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., Fajon beliili adaptiv valtozatossag: vizsgalatok a fenotipustol a genotipusig’
MTA doktora cimre benyujtott palyazat

Liker Andras biralataira vonatkozo valaszok:

K06szonom a birald alapos munkajat, a munkassagomat és a dolgozatot illetd elismerd szavait
¢s az izgalmas kérdéseket! A felmeriilt kérdésekre a valaszaim a kovetkezdek:

Biralé: Az értekezésben bemutatott kutatasokkal kapcsolatban két altalanosabb észrevételem
van. Az elsO az 6sszehasonlitott populaciok okoldgiai viszonyaira vonatkozik. A kis tavi és
tengeri populaciok kozotti f6 kiilonbségnek azt tekintik, hogy a kis tavakbol hidnyoznak a
ragadozok és jorészt az egyéb kompetitor halfajok is, mig ezek fontos komponensei a tengeri
pikd populaciok kornyezetének. E kiilonbség folyoméanyaként a kis tavi pikokndl az
intraspecifikus kompeticiot tekintik a legfontosabb szelekcids tényezdnek. A feltételezések
természetesen a vizsgalt populaciok éldhelyének alapos ismeretén alapulnak, és e kiillonbségek
valosziniileg tényleg fontosak. Azonban nem érzem kelléen alatdmasztottnak azt, hogy
csaknem kizardlag ezeknek a tényezdknek (ragadozd hiany, erds kompeticid) a hatasaként
értelmezik a kis tavi populaciok Osszes sajatossagat. Egy ilyen nagy ivi, sok problémara
kiterjedo kutatasban érdemes lett volna tesztelni legalabb a vizsgalhaté 3
alapfeltételezéseket, példaul hogy a kis tavi populiaciokban valoban kimutathat6-e az
intenziv intraspecifikus kompeticio, vagy hogy a nagy testméretnek mennyire jelentés a
fitnessz elonye a két ivar esetében (ndstényeknél a peteszam mérésével tortént erre
kisérlet, de ez csak egy kozvetett becslése a tényleges sikernek). Kérdésem, hogy vanak-e
esetleg tjabb, kozvetlen bizonyitékok a feltételezett hatasok miikodésére a vizsgalt faj
esetében?

HG: Az intraspecifikus verseny kiélezettségét az izolalt kis tavi kornyezetben (i) a
laborkoriilmények kozott mért megnovekedett viselkedési aktivitds, beleértve az
agressziot, (ii) a csoportban fejlodés ad libitum taplalékellatottsag és szaporodasi
kényszerek hianya mellett mért fejlodési koltségei és a (iii) szocialis viselkedést illetd
terepi €s laboratoriumi megfigyeléseim (rajképzés a tengeri €s nagy tavi populaciokban
vs. egyedi mozgas és agresszio az izolalt kis tavi populacidkban a szaporodasi idészakon
kiviil is) tamogatjdk. A természetben nem kvantifikdltam a kompeticiot, az éléhelyek
ismeretében (az egyszerli felépitésii, szinte teljesen vizindvény vagy egyéb fizikai
strukturaktol mentes izolalt kis tavakban gyakorlatilag nyiizsdgtek a pikok) és az elobb
emlitett laborkisérletek eredményeinek és a megfigyeléseimnek fényében ez nem tiint
prioritasnak.

A ratermettség becslése halaknal természetes kdrnyezetben komoly logisztikai kihivas.
Az altalam hasznalt peteszam és peteméret méréseken til mind a tulélés, mind a realizalt
szaporodasi siker mérését még a kis tavakban is csak oOridsi id0 és energiabefektetéssel
kisérelhettem volna meg, a nagy tavi és tengeri él6helytipusban pedig szinte lehetetlen
lett volna. Mesterséges tavacskakban vagy laborban végzett kisérleteken gondolkodtam,
de azok nem reprodukaltak volna a természetes kornyezetet és csak egy-egy célzott, a
vizsgalati kornyezetre jellemz0 hatasra adott valasz becslésében segitettek volna. Az



