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Bevezetés és célkitiizés

A fold gerinces fajainak kozel fele, mintegy 33000 faj a halak kozé
tartozik (Froese & Pauly 2018). A halak megtaldlhatéak szinte minden
vizi ¢€lohelyen, leszamitva a legextrémebb kornyezeti feltételekkel
rendelkezdeket, igy 6kologiai szerepiik kiterjedt és jelentds. Ugyanakkor,
a halaknak fontos szerepe van az emberi taplalkozasban is, az emberiség
altal fogyasztott allati fehérjének nagyjabol 15.7%-a e forrasbol
szarmazik (FAO 2010). Emellett, kedvtelési céli horgaszatuk révén a
halak jelentds szerepet toltenek be az emberek kikapcsolodasaban, amely
tevékenység a kedveltebb célteriileteken jelentds turisztikai bevételeket €s
igy megélhetést is biztosithat a helyi lakossag szamara (Arlinghaus et al.
2015).

A halak o6ridsi fajdiverzitdsa anyagforgalmi funkcionalitasuk
sokrétliségében is megmutatkozik; a halak minden egyes trofikus szinten
képviseltetik magukat, a ndvényevoktdl a csucs ragadozokig, illetve a
lebontokig (Wootton 1998). Valtozatos morfologiai és viselkedésbeli
adottsagaik, és él6helyi tolerancidjuk révén mindezen trofikus funkcidkat
a halak széles korben tudjak képviselni a vizi okoszisztémakon beliil.
Raadasul, szamos halfaj taplalkozasa nagyfokl rugalmassagot mutat, igy
a funkcionalitas egyedenként, illetve térben és idében is sokrétii lehet
(Wootton 1998, Bolnick et al. 2011). A halak étrendjének nagyfoku
valtozatossaga tehat jelentds mértékben hozzajarul a vizi kdzosségek és
taplalékhalozatok sokféleségéhez, szervezddésének komplexitasdhoz.
Mindebbdl kovetkezbéen a halegylittesek szerkezete ¢és eloszlasa
alapvetden befolyasolja a vizi 6koszisztémak anyagforgalmi folyamatait
és ezen keresztiil a kozosség mas ¢él6lénycsoportjainak életfeltételeit is. A
halallomanyban bekdvetkezd valtozasok, legyenek azok akar természetes
folyamatok, vagy emberi beavatkozasok (halaszat, idegen fajok
betelepitése, kornyezetkarositas) kovetkezményei, gyakran vezethetnek a
teljes taplalkozasi halozat egyensulyi allapotanak megvaltozasahoz
(Power 1990, Mclntyre et al. 2007, Thrush et al. 2016). Ennél fogva, a
Okoszisztémakat jellemzé folyamatok megértéséhez és modellezéséhez
(Gaichas et al. 2009, Fulton 2010).
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A halak altalanos taplalkozasi szokasainak és pillanatnyi taplalékanak
ismeretére a gyakorlatban is tdmaszkodunk. A halak taplaléka fontos
indikécios értékkel bir az adott faj életkoriilményeit (Gliwicz et al. 2006),
st esetenként a teljes befogadd vizi Okoszisztéma allapotat illetéen
(Bunnell et al. 2015, Brosset et al. 2016). A halak taplalkozasara
vonatkoz6 ismereteink gyakorlati jelentségét példazza, hogy ezekre
alapozva sikeriilt széles korben visszaforditani bizonyos tipusu
Negativ példaként emlithetok ugyanakkor, a taplalkozas okologiai
ismeretek hianyaban, vagy figyelmen kiviill hagyasaval végzett
haltelepitések (Vander Zanden et al. 1999, Matsuzaki et al. 2013) és
tulzott mértékii halaszat (Jackson ef al. 2001) kovetkezményei. De e tudas
nélkil nem létezhetne a modern akvakultira és altaldban a
kornyezetben megtalalhato taplalékkészletnek ismeretében modellezhetd,
tobbek kozott, a halgazdalkodas soran fenntarthatd allomanystriiség,
hasznositasi intenzitds és a jarulékos kornyezeti hatas (Pikitch et al. 2004,
Links 2010), illetve intenziv rendszereknél a takarmanyozasi sziikséglet
(Egna & Boyd 1997, Hixson 2014). A konzervacié- és restauracios
okologianak szintén fontos részei a taplalkozas biologiai ismeretek (Tyus
2011, Teichert et al. 2017).

Habar ma mar a hagyomanyos mikroszkopos béltartalom elemzés
(Hyslop 1980) mellett molekuldris modszerek (Vander Zanden et al.
1999) is segitik a halak taplalékanak megismerését, anyagforgalmi
modelljeinket még mindig nagyban korlatozzak a halak taplalkozasara
vonatkozo6 ismereteink hidnyossagai. Napjaink egyik aktualis kérdéskore
a halak taplalkozasat jellemz6 nagyfokil egyedi variabilitds, annak
hattere, populacios és Okoszisztéma szintii kdvetkezményei (Werner &
Hall 1976, Power 1990, Bolnick et al. 2003, Persson et al. 2007, Bolnick
et al. 2011, Miller & Rudolf 2011, van Leeuwen et al. 2013, Nakazawa
2015).

Az értekezés célja a halak taplalkozasat befolyasolo tényezdkkel
foglalkoz6 kutatdsaim eredményeinek bemutatasa.

Az értekezés 1. fejezetében a halak taplalékfogyasztasat és annak
homérsékletfiiggését (szezonalitasat) vizsgalom oOt, gyakori pontyféle
példijan a Balatonban, a kovetezd részfeladatokra tagoltan: (i)

2



dc_1632_19

modellezem a béliiriilés dinamikajat és meghatarozom az exponencialis
béliiriilési rata hémérséklet fliggését; (i) meghatarozom a napi
taplalékfogyasztast a hdmérséklet fliggvényében; valamint (iii) az éves
taplalékfogyasztast.

A 2. fejezetben elemzem a halak egyedfejlodését jellemzd, tobb
nagysagrendnyi tomeg gyarapodashoz  kapcsolodd  taplalkozasi
mintdzatokat a Balaton 15 halfajanal. igy vizsgalom: (i) fajonként a
taplalék Osszetételét a testméret fliggvényében a teljes élettartamra
vonatkozoan; (ii) leirom a méretfiiggd folyamatok hatasat a fajon beliili
taplalékmegosztasra; (iii) meghatarozom a taplalkozasi szempontbol
elkiiloniild mérettartomanyokat és definidlom az egyedfejlédéshez
kothetd taplalékvaltasok idejét (testméretet); (iv) jellemzem a méretfliggd
folyamatok hatasat a fajok kozotti taplalékmegosztasra relevans fajparok
példajan; valamint (v) feltirom a balatoni halegyiittes 15 halfaja altal
képviselt méretstrukturalt taplalkozasi gild rendszert.

A 3. fejezetben a halfogyasztd fogassiillénél (Sander lucioperca) és
koésiillénél  (S.  volgensis) részletesebben is megvizsgdlom az
egyedfejlodést kisérd taplalékvaltasokat a ragadozo-préda méretviszony
alakulasanak szempontjabol. Elemzem (i) miként alakul a novekedés
soran a ragadozo-préda méretviszony és (ii)) a ragadozd préda
preferenciaja egy, a faji dsszetételét és méreteloszlasat tekintve komplex
taplalékbazis mellett, a Balatonban.

A 4. fejezetben az értekezésben szerepld tobbi halfajtol jelentdsen
eltéré életmenetli (eleven sziilés és rovid életidd) halfaj, a keleti
szinyogirté fogasponty (Gambusia holbrooki) téplalkozasat jellemzd
mintdzatokat elemzem egy extrém éldhelyen, a Hévizi-téban. E vizsgalat
soran arra voltam kivancsi, hogy (i) e behurcolt faj milyen taplalékforrast
hasznosit ¢és, hogy (ii) az egyedek taplalkozasaban mutatkozo eltérések
mely tényezokkel hozhatoak dsszefliggésbe.

