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Hattér

Vildgunkat egyre jobban érintik az ember altal eldidézett
kornyezeti valtozasok. Becslések szerint a Fold szarazfoldi
¢lohelyeinek 77%-at modositottak az emberi tevékenységek,
példaul a mezdgazdalkodas és az urbanizacio kdzvetlen hatésai,
¢s a fennmarado természetes €l6helyek is gyors litemben tlinnek
el (Watson et al., 2018). A tajhasznalat antropogén valtozasait
abiotikus és biotikus valtozasok sokasaga kiséri, koztik az
¢l6helyek feldarabolodasa, modosult biogeokémiai ciklusok,
valamint az él6lénykozosségek Osszetételének eltolodasa a
kisebb diverzitas és tobb betelepitett faj iranyaba (Alberti et al.,
2017; Johnson & Munshi-South, 2017; Turcotte et al., 2017).
Mind a varosi, mind a mezdgazdasagi tajhasznalat kiilonféle
szennyez6 anyagokkal (példaul peszticidekkel, nehézfémekkel
¢és kozuti jégmentesitokkel) terheli a kdrnyezetet, melyeket a
varosi teriileteken zaj, éjszakai mesterséges fény, valamint az
emberek és haziallatok jelenléte okozta zavaras kisérnek (Mann
etal., 2009; Seress & Liker, 2015). Ezek a tényez6k a vadon €16
allatok szamara stresszhatast jelenthetnek: olyan varatlan
és/vagy kontrollalhatatlan valtozasokat, amelyek veszélyeztetik
homeosztazisukat vagy talélésiiket; ugyanakkor egyes fajok
képesek az antropogén élohelyek altal kinalt 0 er6forrasokat
kiaknazni és ott boldogulni (Bonier, 2012). A tajhasznalat
atalakitasa mellett az ember altal eléidézett kornyezeti valtozas
tovabbi jelentés formaja az éghajlati viszonyok jelenkori, gyors
valtozasa, mint az atlaghdmérséklet emelkedése és az extrém
iddjarasi események, példaul héhullamok és aszalyok novekvo
gyakorisaga (Spinoni et al., 2015; Tomczyk & Bednorz, 2019).
A klimavaltozas hatasait sulyosbitja az ¢éléhelyek atalakitasa,
kiilonosen a varosi hdsziget-hatas: a beépitett teriiletek ugyanis
lényegesen melegebbek, mint a kdrnyezd vidéki teriiletek, és a
varosi héhullamok sulyosabbak (Li & Bou-Zeid, 2013; Rizvi et
al., 2019). Napjainkban az 6kologia, az evoluciobiologia és a
természetvédelem szamara kiemelkedéen fontos azoknak a
fenotipusos és genetikai adaptacioknak a megértése, amelyek

1



bokony. ver oni ka_28 22

révén az ¢élolények megbirkdznak ezekkel az antropogén
kihivasokkal.

Az ezredforduld kornyékén tudomanyos tanulmanyok
sokasaga dokumentalta az ember altal eldidézett kornyezeti
valtozdsoknak a vadon ¢él6 szervezetek morfologidjara,
kori hatasait (Seress & Liker, 2015; Alberti et al., 2017,
Johnson & Munshi-South, 2017; Turcotte et al., 2017). E
fenotipusos valtozasok egy része maladaptiv és hozzijarul a
populaciok fogyatkozasahoz, mig néhanyuk adaptiv és segiti az
antropogén kornyezetben valé fennmaradast (Alberti et al.,
2017). Az adaptiv valtozasok két, egymast nem kizar6 folyamat
révén johetnek 1étre: az egyik az egyedeken beliili fenotipusos
plaszticitas, a masik a populacié Osszetételének megvaltozasa,
ami a természetes szelekcid altali genetikai differencialodas
(mikroevoltcid) vagy mds, generacidkon 4ativelé hatasok
(példaul epigenetikai modosulasok) kovetkeztében alakul ki
(Liker, 2020). Ezen mechanizmusok szerepe a populaciok
fenotipusos elkiiloniilésében un. ,,common garden” (vagy
reciprok transzplantacios) kisérletekkel tesztelhetd, melyekben
a kiilonb6z6 populaciokbol szarmazd egyedek ugyanabban a
kornyezetben nevelkednek (De Villemereuil et al., 2016). Az
ilyen kisérletek, amelyeket egyre inkabb kiegészit a genomika
¢s a transzkriptomika, szdmos olyan esetet tartak fel, amelyek a
fenti mechanizmusok koziil egy vagy tobb altal kialakitott
adaptiv valtozasra utalnak az ember altal modositott €l6helyek
populacidiban (Cothran et al., 2013; Johnson & Munshi-South,
2017; Liker, 2020). A legtobb esetben azonban még nem all
rendelkezésre elegendd informdacié az antropogén fenotipusos
valtozasokért felelds mechanizmusok azonositasahoz, pedig
ezek az ismeretek dont6 fontossaguak lennének az emberi
kornyezet-atalakitas evolucios-0kologiai és természetvédelmi
kovetkezményeinek elérejelzése és kezelése szempontjabol.

