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Bevezetés

Az egyedek kozotti adaptiv fenotipusos valtozatossag ultimalis és proximalis okainak
feltardsa az evollcios 6koldgia f6 feladata. A legtébb vizsgalat fajok vagy magasabb
taxondmiai szintek kozotti, a leszarmazasi viszonyokat is figyelembe vevé
dsszehasonlitasokon alapul, vagy a masik végletet képviselve, egy populécion belil
veszi gorcs6 ald a valtozatossdgot, annak genetikai meghatarozottsagat, és a
valtozatossagra hato szelekcios eroket. Bar mindkét megkozelités kivald és sziikséges,
méltanytalanul ~ hattérbe  szoritjdAk a  fajon  bellli, populaciok  kozotti
osszehasonlitasokat, melyek mindkét elobb targyalt megkdzelités elényeit magukban
hordozzéak. Ezen vizsgalatok egyszerre nyujtanak lehetéseget a kilonb6zé kornyezeti
tényezékhoz valo alkalmazkodas vizsgalatara, ugy, hogy a vizsgalt populacidk nagy
valosziniséggel az adaptacidkat kivaltd kornyezetiikben talalhatdak meg, valamint az

egyedi szinten értelmezett genetikai hattér és a szelekcios erok figyelembevételére.

Gyakran megfigyelhet6 probléma, hogy a kutatok egyes fontos, vagy fontosnak
itélt tulajdonsagokat a tobbi tulajdonsag figyelembe vetele nélkil vizsgalnak, holott a
kilonbdz6 tulajdonsdgok kozott genetikai  korrelaciok allhatnak fent, és a
ratermettséget is egymas flggvényében befolyasolhatjak, tehat egyes kiragadott
tulajdonsagoknal megfigyelt mintazatok alapjan konnyen vonhatunk le téves
evolucios kovetkeztetést. A fenotipusos tulajdonsagoknak nem csak az aktudlis
kifejezettsége (pl. mennyire melanisztikus az adott egyed), hanem a valtozé kérnyezet
altal indukalt plaszticitasa (pl. az adott egyed szinezete mennyire valtozékony) is
komoly hatassal bir a ratermettségre. Ennek dacéra, keveset tudunk a fenotipikus

plaszticitas populécios kilonbségeirol.

A dolgozatomban 0Osszefoglalt kutatdsaim koz0s célja, hogy a fajon beldli
populécios kulénbsegeket a fenotipikus tulajdonsagok lehet6 legszélesebb spektruman
vizsgalja. Modellfajul a Kilenctlskés pikdt (Pungitius pungitus) valasztottam. Ez a
Kistermetii csontoshal holarktikus elterjedéssel bir, és unikum az altala benépesitett
élohelyek sokfélesegét illetéen. Megtalalhatd tengerek partvidékein, nagy tavakban,
kisebb-nagyobb folyokban és patakokban, és képes tartdsan fennmaradni izolalt kis

tavakban (felszin > 5 ha) egyedili halfajként. Kézeli rokona a haromtlskés pikénak
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(Gasterosteus aculeatus) ami napjainkra egy evollcios szupermodellé nétte ki magat,
és igy a kilenctiiskés pikora kozvetlenil vagy kisebb modositasokkal alkalmazhat6
modszerek (a mesterséges szaporitastol a genomikaig) egész tarhdza allt a
rendelkezésemre. Munkahipotézisem a kdvetkezé volt: az izolalt kis tavakban
egyetlen halfajként el6fordulé pikok esetében a predacidés nyomas (ezek a kis tavak
halevé madarakat is csak minimalis mértékben vonzanak) és az interspecifikus
kompeticié egyarant minimalis, és igy az intraspecifikus kompeticidban elért siker a
ratermettseg kulcsa. Ezért egy kompetitiv fenotipus ismetelt fliggetlen evolucidjat
prediktaltam az izolalt kis tavi populaciokban. A feltételezett fenotipust (a gazdag
halk6zdsséggel bird populaciokhoz hasonlitva) tébbek kozott redukélt ragadozoé-
ellenes védelmi struktarak, a leheté legnagyobb testméret és fekunditas, fokozott
kockazatvallalas és agresszio, valamint a ragadozé-indukalta plaszticitads redukcidja

jellemezte.

A munka harom fébb lépcsében zajlott: (i) a populacidék kozoétti fenotipusos
valtozatossag felmérése, (ii) a valtozatossagot mutatd tulajdonsagok plaszticitdsanak
populacids dsszehasonlitasa és (iii) a valtozatossagot mutatd tulajdonsadgok genetikai
hatterének feltarasa. A fobb tudomanyos eredményeket és megvitatasukat is ebben a

felosztasban ismertetem.
1. Populacids kiulonbségek
1.1 Morfologia

A pikéfelék morfologiai valtozatossaga extrém méreteket Olthet. A vizsgalatok
tlnyomo része a haromtlskés pikon zajlott és két fo iranyt vett: az elmuilt
évtizedekben részletesen feltartak a csontos védelmi strukturdk és a testalak
valtozatossdgat az oOsi (tengeri pelagikus) és a leszarmazott (édesvizi bentikus)
populécidk kozott. A tengeri pelagikus forma hosszu tuskeket és egy teljes sor nagy
oldalpajzsot visel, mivel a nyilt vizben a passziv védelem a f6 a ragadozok ellen. A
tengeri pikok alakja hosszukés, hosszu faroknyéllel, ami a lassu de hosszltava
Uszdshoz optimalis. Az édesvizi bentikus formara ezzel szemben a redukélt, egyes

esetekben teljesen elvesztett, csontos védelmi struktarak és a mély, robosztus testalak
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rovid faroknyéllel a jellemz6. Az evollicids valtozas konnyen interpretalhatd. A
bentikus életmddnal a ragadozok ellen a blavéhelyhasznélat a f6 stratégia, amihez a
gyors megindulas, révid tava gyors Uszas és fordulékonysag a fontos. Ehhez a testalak
valtozdsa és az oldalpajzsok szdmanak csokkenése egyarant hozzajarul. A csontos
védelmi struktdrak redukci6jdhoz hozzajarulhatnak még az édesviz alacsony
ionkoncentracidi, amik megnovelik a csontképzés koltséget. A kilenctiiskés pikdnal

=77

analizist mi adtunk elsoként.

Az eredményeink megfeleltek a varakozasainknak; az izolalt Kkis tavi
kilenctliskés pikok csontos védelmi struktdrai redukaltak voltak, a testalakjuk pedig a
bentikus format mutatta a tengeri és nagy tavi fajtarsaikhoz képest. Az evolucids
valtozast tobb, egymastol fliggetlen esetben is megfigyeltik. Figyelembe véve, hogy a
haromtuskés pikd esetében mar a valtozasok mogott allo gének egy része is ismert, a
két pikdfaj (tobb mint 10 millié éve valtak szét) egy kivalé modell a konvergens és

paralel evolucid vizsgalatahoz.