Végill, az 5. fejezetben kisérletet teszek, hogy feltarjam a Balaton
halegyiittesén beliill mutatkozé taplalkozasi variabilitasaért felelds
tényezok koziil néhanynak a viszonylagos jelentségét. gy vizsgalom a
faji hovatartozas, a testméret, az €l6hely, a to teriilet, az évszak és az évek
kozotti  eltérések  hozzajaruldsat a  halak  taplalékanak  teljes
variabilitasdhoz.
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Anyag és modszer

Az 1. fejezetben vizsgaltam a bodorka (Rutilus rutilus), a dévérkeszeg
(Abramis brama), a karika keszeg (Blicca bjoerkna), az eziist karasz
(Carassius gibelio) és a ponty (Cyprinus carpio) bélirtilését 2.9-26.3 °C
vizhémérsékleten (7), a Balatonbol elektromos halaszgéppel kifogott,
frissen taplalkozott és a taplaléktdl a tovabbiakban elzart halakon. A
béliiriilés idobeni lefutasat a leggyakoribb, linearis, négyzetgydkds és
exponencialis modellekkel jellemeztem (Jobling 1986). A fajonkénti
teljes  adathalmazokra  szintén illesztettem  Andersen  (1999)
vizhdmérsékletet is magaban foglalé modelljét. Regresszioval értékeltem
az egyes modellekbdl szarmaztatott béliiriilési rata (R) vizhémérséklet
fliggését. Nyolc alkalommal, 8.7-25.8 °C vizhémérsékleten, 3 drankénti
kopoltyuhalos gytjtések alapjan, vizsgaltam a halak napi bélteltségét a
Balatonban. A napi taplalékfelvételt (C; g szaraz tomeg 100 g nedves
haltomeg' nap') az Eggers (1977) és az Elliott & Persson (1978)
modellek alapjan becsiiltem a bélteltség és az exponencialis béliiriilési
rata alapjan. Az éves taplalékfelvételt az Elliott-Persson modellbdl kapott
napi taplalékfelvétel értékek és a vizhémérséklet kapcsolatat leird
figgvényeknek a sokéves napi atlag vizhémérsékletek menti
integralasaval szamoltam.

A 2. fejezetben a bodorka, a vordsszarnyu keszeg (Scardinius
erythrophthalmus), a balin (Aspius aspius), a kiisz (Alburnus alburnus), a
karika keszeg, a dévérkeszeg, a garda (Pelecus cultratus), az eziistkarasz,
a ponty, a folyami géb (Neogobius fluviatilis), a naphal (Lepomis
gibbosus), a vagddurbincs (Gymnocephalus cernuus), a sigér (Perca

fluviatilis), a fogassiillo €s a kosiilld, lehetdség szerint a teljes élettartamot

reprezentald,  gyljtéséhez  komplex  mintavételi — megkdzelitést
alkalmaztunk, a t6 meghatarozo éléhelyeire kiterjedden. A gyijtésekhez
sokpaneles kopoltyahalot (14 panel, 5-80 mm szembdség), 2 mm
szembOségii vontatott halokat, akkumulatoros halaszgépet és 1 mm
szembOségli kézi szakot hasznaltunk. A taplalékot a bél- illetve
gyomortartalombol  hatdroztuk meg. A  taplalékalkotokat 24
forraskategoridba soroltuk és aranyukat egyedenként tomegszazalékban
fejeztiik ki. Az egyes taplalékalkotok ardnyat kozvetlen tomegméréssel,
testméret Osszefiiggéseken alapuld tomegrekonstrukcidval és kozvetett,
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térfogat alapu tomegbecsléssel (Hyslop 1980) kalkulaltuk. A statisztikai
elemzésekhez a halakat az 5-800 mm testhossz tartomanyon belil 18
progressziv méretcsoportba soroltuk. A taplalékatfedést a Czekanowski-
féle hasonlosagi indexszel fejeztiik ki. A taplalkozasi gildek azonositasat
két 1épésben, klaszterelemzéssel (UPGMA) végeztik. Fajonként
meghatdroztuk a taplalkozas szempontjabdl elkiiloniil6 életszakaszokat,
majd az azonos taplalkozasi életszakaszba tartozd méretcsoportokat
Osszevonva készitettiik el az egyiittes szintli elemzést. A taplalékatfedési
mintazatok és a klaszterfak értékelését Jaksic & Medel (1990) eljarasa
alapjan végeztiik, az RA2 null hipotézist alapul véve. Az elkiilonitett
taplalkozasi életszakaszok ¢és gildek elkiiloniilését ANOSIM teszttel
ellendriztiik. Az egyes taplalékkomponensek szerepét a gild struktira
alakitasaban diszkriminancia elemzéssel értékeltiik.

A 3. fejezethez a fogassiilloket és a kosiilléket a 2. fejezetben
bemutatottak szerint gytijtottiik a Balaton nyiltvizén, 2007 és 2009 kozatt.
Az elfogyasztott prédahalakat a ragadozok gyomorabol hataroztam.
Meértem a ragadozok standard testhosszat (L, mm), tomegét (M, g:
gyomortartalom nélkiil) és szajnyilasat (G, mm), valamint a prédahalak
testhosszat, testmagassagat (D, mm) és tomegeét. Sziikség esetén, a préda
testmagassagat és tomegét a Balatonra érvényes, fajonkénti L—-D és L-M
Osszefiiggések alapjan rekonstrualtam. A  taplalékhalak faj- ¢és
méretcsoport szerinti relativ. mennyiségét kopoltyahaloés adataink
(Specziar et al. 2009, 2013) vizmélység €s mintateriilet szerinti stilyozott
atlagaként hataroztam meg (Lauridsen et al. 2008, Specziar 2010). Az
elérhetd taplalékkészletet, a DpredaXGragadors €rték maximumaban
hataroztam meg. Linedris, hatvany és polinomialis modellek Akaike
sulyok (w) szerinti szelektalasaval vizsgaltam a préda testhosszanak,
testmagassaganak és tomegének alakuldsat a ragadozo testhosszanak
figgvényében, illetve, a préda és a ragadozé tomegének viszonyat. A két
ragadozofaj kozti ilyetén eltéréseket ANCOVA segitségével teszteltem. A
ragadozok prédapreferenciajat az Ivlev (1961) szelektivitasi index (E)
alapjan jellemeztem, ugy, hogy az index érték nullatdl (a ragadozo
neutralis viszonyuldsa az adott prédahoz) vald eltérését az adatok 10000-
szeri Ujrakeverésével eldallitott referencia eloszlas 95%-os konfidencia
tartomanya alapjan értékeltem (Afeworki ez al. 2011).
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A 4. fejezet vizsgalataihoz a szinyogirté fogaspontyokat kéziszakkal
gyljtdttem a Hévizi-to harom teriiletérdl és két €lohely tipusarol, magabol
a tobol és a partvédd palankokon kiviil esd, 1-2 négyzetméteres lapos
gddrocskékbol, szezonalisan, nyolc alkalommal. A taplalék osszetételét a
béltartalombol hataroztam meg Hyslop (1980) kozvetett térfogat becslési
eljarasa szerint. A halak nemek szerinti eloszldsanak eltérését a vart 1:1
ardnytol él8helyenkénti p*teszttel, mig a halak méretében mutatkozo
¢lohelyi és szezondlis eltéréseket paronkénti #-teszttel vizsgaltam. A
taplalék mintavételi idOpont (szezonalitds), to teriilet, él0hely, nem és
testméret szerinti variabilitdsdt diszkriminancia elemzéssel (DA) és
kanonikus korreszpondencia analizissel (CCA) értékeltem.

