FeO 22.2410 47.7145 40 56 59 18
Fényi-erdd: hatar FeB 22.2859 47.7303 40 44 24 20
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E.1.2.2. fiiggelék: Az E.1.2. esettanulmanyban detektélt csaladok genetikai dsszetétele az E.

rer

egyedek szama; N G: az adott allélkombinacidt azonos gamétafizisban hordozé egyedek
(csaladtagok) szama; G%: a csaladtagok ardnya a kérdéses allélkombinacidt hordozo egyedek
kozott; m%: a csaladtagok aranya a mintaban; Atl. m%: a csaladtagok atlagos aranya a
mintdban. Kovér betii: ritka allélok; sziirkén satirozott allélok: szubpopuléacio6 specifikus ritka

allélok.
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E.1.2.3. fiiggelék: Az E.1.2. esettanulmanyban detektalt csaladok genetikai Osszetétele az E.
maturna Ombély szubpopuldcidjaban (FO). N AC: az adott allélkombinaciét hordozo
egyedek szama; N G: az adott allélkombinacidt azonos gamétafizisban hordozé egyedek
(csaladtagok) szama; G%: a csalddtagok aranya a kérdéses allélkombinaciot hordozo egyedek
kozott; m%: a csaladtagok aranya a mintaban; Atl. m%: a csaladtagok 4tlagos aranya a
mintdban. Kovér betii: ritka allélok; sziirkén satirozott allélok: szubpopulacio6 specifikus ritka

allélok.
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E.2.1.1. fiiggelék: Az E.2.1. esettanulmanyban elemzett M. alcon (pneumonanthe &kotipus)
és M. teleius populaciok gyiijtéhelyei és a mintak mérete (N). ZEM: Zemplén-hg.; KMO-
EMO: FEszak-
Magyarorszag; KKMO: K6zép-Magyarorszag keleti régidja; NYMO: Nyugat-Magyarorszag.

TRY: Kozép-Magyarorszag ¢&s

Erdély; FUL:

a Filesdi populacio;

Faj F.reg. G.reg | Populacié Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
M. alcon |Zemplén ZEM Drahos-rét Dra 21.4223 48.5609 59
ZEM Gyertyankut Gyk 21.3641 48.4418 38

Matra KMO-TYR | Gyilkos-rét Gyr 19.9959 | 47.8093 74
KMO-TYR | Tugar-rét Tug 19.8422 47.9065 20

KMO-TYR | Jager-rét Jag 19.8636 47.8944 20

Kiskunsag | KMO-TYR | Kunpeszér Kun 19.2794 47.0645 45

Bereg FUL Fiilesd Fiil 22.6433 48.0330 77
KMO-TYR | Hetefejércse Het 22.4986 48.1324 19

Erdély KMO-TYR | Hargita Har 25.6266 46.3403 13

M. teleius | Zemplén EMO Drahos-rét Dra 21.4223 48.5609 34
EMO | Gyertyankut Gyk | 21.3641 | 48.4418 65

EMO Kovécsvagas Kag 21.5320 48.4638 29

EMO Felséregmec Freg 21.6160 48.4859 32

Karszt EMO |Aggtelek Agk | 20.5127 | 48.4493 85

Cserehat EMO Barakonyi-volgy Bav 20.8220 48.4530 92

EMO  |Rakaca-Meszes Ram | 20.8193 | 48.4409 | 77

Bereg EMO Fiilesd Fiil 22.6433 48.0330 73
Ko6zép-Mo. KKMO | Csévharaszt Csh 19.4224 47.2912 32