olyan feltételezések pikokndl, mint pl. a nagyobb himek sikeresebbek a him-him
versenyben vagy a nagyobb néstények tobb petét raknak, tobbé-kevésbé evidencianak
tekinthetdk (pl. Rowland 1989; Heins et al. 2003, 2005; Sparkes et al. 2013). A
zsakmany mérete altal nem limitalt ragadozoknak a zsdkmany mérete és novekedési
rataja ellen kifejtett szelekcioja szintén régota ismert (pl. Abrams & Rowe 1996,
Blanckenhorn 2000; Biro et al. 2004, 2006). Ezeknek a tényeknek a mérlegelése utan
az elérheté forrasokat inkabb a kvantitativ genetikai kisérletekbe fektettem, mert az
elsédleges céljaim a fliggetlen, ismétl6dé habitat-fiiggdé evolacié bizonyitasa és a
genetikai hattér feltarasa voltak.

A szelekcios erék bizonyitdsat célzd 1) eredmények még nem sziilettek, de egy
sz¢leskori 6koldgiai felmérés az Gsszes altalam vizsgalt populécidban és laboratoriumi
szelekcios kisérletek egyarant elindultak vagy tervbe vannak véve.

Biralo: Ennek a problémanak a masik oldala az, hogy kevés nyoma van az értekezésben annak,
hogy az eredmények értelmezése soran alternativ magyarazatokat is megfontoltak volna.
Egyedill a védekezd morfologiai képletek kapcsan emlitik az ionkoncentracid lehetséges
hatasat, azonban mds potencialisan fontos ¢él6helyi kiilonbségek nem keriilnek szdba. Ilyenek
lehetnek példaul a taplalkozasi és a homérsékleti viszonyok, amelyek jelentdsen eltérhetnek
a tengeri ¢és kis tavi élohelyek kozott €és ezaltal hatdssal lehetnek az olyan jellegek
valtozatossagara, mint a testméret, novekedési rata vagy egyes viselkedési tulajdonsagok. Mi a
jelolt véleménye arrol, hogy példaul ez a két tényezo hozzajarulhatott-e a tengeri és a Kkis
tavi populaciok kozotti kiilonbségek kialakulasahoz?

HG: Elméletileg semmilyen kdrnyezeti valtozot nem zarhatok ki ami szisztematikusan
kiilonbozik a kiilonboz6 habitat-tipusba tartozd populaciok kozott. Ez egy altalanos
probléma olyan esetekben amikor a szelekcios erdket nehéz természetes koriilmények
kozott mérni. Ha viszont egy laboratoriumi kisérletben szamszertisitjiik pl. egy ragadoz6
faj szelekcidjat bizonyos tulajdonsagokra, egyaltalan nem biztos, hogy a természetben
is hatnak, vagy ugyantigy hatnak a ragadozok altal tamasztott szelekcios erdk. Szigortian
véve még a kozvetleniil szelekcid alatt allo tulajdonsdgokat is nehéz azonositani a
gyakran erds és komplex genetikai korrelaciok miatt.

A konkrét kérdésre valaszolva a taplalékkinalat szerintem inkabb limital6 és kevésbé
prediktalhato a kicsi, zart és egyetlen halfajt eltartd tavakban ahol a kilenctiiskés pikd
denzitas extrém valtozatossagot mutat évek kozott (sajat megfigyelés), mint a nagy,
nyitott és komplex halkozosséggel bird éléhelyeken. Ez alapjan fokozott raktarozast,
lassu novekedést €s gyors ivarérést varhatnank az izolalt kis tavakban. A tapasztalat
viszont az ellenkez6jét mutatja, és véleményem szerint ez is azt az interpretaciot erdsiti,
hogy a minél nagyobb testméret elérése a kulcs a ratermettség noveléséhez ezeken a
specialis €l6helyeken.

A homérséklet mint szelekcids tényezd azért nem valoszinii, mert a 'normal’ fenotipus
(kicsi, ragadozd elleni csontos képletekkel ellatott, kockazatkeriild) az egész
Holarktiszban elterjedt és igy a lehetd legvaltozatosabb homérsékleti viszonyok kozott
megtalalhat6. Az a feltételezés, hogy az altalam vizsgalt izolalt kis tavak egy sehol
mashol nem talalhatdo hdmérséklet-profillal rendelkeznek, és ez eredményezi a kis tavi
fenotipust valosziniitlen. Kiilonosen, ha belegondolunk, hogy egy kompetitor vagy
ragadozo halfaj jelenléte megsziinteti a hatast.



