Valasz Dr. Lengyel Szabolcs Opponensi véleményére

Ko6szondm szépen a Biradlo alapos munkdjat, valamint az értekezésemhez flizott értékes
észrevételeit és javaslatait.

Kdsz6ndm a témavélasztas és a tudomanyos teljesitmény méltatasat, és a pozitiv tartalmi
megjegyzéseket is, tovabba a kritikai megjegyzéseket az egységes koncepcionalis keretr6l, a
hipotézisekrdl, az alkalmazott modszerekrél és a tézisekrél. Egyet értek velik, és két
megjegyzésre reagalnék kulon.

Valdban, egy egyseges koncepcionalis keret tovabb ndvelhette volna a résztémak
koherencidjat. Probaltam az 6t nagy fejezet tartalmi 6sszefiizését a fajdiverzitas, kriptikus fajok
feltarasa, és a genetikai valtozatossag kiilonb6z6 szintjeinek vizsgalata kdré épiteni, de minden
bizonnyal lehetett volna ennél koherensebben is 6sszefiizni a résztémakat.

Azzal kapcsolatban, hogy az elérhetd elemzési modszerek koziil miért pont az adott modszert
valasztottam a lehetséges alternativ megkozelitésekkel szemben, nehéz konkrét valaszt adni. A
12 tanulmany kozul 11-ben alkalmaztunk valamilyen szintli genetikai vizsgalatot, amelyek
mindegyikében szamos elemzésen vittlk keresztll az adatainkat, hogy aztan valaszolni tudjunk
a feltett kérdeésekre. Mindig olyan eljarasokat alkalmaztunk, amelyek legjobban illeszkedtek az
adott genetikai markerhez, vagy amelyek széles korben alkalmazott és validalt eljarasok voltak
arra az adattipusra. Mindegyik tanulmanynal merlegeltiik az alternativ médszerek alkalmazasat
is, de Ugy itéltiikk meg, hogy annak hasznalata nem eredményezett volna érdemben eltéré vagy
megbizhatobb kdvetkeztetéseket.

Vélaszaim a feltett kérdésekre:

1. Az értekezés tobb fajnal talalt hasonl6 posztglacialis refuUgiumokra és visszateleptilési
Gtvonalakra utald filogeografiai mintdzatokat. Mennyire altaldnosithatéak ezek a
mintazatok a Karpat-medence Kkétéltii-faundjara? Ha van olyan filogeogréfiai
mintazat, ami ellentmond ezeknek, milyen életmeneti vagy o©koldgiai valtozok
magyarazhatjal ezeket az eltéréseket?

A hazai kétéltiiak filogeografia mintazatait tobb féleképpen lehet parhuzamba allitani. Két fo
szempontot lehet figyelembe venni:

(1) dkologiai igények, vagyis a glacialis idészakokban az elterjedési teriilete kiterjedtebb
volt a fajnak és az interglacialisokban sziikebb (hidegkedvel6/tiird, vagy hegyvidéki
fajok), vagy forditva (melegkedveld/tiird, vagy sikvidéki fajok)?

(2) foldrajzi struktardk milyen hatassal voltak a visszaterjedésiikre; pl. a nagy folyok
akadalyok vagy éppen terjedési folyosok voltak-e?

Ezeket a szempontokat figyelembe véve tekintettem at a farkos kétéltiiek elterjedéstorténetét a
dolgozatomban. Ha a tobbi hazankban €16 kétéltiifaj elterjedési mintazatat nézziik, akkor a
kovetkezd Gsszefiiggéseket vehetjiik észre:

A voroshast unka (Bombina bombina) a dunai tarajosgdétéhez hasonldan egy sikvidéki faj,
amelynek az utolsé eljegesedés alatti refagium teriilete a Fekete-tenger regidjaban lehetett.
Onnan, a Duna-mentén terjedt vissza az LGM utan a Karpat-medencébe hogy benépesitse
Kodzép-Europai siksagait (Voros et al 2006, Dufresnes et al 2025). Ehhez hasonld mintazatot
mutat a barna varangy (Bufo bufo) és az erdei béka (Rana dalmatina), a zéld varangy (Bufo
viridis) és a zold levelibéka (Hyla arborea), amelyek balkani refugiumokbdl gyors radiacioval



jutottak el Kozép- és észak-Europaba (Recuero et al 2012, Vences et al 2013, Stock et al 2006,
Dufresnes et al 2015), és amelyek jelent6s genetikai homogenitast mutat k6zép-Eurdpaban
vagy egész Eurdpaban.

Ha maradunk a sikvidéki fajoknal, akkor a mocséari béka (Rana arvalis), amely egy széles
elterjedésli eurazsiai faj, jelentds genetikai valtozatossagot képvisel Kozép-Europaban. Babik
¢és mtsai (2004) kimutattdk, hogy a mocsari béka nagy valoszintiséggel tobb glacialis ciklust is
a Kéarpat-medencében élhetett at, ahonnan aztdn nyugati irdnyba kiterjesztette allomanyait.