KKMO | Kunpeszér Kun 19.2794 47.0645 37

,\N/I%‘fgat' NYMO | Nagybajcs Nb | 17.6940 | 47.7632 | 43

NYMO | Szaknyér Szn 16.5280 46.8606 18

NYMO | Nagygorbd Ng 17.1852 46.9318 22

NYMO |Magyarszombatfa| Mfa 16.3335 46.7579 18

NYMO | Kétvolgy Kv 16.2267 46.8793 64

NYMO | Szomorde Szo 16.3193 46.7819 50
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E.2.1.2. fiiggelék: Az E.2.1. esettanulmanyban elemzett M. alcon (pneumonanthe &kotipus)
¢és M. teleius populaciok variabilitasanak a mutatoi. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok
tapasztalt szama; Ar: allélgazdagsag (M. alc.: N=15; M. tel.: N=9); Ho: tapasztalt heterozigota
gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan. ZEM: Zemplén-hg.;
KMO-TRY: Ko6zép-Magyarorszag és Erdély; FUL: a Fiilesdi populacio; EMO: Eszak-
Magyarorszag; KKMO: Kozép-Magyarorszag keleti régioja; NYMO: Nyugat-Magyarorszag.

Régio Pop. N Na Ar Ho Pgs
M. alcon ZEM aDra 57.9 1.69 151 0.119 0.500
aGyk 37.4 1.63 1.48 0.126 0.438
KMO-TRY | aGyr 73.5 1.50 1.39 0.074 0.375
aTug 19.9 1.50 1.44 0.135 0.375
aJag 19.9 1.44 1.43 0.115 0.375
aKun 43.8 1.56 1.38 0.078 0.375
aHet 18.6 1.31 1.31 0.060 0.313
aHar 27.6 1.56 1.47 0.076 0.375
FUL aFul 74.9 1.44 1.51 0.087 0.313
M. teleius EMO tDra 33.6 1.63 1.39 0.060 0.563
tGyk 64.0 1.63 1.45 0.062 0.500
tKag 27.9 1.56 1.42 0.078 0.500
tFreg 31.7 1.69 1.42 0.047 0.563
tAgg 82.9 1.94 1.39 0.069 0.750
tBav 88.6 2.00 1.62 0.086 0.750
tRam 75.4 2.00 1.56 0.072 0.688
tKun 35.8 1.75 1.53 0.079 0.500
tNb 41.3 1.63 1.44 0.080 0.563
KKMO tFul 71.2 1.75 1.57 0.115 0.688
tCsh 31.6 1.75 1.49 0.072 0.688
NYMO tSzn 17.2 1.88 1.72 0.153 0.625
tNg 21.2 1.69 1.60 0.107 0.563
tMfa 17.5 1.69 1.57 0.085 0.438
tKv 61.9 2.00 1.65 0.112 0.750
tKsz 47.8 2.06 1.61 0.111 0.750
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E.2.1.3. fiiggelék: A Bayes-féle klaszteranalizisek 0Osszesitett eredménye az E.2.1.
esettanulmanyban elemzett M. alcon (pneumonanthe Okotipus) és M. teleius populaciok
esetében. K: klaszterek szama; Ism.: ismétlések szama az adott K érték mellett; Atl. L (K):
atlagos log likelihood értékek az adott K esetében; SD L (K): a log likelihood értékek szorasa
adott K esetén; Delta K: (|L"(K)) / SA(L(K)). A kovér betiik az elfogadott K értékeket jelolik.

K Ism. A(t:é)L SD L (K) | DeltaK
M. alcon 1 3 -2739.3 0.1 -
2 10 -2601.0 1.5 24.00
3 10 -2499.4 4.1 20.96
4 10 -2484.0 8.2 7.04
5 10 -2525.9 22.7 1.99
6 10 -2522.7 18.7 0.62
7 10 -2531.1 15.7 2.70
8 10 -2581.9 35.2 0.20
9 10 -2639.9 42.5 -
M. teleius 1 5 -5308.8 0.1 -
2 10 -5261.4 29.8 0.41
3 13 -5201.7 85.3 0.73
4 10 -5080.2 15.6 3.45
5 10 -5012.3 26.5 5.37
6 10 -5086.7 23.4 3.27
7 10 -5084.5 19.4 5.16
8 10 -5182.5 115.0 0.93
9 10 -5387.5 115.3 1.99
10 10 -5362.9 137.6 1.08
11 10 -5487.6 103.2 1.32
12 10 -5476.0 115.8 1.56
13 10 -5645.6 99.3 0.29
14 10 -5786.1 183.2 0.13
15 8 -5950.8 131.4 0.14
16 9 -6096.7 363.2 -
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E.3.1.1. fiiggelék: Az E.3.1. esettanulmanyban elemzett Parnassius mnemosyne populaciok
gyljtéhelyei. Nenz: az enzimpolimorfizmus mintainak mérete; Ncoi: a COI szekvenciak
elérhetéségének szdama a GenBank-ban. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunantuli-
kozéphegység; KOR: Korosok vidéke; BSZK: Szatmar-Beregi-sik — Erdélyi Sziget-hegység —
Keleti-Karpatok.