Birdl6: A masik megjegyzésem a kis tavi tulajdonsdgok kialakuldsanak értelmezésére
vonatkozik. Az értekezésben tobb helyen és kontextusban is utalas van arra, hogy a kis tavi
populaciok egymastdl fliiggetlentil jottek 1étre, ezért a kis tavi fenotipus egymastol fiiggetleniil
alakult ki ezekben a populaciokban (pl. 23. oldal utolso, 55. oldal masodik és harmadik, 61.
oldal utolso, 87. oldal utolsd, 91. oldal harmadik, 96. oldal utolso, 97. oldal els6, és 98. oldal
masodik bekezdése). Ezt azutan érvként hasznaljak a kimutatott kiilonbségek és a mogottiik
meghtiizodd mechanizmusok robusztussaganak demonstralasara (hiszen a kis tavi
populéciokban zajlé evolucio "tobb ismétlésben" is ugyanazt eredményezte). Azonban nem
nyilvanval6 szdmomra, hogy ezt a feltételezést mire alapozzék. Elképzelheté példaul, hogy a
kis tavi fenotipus mar koran, az él6helytipus meghdditasanak kezdetén kialakult, majd
sikeressége révén elterjedt a hasonlé éléhelyeken. A 4.1.1 fejezetben bemutatott erds
populéciok kozotti genetikai differencialédas nem feltétleniil mond ennek ellent, hiszen az
késobb (a kis tavi fenotipus kialakulasat kovetd kolonizaciok utan) is kialakulhatott. A 3. dbran
mutatott térkép alapjan tobb vizsgalt kis tavi populacid is viszonylag kozel helyezkedik el
egymashoz, ami szintén felveti a kozds forraspopulaciobol (vagy egymasbol) torténd
kolonizacio lehetdségét. Kérdésem, hogy milyen eredményekre alapozzak a Kkis tavi
populaciok és fenotipus tobbszoros fiiggetlen kialakulasat?

HG: Ez egy érdekes alternativa. Az élohelytipus kialakulasa szigoraan véve kb. 8000
éve torténhetett (Eronen et al. 2001). Egy ekkor bekovetkezett adaptaciot kovetd
elterjedés esetén a kis tavi populaciok monofiletikussagat tételezhetnénk fel, amit a
genetikai adatok nem tamasztanak ala (Shikano et al. 2010; Teacher et al. 2011;
DeFaveri et al. 2012; Bruneaux et al. 2013; egy kb. 3 milli6 SNP-n [single nucleotide
polymorphism] alapulé még publikacié el6tt allo munka). S6t, a részletesebb analizisek
a vizgyiijtd teriiletek alapjan egyiittesen kiilonitik el a populacidkat habitat-tipustol
fliggetleniil (Teacher et al. 2011; Bruneaux et al. 2013; egy kb. 3 millié6 SNP-n alapuld
még publikécio el6tt 4ll6 munka). Talan a legszemléletesebb példa az orosz kis tavak
pikoié, melyek genetikailag szinte semmiben nem kiilonboznek a fehér-tengeri
fajtarsaiktol (Shikano et al. 2010), ellenben a vart fenotipust mutatjak. Az Orosz
Tudoményos Akadémia helyi kutatéallomésan dolgozo halbioldgusok szerint az orosz
kis tavak izolacidja maximum 100 években mérhetd, az egyik esetben még kb. 50 éve
is volt egy valosziniileg oda-vissza szhato patak a to és a tenger kdzott.

Ha az ¢él0helytipus kialakulasat tdgabban értelmezziik, akkor izolalt kis tavak
valoszintlileg a faj megjelenésekor mar rendelkezésre alltak. Viszont ha a *normal’ és kis
tavi formak ilyen tavlatban izolaltak lennének, akkor mar bekdvetkezett volna a
fajképzddés, aminek jelenleg csak az elsd 1épései elképzelhetdek (valasztasi teszteket
nem végeztem, de a kis tavi X tengeri hibridek kozott magasabb aranyt a rendellenes
fejlodés, kiillonosképpen a masodik generacioban), illetve genetikailag is habitat-alapon
elkiiloniild kladokat talalnank, amire nincs bizonyiték.