Ivari dimorfizmust is megfigyeltiink. A him — nostény szétvalas kisértetiesen
hasonlitott a tenger — kis t6 szétvalashoz. erre két, nem kizarélagos magyarazat is van:
(i) a szaporodasi idészakban a himek bentikus, a néstények pedig inkabb pelagikus
életformat mutatnak, és (ii) a kuloénbdz6 morfoldgiai tulajdonsagok kozott erds
genetikai korreldcid van, és igy eltéré szelekcids erok is eredményezhetnek hasonlo

fenotipusos valtozast.
1.2 Eletmenet

A ragadozoOk jelenlétének/hianyanak hatasa az életmenetre tobbféle lehet. A méret-
limitalt ragadozok gyakran a préda gyors novekedese és Orids meérete irdnyaba
szelektalnak, hiszen ebben az esetben a zsakmanyallat egy bizonyos méret elérése
utdn biztonsdgba kerul. A zsakméanyfaj potencidlis mérettartomanyan belll nem
limitalt ragadozok esetében viszont az altalanos aktivitas csokkentese az elényds, ami
nem kedvez a gyors ndvekedésnek, sét, a méret altal nem limitalt ragadozok gyakran

aktivan keresik a nagyobb méretii zsdkmanyt. A ndvekedési strategidktol gyakran
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nehezen valaszthato el az ivarérés kordnak véltozatossaga, ami szintéen fontos
ratermettseget befolydsold életmenet komponens. Az esetek tdlnyomé részében a
leheté legkorébbi ivarérés az elényds, mert mar egy sikeres szaporodasi esemény is
csak a populacio egy (gyakran Kkis) részére jellemzé ragadozok jelenlétében.
Mindazonaltal a jelen szaporodasi siker negativ kapcsolata a tuléléssel vagy a jovobeli
szaporodasi sikerrel specialis kortilmények kodzott okozhatja az ivarérés idejének
kitolodasat. Erre a jelenségre azonban nagyon keveés példa van. Feltételezésiink szerint
az unikalis izolalt kis tavi Kkilenctiiskés pikod populacidék éppen egy ilyen specialis
helyzetben vannak, ahol a ratermettség kulcsa az intraspecifikus kompeticid, a
ragadozOk okozta szelekcios erék es az interspecifikus versenytarsak okozta

kényszerek pedig minimalisak.

A termeészetes populacidkbdl és laborkisérletekbol szarmazé eredmények ismét
csak megfeleltek a predikcidinknak. Az izolalt kis tavakban €16 kilenctiiskés pikok
testmérete és életkora a tdbbi pikdénak tobb mint kétszerese volt, az 6rias méret
érdekeében a novekedesi idészak és az ivarérettség kora egyarant kitolodott, és a kis
tavi pikok minden energiat a novekedesiukbe fektettek minimalis energiaraktarozas
mellett. Az ivari méretdimorfizmus analizise a néstények fontossagat erésitette meg a
populéciok kozotti szétvalasztd evollcioban, ami feltehetéen a fekunditasra hato
szelekcios erokon keresztil valosult meg (a Kis tavi orias néstények fekunditasa 2-3-
szor is nagyobb volt a tengeri fajtarsaikendl). Mivel a populéciés szétvalasok a
vizsgalt tulajdonsagokban egyeértelmii habitat-flggest mutattak, és a mintdzatokat
laborgeneraciokban is meg tudtuk figyelni, valészinisitheté a természetes szelekcio

szerepe.
1.3 Agy és érzékszervek

Az agy evoldcidjanak vizsgalata hosszu mdaltra tekint vissza. A teriilet foként két
megkozelitest alkalmaz: egyrészt a fajok kozotti torzsfejlédésre  korrigalt
Osszehasonlitasokat, masrészt a fenotipikus plaszticitas (kérnyezeti valtozatossagra
adott egyedfejlodési valasz) kisérletes vizsgalatat. A két terulet egylttesen szdmtalan
agymeretet és —strukturat befolyasolo tényezét tart fel, de a kilénbdzo élohelyekhez

alkalmazkodott populécidk 6sszehasonlitadsan alapulé mikroevolucios vizsgalatok
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gyakorlatilag hianyoztak. Az mindenesetre széles korben elfogadott, hogy az
idegszdvet magas koltsége miatt a relative nagyobb agy, vagy agyterilet az agynak,

vagy az adott teruletnek a fontossagat jelzi.

Az eltéro kornyezetekhez vald alkalmazkodasban kiemelt szerepe lehet az
érzékszervek evoluciojanak. Az érzékszervek valtozatossdganak vizsgalataban is a
fajok kozotti 0Osszehasonlitdsok a tipikusak. Béar talalhatunk fajon belili
Osszehasonlitasokat is, ezeknél nagyon ritka a kontrollalt kisérletek alkalmazasa,
marpedig a kozvetlendl a természetbol gyjtétt mintak esetén az evolicids (genetikai
héattert) és plasztikus hatasok nem szétvalaszthatoak.

Az Aaltalunk vizsgalt Kilenctuskés piké rendszer, ahol mind a biotikus
(halkdzosseg), mind az abiotikus (strukturalis komplexitas) kornyezet drasztikusan
elter populaciok kozott, kivaldé modell az és az érzékszervek mikroevollcios
vizsgalatainoz. Tekintetbe véve e vizsgalatok pionir mivoltdt és a vizsgalt
tulajdonsagok bonyolultsagat, konkrét predikcidkat nem formaltunk. A genetikailag
meghatdrozott populacios kilonbségek bizonyitdsa a terlileten mar 6nmagaban is
attorésnek tekinthet. Altalanossagban a végletesen leegyszertisodott biotikus és
abiotikus kornyezetet reprezentald izolalt kis tavi populacioknal az agy és az

érzékszervek valamiféle redukciojat vartuk.

A laborkisérlet eredményei szerint habitat-fliggé populacios szétvalast talaltunk
a telencephalon és a bulbus olfactorius esetében, (tenger > kis td) illetve habitat-
fliggetlen populacids szétvalast az agyméretnél és a cerebellum-nal. A habitat-fliggé
mintazatok a természetes szelekcio szerepét jelzik. Halaknal a telencephalon féleg a
kulénb6z6 tanulasi folyamatok kdzpontja, a bulbus olfactorius pedig a szaglokdzpont.
Az izolalt kis tavakban ahol a kilenctiiskés piko az egyetlen halfaj, eés a strukturdlis
komplexitds is minimalis (néhany bedodlt fadg, par ko6, minimélis novényzet)
feltehet6leg kevéshé befolyasolta a ratermettséget a tanulasi képesség vagy a szaglas,
mint a tenger parti régidiban ahol homokos, kdszorasos, nddasos mikroélohelyek
valtakoznak, rengeteg a szimpatrikus halfaj, és a szaporodasi idészakban migracid is
megfigyelhetd. Erdekes mddon, a természetbél gyijtott minta és a kontrollalt

laborkisérletbél szarmazd minta kdzott nem talaltunk teljes egyezést. Ez is sejteti,
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hogy mekkora elévigyazatossagot igényel a korrekt evollcios interpretacio, és egyben
ramutat a természetben megfigyelt eltérések genetikai hattere feltarasanak

fontossagara.