Az 5. fejezet clemzéseibe minden olyan, 1995 és 2007 kozotti
iddszakbol szarmazo6 adatunkat bevontuk, amelyek a taplalékkategoriakat
és a magyarazo valtozokat illetden kozos nevezére hozhatdéak voltak. A
mintak lefedték 15 halfaj (8756 egyed), tobbségében a teljes taplalkozo
¢lettartamot feldleld mérettartomanyat, reprezentaltadk a taplalkozas
szempontjabol aktiv évszakokat (tavasz, nyar €s 6sz), a Balaton harom
(Keszthelyi-, Szemesi- és Siofoki-) medencéjét és legfontosabb élohelyeit
(nyiltviz, a parttél 2 km-nél tavolabbi teriiletek; novényzetmentes,
partkozeli teriiletek; nadasok; partvédd kovezések és molok; kikotdi
vizterek). A gyljtések és a taplalék meghatarozasa a 2. fejezetben
bemutatott modon tortént. A taplalék Osszetételét a 2. fejezetnél is
alkalmazott 24 részletesebb és az ezekbdl szarmaztatott 9 atfogobb
forraskategoria szerint irtuk le, a nagy és a kis felbontasu
taplalékelemzéshez. A faji hatast, a gytijtési hely (t6 medence és ¢l6hely)
és 1d6 (év és évszak), valamint a testhossz szerepét a taplalék teljes
variabilitasat illetéen CCA-val és variancia felosztassal vizsgaltuk. Az
elemzéseket a halegyiittes szintjén és fajonként is elvégeztiik, kiilon a
nagy ¢€s a kis felbontasu taplalék Osszetétel adatokra. A taplalék
variabilitds komponenseinek fajokon ativelé trendjeit hierarchikus
klaszterelemzéssel (Euklideszi tavolsagok, UPGMA) és fOkomponens
elemzéssel (PCA) értékeltiik.



dc_1632_19

Eredmények és megvitatasuk

1. A vizhémérséklet (szezonalitis) hatiasa a pontyfélék
taplalékfogyasztasara

A dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka és az eziistkarasz
béliiriilésének idébeni lefutasat az egyedi vizsgalatok tobbségénél az
exponencialis modell kozelitette legjobban, de e modell a tobbi esetben is
jo illeszkedést mutatott. E fajok Dbéliiriilésének exponencialis
karakterisztikajat timasztja ala az adatok Osszességére illesztett altalanos
modell gorbe paramétere is, amely az exponencialis kapcsolatot jelentd
B=1 értékhez kozeli, fajtol fiiggden 0.81 és 1.24 kozotti értéket vett fel.
fgy, tekintettel a korabbi eredményekre is (Persson 1982, Krasznopjor
1989), valoszintinek tlinik, hogy a pontyfélékre altalanosan is jellemz6
lehet a béliiriilés exponencialis lefolyasa. A béliiriilés sebességét jellemz6
exponencialis  béliiriilési rata szintén exponencialisan nétt a
vizhémérséklettel a vizsgalt 2.9-26.3 °C tartomanyban, ezen négy fajnal.
Viszont, a kevés balatoni adat miatt, a pontynal Garcia & Adelman (1985)
exponencialis dsszefliggésére timaszkodtam a tovabbiakban.

Az elfogadottabb Elliott-Persson modell alapjan becsiilt napi
taplalékfeltétel értékek jelentds eltéréseket mutattak a vizsgalt 6t halfaj
kozott (ANOVA, Fy3,=6.35, P<0.001). A 8.7-25.8 °C hoémérséklet
tartomanyban a napi taplalékfelvétel a dévérkeszegnél a 0.23-0.69, a
karika keszegnél a 0.55-3.61, a bodorkanal a 0.69-4.65, az eziistkdrasznal
a 0.38-3.16, mig a pontynal a 0.50-9.74 g sz.t. 100 g n.halt.”! nap’!
intervallumon belill alakult. Az egyszeriibb Eggers modell becslései
ezekhez képest mindossze -4.3 - +7.3% eltéréseket mutattak. A két
modell eredményei egyik faj esetében sem kiilonboztek szignifikansan
(ANOVA, Fi3.14<0.001, P>0.98). Ugyanakkor, a becslések standard
hibaja joval kisebb volt az Eggers modellnél, a becsiilt taplalékfelvétel
értekek 25-47%-a, szemben az Elliott-Persson modell 22-138%-nyi
hibaértékével. Ezen eredmények jo Osszhangban vannak Boisclair &
Marchand (1993) korabbi megfigyeléseivel és erdsitik azon vélekedést
miszerint az Eggers modell statisztikai szempontbdl elénydsebb.
Ugyanakkor, a viszonylagosan magas standard hibadk rédmutatnak a
terepen végzett taplalékfelvétel becslések bizonytalansagara is. E
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bizonytalansag, tobbek kozott, a halak taplalkozasi ritmusaban mutatkozo
egyedi eltérésekbdl is adodik.

A halak taplalékfogyasztasa rendszerint né a vizhomérséklettel,
legalabbis az adott fajra jellemzd kritikus hdmérsékletig (Jobling 1994). E
kapcsolat a balatoni pontyféléknél szintén exponencialisnak bizonyult:
dévérkeszeg: Cpapi=0.122xe%04T; karika keszeg: Chapi=0.234xe%10T;
bodorka: Cpapi=0.273%e%19"T; eziistkarasz: Chapi=0.190xe%!13*T; és ponty:
Coapi=0.227xe" 1% T A leirt Osszefiiggések jo alapul szolgalhatnak a
Balatonon ¢és mas, hasonlo taplalékbazissal rendelkezd vizteriileteken a
napi és éves taplalékfelvétel becsléséhez (1.a abra).
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1. ébra. Pontyfélék napi taplalékfelvételének (Cnapi) szezondlis alakulasa
(a) és éves taplalékfelvétele (Ceves) a Balatonban. (b)

A szaraz tomegben mért éves taplalékfelvétel a dévérkeszegnél a
populacio €16 biomasszdjanak 104%-a, a karika keszegnél 424%-a, a
bodorkanal 487%-a, az eziistkarasznal 363%-a és a pontynal 913%-a,
feltételezve, hogy a populaciok biomasszaja éven beliil allando (1.b abra).
Mint lathato, az egyes fajok éves taplalékfogyasztasa jelentdsen eltérd,
tobbek kozott, taplalékigényiik, taplalékellatottsaguk és a taplalékuk
mindségének kiilonbozdsége miatt. Megallapithatd azonban, hogy a
Balatonban jo novekedést mutatd fajok (bodorka, ponty; Specziar 2010)
taplalékfelvétele is intenzivebb itt, mint mas vizteriileteken altalaban, mig
a Balatonban gyenge novekedést mutatdé dévérkeszeg becsiilt
taplalékfelvétele alacsony ugyanilyen dsszevetésben (Specziar 2002).
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2. A halak egyedfejlodését kiséro taplalékvaltasok és hatasuk a
fajon beliili és fajok kozotti taplalékmegosztasra a Balatonban

Kimutattuk, hogy az egyedfejlodést kisérd taplalékvaltasok a halfajok
tobbségénél megfigyelhetdek a Balatonban, fiiggetleniil az adott fajra
jellemz6 mérettartomanytol és életmodtol. A klaszterelemzés minden faj
esetében alatamasztotta a taplalkozas egyirdnyu, monoton valtozasat a
ndvekedés soran; az egyes méretcsoportok a klaszterfan belill is sorba
rendezbédtek. A 15 vizsgalt halfajbol 13 esetében a ndvekedést jellemzd
taplalkozasi trendek mentén 2-4 életszakaszt lehetett elkiiloniteni, amely
elkiiloniilést ANOSIM teszt is igazolta (atfogd R=0.771-0.999, P<0.001-
0.017). Nem talaltam lényegi taplalékvaltast a kiisznél és a pontynal. A
kiisz egész ¢élete soran fOként planktonikus rdkokkal taplalkozik a
Balatonban, igy téaplalékanak valtozasai vizsgalataink érzékenységi
kiisz6bén kivill maradtak. Mig a pontynal, amely dontden a telepitéseknek
kdszonhetden van jelen a Balatonban, a kisebb méretcsoportok jelenléte
elenyészd. A taplalék Osszetétele alapjan két életszakasz kiiloniilt el az
eziistkarasznal, a vagodurbincsnal, a késiillénél és a folyami gébnél,
harom életszakasz a vordsszarnyu keszegnél, a karika keszegnél, a
dévérkeszegnél, a gardanal és a naphalnal, négy életszakasz a bodorkanal,
a balinnal, a siigérnél és a fogassiillonél.