Mindezektdl eltekintve is nehezen képzelhetd el, hogy az izolalt kis tavakhoz extrém
modon adaptalddott forma sikeresen terjed és talal ) él6helyeket. Egyrészt a diszperziot
mas habitatokon (féleg folyok), 6koldgiai és etologiai barriereken keresztiil kellene
sikerre vinni, illetve egy izolalt kis toba bejutni sem egyszeri a konkrétan meglévo
fizikai barrierek miatt.

Végezetiil kiemelném, hogy a tobbszoros, fliggetlen evoliciot nem csak az adott région
beliili, egymashoz kozeli tavak, hanem a tertiletek kozotti (Amsele-régid, Svédorszag;
Kuusamo régio, Finnorszag; Chupa régid, Oroszorszag) kontextusban is értettem.



Birald: Néhany tovabbi kisebb észrevétel és kérdés a vizsgalatokkal kapcsolatban:

- 3.5.2. fejezet, modszerek (15. oldal): Mi a jelentésége annak, hogy a halak tomegét vizben
mérték?

HG: Tisztan modszertani kérdés. Egyszertibb €s tisztabb megoldas a halakat vizzel
egylitt lemérni, majd kivenni, a méréedénybe lecsepegtetni és az edényt és vizet a hal
nélkil gjra lemérni (a kiilonbség a hal tomege) mint a halat szarazon mérni. A
modszerrel mért tomeg mérési hibaja elhanyagolhato.

- 4.1.2. fejezet, morfologiai kiilonbségek (24. oldal): Egyes mintdzatok szoveges leirasa olyan
kiilonbségeket sugall, amik az abrakrél nem egyértelmiiek, példaul: a védekezd képletek
(tiiskepajzs fokomponens) tekintetében a szdveg szerint "A nagy tavak pikéi a tengeri
fenotipushoz alltak kozel." Ezzel szemben a 7B abra alapjan ugy tiinik, hogy mind a
tengeri, mind a Kkis tavi populaciéktdl kiillonboznek, habar a kis tavi populaciok nagy
valtozatossaga miatt ezek némelyikétdl jobban kiilonbdznek mint a tengeriektdl, viszont mas
kis taviakhoz meg jobban hasonlitanak.

HG: Biralonak igaza van. Az éabran bemutatott fokomponens a védekezésben
ténylegesen részt vevO struktirdk (mell-6v és hasi tiiske) mellett tartalmaz a
kilenctiiskés pikondl mar funkcidjat vesztett de pl. a haromtiiskés pikénal fontos
képleteket is (oldalpajzsok, hati tiiskék). Ha az analizist a mell-6vre és hasi tliskére
kiilon végezziik, akkor mar jol 1aszik, hogy a védekezésben fontos képleteknél a tengeri
¢s nagy tavi populdciok sokkal kozelebb vannak egyméshoz mint a kis taviakhoz
(GLMM; mell-6v: F216 = 4,08, P = 0,037, tenger [korrigalt atlag, 95% konfidencia-
intervallum]: 0,17, 0,136-0,204; nagy to: 0,16, 0,123-0,191; izolalt kis t6: 0,117, 0.092-
0,142; hasi tiiske: F216 = 12,15, P < 0,001; tenger: 0,11, 0,086-0,135; nagy t6: 0,094,
0,069-0,118; izolalt kis t6: 0,045, 0.027-0,063).

-4.1.3.1 fejezet, testméret, novekedés, ivarérés idozitése (28. oldal): A természetes populaciok
testméretére vonatkozd eredmények alapjan arra kovetkeztetnek, hogy az eredmények
tamogatjak az un. Sziget-szabalyt, mivel a kis tavakban a pikok nagyobbra néttek, kiilondsen
ha nem volt mellettiik kompetitor halfaj (haromtiiskés piko). Ahogy fentebb mar irtam, ezek a
vizek szamos mas tulajdonsagukban is kiilonbozhettek, pl. lehet, hogy a két faj (kilenctiiskés
+ haromtiiskés pikok) egyiitt csak a nagyobb, vagy mélyebb, vagy hidegebb stb. "izolalt
kis tavakban" fordulnak elé. Nem lett volna lehetséges, hogy valamilyen tobbvaltozds
statisztikai elemzéssel kozvetleniil is teszteljék, hogy a ragadozo / kompetitor prezencia
mellett mas kornyezeti valtozoknak van-e hatasa a testméretre?