Meglehetésen erds ivari dimorfizmust is talaltunk: a himek relative nagyobb
agyat, telencephalon-t, cerebellum-ot és hypothalamus-t fejlesztettek, mint a
néstények. Egy kurrens elképzelés szerint a szaporodasi viselkedésbe tobbet fektetd
ivarnak jobb kognitiv képességekre, és kovetkezésképpen fejlettebb kozponti
idegrendszerre van sziiksége. A kilenctiskés pikondl a him territériumot foglal és ériz,
fészket epit, nasztanccal csalogatja a néstényeket, tisztitja-forgatja az ikrat és végul
gondozza az eluszé ivadékot. Ennek fényében nem meglepd, hogy a himeknek az
agya és tobb agyteriilete is jobban fejlett, mint a néstényeknek, akik szamara a f6

szaporodasi befektetest az ikratermelés jelenti.

Az érzékszervek tekintetében kevesbé vilagosak az eredményeink. A komplex
mechanoreceptoros oldalvonalszerv egyes elemeinél habitat-fliggé populéacios
szétvalast (kevesebb neuromaszt a kis tavi populacidkban) detektaltunk, ahol a
kvantitativ genetikai valtozatossdg meghaladta a neutralis genetikai valtozatossagot,
bizonyitva a szétvalasztd természetes szelekcio szerepét. A szinlatds vizsgalatakor
szisztematikus eltérést taldltunk a tengeri és édesvizi populéaciok fényelnyelési
maximumaban (a Vvarakozasainkkal ellentétes irdnyban). Az opszin gén
szekvenciaiban csak két szinonim mutaciot talaltunk, tehat a szinlatasbeli eltéréseket
csak az opszinhoz kapcsolt kromoférok okozhattdk. A kormofér-alapu hangolas
Iényege a két kromofor-tipus ardnyanak véaltoztatdsa (ontogenetikus plaszticitas). A
két kromofdr-tipus aranyanak valtozdsa a mi esetlinkben egybeesett a fényelnyelési
maximumok valtozdsaval, mintegy magyarazva azt. Raadasul az egyik csoportnal
eltért a két kromofor-tipus aranya a csapok és palcikdk kozott, a masiknal pedig nem,
els6ként bizonyitva szelektiv kromofér feldolgozast a kiulonbdz6 receptorokban.
Osszességében az érzékszerveknél talalt mintazatok esetében pontos ok-okozati
Osszefliggéseket még nem tudunk levonni, de a mintazatok habitat-fliggése adaptiv

héatteret sejtet, ami biztato a jovobeli vizsgalatokra nezve.
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1.4 Viselkedés

A ragadozok nyilvanvaléan befolyasoljak a zsdkmanyuk viselkedését. Magas es
alacsony predacios nyomassal jellemezheté populaciok vizsgalataval ellentétes
eredmények lattak napvilagot. A legtdbb esetben a magas predacios nyomas alatti
populaciok egyedei egy Aaltaldnos ,batorsag” tengelyen alacsonyabb értékeket
mutatnak, azaz csokkent aktivitas, agresszio és kockazatvallalas jellemzi 6ket. Ez a
mint&zat evidensnek latszik, ha sok a ragadozo, akkor a csdkkent viselkedési aktivitas
segiti a tulélést. Erdekes modon az ellenkezdjére is van példa, itt a ragadozokhoz
alkalmazkodott populaciok egyedei batrabbak. A kutatok magyarazata szerint az ilyen
populaciékban nagyobb batorsagra van szikség az alap viselkedési funkcidk

fenntartasahoz.

A Kkis tavi kilenctlskés pikdk esetében ahol a ragadozok hianya érias testméretet
és az ennek eléréséhez sziikseges ndvekedési stratégiat eredmenyezett, megndvekedett
batorsagot feltételeztiink. Tengeri és Kis tavi populacidk laborgeneracioinak vizsgalata
ezt a feltételezést alatamasztotta. Az aktivitas, kockazatvallalas és agresszié vizsgalata
alapjan a kis tavi pikok egyontetiien batrabbak voltak, mint a tengeri fajtarsaik. A
populacids szétvalas habitat-fliggése ismét a természetes szelekcio szerepét tdAmogatja

a mintazat létrejottében.
1.5 Fejlodési stabilitas

A bilateralis aszimmetrianak harom f6 tipusa van: direkciondlis aszimmetria (az egyik
oldal szisztematikusan nagyobb), antiszimmetria (valamelyik oldal nagyobb) és a
fluktualé aszimmetria (FA; véletlenszeri eltérések a tokéletes szimmetriatol). Az elsé
ketté altalaban szelekcié eredménye, azaz elényds, mig a FA a fejlédés zavarainak
eredmenye, azaz elonytelen. Az FA-t gyakran hasznaltak a fejlodés alatti stressz
mérészaméanak, am napjainkra a hasznalhatésaga megkérdojelez6dott. Vélemenyem
szerint az FA egy jo index, ha mind a becslésénél, mind az analizisénél kikeriljik a
buktatokat. Egy populacié atlagos FA szintjét azonban a stresszen Kkivil
befolydsolhatja az aszimmetrikus egyedek ellen hatd szelekcio erejének

valtozatosséga is. Példaul a ragadozdk okozta szelekcio populécios kiilonbsegei direkt
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modon befolyasolhatjak a populacioban megfigyelhet6 atlagos FA-t. Ezt a hipotézist

még nem tesztelték.

Az altalunk vizsgalt kilenctiiskés piké populacidk tulajdonsagai (ragadozé hal
jelenlét/hiany), és a pikok nagyszami kénnyen szdmolhato bilateralis karaktere remek
lehet6séget nyuljtottak az elmélet tesztelésére. A vizsgalatba vont tulajdonsagok
(oldalvonalszerv 11 eleme és az oldalpajzsok) kapcsolata a ragadozdk elleni
védekezés sikerével egyértelmii, ezért a ragadozdk szelekcids ereje e képletek
szimmetrikus fejlédése irdnyaban feltételezhet6. A kis tavi populaciok becsilt FA
mértéke kdzel hdromszorosa volt a tengeri populacidkban talalténal, a heterozigociatol
és ivartdl flggetlenil. Ez a mintazat egyértelmiien tdmogatja azt az elkepzelést
miszerint a ragadozdk szelektadlnak az FA ellen, és ahol csokken a ragadozok

nyomasa, ott megné az FA.
1.6 Természetes szelekcio szerepe

Az eddig targyalt eredményeknél tobbnyire csak kozvetett bizonyitékunk (a
populaciés szétvalas habitat-fliggése) volt a természetes szelekcid szerepére. A
kozvetlen bizonyitdshoz két dologra van szikség: el6szor bizonyitani kell a
fenotipusos tulajdonsag valtozatossdga mogotti genetikai komponenst, masodszor
pedig kiz&rni a genetikai sodrodast, mint a populacios szétvalds mogott allo
mechanizmust. Az elsé pont bizonyitasahoz megfelel6 a laborgenerdcidokndl is
meglévo kildnbseg, hiszen a kontrollalt kérnyezet kizarja a fenotipusos plaszticitast.
A maésodik pont bizonyitasara a kvantitativ genetikai divergencia (Qst) — neutralis
genetikai divergencia (Fst) 0sszehasonlitas a megfelel6 modszer. A predikciok
egyertelmiek: Qst > Fst esetén bizonyitott a szétvalasztd természetes szelekcid, Qst <
Fst esetén bizonyitott a stabilizald természetes szelekcid, mig Qst = Fst esetén a

genetikai sodrédas egyedil is létrehozhatta a populacids szétvalast.