Régio Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség | Ngnz Ncoi
EKH Nagy-Milic ZNm 21.4532 48.5747 19 KU246402
Nagyoldal No 20.5756 48.5086 23 KU246394
Biikk1 Bkl 20.5665 48.0412 18 KU246386
Biikk2 Bk2 20.6722 48.0339 13 -
Biikk3 Bk3 20.6698 48.0286 25 KU246387
DKH Vasverem Vas 19.0092 47.9579 20 KU246401
Pilistet6 Pil 18.8555 47.7046 47 KU246395
Nagyszénas Kov 18.8654 47.5897 46 KU246390
Meleghegy Mel 18.5952 47.2782 21 KU246393
Marko Mar 17.7977 47.1650 18 KU246392
Kozéphajag Haj 17.7571 47.1646 24 KU246388
Harskat Har 17.8216 47.1814 18 KU246389
Varhegy Var 17.2866 46.8064 19 KU246400
Bataapati Bat 18.6089 46.1975 22 KU246383
i ) ; KU246397,
KOR Sebesfoki-erd6 Seb 21.2338 46.7551 36 KU246398
Dobozi-erd6 Dob 21.2358 46.7463 29
Gyula Varoserdo Gve 21.3233 46.6938 39 KU246385
Gyula Koriserdd Gke 21.3397 46.6826 21 KU246384
BSZK Magosliget Mag 22.8586 48.0682 11 KU246391
Torocko Tor 23.5333 46.4364 21 KU246399
Szaldobos Sal 25.5931 46.1600 11 KU246396
Szovata Szo 25.0943 46.5934 24
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E.3.1.2. fiiggelék: Az E.3.1. esettanulmanyban elemzett Parnassius mnemosyne populaciok
variabilitdsanak mutat6i. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; Ar:
allélgazdagsag (N=11); %Fix: a fixalodott allélok aranya; Ho: tapasztalt heterozigéta
gyakorisag. EKH: Eszaki-kozéphegység; DKH: Dunéntili-kozéphegység; KOR: Korosok
vidéke; BSZK: Szatmar-Beregi-sik — Erdélyi Sziget-hegység — Keleti-Karpatok.

Régio Pop. N Na Ar %Fix Ho

EKH ZNm 19.0 2.29 2.04 0.219 0.135
No 23.0 2.21 1.93 0.226  0.158
Bkl 18.0 1.86 1.74 0.308  0.127
Bk2 13.0 2.00 1.97 0.286  0.132
Bk3 25.0 221 1.92 0.267  0.123
DKH Vas 20.0 2.43 2.23 0.206  0.182
Pil 46.9 2.71 2.30 0.184  0.177
Kov 46.0 2.93 2.17 0.146  0.180
Mel 20.8 221 1.98 0.226  0.167
Mar 18.0 2.79 2.46 0.077  0.238
Haj 24.0 2.50 2.27 0.143  0.176
Har 17.8 2.71 2.41 0.132 0.216
Var 18.9 2.43 2.27 0.206  0.206
Bat 21.7 2.14 1.92 0.233 0.184
KOR Seb 36.0 2.29 2.08 0.121  0.242
Dob 29.0 2.43 2.15 0.147  0.232
Gve 39.0 2.79 2.28 0.051  0.205
Gke 21.0 2.50 2.27 0.114  0.190
BSZK | Mag 11.0 2.07 2.07 0.241  0.188
Tor 21.0 2.71 2.49 0.105 0.214
Sal 11.0 2.29 2.29 0.125  0.208
Szo 23.9 3.43 2.86 0.083  0.262
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E.3.1.3. fiiggelék: A Bayes-féle klaszteranalizisek Osszesitett eredménye az E.3.1.
esettanulmanyban elemzett Parnassius mnemosyne populaciok esetében. K: klaszterek szama;
Ism.: ismétlések szama az adott K érték mellett; Atl. L (K): 4tlagos log likelihood értékek az
adott K esetében; SD L (K): a log likelihood értékek szorasa adott K esetén; Delta K: (|L"(K))
/ SA(L(K)). A kdvér betiik az elfogadott K értékeket jelolik.