Az egyedfejlodést jellemzo taplalkozasi trendek jelentés hatassal
vannak a fajon beliili taplalékmegosztasra. Grafikusan megjelenitve az
egyes méretcsoportok taplaléka kozotti  hasonldsdgot, latvanyos
mintdzatok rajzolédnak ki, elkiilonitve a taplalékot nem valtdé (ezt
lathatjuk a Balatonban a pontynal ¢és a kiisznél), az elnyujtottan
taplalékvalto (pl. a bodorka, a vorosszarnyt keszeg, a karika keszeg) és a
hatarozottan taplalékvaltd fajokat (pl. balin, fogassiilld, folyami géb ¢és
vagodurbincs) (2. abra). A fajon beliili taplalékmegosztas szempontjabol
egyértelmilen kedvezdéek a novekedést kisérd taplalékvaltasok. Minél
inkabb valtozik egy faj taplaléka a ndvekedés soran, annal kisebb az
esélye, hogy a kiilonbdzd méret(ill. kor)-csoportok kozott jelentdsebb
taplalékatfedés és abbdl eredd versengés alakulhasson ki (lasd még Ward
et al. 2006). Ebbol kovetkezik, hogy erdsebb fajon beliili versengésre
foként azon fajoknal szamithatunk, amelyeknél a novekedés sordn nem,
vagy csak kis mértékben valtozik a taplalék. Az altalunk vizsgalt fajok
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koziil a ponty, a kiisz és még talan a garda tekinthet6 ilyennek. Gyakorlati
szempontbol is fontos a ponty helyzete, hiszen a Balatonban e faj
allomanyméretét egyértelmiien mi hatarozzuk meg a telepitések ¢és
horgészfogasok altal. A ponty taplalékanak dontd részét a Dreissena
kagylofajok képezik, amelyek igen boséges mennyiségben fordulnak el6 a
toban (Balogh et al. 2008). Lévén a ponty ndvekedése a Balatonban a
teljes el6forduldsi teriiletére vonatkozd Osszevetésben is kimagaslo
(Specziar 2010, Specziar & Turcsanyi 2018), igy esetében, legalabbis a
jelenlegi telepitési intenzitas mellett, érdemi fajon beliili konkurenciarol

nem beszélhetiink.
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2. ébra. P¢ldak a fajon beliili tadplalékmegosztasra (Czekanowski-féle
hasonléségi index): kiisz — nincs taplalékvaltas, bodorka — a novekedéssel
folyamatosan valtoz6 taplalék, és balin —ugrasszerti taplalékvaltasok.
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A taplalékvaltasok erdsen méretfliggéveé teszik a fajok kozotti
taplalékmegosztast is, amelynek valtozatos mintazataira vonatkozdan az
értekezésben mutatok be példakat. A tomorség kedvéért a tovabbiakban
itt csak az egyiittes szintjén megfigyelhetd taplalék megosztasi
mintdzatokra koncentralok.

A klaszterelemzés a 15 halfaj, 41 taplalkozasi szempontbol elkiiloniild
¢életszakaszat 11 taplalkozasi gildbe csoportositotta (3. &bra). A gildek
elkiiloniilését a diszkriminancia elemzés is megerdsitette (Wilks’
A<0.001, F240,1377=21.75, P<0.001) és a diszkriminancia fiiggvény a faj x
méretcsoport egységek 96.7%-at helyesen sorolta be.

Gild I - zooplankton fogyaszték: 12 halfaj zooplankton fogyaszto
¢letszakaszait foglalja magaba. Ide sorolédnak a balin, a siigér, a
fogassiilld, a bodorka, a karika keszeg, a vorosszarnyu keszeg, a kosiillo
és a vagodurbincs legkisebb méretcsoportjai, a garda 200 mm és a
dévérkeszeg 120 mm alatti egyedei, valamint a kiisz a teljes élete soran. E
nagy gilden beliil harom alcsoport korvonalazédik. Az la algild tagjai
foként Cladocera rdkokat fogyasztottak, az Ib algildbe tartozé halak
taplalékaban a Copepoda rakok voltak talstlyban, mig az Ic algildbe
minddssze a vordsszarnyltl keszeg 11-20 mm testhosszusagi egyedei
tartoztak kdszonhetéen annak, hogy a kisrakokon kiviil jelentds (36.4%)
aranyban fogyasztottak vizfelszinre hullott izeltlabtiakat, foként
arvaszunyog imagokat.

Gild II - atmeneti, vegyes taplalkozasu csoport: a 61-100 mm-es
karika keszeget €s a 16-40 mm-es bodorkat foglalja magéaban, amelyek f6
taplaléka az arvaszunyog bab (29.4-42.5%), kiegésziilve a Cladocera
rakokkal, tiledéklako arvaszinyog larvakkal, egyéb vizi gerinctelenekkel
¢és a bodorkéanal kovaalgakkal (28.0%).

Gild III - detritusz és kovaalga fogyaszték: a dontden detrituszt
(14.9-45.9%) és kovaalgat (11.2-48.1%) fogyasztd, 20 mm-nél nagyobb
eziistkaraszt és a 41-120 mm-es bodorkat tartalmazza.

Gild IV - makrofita és bevonatképzé fonalas alga fogyasztok: a
dontéen €16 novényi részekkel, fonalas algakkal (16.3-33.9%) és
makrofitakkal ~ (10.0-60.9%), taplalkoz6, 20 mm-nél nagyobb
vorosszarnyu keszeg tartozik e csoportba.

11
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Gild V - puhatestii fogyasztok: a jelent6s aranyban puhatestiiekkel
taplalkozo halakat foglalja magaban, mint a 150 mm-nél nagyobb
pontyot, a 120 mm feletti bodorkat és a 100 mm feletti karika keszeget.

Gild VI - iiledéklaké arvasziinyog larva fogyasztok: az iiledéklako
arvaszinyog larvakat (37.1-77.6%) fogyaszté folyami gébet, a 120 mm-
nél nagyobb dévérkeszeget ¢s a 30 mm-nél nagyobb vagddurbincsot
tartalmazza.

Gild VII - fakultativ ragadozok: a halfogyasztasra attérd félben 1évo
ragadozo halakat, mint a 200 mm feletti gardat, a 41-100 mm-es
fogassiillét és a 41-120 mm-es balint foglalja magaban. E halak taplaléka
a halakon kiviil még szamottevé mértékben tartalmaz nagyobb rakokat,
mint Limnomysis benedeni és Leptodora kindtii, illetve a balin esetében
arvaszinyog imagokat.

Gild VIII - obligat ragadozok: a dontden halat fogyasztdé 120 mm
feletti balin, a 100 mm feletti fogassiillé és a 80 mm feletti késiilld
csoportja.

Gild IX - kisebb testii, lagyvazi, bevonatlaké szervezeteket
fogyasztok: a 21-80 mm-es siigért és a 31-120 mm-es naphalat
tartalmazza, amelyek kozos taplaléka a ndvényzethez kot6do arvaszinyog
larvak, a L. benedeni, valamint kisebb jelent6séggel az Amphipoda és
Isopoda rakok.

Gild X - nagyobb testili, lagyvazi, bevonatlaké szervezeteket
fogyasztok: a 80 mm feletti siigér és a 120 mm feletti naphal alkotja e
csoportot, amelyek legfontosabb ko6zds taplalékai a Dikerogammarus
fajok (21.4-57.0%).

Gild XI - arvaszinyog imagokat fogyasztok: mindossze a 16-40
mm-es balin keriilt e csoportba, amely jelentds arvaszinyog imago
fogyasztasaval tiinik ki a halkdzdsségbdl. E gild léte azonban csak
iddszakosnak tekinthet6, feltehetben minden ¢év majus-juniusara
korlatozodik.