A Qst-Fst 0Osszehasonlitdsokat az eddigi moddszertan szerint csak relative
nagyszamu populacié bevonasaval lehetett megfelel6 statisztikai erével elvégezni.
Jelen vizsgalat f6 célja egy kevés populécioval is jol mikods, kérnyezeti valtozokat is

figyelembe vevé statisztikai mddszer kidolgozasa volt. A dolgozat szempontjabol



dc_892 14

azonban a modszer tesztelésére felhasznalt kilenctiiskés piké adatokbol nyert

eredmények a fontosak.

A rendkivil magas neutralis genetikai divergencia dacéra is bizonyitani tudtuk a
szétvalasztdé természetes szelekcié szerepét a testméretben, testalakban, csontos
védelmi struktdrakban és viselkedésben megfigyelt habitat-fliggé populacids
szétvalasban. Ezek az eredmények megerésitettek a kordbban levont evollcios

kdvetkeztetéseinket.
2. Fenotipusos plaszticitas

A vizsgélt ratermettséget befolyasold tulajdonsagok populécios kildénbségei mellett
kivancsiak voltunk az adott tulajdonsagok relevans koérnyezeti valtozok altal indukalt
plaszticitasara, és a plaszticitasban megfigyelheté populacids kilonbségeire is. Az itt
targyalt vizsgalatok egyarant fontosak a kilenctiiskés pikok természetben megfigyelt
fenotipusos valtozatossdganak megértéséhez, és tagabb értelemben a fenotipikus
plaszticitas modern evollcios tedridba vald illesztéséhez. A fenotipikus plaszticitast
elvileg tekinthetjuk egyszertien egy kvantitativ fenotipusos tulajdonsagnak, ami a
tobbi tulajdonsadghoz hasonl6an evolvalddik és igy része az evollcios adaptacionak,
vagy tekinthetjik az evollciés adaptacio els6é lépcséjenek, hiszen a valtozo
kdrnyezetben elsé korben csak az adaptiv plaszticitasra képes egyedek élnek tdl, és
csak rajtuk operdlhat a természetes szelekcio. Az elsé esetben egy adott kdrnyezeti
hatdshoz (pl. ragadozok) vald alkalmazkodasnak megndvekedett plaszticitds az
eredménye, a masodik esetben pedig épp ellenkezéleg. A két koncepciét sokan
kizarélagosnak tekintik, de véleményem szerint megférnek egymas mellett és a relativ
fontossadguk valtozhat a kdrnyezeti hatas valtozatossdga és az érintett tulajdonsagok
szerint. Vizsgéltuk a ragadozo jelenlétének (csapd sligér, Perca fluviatilis,
szaganyagok a vizben) hatasat boséges és alacsony taplalékellatottsag mellett, illetve a

csoportos élet hatasat egy sor relevans habitat-fliggé szétvalast mutatd tulajdonsagnal.
2.1 Ragadoz0 hatésa

A ragadozok jelenléte &ltal indukalt fenotipikus plaszticitas jol ismert jelenség az

allatvilagban egy sor tulajdonsadgban a morfoldgiatol a viselkedésig. Sét, a plaszticitas
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mértéke gyakran 0sszefligg az elérhet6 taplalék (energia) mennyiségével. Ugyanakkor
nagyon keveés 6sszehasonlitas ismert az irodalomban ragadozékhoz alkalmazkodott vs.

a ragadozok hianyahoz alkalmazkodott populéciok kdzott.
2.1.1 Morfologia

A ragadozd kezelésiinknek nem volt hatasa sem a csontos védelmi struktdrak
fejlettségére, sem a testalakra egyik populaciéonal vagy ivarndl sem. Ez alapjan
elmondhato, hogy a kilenctiiskés pikd morfoldgidja evolicidsan flexibilis (populacios

kuldnbsegek, ivari dimorfizmus) de ontogenetikusan fixalt (plaszticitas hianya).
2.1.2 Eletmenet

A ragadozdk szaganyaganak hatasa a ndvekedésre kombinalt habitat- és ivar-fliggést
mutatott: a Kis tavi néstényeken kivil az 6sszes csoport ndvekedése lecsokkent a
ragadozo kezelésben. A taplalék kezelés fuggetlen habitat- és ivar-hatast is indukalt. A
kis tavi pikdk jobban hasznositottak az ad libitum taplalékot, mint a tengeri pikok és a
néstény pikok jobban hasznositottak az ad libitum taplalékot, mint a himek. A két
kezelés kozott interakciot is talaltunk, az ad libitum taplalék ndvekedésre kifejtett

pozitiv hatasa csak a ragadoz6 hianyéban jelentkezett.

A novekedest illeté eredményeink alapjan ugy tanik, hogy a fenotipikus
plaszticitas kvantitativ tulajdonsagként evolvalodhat, hiszen a ragadozo-adaptalt
tengeri pikdk erésebben reagéltak a ragadozo kezelésre, a kompeticid-adaptélt kis tavi
pikdk jobban reagaltak a taplalék kezelésre. Sét, mar korabban is feltételeztiik a kis
tavi nostények kiemelt szerepét a testméret evollcioban, és ez a feltételezés itt is
megerdsitést nyert. A Kkis tavi néstenyek nem csokkentették a novekedesiket a
ragadozo jelenlétének hatdsara, és az ad libitum taplalékot is 6k hasznositottdk a
legjobban. Tehat ebben az esetben nem csak a tulajdonsag allapota, hanem a tulajdonsag

plaszticitasanak mértéke is fontos része a lokalis adaptacidonak.

Vizsgaltuk még az energiaraktarak plaszticitasat is. A taplalékellatottsag természetesen
befolyasolta a belsé szerv-mentes testtomeget, a zsirtest és a maj tdmegét is. A szamunkra
igazan érdekes ragadozo kezelés viszont csak a belsé szerv-mentes testtémegre volt hatassal,

habitat-fuggé mdédon. A varakozasunkkal ellentétben a ragadoz6 szaganyaganak jelenlétében
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csak a kis tavi pikok csokkentették (az egyebként a tengeri pikokénal nagyobb) bels6 szerv-
mentes testtomegiiket. Elképzelhets, hogy a tengeri pikdk energiaraktarozasi stratégidja a
ragadozok fuggvényeben kanalizalodott, mivel folyamatosan nagy ragadoz6 nyomas alatt
evolvalodtak, a kis tavi pikdk viszont a ragadozok hidnya ellenére megérizték a
plaszticitdsukat. A masik habitat-fliggé plasztikus valasz is a belsé szerv-mentes testtémegnél
volt megfigyelhetd, a Kis tavi pikoknal az extra taplalék pozitiv hatdsa erésebb volt, mint a
tengeri fajtarsaiknal. Ez a mintdzat mar jol illeszkedik az &ltalanos képbe, a Kis tavi pikok
nem csak gyorsabban néttek az extra taplaléknak koészonhetéen, hanem relative nehezebb