K Ism. | Atl. L (K)|SDL (K)| Delta K
1 5 -8859.0 0.04 NA
2 5 -8028.0 0.45 1170.69
3 5 -7723.2 0.95 141.86
4 5 -7553.5 14.13 1.24
5 5 -7366.4 2.21 44.29
6 5 -7277.1 4.61 10.35
7 5 -7235.5 4.42 1.71
8 5 -7186.3 14.42 0.49
9 5 -7130.1 7.20 5.57
10 5 -7114.0 6.07 5.06
11 5 -7067.1 3.79 6.88
12 5 -7046.4 4.95 9.88
13 5 -70745 | 116.71 0.11
14 5 71149 | 171.21 0.61
15 5 -7050.8 11.54 7.87
16 5 -7077.5 23.04 0.08
17 5 -7102.3 | 33.59 0.04
18 5 -7125.7 13.29 5.33
19 5 -7219.8 | 56.31 0.46
20 5 -7340.0 | 132.52 NA
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E.3.2.1. fiiggelék: Az E.3.2. esettanulmanyban elemzett Euphydryas aurinia populaciok
gyljtéhelyei. Nep: az  enzimpolimorfizmus mintainak mérete; Npor: a morfologiai
elemzésekben vizsgalt himek szama; Nco;: mtDNS elemzés mintaszama. SLOR: a szlovén és
az Orségi populaciok; KDT: Kozép-Dunantal; TRY: Erdély; VER: Vértes-hegység; KEH:
Keszthelyi-hegység.

Régio Pop

Régi6 |Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség Nenz Nmor Ncoi
SLOR | Trnovsky Gozd T 45,9462 13.9199 12 10 -
Apatistvanfalva Api 46.8995 16.2611 40 - -
Szomoroc Szo 46.7819 16.3193 14 - -
Godorhaza God 46.7460 16.3524 34 15 -
Magyarszombatfa Mfa 46.7579 16.3335 18 13 5
KDT |Ko6zéphajag Khg 47.1646 17.7571 18 12 -
Széki-erd6 Sze 47.1321 17.5059 17 15 5
Nyirad Nyi 46.9968 17.4193 - - 6
Latrany Lar 46.7345 17.7263 17 15 -
TRY |Magyarsard Sar 46.9110 23.5935 39 30 5
VER |Szar Sza 47.4782 18.5402 - - 5
Gant Ga 47.3894 18.4335 - - 5
KEH | Zalaszanto Za 46.8835 17.2561 - - 5

E.3.2.2. fiiggelék: Az E.3.2. esettanulmanyban elemzett Euphydryas aurinia populaciok
variabilitasanak mutatoi. N: az atlagos mintaszam; Enzimek: az enzimpolimorfizmus mutatoi;
na: az allélok tapasztalt szama; Ar: allé¢lgazdagsag (N=10); Ho: tapasztalt heterozigdta
gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan; %Fix: a fixalodott
allélok aranya. Szarny: a szarnyjellegek atlagos variabilitasa; L%: A Leven-féle valtozok
atlaga a jellegek atlaganak %-ban kifejezve. SLOR: a szlovén és az Orségi populaciok; KDT:
Ko6zép-Dunantal; TRY: Erdély.