A feltart gildek a befoglalt halfajok és méretcsoportok szamat illetden
jelentdsen kiilonboztek. A legnagyobb gild a zooplankton fogyasztoké
(gild 1). igy, e gild kolcsonhatésai anyagforgalmi és kozosségszervezodési
szempontbol is kiemelt fontossaguak lehetnek. A gild I tagja a t6 harom
legnagyobb allomannyal rendelkez6 halfajanak, a kiisznek, a gardanak és
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a dévérkeszegnek szamos méretcsoportja mellett a fajok nagy
tobbségének korai fejlédési stadiumai (fajtol fliggéen egy honapostol egy
éves korig). Viszont a fiatal korcsoportok taplalkozasi relacidinak
értékeléséhez nélkiilozhetetlen a finomabb id6skalat is figyelembe venni.
Hiszen e halak a gild I-ben éves szinten csak nagyon kevés iddt toltenek,
rdadasul, az egyes fajok ivasi idejében mutatkozo kiilonbségek miatt azt is
részben eltérd idében. Példaul, ivasi idejiik eltérésének koszonhetden a
fogassiilld és a kosiilld legkisebb méretcsoportjainak eléfordulasa idében
szinte alig mutat atfedést és igy a taplalékforrasért folyd versengésiik is
kisebb lehet, mint azt a jelen eredmények alapjan feltételezhetnénk.
Masfeldl viszont, igen valoszini, hogy a kiisz, az 1-3 éves garda ¢€s
dévérkeszeg jelentésen befolyasolhatja a legtobb balatoni halfaj
ivadékanak taplalkozasi koriilményeit. Raadasul, az itt nem vizsgalt fajok
kozil, az idegenhonos, nagy allomannyal rendelkezé hibrid busik
Hypophthalmichthys molitrix x H. nobilis taplalékuk Osszetétele alapjan
(Mozsar et al. 2017) szintén a gild I-be tartozhatnak és igy feltehetden
szintén jelentdés hatassal lehetnek az 6shonos fajok ivadékainak
taplalkozasi feltételeire. Mindemellett, a gild I f6 taplalékforrasat jelentd
zooplanktont, mas gildek tagjai is fogyasztjak kiegészité taplalékkeént.
Ezek koziil kiemelenddek a gild VI-ba tart6z6 nagyobb dévérkeszegek, a
gild VII-be tartozd6 gardak és a gild Ill-ba tartozo eziistkaraszok. A
taplalkozasi alternativaval nem rendelkez halivadék szamara pedig
mindezen, tobbségében nagyobb taplalkozasi rugalmassaggal rendelkezd
potencidlis vetélytarsak jelenléte kiilonds veszélyeket rejthet.

Felmeril a kérdés, hogy a fentebb vazolt gild struktardba
beleilleszthetd-e a Balaton tobbi, itt nem vizsgalt halfaja? A rendelkezésre
allo tapasztalatok alapjan feltételezem, hogy tobbségében igen.

Eredményeink igazoltak tehat, hogy a novekedést kisérd
taplalékvaltasok az esetek nagyobbik részében a gild tagsagra is hatassal
vannak ¢és igy az egyes fajok méretcsoportjaik altal tobb, jellemzden két-
harom, de akar négy (bodorka és balin), gildben is szerepelhetnek. Ebbdl
kovetkezik, hogy az oly széles korben alkalmazott gyakorlat, miszerint az
egyes halfajokat az egyedek kozti variabilitas figyelmen kiviil hagyéaséaval
soroljak altalanos érvényl taplalkozasi gildekbe (pl. "benthivor",
"insectivor”, "planktivor"), alapjaban helytelen. Az eredetileg faj alapt
gild koncepcid (Root 1967) finomitdsdnak sziikségességét mar korabban
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is tobben felvetették (Werner & Gilliam 1984, Cohen et al. 1993), viszont
a gyakorlatban még mindig a fajalapi modellekkel taldlkozunk
leggyakrabban (Nakazawa 2015). A téaplalkozasi gildek hibas
meghatdrozasa nem csak a kozosségek kozti Osszevetést torzitja, hanem
az adott kozosségen beliili idébeni valtozasokrol is téves képet ad. Lévén
vizeink allapotanak értékelése soran ugyancsak jelentés mértékben
tamaszkodunk a kiilonbozd gild alapti mutatdkra, kiillondsen fontos a
taplalkozasi gild besorolas modszertananak finomitasa.

3. A siilléfajok méretfiiggd prédavalasztasa egyenetlen
prédahal méreteloszlas mellett

A fogassiillénél 13.5 mm, mig a kdsiillénél 70 mm testhossztol
kezd6édéen mar eléfordul halfogyasztas, mig 150 mm testhossz felett a
fogassiilld mar kizardlagosan, a kdsiillé pedig dontden halat eszik.
Azonos szajméretik (ANCOVA, Fi95=0.20, P>0.05) ellenére, a
fogassiilld nagyobb taplalékot fogyaszt, mint a kdsiilld6 (ANCOVA logio
transzformalt adatokra és L<350 mm ragadoz6 méretre, Fi21-667=13.4-
18.7 préda dimenziotol fiiggden, P<0.001). A préda magassdga a
fogassiillonél elérheti szajnyilas méretét, mig a kosiillénél nem haladja
meg annak 70%-at (4. abra). A nagyobb méretli préda sikeres kezelése a
fogassiilld erételjesebb fogazataval magyarazhat6 (Dorner et al. 2007).

A potencialis prédahalak méreteloszlasa a Balatonban bimodalis, 61-
110 mm és 181-270 mm testhossznal megfigyelhet6 csucsokkal (4. abra).
A 41-130 mm testhossz tartomanyban a legtomegesebb faj a kiisz, 131-
230 mm testhossznal a dévérkeszeg és 231-300 mm testhossznal a garda.
gy, az elérheté taplalékforras mennyisége rohamosan novekszik a
fogassiilld novekedésével mintegy 200 mm testhosszig, illetve 420 mm
testhossztdl, viszont kozben gyakorlatilag stagnal. A késiillének ellenben
minddssze a ritka, legnagyobb méretcsoportjat (>300 mm) érinti a
taplalékhalak egyenetlen méreteloszlasa.
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4. abra. A prédahal-allomany biomassza szerinti méreteloszldsa (standard
testhossz, L) és faji Osszetétele a Balatonban (a), valamint, a fogasstilld
prédaméretének (testmagassag, D) alakulasa a novekedés soran (b). A (b)
abran a szaggatott vonal a ragadozd széjnyilasa (G) altal meghatarozott
elvi maximalis prédaméret jeldli.

Eredményeim igazoljak, hogy a taplalékforras méreteloszlasa jelentds
hatassal van a ragadozo-préda méret viszonyra és a ragadozonkénti
prédaszamra a siilléfajoknal. Minthogy a forras sziike korlatozza a
kozepes méreti fogassiillét (és a 300 mm feletti kosiillot), hogy a
novekedéssel aranyosan novelje az elfogyasztott préda méretet, igy
névekvd energiaigényét a prédaszam novelésével kell fedeznie. A 250
mm-nél kisebb fogassiilloknél az egyedenkénti atlagos prédaszam 1.1-
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1.3, amely 401-500 mm testhossz eléréséig 2.9-ig emelkedik, majd a
legnagyobb (500-800 mm) egyedeknél ismét 1.1-re csokken. Ezzel
szemben, a kosiillok novekedésével az atlagos prédaszdm szigoru
monotonitassal né 1.4-r6l 2.7-ig (300-350 mm-es példanyoknal). Az
idedlisnal kisebb prédak fogyasztasa 6nmagaban is kihathat fejlodésre
(Werner & Gilliam 1984). Emellett azonban, az {ires gyomor gyakorisdga
is a kozepes méretli fogassiillonél a legmagasabb, amely ujabb
egyértelmil jele az ezen életszakaszra jellemzd taplalékhianynak. Az
elégtelen taplalkozast a fogassiillo gyenge balatoni novekedése is
alatamasztja (Bir6 1997, Specziar & Turcsanyi 2018).

A préda mérete rendszerint szigori monotonitassal, linearis vagy
hatvany trend mentén ndvekszik a ragadozé ndvekedésével (Scharf et al.
2000, Dorner et al. 2007). Ezzel szemben, a fogassiillénél a prédaméret
gorbe szigmoidnak bizonyult a Balatonban (4.b abra). A megfigyelt
mintdzatott legjobban egy harmadfoku polinom fiiggvény kozeliti a préda
testhosszt (Akaike sulyok, w=1.000) és magassagot (w=1.000) illetden,
284 ¢és 266 mm ragadozo testhossznal elhelyezkedd inflexids ponttal.
Ugyanakkor, a kisebbre nové koésiillé méretével a préda mérete a
szokasos modon, ellaposodd hatvany fiiggvény mentén né (w=1.000).