testik is lett.
2.1.3 Agy és érzékszervek

Az szaglokozpontra (bulbus olfactorius) a ragadoz6 kezelésiink hatasa habitat-fliggé
volt. Az izolalt kis tavak pikoi altalanosan kisebb szaglokdzpontot fejlesztettek, mint a
tengeri pikok, de a ragadozok szaganyagaira egyedil 6k reagaltak nagyobb bulbus
olfactorius fejlesztésével. Ennek a mintdzatnak a magyardzata nem egyertelmai.
Feltételezhet6, hogy a magas ragadoz6 nyomashoz adaptalodott tengeri pikoknal az
élettanilag lehetséges legnagyobb bulbus olfactorius fejlesztése kanalizalodott es
fixalodott az allandé igény miatt. A kis tavi pikoknal megfigyelt plaszticitast egyel6re
nem tudjuk magyardzni. A tengeri forma tekintheté 6sinek, a kis tavi pedig
leszdrmazottnak, és egyelére nem ismert olyan mechanizmus ahol egy adott képlet
kifejezettségének csokkenésével parhuzamosan megjelenik a plaszticitas egy olyan
kdrnyezeti tényezére érzékeny modon, amely tényezével az adott populacié nem
talalkozik. A ragadozd kezelésben fejlodott pikok populaciotol fiiggetlenul kisebb
hypothalamus-t fejlesztettek, mint a ragadozo6 szaganyagai nélkil fejlodo fajtarsaik. A
hypothalamus funkcidinak szdma nagy, és ezért nehéz konkrét ok-okozati
kovetkeztetést levonni. Feltételezésiink szerint a valtozas a csokkent taplalkozasi

aktivitassal van 6sszefliggésben.

A komplex oldalvonalszerv esetében 0sszetett interakciokat talaltunk a habitat,

az ivar és a kilonbozo kezelések kozott, az oldalvonalszerv egyes elemeinél eltér6

=77

részletes interpretaciora sincs lehetéség. Ugyanakkor elséként bizonyitottuk az
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oldalvonalszerv neuromasztszdmanak plaszticitasat és a plaszticitds habitat- €és
ivarfuggését. A ragadozd hatds 6nmagaban is érdekes, hiszen vizualis ingerek és
fizikai interakcid nélkil manifesztalodott. A kopoltylfedé neuromasztszamanak
plaszticitasaban a bulbus olfactorius-nal megfigyelt mintazathoz hasonlot taldltunk; a
ragadozoO-adaptéalt tengeri pikdknak tébb neuromasztjuk volt, mint a kis tavi pikdknak,

am csak az utébbiaknal volt (pozitiv) ragadozé-hatés.
2.1.4 Viselkedes

A viselkedést tekinthetjuk a legplasztikusabb fenotipikus tulajdonsagnak, és ezért nem
meglepd, hogy mindharom vizsgalt valtozonal (taplalkozasi aktivitas, kockazatvallalas
taplalkozési kontextusban, agresszid) megfigyelhettink plaszticitast. Az aktivitds és
kockazatvéllalas egyarant megnétt taplalékhianyos kdrnyezetben, illetve a kockazatvéllalas
és az agresszio is csokkent a ragadozo jelenlétében. Szamunkra persze a habitat x kezelés és
ivar x kezelés interakciok voltak erdekesek. A taplalék kezelés hatasa a kockazatvallalasra
habitat-fuggést mutatott. A kis tavi pikok kockézatvallalasa a tengeriekénél jelentésebben
emelkedett meg taplalékhianyos kornyezetben. Mivel a kompeticio-adaptalt Kis tavi pikok
celja a maximalis névekedés, nem meglepd, hogy nagyobb kockazatot vallalnak a taplalékért,
mint a ragadozo6-adaptalt fajtarsaik. A taplalék kezelés hatasa az aktivitasra mindkét nemnél
azonos iranyl volt, de a néstényeknél a hatas gyengébb volt. Ezt az 6sszefliggést nehezebb

interpretalni, de nemenként eltéré koltség-nyereség viszonyokat sejtet.

A fenotipikus plaszticitasnak nem csak kifejezési, hanem fenntartasi koltségei is
vannak, ezért olyan kornyezetben ahol nincs ra szikseg, a képesség megsziinése varhato.
Ugyanakkor a viselkedési plaszticitas koltségei alacsonyak, ezért van példa a ragadozo-
indukalta plaszticitas megmaradasara a predacios nyomas csokkenésekor. A mi esetiinkben a
csapo siigér (talan a legelterjedtebb fennoskandinav ragadozo hal) szaganyagaira valo reakcio
képessége hosszu tavon is megmaradt a Kis tavi pikoknal. Ennek az alacsony koltségek
mellett még oka lehet a ragadozé elleni valasz mas fontos funkcioja, kritikus idegrendszeri
folyamatokhoz kapcsolédasa, vagy genetikai komplex genetikai korrelaciékban valo

részvétele.
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2.2 Fajtarsak hatasa

A csoportos élet hatésait rengeteget vizsgaltak a viselkedésdkoldgusok és feltartak egy
sor elényét (ragadozo-elkeriilés, taplalékkeresés, szaporodd partnerek Kkeresése,
bizonyos tipust parazitdk elkeriilése) és hatranyat is (egyes ragadozokat vonz a
csoport, megnohet a kompeticid, egyes parazitaknak kedvez). Felmeril egy specialis
koltség is, ami pusztan a fajtarsakkal valo interakciok okozta stressz szamlajara irhato.
Mi ezt a hatast vizsgaltuk, és hasonlitottuk 0ssze ragadozd halakkal egyitt illetve

ragadozo halak nélkul él6 kilenctliskés populaciok kozott.
2.2.1 NOvekedés

A csoportos életnek negativ hatasa volt a kis tavi pikok ndvekedésére ad libitum
taplalékkinalat, valamint a ragadozdk, parazitdk és a szaporodas koltségeinek hidnya mellett,
mig a tengeri pikoknal nem talaltunk negativ hatast. Az egyik Kis tavi populacié egyedeinél a
ndvekedési deficit elérte a 14 %-ot hisz hetes életkorban. A ndvekedés ltemét, de akar a
testméretet is sokan a ratermettséget becslé valtozokent kezelik. Bar ez megkérdéjelezhetd
gyakorlat, a kilenctlskés pikoknal ismert a fekunditas méretfliggése nostényeknél és a
territorialis himek esetében is feltételezhet6 egy hasonld dsszefuggés a szaporodasi sikerrel.
A 20. hét végére a pikdk megkozelitették az ivarérett méretet, tehat a ndvekedési deficit
ratermettseg-csokkento hatasa biztosra vehet6. Ezzel bizonyitottuk a szociabilitds kdzvetlen
koltségét, ami pusztan a fajtarsak kodzotti interakciokbdl ered. Tovabba a koltség jelenléte
habitat-fuggé volt, azaz feltételezhet6, hogy a killonbségek mdgott a csoportos élet koltség-
nyereség viszonyainak elteéréseibél ered6 termeszetes szelekciéd all. A koltseg-nyereség
viszonyok eltérései logikusak, hiszen a ragadozé halakkal egydtt €l6 tengeri pikok szdméra a
rajképzés a tulélés szempontjabol alapveté fontossagu, mig a forrasokért versengé Kis tavi