Enzimek Szarny
N Na Ar Ho Pos %Fix N L%

SLOR Trm 118 | 1.78 1.75 0.099 0.444 0.313 10 0.046

Api 389 | 283 219 0.148 0.667 0.118 - -
Szo 13.7 | 183 1.76 0.134 0.611 0.212 - -
God 328 | 228 192 0.100 0.611 0.171 15 0.037
Mfa 173 | 194 1.80 0.129 0.556 0.229 13 0.039

CTRD Khg 174 | 222 2.00 0.136 0.556 0.200 12 0.044

Sek 16.7 | 244 1.80 0.190 0.611 0.159 15 0.036
Lar 166 | 194 219 0.144 0.611 0.200 15 0.041

TRY Sar 374 | 222 193 0.119 0.444 0.250 30 0.045
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E.3.2.3. fiiggelék: A Bayes-féle klaszteranalizisek Osszesitett eredménye az E.3.2.
esettanulmanyban elemzett Euphydryas aurinia populaciok esetében. K: klaszterek szama;
Ism.: ismétlések szama az adott K érték mellett; Atl. L (K): atlagos log likelihood értékek az
adott K esetében; SD L (K): a log likelihood értékek szorasa adott K esetén; Delta K: (|L"(K))
/ SA(L(K)). A kovér betiik az elfogadott K értékeket jelolik. Az

K Ism. |Atl. L (K)|SDL (K)| Delta K
1 5 -3281.4 0.05 NA
2 5 -2962.0 0.41 482.47
3 5 -2838.5 0.68 72.10
4 5 -2764.1 2.05 24.11
5 5 -2739.1 3.08 1.78
6 5 -2708.6 4.49 3.33
7 5 -2693.0 473 11.55
8 5 -2732.1 | 109.90 0.80
9 5 -2683.1 29.12 NA
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E.4.1.1. fiiggelék: Az E.4.1. esettanulmanyban elemzett Maculinea fajok populacidinak gyijtéhelyei. M.alc.pn.: M. alcon pneumonanthe
okotipus; M.alc.cr.: M. alcon cruciata dkotipus; M.tel.: M. teleius; M.nau.: M. nausithous; M.ar.: M. arion. N: mintaszam.

Populacio Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
M.alc.pn. M.alc.cr.  M.tel. M.nau. M.ar.
Drahos-rét Dra 21.4223 48.5609 15 26
Rakaca Ram 20.8193 48.4409 35
Barakonyi-volgy Bav 20.8220 48.4530 33
Aggtelek E AgkE | 20.5127 48.4493 27
Aggtelek J AgkJ 20.5127 48.4493 21
Aggtelek K AgkK | 20.5127 48.4493 34
Tohonya Toh 20.5501 48.4879 38
Kuriszlan Kur 20.5740 48.4924 50
Biikkszentkereszt Bszk 20.6342 48.0687 20
Biikk-fennsik Bfe 20.4955 48.0741 10
Sarhegy Sah 19.9718 47.7959 54
Fiilesd Fil 22.6433 48.0330 31 32
Kaszonyi-hegy Kh 22.4820 48.2445 19
Kunpeszér Kun 19.2794 47.0645 25 21
Vérteskozma Vk 18.4282 47.4521 11
Nagybajcs Nb 17.6940 47.7632 22