HG: Egy megbizhat6é sokvaltozods analizishez sokkal tobb populacido bevonasara lett
volna sziikség, viszont dacara az évrdl-évre megismételt eréfeszitéseknek, nem sikriilt
tobb kilenctiikés pikok altal benépesitett izolalt kis tavat talalnom. Réadasul feltehetd,
hogy bizonyos abiotikus és biotikus jellemzok (éléhely mérete, zartsaga és a
halk6zosség Osszetétele) korrelaciot mutatnanak ami tovabb erdsitené az alacsony
mintaszdmbol addédo problémat. Végezetiil egy ilyen analizis mindenképpen korrelativ
lenne, azaz nem birna bizonyité erdvel.

Az altalam ismert kis tavi €l6helyek alapjan a fenti példa, azaz, hogy a kis tavakon beliil
valamilyen egyszert fizikai paraméter hatdrozza meg a haromtiiskés piko eléforduldsat



valoszintitlen. Csak az evolucids értelemben nem régen izolalodott orosz tavaknal volt
példa e két faj altal alkotott k6zOsségre. A haromtiiskés pikéra nem jellemzo, hogy
hosszu tavon képes egyetlen halfajként fennmaradni izolalt él6helyeken, a kilenctiiskés
pikora viszont igen (Banarescu and Paepke 2001).

- 11 abra, (29. oldal), ¢letkor-fiiggo testméret-valtozatossag: Nem vilagos hogyan szerepel az
abran az életkor, pl. az 1,2,3, sth. szamok jelzik ezt az x tengelyen honapban, vagy évben?

HG: Elfelejtettem megadni az X tengely skalajat, elnézést kérek az olvasotol. A skéla
években értendd.

- 32. oldal, predatorok méret limitaltsaga a kilenctiiskés versus haromtiiskés pikonal: Egy
vizsgalat szerint a haromtiiskés fajnal a ragadozok jelenléte nagy testméretet eredményez,
ellentétben a kilenctiiskéseknél talalt eredményekkel. A jelolt altal javasolt magyarazat a
kiilonbségre a két pikofaj ragadozodinak eltérd méret-limitaltsiga. Tudna adni a jelolt
konkrétabb informaciot a két pikéfaj ragadozoinak tulajdonsagairol, ami alatamasztja
ezt az elképzelést?

HG: Nem annyira a ragadozok, mint inkabb a piko6fajok kiilonbsége a magyarazat a
ragadozok méret-limitaltsagaban 1évo eltérésekre. Noha a kilenctiiskés piko tiiskéinek
van védelmi szerepe, ez gyenge védelem a haromtiiskés pik6d védelméhez hasonlitva
(Hoogland et al. 1957). Ennek oka, hogy a haromtiiskés piké hati és hasi tiiskéi, illetve
a koztiik levé oldalpajzsok egy rogzitheté funkcionalis védelmi egységet alkotnak
(Reimchen 1983). Ez egy igen hatékony rendszer, ami akkora ragadozok ellen is
miikédik amelyek szdmadra a kilenctiiskés piko tiiskéinek mar nincs jelentésége. Ezért
aztan a vizsgalatban szerepld ¢€lohelyen a haromtiiskés pikéval egyiittéld ragadozod
pisztrangokkal szemben realis, hogy a pikd elérhet egy biztonsagos méretet. Ezzel
szemben a kilenctiiskés piké tiiskéi kisebb/fiatalabb ragadozok ellen lehetnek csak
hatdsosak és igy szdmara a méretben keresni a biztonsadgot a ragadozok ellen még a
stigerek tekintetében is irrealis, nem beszélve a pisztrangokrol, csukakrol, tavi
szajblingrol, stb.
- 33. oldal: A szerzOk szerint a késleltetett ivarérés "... csak extrém koriilmények kozott
valosulhat meg, a ragadozoktol fliggetlen mortalitdsnak alacsonynak kell lennie, a ragadozoktol
fliggd mortalitasnak viszont szinte a nullahoz kell tartania". - Habar a modell keretein beliil (€s
a vizsgalt faj esetében) ez igy lehet, mas lehetdség is elképzelhetd: pl. a késleltetett ivarérés
kifizet6do, ha (1) a parszerzés predacios koltsége nagy (pl. feltliné udvarlas miatt), viszont
(2) a fiatal egyedek parszerzési esélye valami miatt alacsony (pl. a néstények preferenciaja
miatt). Lehet-e ennek az elképzelésnek relevanciaja a pikok esetében?