pikoknal a csoportos életnek csak a koltségei jelentkeznek.
2.2.2 Agy

A Kkezeléseinknek habitat-fliggé és habitat-fliiggetlen hatasai egyarant voltak. Az
izolalt kis tavi pikok relativ agymérete csokkent a csoportos nevelés hatasara, mig a
tengeri pikoknal egy forditott trend volt megfigyelhets. Eredmeényinkkel elséként
bizonyitottuk a szocialis kdrnyezet szerepét az agy fejlodésében halakndl, illetve

elséként bizonyitottunk populédcios valtozatossdgot az agy plaszticitdsdban. A
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mint&zat habitat-fliggése a természetes szelekcid szerepere utal. Fontos kiemelni, hogy
jelen mintazatokat a testméretre korrigalva kaptuk, azaz a kis tavi pikdknal az el6z6
fejezetben targyalt altalanos ndvekedés-deficiten tul jelentkezett az agyméret-deficit a
csoportos kezelésben. A relativ agyméret csokkenése energiahianyos allapotra utal,
ami a tisztan szocidlis stressz (taplalék ad libitum, ragadoz6 és parazita Kizarva,
szaporodasi koltségek minimalisak) nagysagat sejteti az agressziv, nagy novekedési

erélyi Kis tavi pikoknal.

Populécios eredettol fliggetlenil, a tectum opticum (latokdzpont) ndvekedését és
a bulbus olfactorius (szaglokdzpont) csokkenését figyeltiik meg a csoportban nevelt
halakndl. Ez az eredmény nem meglepd, hiszen az egyedul nevelt halak szinte
kizarolag a szaglasuk utjan gyijthettek informéaciot a kornyezetukrél, a csoportos
kezelésben fejl6dé pikdknal viszont a latas is fontos volt. A két érzékelékdzpont
méretének negativ Osszefliggése az adott érzékszervek forditott fontossagan kivil

utalhat még evoldcios vagy fejlédéstani trade-off-ra is.
3. Kvantitativ genetika

Habar a habitat-fliggé populacios szétvalast tekinthetjik a természetes szelekcio
jeleként, az ilyen érvelés semmiképpen nem bizonyitd erejii. A korrekt evolucids
interpretdciéhoz a genetikai hattér vizsgalata elengedhetetlen. A kis tavi és tengeri
kilenctuskés pikod populécidk kozotti fenotipusos szétvalasban fontos tulajdonségok
genetikai hatterének feltarasara két megkdzelitést alkalmaztunk. E16sz6r populacios
hibridek és a tiszta populaciok laboratériumi generdcidinak analizisén keresztil
felmertik a kulonb6z6 kvantitativ genetikai paraméterek (additiv genetikai hatés,
domindns genetikai hatds, anyai hatas) relativ fontossagat a populdciok kozotti
elterések létrejottében. Masodszor a populédcios hibridek tovabbszaporitasaval
Iétrehoztunk egy mesterséges populaciot maximalis genetikai valtozatossaggal, ahol a

fenotipusos tulajdonsagok kapcsoltsdgat a genom régidival kdzvetlenul tesztelhettiik
(QTL mapping).
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3.2 A populécios szétvalas hattere
3.2.1 Eletmenet

Az elsé (mesterséges) hibernacid utani testméretet illetéen az eredményeink
egyértelmtiek voltak: a kis tavi és tengeri populécidok a varakozdsoknak megfelel6
irdnyban eltértek, a kétféle hibrid vonal (az anya/apa populacioja alapjan kétféle hibrid
vonal van) pedig a két tiszta populacio kozott helyezkedett el. Ez erés additiv
genetikai hattérre utal. Ugyanakkor a két hibrid vonal kilénb6zott. A tengeri anyaktol
szarmazo hibridek mérete pontosan a két tiszta populéacio kozoétt féluton volt, ami az
additiv szcenarionak megfelel, &m a kis tavi anyaktdl szdrmazd hibridek nagyobbak
voltak. Ez egy gyenge, aszimmetrikus anyai hatast valdszindsit, ami valoszintleg
Osszefiigg a petemérettel (Kis tavi néstények > tengeri néstények). Lényegében mind a
genetikai, mind az anyai hatasok ugyanabba az iranyba mutattak, elésegitvén a kis tavi

pikdk oOrias testméretének fejlodését.

Az ivarérés idozitésében  megfigyelt  kilonbségek méas  genetikai
mechanizmusokon keresztil manifesztalodtak. Itt a tengeri pikok hamarabb valtak
szaporoddképessé, mint a kis tavi pikok, és a hibridek a tengeri fenotipust mutattak.
Ez egyértelmien dominans genetikai hattérre mutat, ahol a tengeri pikok rendelkeznek
a dominans, korai ivarérést kodolo allel(ekk)el. Ez sejteti a kis tavi kdrnyezetben a
korai ivarérés ellen haté szelekcio erejét, hiszen egy recessziv tulajdonsag fixacidjara

volt szlikség a kis tavi populaciokban kialakult késleltetett ivaréréshez.
3.2.2 Viselkedes

A viselkedés (taplalkozasi aktivitas) kvantitativ genetikai hatterét kilenc fejlodési
szakaszban becsultik. Eredményeink egy komplex, életkor-figgé mintazatot
mutattak. A korai szakaszban a kis tavi pikdk és a hibridek nem kilénboztek
egymastol és magasabb aktivitdst mutattak a tengeri pikdknal. Ez tiszta dominéns
genetikai hattérre utal, ahol a magas aktivitas dominans, melynek alléljat vagy alléljait
a kis tavi populécié hordozza. A késéi szakaszban viszont valtozott a kép, mivel itt
mar a kis tavi popul&cidé mutatott magasabb aktivitast a tébbinél. A tisztan tengeri és a

tengeri anyaktol szarmazo hibrid vonal nem kilonbdzott, ellenben a kis tavi anyaktol
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szarmazd hibridek valamivel magasabb (de a tiszta kis tavi vonalnal alacsonyabb)
aktivitdst mutattak. Ez egy dominans genetikai hattérre épilé aszimmetrikus anyai
hatast sejtet. Itt a tengeri pikok &ltal hordozott, alacsony aktivitast kodold allél(ek)
dominénsak, a kis tavi nostények altal kdzvetitett anyai hatds pedig a magas aktivitast
tdmogatja. Gyakorlatilag minden feltart mintazat a kis tavi pikok magas taplalkozasi
aktivitasat (amire szilkség van a maximalis ndvekedéshez) szolgalja. A szelekcios
er6k nagysagat mutatja, hogy leszarmazottnak tekintheté kis tavi pikdknal a kora
szakaszban egy dominans genetikai jelleg evolvalodott, mig a kés6é szakaszban egy

recessziv jelleg fixalodott, amit még az anyai hatasok is erésitenek.
3.3 Szelekcid alatt &ll6 genomrégiok