Kétvolgy Kv 16.2267 46.8793 23 20
Apatistvanfalva Api 16.2611 46.8995 10
Orfalu Orf 16.2695 46.8789 12
Magyarszombatfa | Mfa 16.3335 46.7579 18 25
Celje Cel 15.2345 46.2600 23 20
Nanos Nan 14.0145 45.8163 16
Sacele Sac 25.7517 45.6189 21
Gyilkos-to Gyt 25.7881 46.7891 21 14
Vargyas Var 25.5565 46.0929 17
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Faj Pop N nA Ar Ho Pgs
M. tel. Fiil 31.3 1.70 1.47 0.148 0.500
Mfa 17.4 1.70 1.36 0.082 0.429
Rak 34.0 2.00 1.43 0.091 0.643
Nb 20.9 1.40 1.20 0.048 0.214
Dra 25.7 1.60 1.28 0.079 0.429
Api 9.4 1.40 1.27 0.076 0.357
Kv 21.9 1.90 1.45 0.111 0.500
Kun 20.1 1.60 1.29 0.078 0.357
Agk 26.5 1.77 1.32 0.084 0.429
Barv 32.1 2.00 1.35 0.079 0.357
Cel 19.1 1.60 1.34 0.110 0.429
M. nau. Mfa 24.5 1.60 1.36 0.110 0.429
Kv 19.6 1.50 1.32 0.092 0.286
Orf 11.6 1.40 1.31 0.101 0.214
M. arion Kh 18.5 1.70 1.48 0.175 0.571
Vko 10.8 1.60 1.50 0.188 0.429
Gyt 13.8 1.80 1.67 0.220 0.643
M. alc. pn. |Dra 14.6 1.40 1.26 0.105 0.357
Ful 29.4 1.40 1.26 0.094 0.286
Kun 24.0 1.40 1.28 0.091 0.357
Gyr 53.5 1.40 1.24 0.074 0.214
Cel 22.2 1.40 1.24 0.058 0.286
Sac 20.3 1.30 1.22 0.081 0.214
M. alc.cr. |Var 16.6 1.40 1.23 0.067 0.357
Gyt 20.6 1.50 1.29 0.095 0.357
Nan 15.8 1.40 1.25 0.063 0.286
Toh 37.7 1.40 1.21 0.057 0.214
Kur 49.9 1.60 1.29 0.079 0.357
Bsz 14.9 1.60 1.38 0.128 0.429
Bukk 9.9 1.40 1.26 0.071 0.286
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E.4.1.2. fiiggelék: A variabilitds mutatoi az E.4.1. esettanulmanyban elemzett Maculinea
fajok populacidiban. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szama; Ar:
allélgazdagsag (N=10); Ho: tapasztalt heterozigota gyakorisag; Pos: a polimorf lokuszok
aranya a 95%-0s kritérium alapjan. M.tel.: M. teleius; M.nau.: M. nausithous; M.alc.pn.: M.
alcon pneumonanthe 6kotipus; M.alc.cr.: M. alcon cruciata 6kotipus.
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E.4.2.1. fiiggelék: Az E.4.2.1. esettanulmanyban elemzett Maculinea nausithous populaciok
gyljtéhelyei. Nep,: az enzimvizsgalatok mintaszamai; Npof: @ morfometriai elemzésekben
hasznalt himek szama. NYDT: Nyugat-Dunantul; TRY: Erdély; BUK: Bukovina.