Megallapithatd, hogy a 101-400 mm testhosszusagu fogassiillo a
szajnyilas kapacitasanal jelentdsen kisebb prédakra mutat pozitiv
szelektivitast, amely egyezik az a&ltalanos trendekkel (Nilsson &
Bronmark 2000). Szembe6tld viszont, hogy a fogassiill6 prédaméret
szelektivitasa 400 mm-es ragadozé méret felett szintén bimodalissé valik,
a 71-120 mm testhosszt prédahalak kifejezett keriilése miatt. Ezt a
prédaméretet egyébként a kisebb fogassiillok és a kostillok is kertilték.

A fogassiilld 100 mm testhosszig leginkdbb sajat fajtarsait, kés6bb
kiiszt és vagodurbincsot, mig 500 mm testhossz felett dévérkeszeget
fogyaszt. A kosiillé kezdetben szintén foként fogassiillé ivadékot, majd
100 mm testhossztol folyami gébet és vagodurbincsot zsakmanyol, végiil,
300 mm testhossz felett ndvekszik a kannibalizmus jelentsége is. A
fogassiilld a fajtarsait, a kosiillot, a vagodurbincsot és a folyami gébet,
illetve nagyobb méretnél a dévérkeszeget a vartnal nagyobb, mig a kiiszt
¢és a gardat a vartnal kisebb aranyban fogyasztja. A kostilld taplalékdban a
vagodurbincs, a folyami géb, a fogassiillo és a fajtarsak erdsen feliil, mig
a kiisz és a dévérkeszeg jelentdsen alul reprezentaltak. A szelektivitas
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er6sségét mutatja, hogy példaul a vagddurbincs kiiszhdz mért aranya
mintegy 100-szor(!) nagyobb a fogassiillé taplalékban, mint a Balatonban.
A megfigyelt szelekcidos mintazat hatterében a ragadozdk és prédafajaik
mechanizmusok 4allhatnak. A kosiillé, a fogassiilld ivadéka, a
vagodurbincs, a folyami géb és a dévérkeszeg jellemzdéen a vizfenék
kozelében tartdzkodik; a fogassiilld a fenék kozelében és a kozépsd
vizrétegben fordul el6; a garda a kozépso vizrétegben a leggyakoribb; mig
a kiisz egyértelmiien a felszini vizréteghez ko6tddik (Specziar 2010,
Specziar et al. 2013). Ezek alapjan, a siilléfajoknal az egyedszam-
talalkozasi gyakorisag arany minden bizonnyal joval kisebb lehet a
kiiszre, mint a fenék kozeli taplalékhalakra vonatkozdan. Emellett, a kiisz
¢és a garda nagyobb aktivitasu fajok és igy nehezebben zsdkmanyolhatoak,
mint a tobbi prédafaj.

Megallapithatd tehat, hogy a kozepes méreti fogassiilld taplalkozasa
tobb tekintetben is anomdlidt mutat a Balatonban és a megfigyelt
mintazatok jelzik az ezen életszakaszban fennalld taplalékhianyat.
Valoszintisithetd tovabba, hogy a fogassiilld ¢s a késiillé prédavalasztasat
jelentés mértékben a talalkozasi rataval és zsakmanyul ejtési sikerrel
Osszefiiggd, passziv prédaszelekciés mechanizmusok hatarozhatjak meg.

4. A Kkistermetii, elevensziildé szinyogirté fogasponty
taplalkozasat befolyasolé tényezék a Hévizi-téban

A keleti sztinyogirté fogasponty (L=6.2-38.0 mm) ¢él6hely hasznalata
nem €s méret szerint eltérd. A nagytestli, ivarérett ndstények a part menti,
ndvényzettel erdsen bendtt, lapos gddrocskéket preferaltak (mara ezen,
partkimosodasbol eredé élhelyeket megsziintették). Igy, az ivararany
jelentésen eltért a vart 1:1 ardnytél mind a toban (3:9=8:1; #*=60.8,
P<0.001), mind a ldpos gddrocskékben (3:9=1:2; *=56.1, P<0.001) és a
halak atlagmérete masfél-kétszer nagyobb volt a ldpos gddrocskékben,
mint a téban (z-teszt, P<0.001, minden mintavételre). Ugyanakkor, a
halak atlagmérete az életciklusnak megfelelden szezonalisan is valtozott.

A fogasponty taplalékat vizi (csigak, alsérendii rakok és ugrovillasok)
és szarazfoldi gerinctelenek (elsésorban repiilé rovarok), algak és elhalt
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ndvényi részek (detritusz) képezték. A taplalékban kimutathatd szezonalis
(DA, 2=250, d.£=70, P<0.001) és éldhelyi (DA, =73, d.f.=10,
P<0.001) eltérések voltak. Viszont, adott ¢léhelyen beliil a nemek (DA,
27=14.3-22.6, d.£=16-20, P>0.05) és a méretcsoportok (DA, y>=9.1-18.7,
d.£=8-20, P>0.05) taplaléka nem kiilonbozott.

A CCA eredménye alapjan, a mintavétel ideje, helye, az él6hely és a
halak testhossza a taplalékban mutatkozo teljes variancianak 13.2%-aval
hozhato Gsszefliggésbe. A legnagyobb magyarazo ereje, 8.0% onalldéan és
9.1% 0Osszességében, a mintavétel idejének (szezonalitas) volt. Mig, a
tobbi, statisztikailag szignifikans tényez6 a teljes varianciabol minddssze
1.2-3.1%-ot, vagyis elenyészének tekinthetd részt magyarazott.

Lévén az endogén (vizi) eredetii taplalékkészlet mind a téban, mind a
lapos godrocskékben szegényes (Ponyi 1995), igy nem meglepd, hogy a
halak nagyban tdmaszkodnak a kiils6 taplalékforrasra. Minthogy azonban
a szarazfoldi izeltlabtiak és a jelentOs aranyban fogyasztott arvaszinyog
imagok elérhetdsége szezonalisan erbsen valtozo, igy érthetd a taplalék
ilyetén variabilitasa. Szintén az allati eredetii taplalék sziikdssége lehet a
ndvényi részek szokatlanul magas és allandd aranyu fogyasztasanak az
oka. Novényi részek ugyan mas populaciok taplalékaban is eléfordulnak,
am a Hévizi-toban megfigyeltnél joval kisebb aranyban (Arthington &
Marshall 1999), vagy csak a téli, taplalekszegény idészakban (Gophen et
al. 1998). Meglep6 ugyanakkor, hogy a fogasponty altal hasznalt két,
nagyon eltéré élohelyen a taplalék alig kiillonbozott. Hiszen, a lapos
gdodrocskék stiri novényboritdsukbol addddéan még a ropképtelen
szarazfoldi izeltlabuak szamara is teljesen atjarhatoak.

Szemben az értekezésben targyalt fajok tobbségével, a fogasponty
taplaléka alig valtozott a ndvekedés soran. Minthogy azonban ezen
elevensziilo, kistermetii faj testtomege csak 2 nagysagrenddel (v.6. pl. a
fogassiillé¢ 7 nagysagrenddel) valtozik az élettartam alatt, ez kevésbé
tlinik meglepdnek.

Az elemzés magas maradvany variancidja ramutat ugyanakkor, hogy a
mérvadonak tekintett méretfiiggd, ¢l6helyi és szezonalis hatdsok mellett,
a halak taplalkozasat egyéb, nehezen azonosithatd tényezok, koztiik
feltehetéen a véletlen folyamatok is, jelentds mértékben befolyasoljak
(lasd még 5. fejezet).
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5. A halak étrendi valtozatossaganak komponensei

A halegyiittes szintjén, valtozéink a teljes megfigyelt variancia 20.8%
illetve 36.9%-at magyaraztdk a nagy és a kis felbontast taplalék
Osszetétel adatoknal (5. 4abra). Feltételezéseinknek megfeleléen, a
legnagyobb magyarazo erdvel a faji hovatartozas birt. E tényez6 6nalldan
magyarazta a teljes variancia 10.3% illetve 18.2%-at, mig mas
tényezokkel atfedésben tovabbi 3.4% illetve 8.0%-at a nagy és a kis
felbontast adatoknal. Ugyanakkor, ezen eredménybdl is latszodik, hogy a
faji hovatartozas csak egy nagyon laza keretet ad az egyedek
taplalkozasat illetden.