Az emberi tevékenységek altal kiilondsen veszélyeztetett
allatcsoportok egyike a kétéltiek: fajaik 41%-at a kihalas
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fenyegeti, és kozel 50%-uk allomanymérete csokken (IUCN,
2021). Ennek feltételezett okai olyan antropogén hatasokhoz
kothetok, mint az €l6helyek degradacidja, a klimavaltozas és a
fert6z6 betegségek (Orton & Tyler, 2015; Campbell Grant et
al., 2016). Kétfazisu életiik miatt a kétéltiiek mind az édesvizi,
mind a szarazfoldi 6koszisztémaknak fontos elemei, és mindkét
tipusu él6helyen ki vannak téve a kdrnyezeti valtozasoknak.
Korlatozott terjedési képességiik kiszolgaltatotta teszi dket az
nélkiili petéik, vizben fejlodo larvaik és ateresztd kiiltakardjuk
miatt kiilondsen érzékenyek a kémiai szennyezOdésekre és a
szarazsagra. Mivel ektoterm allatok, nem rendelkeznek azokkal
az anatomiai és élettani adaptaciokkal, amelyek lehetdvé tennék
szamukra az allando testhdmérséklet fenntartasat. Genetikai
ivarmeghatarozasi rendszerlink (ivari kromoszomaik) mellett
az egyedfejlodés korai szakaszaban tapasztalt kémiai és
hémeérsékleti hatasok is befolyasolhatjak a fenotipusos ivaruk
kialakulasat, tehat hajlamosak a kornyezet altal indukalt
ivarvaltasra (Flament, 2016). Mindezen jellemz6ik ellenére,
amelyek a kétéltiicket kiilonésen sebezhetové teszik az
éghajlatvaltozas, az ¢élohelyek atalakitasa és a kémiai
szennyezés altal, a Foldon ¢€l6 tobb ezer kétéltifaj alul-
reprezentalt az olyan relevans kutatasi teriileteken, mint az
okotoxikoldgia és az antropogén kornyezeti valtozasok
evolucios okologiaja (Hoffman et al.,, 2003; Hamer &
McDonnell, 2008; Falcén et al., 2020; Sordello et al., 2020). A
disszertaciomban bemutatott kutatomunka ennek a tudas-
hézagnak a poétlasara sziiletett: a kétéltiieknek az antropogén
kornyezeti valtozasokkal Osszefiiggd fenotipusos és genetikai
valtozasainak vizsgalatara, és az ezen kiilonbségek mogott
meghuzodo lehetséges mechanizmusok felderitésére.
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A disszertacio f6 eredményei

A disszertacid tizenkét tudomanyos kozlemény alapjan, tiz
fejezetben két empirikus vizsgalatsorozatot és harom elméleti
munkat mutat be. E kutatdsok az alabbi fobb eredményekkel
jéarultak hozzéd az ember altal eldidézett kornyezeti valtozasok
evolucids-okologiai  hatasaival — kapcsolatos  tudomanyos
ismeretek gyarapodasahoz:

Barna varangyokkal (Bufo bufo) végzett vizsgalat-
sorozatunkban munkatarsaimmal Kimutattuk, hogy a varosi és
mezdgazdasagi él6helyeken €16 ebihalak egy standardizalt akut
stresszhatasra a kortikoszteron ,,stresszhormon” koncentra-
cigjanak erdteljesebb emelkedésével valaszolnak, és a negativ
visszacsatolas gyorsabb kortikoszteronszint csokkenést tesz
lehetévé szamukra a stresszhatas elmultaval a természetes
¢léhelyeken ¢él6 tarsaikhoz képest. Ugyanezen antropogén
¢l6helyeken a felnétt egyedek parotoid mirigyei nagyobbak, és
a benniik talalhatd méregvaladék tobb és/vagy hatékonyabb
bufadienolid toxint tartalmaz. Mivel ezen kiilonbségek egyikét
sem tapasztaltuk ,,common garden” kisérleti korilmények
kozott nevelt allatoknal, a legvaldsziniibb magyarazat az, hogy
az egyedek fenotipusos plaszticitassal reagalnak az antropogén
kornyezet jelentette kihivasokra. Ennek a plaszticitasnak az
egyik lehetséges mozgatorugdja lehet a kémiai szennyezés,
mivel két kisérlettel is igazoltuk, hogy egy glifozat alapu
gyomirtoszernek vald kronikus kitettség fokozza az ebihalak
bufadienolid termelését.

A természetes, mezOgazdasagi és varosi él6helyekrol
gylijtott felnbtt varangyoknak fogsagban, azonos koriilmények
kozott hasonl6 volt a fekunditasa és fertilitasa, valamint utodaik
tulélése és ivarvaltasra valo hajlama két feminizald szennyezo
anyagnak (egy mesterséges dsztrogénnek és egy glifozat alapa
gyomirtonak) valo kronikus kitettség esetén. Ezzel 6sszhangban
a harom ¢éldhelytipuson beliil 349 szabadon €16 feln6ttbdl csak
egyetlen ivarvaltott egyedet talaltunk. Ugyanakkor az
antropogén ¢lohelyekrdl szarmazd ndstények peteszamtol
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fliggetleniil vastag zseléburkot hoztak Iétre petéik koriil,
utodaik fejlédési iiteme pedig lassabb volt, és kisebb
testtomeget értek el mind larvaként, mind az atalakulas utan.
Mindez arra enged kovetkeztetni, hogy a néstények a szennyezé
anyagoktol védik embrioikat a zavartalan szaporodas
biztositasa érdekében, de ez a védelem (és a szennyezéssel vagy
egyéb antropogén kornyezeti stresszorokkal —szembeni
tolerancia potencialis mechanizmusai) koltséges lehet az
utodok fitneszét befolyasold tulajdonsdgok szempontjabol.

Erdei békakkal (Rana dalmatina) végzett vizsgalat-
sorozatunkban kimutattuk, hogy a barna varangyokéval atfed6
¢l6helyeken viszonylag gyakori az ivarvaltas: a felnétt
himeknek atlagosan 20%-a genetikailag ndstény, és ez
leginkabb a mezdgazdasagi és varosi teriileteken fordul eld.
Ennek oka lehet, hogy a két faj kiilonbozhet az ivari fejlddés
homérsékleti stresszorokra, példaul a varosi hésziget-effektusra
vald érzékenységében, ugyanis kisérletesen igazoltuk, hogy az
ebihalak egy hatnapos, 28 wvagy 30 °C-os mesterséges
hoéhullamot kdvetden ivarvaltason (maszkulinizacion) estek at
erdei békaknal, mig barna varangyoknal nem volt ilyen hatas.
Ugyanez a kisérlet azt mutatta, hogy egy vilagszerte elterjedt
szennyez0 anyag (mesterséges Osztrogénvegyiilet) okologiailag
relevans koncentracioja nem okoz ivarvaltast erdei békakban,
ami arra utal, hogy a kornyezetben el6fordulé feminizalo
szennyezések valosziniileg nem ellensulyozzak a héség altali
maszkulinizaciot ebben a fajban.