Régio | Populacié Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség Nenz Nmorf
NYDT |Nagygorbd Ng 17.1852 | 46.9318 18 -
Orfalu Orf 16.2695 46.8789 12 -
Szomoroc Szo 16.3193 46.7819 36 -
Oriszentpéter Oszp 16.3955 46.8587 24 -
Magyarszombatfalva| Mfa 16.3335 46.7579 46 18
Kétvolgy Kv 16.2267 46.8793 74 28
TRY |Fanatele A FanA 23.6272 46.8313 22 -
Fanatele B FanB 23.6321 46.8414 59 25
Rascruci Ras 23.7290 46.9236 89 23
BUK |Radauti Rad 25.9192 47.8425 24 -
Solca Sol 25.8367 47.7000 27 18
Sucevita Suc 25.7167 47.7833 32 -

E.4.2.2. fiiggelék: Az E.4.2.1. esettanulmanyban elemzett Maculinea nausithous populaciok
variabilitdsanak mutatéi. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szdma; Ar:
allélgazdagsag (N=6); %Fix: a fixalodott allélok aranya; Ho: tapasztalt heterozigota
gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan. NYDT: Nyugat-
Dunantal; TRY: Erdély; BUK: Bukovina.

Régié Pop N Na Ar %Fix Ho Pos
NYDT Kv 72.9 1.94 1.42 0.303 0.095 0.412
Orf 11.6 1.35 1.34 0.609 0.083 0.176
Oszp 235 1.65 1.40 0.357 0.086 0.412
Mfa 45.2 1.88 1.48 0.281 0.100 0471
Szo 35.3 1.65 1.38 0.357 0.109 0.412
Ng 17.9 1.53 1.37 0.462 0.095 0.294
TRY FanA 20.4 1.88 1.64 0.219 0.173  0.588
FanB 57.9 2.29 1.75 0.154  0.165  0.647
Ras 86.2 2.35 1.75 0.125  0.167  0.706
BUK Rad 23.8 1.65 1.41 0.321 0.099 0471
Suc 31.6 1.59 1.33 0.333 0.087 0471
Sol 26.6 1.71 1.51 0.310 0.137 0471
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E.4.2.3. fiiggelék: A Bayes-féle klaszteranalizisek Osszesitett eredménye az E.4.2.1.
esettanulmanyban elemzett Maculinea nausithous populaciok esetében. K: klaszterek szama;
Ism.: ismétlések szama az adott K érték mellett; Atl. L (K): atlagos log likelihood értékek az
adott K esetében; SD L (K): a log likelihood értékek szorasa adott K esetén; Delta K: (|L"(K))
/ SA(L(K)). A kdvér betiik az elfogadott K értékeket jeldlik.

K | 1sm. A(tllé)L SD L (K) | Delta K
1 3 | 51416 | 006 NA
2 5 | -44813 | 114 | 428.12
3 5 | -4307.9 | 214 | 74.48
4 6 | -42936 | 3.96 1.67
5 5 | 42727 | 724 1.28
6 5 | -42610 | 1480 | 201
7 5 | 42790 | 1151 | 1.02
8 6 | -42853 | 7.55 2,02
9 5 | -42764 | 2013 | 1.08
10 3 | -42802 | 1878 | 046
11 3 | 43106 | 1492 | 133
12 3 | -43121 | 8.76 NA
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E.4.2.4. fiiggelék: Az E.4.2.2. esettanulmanyban elemzett Euphydryas maturna populaciok
gyiijtdhelyei és mintaszamai (N). F.reg.: foldrajzi régiok; K.reg.: klaszter régiok. NYIR:
Nyirség; BER: Szatmar-Beregi-sik; KOR: Korosok vidéke; EMO: Eszak-Magyarorszag;
KUN: Kiskunsag; BAK: Bakony-hegység; DRA: Drava-sik; TRY: Erdély; DOB: Dobrudzsa;

EKM: Eszak- és Kelet-Magyarorszag; KNYM: Kozép- és Nyugat-Magyarorszag.

F.reg. K.reg. |Populacié Pop.jel. | Hosszusag | Szélesség N
NYIR EKM |Fényi-erds: Omboly FeO | 47.71447 |22.24097 | 40
Fényi-erd6: tisztas Fel 47.74529 | 22.26851 21
Fényi-erdd: hatar Fell 47.73025 | 22.28587 40
Fényi-erd6: erdészél Felll | 47.73568 | 22.27544 29
Guti-erdé A GutA | 47.63689 | 22.00247 43
Guti-erdé B GutB | 47.65218 | 21.97836 47
Batorliget Bat 47.76821 | 22.27258 42
BER Fiilesd Ful 48.03633 | 22.64924 15
Lonyai-erd6 Lon | 48.26756 | 22.34296 29
Fehérgyarmat Feh | 48.03048 | 22.51050 14
Magosliget Mag | 48.06818 | 22.85857 20
KOR Sebesfoki-erdd Seb | 46.75514 | 21.23376 23
Dobozi-erdd Dob | 46.74631 | 21.23578 25
Gyula Varoserd6 GyV | 46.69382 | 21.32325 46
Gyula Kériserd6 GyK | 46.68262 | 21.33972 24
EMO Noszvaj Nov | 47.89762 | 20.51558 | 23
Sajolad Saj 48.03816 | 20.91660 43
Girincs Gir 47.96526 | 20.97223 33
Feldebr6 Feld | 47.80236 | 20.20911 30
Kisgy6r Kgy | 48.02989 | 20.67063 16
KUN KNYM | Kunpeszér Kun | 47.06451 | 19.27941 43
BAK Marko Mar 47.16496 | 17.79769 32
DRA Ortilos Ort 46.23843 | 16.97946 23
TRY TRY |Torocké Tor | 46.43643 | 23.53326 29
Tordai-hasdék Tdh | 46.56237 | 23.68811 20
DOB DOB |Dobrudzsa Dobr | 44.91890 | 28.42095 19
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E.4.25. fiiggelék: Az E.4.2.2. esettanulmanyban elemzett Euphydryas maturna populaciok
variabilitdsdnak mutatéi. N: az atlagos mintaszam; na: az allélok tapasztalt szdma; Ar:
allélgazdagsag (N=7); %Fix: a fixalodott allélok aranya; Ho: tapasztalt heterozigota
gyakorisag; Pgs: a polimorf lokuszok aranya a 95%-os kritérium alapjan. ; EKM: Eszak- és
Kelet-Magyarorszag; KNYM: Kozép- ¢és Nyugat-Magyarorszag; TRY: Erdély; DOB:

Dobrudzsa.
gsg Pop N Na Ar  %Fix  Ho Pos
EKM FeO | 395 | 1.94 157 0471 0114 0.667
Fel | 209 | 172 145 0290 0086  0.500
Fell | 399 | 1.94 153 0121 0104 0.667
Felll | 289 | 211 164 0132 0122 0722
GUA | 429 | 183 149 0212 0101 0611
GutB | 469 | 1.89 150 0206 0123 0611
Bat | 418 | 178 151 0281 0132  0.500
Ful | 150 | 172 155 0323 0133 0.444
lon | 288 | 194 160 0200 0144 0611
Feh | 140 | 172 154 0387 0115 0333
Mag | 193 | 156 140 0286 0091 0.556
Seb | 226 | 194 157 0200 0131 0611
Dob | 250 | 178 146 0250 0.118 0556
GyV | 459 | 178 140 0281 0099  0.500
GyK | 240 | 156 143 0429 0109 0.333
Nov | 230 | 161 144 0345 0089 0.444
Saj | 430 | 167 143 0333 0102 0444
Gir | 329 | 167 139 0300 0097 0.500
Feld | 299 | 167 142 0300 0104 0.500
Kgy | 159 | 1.89 169 0235 0164 0556
NYKM Kun | 430 | 206 165 0189 0151 0611
Mar | 31.0 | 1.83 167 0182 0197  0.667
ot | 220 | 178 163 0219 0184 0611
TRY Tor | 286 | 194 168 0257 0155 0500
Tdh | 196 | 1.61 153 0345 0114 0.444
DOB Dobr | 190 | 194 186 0200 0228 0611
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E.4.2.6. fiiggelék: A Bayes-féle klaszteranalizisek Osszesitett eredménye az E.4.2.2.
esettanulmanyban elemzett Euphydryas maturna populaciok esetében. K: klaszterek szama;
Ism.: ismétlések szama az adott K érték mellett; Atl. L (K): atlagos log likelihood értékek az
adott K esetében; SD L (K): a log likelihood értékek szorasa adott K esetén; Delta K: (|L"(K))
/ SA(L(K)). A kdvér betiik az elfogadott K értékeket jeldlik.

K Ism. | Atl. L (K) | SDL (K)| Delta K
1 5 -8343.6 0.00 NA
2 5 -8163.9 5.22 14.71
3 5 -8060.9 6.50 9.00
4 5 -7899.4 4.68 25.83
5 5 -7858.7 | 104.32 0.57
6 5 -7758.5 7.81 16.01
7 5 -7783.3 20.47 1.28
8 5 -7781.8 20.57 0.61
9 5 -7793.0 15.39 0.04
10 5 -7803.4 21.12 1.77
11 5 -7851.2 23.39 0.60
12 5 -7885.1 16.08 0.86
13 5 -7932.9 17.78 2.33
14 5 -8022.1 21.33 0.52
15 5 -8100.3 27.39 5.55
16 5 -8330.4 | 206.29 0.40
17 5 -8478.4 25.90 6.21
18 5 -8465.4 91.47 1.18
19 5 -8560.7 53.98 0.33
20 5 -8638.2 80.48 0.19
21 5 -8731.2 | 107.41 0.20
22 5 -8803.0 87.15 0.83
23 5 -8947.2 91.47 0.55
24 5 -9041.5 75.44 0.81
25 5 -9196.6 88.98 0.67
26 5 -9292.3 | 154.27 NA