Nagy taplalék felbontas Kis taplalék felbontas
Faj: Faj:
10.3% 18.2%
30'3 t'g—ldé és tér
% | %|
(év: 2.1% N
¢l6hely: 1.6%) 7%
1.2°Fo 1.3%

L L: 5.8
2.2%( 2.8% %A
[1d6 és tér
(év: 2.5%
¢élohely: 2.3%
Nem magyarazott: 79.2% Nem magyarazott: 63.1%

5. abra. A faji hovatartozés, az id6beli (év és évszak) és a térbeli (t6
medence ¢€s €l6hely) tényezok, valamint a testméret (L) szerepe a balatoni
halegytittesen beliil megfigyelhetd taplalkozasi variabilitdsban, nagy és
kis taplalék felbontas mellett. A 0.5%-nal kisebb hozzéjarulast hatasokat
az abra nem részletezi.

A fajon belilli elemzéseknél a magyarazott varianciahanyad, a
vordsszarnyi  keszeget leszamitva, szintén a kis felbontasu
taplalékadatoknal volt magasabb (atlagban 29.3%, mig a nagy felbontasu
adatoknal 20.2%). Az eredmények tovabbi taglaldsa soran a nagy
felbontasu taplalékadatok elemzésére szoritkozok.
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Mind a magyarazott varianciahanyad (13.3%-30.6%), mind az egyes
valtozok  magyarazd ereje  jelentdsen  kiilonbozott  fajonként.
Altalanossagban, az id6beliség bizonyult a legfontosabbnak (7.9%
egyediili hatasként és tovabbi 3.9% atfed6 hatasként), amelyeket a
testméret (3.7% és 3.7%) és a térbeliség (3.8% ¢és 3.3%) kovettek (6.
abra).

A szezonalitasnak és a t6 medencének a kiisz és a garda taplalékara
volt mérhet6 hatasa. Mindkét faj a vizoszlop kozépso és felsd rétegében
taplalkozik elsésorban planktonikus rakokkal, idészakosan pedig rajzo
arvaszunyogokkal. A rajzé arvaszinyogok, illetve a vizoszlopban
felemelkedd babok elérhetdsége viszont idészakos és t6 medencénként
eltérd (Specziar 2008).

A 2. és 3. fejezetben bemutatott eredmények a halak novekedését
kisérdé taplalékvaltasok jelent6ségét hangsulyoztak. Ennek fényében
visszafogottnak tiinhet a testméret altal ezen elemzésben magyarazott
atlagos varianciahanyad. A testméret viszonylagos fontossaga minddssze
néhany halfajnal (pl. siigér, vagoddurbincs, vordsszarnyu keszeg, balin)
volt szamottevd a tér ¢és 1id6 tényezOkkel Osszevetve. Elsbre
ellentmondasosnak tlinhet az is, hogy néhany tipikusan taplalékvalto
fajnal (pl. fogassiilld, késiilld, naphal) az idébeliséget (szezonalis és évek
kozotti) €s a térbeliséget (t6 medence és ¢l6hely) kifejezo tényezok hatasa
nagyobb volt a taplalék variabilitasanak szempontjabol, mint a testméreté.
Tekintetbe kell ugyanakkor venniink, hogy az itt vizsgalt magyarazo
valtozék nem minden esetben tekinthetdek fiiggetlennek. Ezt mutatja az
is, hogy a magyardzott variancia igen jelentds része atfedé hatasként
jelent meg. Ennek oka pedig, hogy a halak ¢l6hely valasztasa gyakran faj-
és méretfiiggd, a fiatal korcsoportok megléte évszakhoz kotott, az
egyedfejlodés soran fellépo taplalékvaltas egyben élohely valtast is jelent,
és forditva, az ¢lohely okozta taplalkozasi kiilonbségek lehetnek
méretfiiggbek, stb. Viszont, ezen ¢és hasonld6 mechanizmusok
beazonositasa ¢és foként hatasuk szétvalasztasa egyszerli terepi
megfigyelésekkel aligha kivitelezhet6. Tovabba, a jelen és megel6zd
munkdink (2. fejezet) eredményei kozott mutatkozd eltérések az
alkalmazott megkozelités mddok kiillonbozoségébdl is erednek. A 2.
fejezetben bemutatott elemzések soran kifejezetten az egyedfejlédéshez
kothetd taplalkozasi mintazatokat vizsgaltuk, méretcsoportonkénti atlagos
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taplalék adatokon végzett klaszterelemzéssel, minden egyéb tényezot
figyelmen kiviil hagyva. Ezzel szemben, e fejezetben az egyedek kozt
megfigyelhetd teljes variabilitas keriilt teritékre.

Elhely (0.78)
1d6 és L (0.75)
1d6 és tér (0.67)
» Ev és évszak (0.52)

4 -
. ~
@Balm =
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. [~
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6. abra. Tizenot halfaj fokomponens elemzése a taplalékuk (nagy
felbontés) variabilitéséért felel(')'s tényez()'k (éV évszak t() medence
egy piktogram mutatja, amely kifejezi az egyes valtozok szerepét
taplalékuk variabilitasaban, a grafikon jobb als6 sarkaban feltiintetett
modon. A tengelyeknél feltiintetésre keriilt a magyarazott variancia
hanyad és a leginkabb korrelalo valtozok (zardjelben az r értékkel).

Nem talaltunk egyértelmii 0sszefiiggést a tekintetben, hogy miként
valtozik az egyes befolydsold tényezOk jelentdsége halfajonként. A
klaszterelemzés harom faj-csoportra és négy elkiiloniild fajra osztotta a
vizsgalt halegyiittest a vizsgalt tényezoknek a nagy felbontasu taplalék
Osszetételre gyakorolt hatdsa szerint. A fogassiilld elsdsorban a
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kiemelkedd ¢l6helyi hatas miatt valt el a tobbi fajtol. A balin esetében a
testméret és mas tényezOok atfedé hatasa volt kiemelkedd. A garda és a
kiisz taplalékanak Osszetétele erOsen valtozott évszakosan és a td
medencék kozott. Mig a siigér, a vorosszarnyu keszeg és a vagodurbincs
esetében a testméret Onalldé hatdsa bizonyult viszonylag fontos
tényezonek. A fennmaradé nyolc halfaj két kevésbé interpretalhatod
csoportot alkotott. A fékomponens elemzés eredménye egybevagott az
elézéekkel és megerdsitette a két ragadozo faj, a fogassiillé és a balin,
illetve a két zooplankton fogyaszto faj, a garda €s a kiisz elkiiloniilését (a
3. tengely mentén, amelyet itt nem abrazolok) mind egymastol, mind a
tobbi fajtol (6. abra). Az elsd fokomponens a fajok kozotti eltérések
61.1%-at magyarazta foként a tér és id6 skalak taplalékra gyakorolt hatasa
alapjan. A masodik fOkomponens a testméret hatdsat, mig a harmadik
els6sorban az évszakossag és a t6 medence hatasdban megmutatkozo
eltéréseket jelenitette meg.

Eredményeink ramutatnak tovabba, hogy a taplalék leirasanal
alkalmazott felbontds szamottevéen befolyasolhatja a  taplalék
variabilitasanak eredetére vonatkozd kovetkeztetéseinket. Nem meglepd
moédon, a kisebb felbontasit adatokban kisebb variabilitast talaltunk,
amely Osszefligg azzal is, hogy a tagabb taplalékforras kategoriakat
illetden stabilabbak a fajok igényei. A nagy felbontasu taplalékelemzésnél
kapott magasabb magyarazatlan varianciahanyad alapjan feltételezhetjiik,
hogy az egyedi szintl eltérések a taplalkozasi stratégidban inkabb a forras
tipusok kisebb kiilonbségein alapulnak.