HG: Az idézett mondat kimondottan a kilenctiiskés pikora vonatkozik. Egyetértek azzal
kapcsolatban, hogy mas rendszerekben mas mechanizmusok is vezethetnek késleltetett
ivaréréshez. Az altalam vizsgalt fajnadl a ragadoz6 halfajok hidnyaban alakult ki
késleltetett ivarérés, tehat a parszerzésnek nem valdszinli az extra predacids koltsége.

Ugyanakkor elméletileg miikddhet ilyen rendszer. A haromtiiskés pikonal megfigyeltek
kor- és méretfiiggd szaporodasi sikert himeknél, ahol mar az elsé telelés utan ivarérettek
a himek, de a nagyobb, dregebb példanyok kizarjak dket a szaporodéasbol (laboratdriumi
koriilmények kozott; Dufresne et al. 1990). A szaporodasi viselkedésnek (fészeképités,
nasztanc, territorialitas, stb), pedig konnyen elképzelhetd a predacios koltsége.



-4.2.1.4 viselkedés (71-72. oldalak): A jelolt és munkatérsai szerint "... mivel a kis tavakban az
¢lettartam majdnem kétszerese a tobbi habitat-tipusban megfigyeltnek ... Ezért érthetd, hogy a
minél nagyobb testméret elérésére torekvd kis tavi pikdk nagyobb kockazatot vallaltak
taplalékhiany esetén ...". Nem vilagos, hogy a jo tulélési esély miért eredményez
kockazatvallalas novekedést. Az osszefiiggést ugy is lehet nézni, hogy mivel a nagy méret
mindegyik él6helyen fontos a fekunditashoz, ezért ott éri meg az egyednek tobbet
kockaztatni érte a korai életszakaszban, ahol Kkisebb az esélye a hosszu életnek (és
fejlodésnek). Egy alternativ (nem a jovébeni fekunditdssal 6sszefliggd) magyardzat a kis tavi
pikok nagyobb kockazatvallalasara pl. az lehet, hogy a nagyobb testméret aktualis fiziologiai
fenntartasi koltsége miatt kell gyakrabban taplalkozniuk. Mit gondol errdl a jeldlt?

HG. A j6 talélési esély a fekunditas méretfiiggésével egyiitt eredményezheti az erdsen
testméret-fiiggd ratermettséget, ami a maximalis ndvekedési potencidl kihasznalasa
iranyaban szelektal. Egy intenziven és sokaig novekvo, ivarérést is kitold, energiat csak
minimalisan  raktdrozo  stratégiandl szdmomra logikus a megndvekedett
kockazatvallalas taplalékszegény kornyezetben. Kiilonosen, ha a stratégia
kialakulasédban fontos szerepet kap az egyébként is alacsony predacios kockazat.

Magas predacios nyomasnal, ha a ragadozok a préda teljes testméret tartomanyat tudjak
kezelni és ezért nincs biztonsagos testméret, szerintem a szaporodashoz sziikséges
minimalis testméret elérése, és a legalabb egy sikeres szaporodasi esemény a kulcs a
ratermettség noveléséhez. Magas predacios nyomasnal a kockéazatvallalas novelése és
az ivarérés kitolasa ellen is erds szelekcio hat.

A nagyobb testméretbdl fakado fenntartasi koltséggel teljesen egyetértek, szerintem a
két elképzelés nem kizardlagos, hanem egyiitt hat. A kis tavi pikdk szdmdéra a méret-
fliggd ratermettségiikb6l adodoan megéri vallalni az intenziv és hosszii novekedés
illetve a nagy méret fenntartasanak koltségeit. Az igy kialakult nagy energiaigény
minimalis  raktarozds mellett vezethet megnovekedett kockazatvallalashoz
taplalékszegény kornyezetben.
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