Az evolucidbiolbgia egyik f6 célkitiizése, hogy a fenotipusos valtozatossagért felelés
genomregiokat, géneket azonositsa, és igy genetikai szinten tudja vizsgalni az
evoluciot. A cél eléréséhez szamos maodszer ismert, az elmult évtizedben egyre inkabb
elotérbe kerultek az a priori elvarasoktol mentes, teljes genomot vizsgalé maddszerek.
Ezeknek két fé tipusa van. Az elsé megkozelitésben (genome scan, ,,genom
szkennelés”) a fenotipust nem is vizsgaljak, hanem teljes egészében a genomra
dsszpontositanak, prébalvan azonositani a neutralis genetikai mintazatoktdl val6
elteréseket, melyek a szétvalasztd vagy stabilizald szelekcio nyomainak tekinthetéek.
Itt altalaban a felhasznalhatd informativ markerek szama és ebbél eredéen a genom
lefedettsége a gyenge pont. Mi Kifejlesztettiink egy nagy lefedettséget biztositd
maodszert, am az izolalt kis tavakban megfigyelt alacsony genetikai variabilitas miatt
kis t6 — tenger 6sszehasonlitdst nem tudtunk kivitelezni. A tenger — édesviz alapu
dsszehasonlitasban kimutattunk egy sor a vese €s az immunrendszer szempontjabol
fontos, szétvalaszté szelekcio alatt allo régiot, illetve a hemosztazisért,
metabolizmusért és szignalizacidért felelds, stabilizacid szelekcid alatt allo régiot. A
Kis tavi adaptaciok mdgott alldé genomrégidk azonositasara a masodik megkdzelitést
(QTL mapping; ismert pedigré mentén keres kapcsolatot fenotipusos és genetikai
valtozok kozott) tudtuk felhasznélni, ezeket az eredményeket targyalom a
kovetkezokben.
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3.3.1 Morfologia

A pikoféléek morfoldgidja alaposan kutatott terdilet, azon belil is a legtobb figyelmet a
csontos védelmi struktirdk kaptak. Ezen képletek ismételt redukcidja filiggetlen
populaci6kban mind a harom-, mind a Kkilenctiskés pikonal ismert. Ennek
megfeleléen, a mi vizsgélatunk a méret-limitalt ragadozok elleni védekezés
frontvonaldt jelent6 hasi tliske és a mell-6v redukciojanak genetikai hatterét célozta. A
haromtlskés pikd esetében a redukcidért a pituitary homeobox transcription factor 1
(Pitx1, magyar neve szdmomra ismeretlen) gén felelés, tobb genetikai klad esetében
egyarant. A kilenctiiskés piko esetében ellentmondésos eredmények lattak napvilagot.
ElGszor egy, a két faj keresztezésén alapuld vizsgalat a Pitx1 szerepét sejtette, am ezt
késébb egy célzott QTL mapping modszert hasznald vizsgalat elvetette (a két
vizsgalatot ugyanaz a csoport végezte észak-amerikai populacidk vizsgalataval).
Felmeriilt tehat a lehetéség, hogy a két kozel rokon faj esetében ugyanaz a

funkcionalis valtozas eltéré genetikai hattérrel valosult meg.

Mi a Fennoskandindv kilenctiskes pik6 klad bevonasaval kivantuk a
parhuzamos evolucio (csontos védelmi struktirdk redukcidja) fajok kdzotti és fajon
belili mintdzatat vizsgalni. Kis tavi és tengeri populaciok masodik generacios
hibridjeit (N = 283) vizsgaltuk 226 mikroszatellita marker bevonasaval. Mindkét
oldalon, mind a hasi tiske, mind a mell 6v redukcitja eseten egyértelmii volt a Pitx1
gén szerepe (a valtozatossag 58-69%-at magyarazta). ElImondhatjuk tehat, hogy akar
tobb mint 10 millio éve kulonvalt fajok esetében is megfigyelheté azonos genetikai
mechanizmus azonos fenotipikus valtozdsok mogott (haromtiiskés pikok vs.
Fennoskandindv kilenctuskes pikok). Ugyanakkor egy faj kevesebb kint 1,6 millio éve
szétvalt kladjai kozott is elképzelhet6 eltéré genetikai mechanizmus azonos
fenotipikus valtozasok mogott (észak-amerikai vs. Fennoskandindv kilenctiiskes
pikok).

3.3.2 Eletmenet

A dolgozatomban targyalt kilenctiiskés piko adapticidknak kdzponti eleme a

testméretben és a novekedési stratégiaban megfigyelt eltérés az izolalt kis tavi es a
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tobbi pikdépopuléaciok kozott. Az elsé generacids populécios hibridek fenotipusos
elemzése bizonyitotta a testméretben megfigyelt valtozatossag additiv genetikai
hatterét. A QTL mapping alkalmazésaval a valtozatossagért felelés genomikai régiok
azonositasat celoztuk meg. A testméret genetikai héatterére tipikusan a ,,sok gén kis
hatassal” mintazat jellemzé, de a kilenctliskés pikdknal megfigyel markans eltérés a
novekedési idében és az ivarérettség idozitésében felvetette egy ,.ki- és bekapcsold”

gén lehetésegeét is.

Eredményeink a ,,s0k gén Kis hatassal” modellt timogattak. EIkulonulni latszott
a korai és a kés6i novekedésért felelés genetikai hattér: a korai stadiumot tobb
genomregio befolyasolta, mint a késébbit, és a két stddiumot befolyasolé genomrégiok
kdzott alacsony volt az atfedés. Két biztaté genomrégidt emelnék ki, melyek a késébbi
finomabb sk&ldn végzett vizsgalatokhoz alkalmasak. A Kkorai ndvekedést a 8. a
kesébbi novekedést pedig a 13. kromoszoman talalhat6 regiok befolyasoltak, mindkeét
esetben tobb vizsgalt valtozora hatva. A két szakaszt jellemz6é markerek esetében
tiszta képet kaptunk; a kis tavi allélekre homozigota pikdk nagyobbak voltak, mint a

heterozig6ta, vagy a tengeri allélekre homozigdta pikok.
3.3.3 Viselkedes

Noha a viselkedés evollcioja kozponti kérdése a modern viselkedésokoldgianak,
meglepéen keveset tudunk a viselkedés genetikai hatterérél, kiléndsen morfologiai,
élettani vagy életmenet tulajdonsagokkal 0Osszehasonlitva. Talan a fé6 ok a
viselkedésnek mint kvantitativ genetikai tulajdonsadgnak az extrém plaszticitasa és
alacsony ismételhetésége. Ezeknek a probléméak a jelentésége csokkenni latszik a
kurrens, nagy statisztikai erével bird genomikai megkdzelitések elterjedtével. A
viselkedés tipikusan sok gén altal kddolt tulajdonsag, raadasul ezek a gének gyakran
az egesz genomban szétszorva taldlhatéak. A megfelelé mintaszamon alapulé QTL
mapping ezért egy optimalis modszer a viselkedés természetben megfigyelhet6

valtozatossaga genetikai hatterének megertéséhez.