Azt is megvizsgaltuk, hogy a maszkulinizalt erdei békak
kiilonboznek-e a fitneszhez kapcsolodd tulajdonsagaikban az
ivarvaltason at nem esett fajtarsaiktol. A szabadon €16 felnott
himek testtomegében nem talaltunk ilyen kiilonbséget. Ezzel
szemben a laboratoriumban nevelt allatok kozott a héhullam
altal kivaltott maszkulinizacio a larvafejlodési id6 meghosszab-
bodasaval, a testtomeg csokkenésével és az atteleléshez
sziikséges zsirtartalékok hidnyaval jart egylitt; raadasul ezen
hatasok egy részét a fejlodési idozitéstdl fliggden modositotta a
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xenodsztrogén kitettség. Egy kis 1étszdmu mintat vizsgalva a
laboratériumban spontan maszkulinizacion atesett egyedek
szintén kedvezbtlenebb egészségi allapot jeleit mutattak:
megnovekedett 1épméretet és tobb majrendellenességet.
Azonban a spontan maszkulinizalt egyedek valamivel nagyobb
létszam’l mintaja a fiatalkori életmenet és viselkedés kiterjedt
Osszehasonlitasa alapjan nem tamasztott ald egyértelmii
fitneszbeli eltérést a nem ivarvaltott fajtarsakhoz képest. Ezen
ellentétes eredmények alapjan azt a hipotézist fogalmaztuk
meg, hogy az ivarvaltas és a fitnesz kapcsolata fiigghet attol,
hogy milyen hatas vagy mechanizmus okozta az ivarvaltast.
Tanulmanyoztuk a kornyezet altal kivaltott ivarvaltas
altalanosabb aspektusait is: hogyan keletkezhettek a fajok
kozotti kiilonbségek az ivarvaltasi hajlamban az evolucios mult
soran, és miként befolyasolhatjak a jovo torténéseit, amelyeket
a globalis felmelegedés és az ember altal eldidézett kornyezeti
valtozasok egyéb formai arnyékolnak be. Feliilvizsgaltunk egy
fél évszazaddal ezeldtti hipotézist az empirikus bizonyitékok
attekintésével, miszerint a genetikai ivarmeghatarozas tipusa
aszimmetrikus fogékonysagot eredményezhet az ivarvaltasra:
az XX/XY ivari kromoszomakkal rendelkez6 fajok hajlamo-
sabbak a maszkulinizaciora, mig a ZZ/ZW rendszerek hajlamo-
sabbak a feminizaciora. Ezt a gondolatmenetet elméleti
modellezéssel folytattuk, melynek eredménye ravilagit, hogy a
genetikai ivarmeghatarozas tipusa befolyasolhatja azt is, hogy a
populaciok felnéttkori ivararanya miképpen reagal az ivarvaltas
gyakorisaganak novekedésére. A kétéltiick empirikus ivararany
adatainak ,,metaanalizise” alatamasztotta ezt a predikciot, mivel
a felnott ivararanyok két ZZ/ZW rendszerl fajnal a himek felé
tolodtak el az elmult évtizedekben, mig négy XX/XY rendszerii
fajnal nem valtoztak szisztematikusan. Ezt a modelliinket
tovabbfejlesztve Kimutattuk, hogy az éghajlat felmelegedése
révén gyakoribba valé maszkulinizacidé populacids szintil
kovetkezményeit befolyasolhatjak a néstények parvalasztasi
preferencidi, amelyek az ivari kromoszomahoz kapcsolt
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fenotipusos tulajdonsadgokra iranyulnak, és ezek a hatasok az
ivarmeghatarozasi (kromoszoma) rendszer tipusatol fiiggéen is
valtoznak.

Ertékelés és Kitekintés

Varatlan eredmény, hogy az antropogén teriileteken ¢16 barna
varangyokban alig talaltunk mikroevolucios valtozasokra utalo
jeleket, ugyanis ilyen valtozasokrol egyre tobb tanulmany
szamol be kiilonféle vadon é16 fajok esetében (Johnson &
Munshi-South, 2017; Liker, 2020). Azok koziil, amelyek azt
vizsgaltak, hogy az ember altal atalakitott kornyezet milyen
mechanizmusokkal befolyasolja az allatok veszélyre vagy
kémiai stresszre adott élettani és viselkedési valaszait, a tobbség
mikroevolucioét vagy mas transzgeneracios hatasokat javasolt
(Partecke et al., 2006; Atwell et al., 2012; Whitehead et al.,
2012; Miranda et al., 2013; Brans et al., 2018). A varangyok
esetében a mikroevolucié helyett a fenotipusos plaszticitasra
vald hagyatkozas magyarazata az lehet, hogy az antropogén
kornyezet komplex és valtozo szelekcios nyomast fejthet ki a
kiilonféle stresszorok, példaul a szennyezések vagy a ragadozok
és emberek altali zavaras gyakorisdganak és tipusanak térbeli és
id6beli heterogenitasa miatt, amely a fenotipusos plaszticitas
kialakulasara és fenntartasara szelektal (Bradshaw & Hardwick,
1989; Moran, 1992; Sultan & Spencer, 2002). Az allatvilagban
a fenotipusos plaszticitasnak altalanos szerepe van a klimatikus
valtozasokra adott fenotipusos valaszokban is, bar e valaszok
némelyike maladaptiv vagy nem elégséges az alkalmazko-
dashoz (Urban et al., 2014; Radchuk et al.,, 2019). A
disszertaciomban a mezdgazdasagi és varosi varangyoknal leirt
¢lettani valtozasok adaptivnak tlinnek, és hozzajarulhatnak
szaporodoképességiik fenntartasahoz, de tovabbi kutatasokra
lesz sziikség ezen fenotipusos valtozasok adaptiv értékének
teszteléséhez. Osszességében a vadon ¢él6 szervezetek
populacidinak sorsat az fogja meghatarozni, hogy az
antropogén kornyezeti valtozasok altal tamasztott sokféle
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kihivasra milyen adaptiv és maladaptiv plasztikus és
mikroevolucios véltozasokkal (vagy éppen azok hidnyaval)
reagalnak.