Tekintettel, hogy az egyedek kozti funkciondlis variabilitds mértéke
gyakran a fajok kozotti atlagos kiilonbségeket is meghaladja, ezért a fajon
beliili eltérések figyelembe vétele a rendszerszintli 6kologiai modelleknél
is megkeriilhetetlen. A forrashasznositas terén mutatkozo egyedi
eltéréseknek jelent6s kihatasa lehet a fajon beliili és fajok kozotti
forrasfelosztasra, az egyedek ndvekedésére és tulélési esélyére, végso
soron tehat a populacids és kozosségi szintli folyamatok Osszességére
(Bolnick et al. 2011, Miller & Rudolf 2011, Nakazawa 2015). Mindezek
tekintetében tudasunk azonban még mindig igen hianyos.
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Az értekezés uj eredményei

A vizeinkben zajld  Okologiai folyamatok  megértéséhez
nélkiilozhetetlen az adott rendszer mitkodése szempontjabol meghatarozéd
szereppel bird ¢élélénycsoportok taplalkozasanak és anyagforgalmi
szerepének ismerete. A vizi Okoszisztémaknak e tekintetben az egyik
fontos csoportja a halak. A halak taplalkozasanak sokféleségéhez fajaik
nagy szama ¢és valtozatossaga mellett, az egyedek kozott fennallo
kiilonbségek is jelentés mértékben hozzajarulnak. Ertekezésemben ennek
megfelelden a halak taplalékfogyasztasanak becslésével, valamint a halak
taplalékanak Osszetételét befolyasolo tényezokkel, kiemelten az
egyedfejlodés soran fellépd valtozasokkal, kapcsolatos kérdéseket
vizsgaltam a Balaton halegyiittesének és a Hévizi-td6 szinyogirtd
fogaspontydnak példdjan. E témakban elért legfontosabb kutatasi
eredményeim az aldbbiakban 6sszegezhetdek:

e Igazoltam, hogy a dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka és az
eziistkarasz béliiriilése megkozelitdleg exponencialis lefutasu a
Balatonban, valamint, hogy a béliiriilés sebessége a vizhdmérséklettel
szintén exponencialisan novekszik. Meghataroztam az 06t gyakori
halfaj napi taplalékfelvételének homérsékletfiiggését, igy a
vizhémérséklet alakulasanak ismeretében modellezhetévé valt e fajok
napi és napon tuli taplalékfelvétele.

e Jellemeztem a taplalék egyedfejlodést kisérd valtozasait 15 halfajnal a
Balatonban ¢és kimutattam, hogy a fajok tobbségének taplaléka
monoton mddon ¢és jelentds mértékben valtozik az élettartam alatt.
Jellegzetes példakon keresztiil szemléltettem az egyedfejlodést kisérd
taplalékvaltasok lehetséges lefolyasat és hatasat a fajon beliili és fajok
kozotti taplalékmegosztasra. Eredményeim ramutatnak a fajon beliili
funkcionalis variabilitas populéacids és kozosség szinti jelentdségére.

e Meghataroztam a Balaton halegyiittesén beliil elkiiloniild taplalkozasi
gildeket és értékeltem az egyedfejlodéshez kothetd taplalékvaltasok
szerepét a gild struktira szempontjabol. Kimutattam, hogy a fajok
tobbségénél a taplalékvaltasok rendszerint a gild tagsagot is
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megvaltoztatjak, vagyis az egyedek fejlodésiik soran tobb taplalkozasi
gildben is érintettek. A gildek elkiiloniilése igy nem faji, hanem az
egyes fajok méretcsoportjainak szintjén valésul meg. Rémutattam,
hogy az oly széles kdrben alkalmazott gyakorlat, miszerint az egyes
fajokat az egyedek kozti variabilitds figyelmen kiviil hagyasaval
soroljak 4ltalanos érvényl taplalkozasi gildekbe (pl. "benthivor",
"insectivor", "planktivor"), alapjaban helytelen és mivel vizeink
allapotanak értékelése soran is jelentds mértékben tamaszkodunk a
gild alapti mutatokra, ezért kiilondsen fontos a taplalkozasi gild
besorolas modszertananak finomitasa.

Megallapitottam, hogy azonos szajmérete ellenére, a fogassiillé kisebb
méretnél és sokkal hatarozottabban tér at a halfogyasztd életmodra a
Balatonban, illetve, nagyobb prédahalakat is képes zsdkmanyolni,
mint kdzeli rokona a koésiill6. Eredményeim igazoljak, hogy e fajoknal
a taplalékforras egyenetlen méreteloszlasa jelentds hatassal lehet mind
a ragadozé-préda méretviszonyra, mind a ragadozdénkénti
prédaszamra. Ramutattam, hogy a fogassilld és a kosiilld préda
valasztasat, a testmérettel ndvekvé prédaméret igény mellett,
leginkabb a talalkozasi rataval és zsakmanyolasi sikerrel 6sszefiiggo,
passziv szelekcios mechanizmusok iranyithatjak.

Szamszerisitettem a faji hovatartozas, a testméret, a tér (éldhely és to
teriilet) és az id6 (évszak és év) komponensek szerepét a Balaton
halegyiittesének és a Hévizi-t6 szunyogirtd fogaspontyanak taplalékat
jellemzd variabilitdson beliil. Kimutattam, hogy az egyiittes szintjén a
legjelentdsebb beazonosithatd hatdsa a faji hovatartozasnak van.
Ugyanakkor, a fajon beliili taplalkozasi variabilitds ehhez mérten
Osszességében joval nagyobb, amelyen belil a testmérethez,
térbeliséghez és idobeliséghez kothetd tényezdk fajonként nagyon
eltér6 ¢és gyakran atfedo jelentdséggel birnak. Eredményeim
ramutatnak tovabba, hogy a taplalék leirasanal alkalmazott felbontas
szamottevoen befolydsolhatja a taplalék variabilitdsanak eredetére
vonatkozo kovetkeztetéseinket.
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Koszonetnyilvanitas

Mindenek el6tt egykori témavetdmnek, Biré Péternek és
igazgatomnak, Herodek Séndornak tartozom koszonettel, hogy biztak
bennem ¢és lehetdséget adtak, hogy Tihanyban dolgozhassak. Kettdjiik
tamogatdsa €s az altaluk biztositott bizalom tette lehet6vé, hogy kutatasi
témaimat mar a kezdetekt6l részben magam valaszthassam meg.

Szeretném megkdszonni mindazon emberek munkajat és tAmogatasat,
akikkel egyiitt dolgozhattam, am szamossaguk miatt nem nevesithetek.
Kiemelt kdszonettel tartozom Dobos Gézanak a halaszatok soran nyujtott,
tobb mint két évtizedes Onzetlen segitségéért, Kiss Rozsanak az
irodalmazas és publikacids biirokracia terén nyujtott nélkiilozhetetlen
munkdjaért és Balazs Boldizsarnak a szamitogépes problémaim tiirelmes
kezeléséért. A palyafutdisom soran elért eredményeimet illetGen
kiilondsen sokat koszonhetek legkdzelebbi tihanyi és  kiilsOs
munkatarsaimnak, igy Arva Diananak, Bathory Istvannak, Czeglédi
Istvannak, Erés Tibornak, Gyorgy Agnesnek, Maroskovi Beatanak,
Miiller Tamasnak, Rezsu Emesének, Saly Péternek, Toth Monikanak,
Takacs Péternek, Tatrai Istvannak, Tolg Laszlonak és Turcsanyi Bélanak.
To6th Monikanak kiilon is koszondm az értekezésem atnézésében nyujtott
segitségét.

Koszonettel tartozom tovabba mindazon tamogatoknak, akik
munkdmhoz anyagi fedezetet biztositottak, igy kiilonosen: BFT, BHNP
Zrt., FVM Halgazdalkodasi Alap, GINOP-2.3.2-15-2016-00004,
Hévizgyogyfiirdé és Szent Andras Reumakoérhdaz, KDT KTVF, MEH és
OTH Balatonkutatasi programjai, NKFP-3B/0014/2002, OTKA T046222,
OTKA K83893.
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