A kilénbozé viselkedési valtozoinkkal és a belSlik kredlt komplex valtozokkal

is ardnylag nagyszamu, de gyenge (a valtozatossag 3-7%-at magyardzd) kapcsolatot
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tudtunk kimutatni. A 3. és a 8. kromoszdman talalhaté genomrégidkat lesz a leginkabb
érdemes tovabb vizsgalni az altalanos ,,batorsag” és exploracio tekintetében. Mivel a
neutralis mikorszatellita markerek mellett hasznaltunk specidlisan kandidans génekhez
(vagy geénekbe) tervezett markereket is, a 7. kromoszomén taldlhatd és a
kockazatvallalassal kapcsolodd genomrégié esetén a Dopamin Receptor D1 és a
Szerotonin Receptor 3B gének is fontosak lehetnek (mindkét esetben ismert a
viselkedésre kifejtett hatas mas fajoknal). Erdekes, hogy a névekedést és a viselkedést
befolyasol6 genomrégiok kozott tobb atfedést is talaltunk. Példaul a 8. kromoszéman
talalhaté genomrégio egyarant befolyasolta az exploraciét és a korai névekedést. A
kapcsolatot jelz6 marker a pituitary adenylate cyclase-activating polypeptide
(ADCYAP1/ACAPRDb, magyar neve szamomra ismeretlen) génhez volt tervezve. Ez a
gén bizonyitottan befolyasolja mind a ndvekedést, mind a poszttrumatikus stressz
kialakuldsat, tehat elkepzelhets, hogy pleiotropikus hatast fejt ki a viselkedésre és

novekedésre.
Osszefoglalas és kitekintés

A dolgozatomban bemutatott vizsgalatok eredményeit 6sszefoglalva elmondhatd,
hogy az izolalt kis tavak nyujtotta specialis kérnyezethez (szimpatrikus ragadozo és
versengé halfajok teljes hianya) valo alkalmazkodas eredményeképpen tébb fliggetlen
esetben is igen hasonlé kilenctiiskés piké fenotipus evolvalodott. Ennek a
fenotipusnak a fébb ismérvei a redukalodott csontos védelmi strukturdk, az oérias
testméret, a hosszu ndvekedési idészak, az ivarérés idejének kitolodasa, valamint az
agressziv és kockazatvallalo viselkedés. Ez a fenotipus a ragadoz6 nyomas és az
interspecifikus kompeticié tamasztotta kényszerek hianyaban kdzponti szerephez jutd
intraspecifikus kompeticidéban elérhet6 maximalis sikert célozza. A Kkis tavi pikok
elkilonilnek tovabbd az egyes agyteruleteik méretében és az érzékszerveik
felépitéseben is a tengeri fajtarsaiktol. A populacios szétvalds valdszinisitheto
genetikai héattere és a habitat-fliggése a természetes szelekcio szerepére utal, amit a

formalis Qst-Fst 0sszehasonlitas is megerdésitett.

A generaciok kozotti genetikai valtozasokon alapul6 evolucids adaptéacion kival

az egyedfejlodés alatti kialakulé fenotipikus plaszticitds is a kornyezethez valo
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alkalmazkodas fontos mechanizmusa. A kétféle adaptacios mod egymashoz vald
viszonya vitatott, valosziniileg kornyezet- és tulajdonségfiiggé. Kivancsiak voltunk,
hogy a kilonb6z6 kdrnyezetekhez valo evolucios alkalmazkodasnak része lehet-e a
fenotipikus plaszticitasra vald képesség valtozasa? Erre utalo mintdzatok példaul a
testméretnél és a kockazatvallalo viselkedésnél is tetten érhetéek voltak, ahol a
ragadozo jelenlétére a tengeri, a tdplalékmennyiség valtozasara pedig a kis tavi pikok
mutattak erésebb vélaszt. A csontos védelmi struktirdk Kkivételével szinte minden
vizsgalt tulajdonsag mutatott plaszticitast, ami a mechanizmus adaptacioban bet6ltott
fontossagara utal. A kezelések gyakori interakcioi a habitattipussal és az ivarral pedig

a plaszticitas bonyolultsagat és evolucios valtozatossagat mutatjak.

A dolgozatomban bemutatott kilonb6zé kilenctlskés piko fenotipusok minden
jel szerint adaptiv evolucié eredményekeppen alakultak ki. A genetikai hattér feltarasa
érdekeében tobb megkozelitést is alkalmaztunk. A populécios hibridek fenotipusos
analizise sokszini genetikai mechanizmusokat tart fel. A testméret szétvalasanak
additiv genetikai hattere volt. Az ivarérés késleltetésének dominans-recessziv
genetikai héttere volt, ahol a kis tavi pikok hordoztak a recessziv allélt. A viselkedési
eltérések dominans-recessziv genetikai hatteret mutattak, am a dominans illetve
recessziv alléleket az életkortol fliggéen taldltuk a Kkis tavi illetve tengeri
populé&cidokban. A konkrét genetikai mechanizmustdl fuggetlentl elmondhatd, hogy
igen erés szelekcios erék eredmenye lehet a kis tavi fenotipus evollcioja, hiszen
példaul egy recessziv allél fixaciojahoz igen er6s hatasok kellenek. Az
evoluciobioldgia egyik ultimalis célja az adaptiv evolicidban kulcsszerepet jatszo
gének azonositdsa. Els6 lepésként a géneket rejté genomrégiok azonositasat taztik ki
celul. A genom szkennelés a kis tavi populéciok alacsony genetikai variabilitdsa miatt
nem jart sikerrel, a QTL mapping megkozelités viszont szdmos érdekes eredményt
adott. A hasi tiiske és a mell-6v redukcidjaban azonositottuk a Pitx1 gént, amely
egyszeri mendeli 6roklésmenettel befolyasolta a csontos védelmi struktirak
kifejlettségét. Ez tokéletesen megfelelt a haromtiskés pikdknal mar leirt
mechanizmusnak, de eltért az eszak-amerikai Kilenctiskeés pikokndl tapasztalttol,
bepillantast engedve a fajok kozotti és fajokon bellli evollicios mechanizmusok
valtozatossdgaba. A testméret és ndvekedés, valamint a viselkedés tekintetében
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egyarant a ,,sok géen kis hatassal” modellt tamogattak az eredményeink, szdmos biztatd
genomregiot talaltunk ahol a kdvetkezé lépéskent mar konkrét gének is

azonosithatdak lesznek.

A dolgozatomban bemutatott kutatasok eredményeképpen a kilenctiiskés pikd
egy evollciés modellfajja nétte ki magat. Onmagaban is jelentss érdeklddésre tarthat
szamot, hiszen a ,,piké-specifikus” tulajdonsagokon (tiskeméret, oldalpajzsok szama)
Kivll az &ltalanos tulajdonsagai (testméret, viselkedés, agystruktura) tekintetében is
remek evoliciés modell. Ugyanakkor talan ennél is nagyobb jelentéségii, hogy a
testvérfajaval, az evolucids szupermodellként emlegetett haromtiskés pikoval egyutt a
paralel, konvergens, és a funkcionalis ekvivalencia elvén mukddé evolucids
mechanizmusok vizsgalatara ad unikalis lehetéséget. Az ilyen modellrendszerek
feltarasa napjainkban kiemelt fontossagu, hiszen a funkcionalis genomikai modszertar
robbanasszera fejlédésének kdszonhetéen az evollcio kdzvetlenil a genom szintjén
valt vizsgalhatova. Jelenleg is folytatdbdnak a QTL mapping vizsgalatok az
agystruktara genetikai hatterének feltarasara, illetve elkezd6dott az eddig talalt
kandidans genomikai régiok analizise a konkrét gének azonositasa érdekében. Ahol

lehet, a vizsgalat a haromtiskes pikok genomjanak a bevonasaval zajlik.
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