A kornyezeti valtozasokra adott lehetséges valaszok
koziil az ivarvaltas jelentdségét csak nemrég kezdte felismerni
a szupraindividualis bioldgia. Az eddigi ismeretek arra utalnak,
hogy a kornyezet altal indukalt ivarvaltasnak szertedgazo
relevanciaja lehet az ektoterm gerincesek vadon ¢él16
populacidiban (Baroiller & D’Cotta, 2016; Holleley et al.,
2016; Whiteley et al., 2021), s6t gerincteleneknél is (Oetken et
al., 2004; Ford, 2012). A korabbi kutatasok tobbsége azonban
az endokrin diszruptorok és az akvakultura-technikak
proximalis részleteire 0sszpontositott, mikdzben az ivarvaltas
evolucids-okologiai vonatkozasai csak mostandban kezdtek
szélesebb korti figyelmet kapni, és a vildgon csak néhany
kutatocsoport foglalkozik vele, tobbnyire hiilld6 modellfajokat
¢s elméleti modellezést hasznalva (Grossen et al., 2011;
Holleley et al., 2016; Lambert et al., 2019; Schwanz et al.,
2020). Felismerve ezt a hianyt, kétéltii modellrendszerek
felallitasat tliztem ki célul az ivarvaltas evolucios-okologiai és
természetvédelmi-bioldgiai vizsgalatara. Az erdei békakra és
barna varangyokra kifejlesztett molekularis ivarmarkereinkkel
hozzajarultunk ahhoz a felismeréshez, hogy az ivarvaltasnak a
kétéltlieknél is nagy 6kologiai jelentGsége lehet. Az erdei békak
ivarvaltasaval kapcsolatos kisérleteink az els6 olyan
tanulmanyok kozott vannak, amelyek azt vizsgaltdk, hogy a
héhullamoknak és a kémiai szennyezésnek vald okologiailag
relevans kitettség hogyan befolyasolja az ivart és ezaltal
potencialisan az egyedek fitneszét. Hasonloképpen, elméleti
munkank az els6k kozott vilagitott ra, hogy annak megértése,
miért és hogyan valtozik a kiilonbdz6 fajok vagy populaciok
hajlandoséaga a kiilonb6zo kdrnyezeti stresszorok altal okozott
ivarvaltasra, segithet elérejelezni az antropogén kornyezeti
valtozasok vadvilagra gyakorolt hatasait, koztiikk a demografia,
a populacios életképesség, az ivarmeghatarozasi rendszerek és
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a parvalasztasi preferencidk valtozasait. Ahogy minden
kutatasban az uj felfedezések 0j kérdéseket és hipotéziseket
vetnek fel, a disszerticiomban bemutatott eredmények is
tovabbi vizsgalatok eldtt nyitjak meg az utat. Felvértezve
mindazokkal az ismeretekkel, amelyeket a laboratériumi
kisérletek szolgaltattak a kornyezeti stresszorok ivari hatasairol,
valamint az elméleti modellek predikalnak arra vonatkozodan,
hogy az ivarvaltas hogyan befolyasolhatja a populaciok
a vadon ¢é16 populaciokban bekdvetkez6 ivarvaltasok okait és
kovetkezményeit az ,,antropocén” korszakban.
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