Ha a tipikusan hidegkedveld, hegyvidéki fajokat vessziik szdmba, akkor a sargahasu unka
(Bombina variegata) hasonlo6 evolucids torténettel rendelkezik, mint a dolgozatban bemutatott
alpesi géte ¢és foltos szalamandra, vagyis éppen a glacialis ciklusokban terjesztette ki az areajat,
és az interglacialisokban huzodott vissza a hegyvédékekre az Alpok, Karpatok és a Balkan-
valtozasa mellett a voroshast unka terjedése is hozzajarult. Ennek a masodlagos talalkozasnak
(secondary contact) bizonyitéka a két faj kozotti intenziv hibridizacié (Voros et al 20086,
Dufresnes et al 2025, Zacho et al 2025).

A gyepi béka az egyik legnagyobb elterjedésii kétéltiifaj, amely a mediterran félszigeteken kiviil
mindenhol megtaldlhaté Eurdpéban, allomanyai még a sarkkort is elérik. Multilokusz
vizsgalatok és paleoklimatikus elemzések bizonyitjak, hogy a faj a Pleisztocén alatt jelen volt
Eurdpa azon részein amelyeket az eljegesedés nem érintett (Vences et al 2013). Ezalatt a hosszU
idGszak alatt pedig jelent6s genetikai valtozatossagra tett szert Nyugat- és Dél-Europaban. Ez
a tobbi fajhoz képest szokatlan mintazat talan azért alakulhatott ki, mert ez a faj — foképpen a
kozelrokon Rana dalmatina-hoz képest — jobb adaptiv képességekkel rendelkezik 6koldgiai,
morfoldgiai, élettani és viselkedési tulajdonsagok tekintetében, ami hozzéjarulhatott
populacidinak fennmaradasahoz a klimatikus valtozasok soran.

2. Tekintve a teljes genom elemzésén alapul6 mddszerek elterjedtségét, felmeril a kérdés,
hogy a genomikai médszerek alkalmazasa megvéltoztatja-e és hogyan valtoztatja meg
a jelenlegi filogeogréafiai modelleket?

Valdban, az utobbi években elérhet6vé valtak a teljes genomelemzésen alapulé modszerek,
amelyek joval teljesebb képet adhatnak a fajok és populaciok evolucios torténetérdl. Ezzel
kapcsolatban azonban felmeril néhany szempont, amit figyelembe kell venni.

A kételttiek, foképpen a farkos kétéltliek genomja a legnagyobb méretii, igy a legnehezebben
vizsgalhaté genomok koze tartozik. Mig példaul a rakosi vipera genomja 1.6 gigabazis (Gb)
vagy az emberi genom 3.2 Gb, addig a pettyes gbte genomja nagyjabol 25 Gb, az alpesi gbte
genomja nagyjabol 30 Gb, a foltos szalamandra genomja nagyjabol 35 Gb, a barlangi vakgéte
genomja pedig nagyjabol 50 Gb méretli. De nem csak a genom mérete, hanem a nagy
mennyiségli repetitiv szekvencia, a gyakori leszarmazasi vonal-specifikus transzpozon-
expanziok, valamint a kromoszoma-atrendez6dések megnehezitik a genom 0Osszeallitasat és
annotalasat. Jollehet az utobbi 1-2 évben sokat fejlodott a hosszi leolvasasu szekvenalas
modszertana, a kétéltiiek jelentésen elmaradnak a tobbi gerinces allat mogott a teljes
genomszekvenalas terén. Emiatt nem all elég referenciagenom rendelkezésre, igy a genom
Osszeallitasa még nehezebbé valik. Szerencsére tobb olyan kezdeményezés is létezik, pl.
Vertebrates Genome Project (VGP), European Reference Genome Atlas, vagy Amphibian
Genomics Consortium, amelyek célja, hogy legalabb csaladonként, vagy ahol lehetséges
genuszonkent generéljanak referenciagenomot. A VGP projekt els6 fazisanak Gsszefoglalo
tanulméanya éppen most van 0sszeallitas alatt, ebben szerepel tobbek kozdtt a barna asébéka



(Pelobates fuscus) referenciagenomja, amelyet egy magyarorszagi példanybdl sikerlt
szekvenalni.

Az emlitett nehézségek miatt a kétéltieket inkabb tigynevezett genomszintii, csokkentett
genomreprezentacios szekvendalassal szoktak vizsgalni, amelyek a teljes genom feldarabolaséan
alapulnak, de csak egy részhalmazat szekvenaljak. llyen példaul a ddRAD szekvenélas, amelyet
pl. a Litoria raniformis levelibékafaj molekularis szisztematikai vizsgélatanal, vagy a
Molecular Inversion Probes (MIPs) amelyet a pettyes gdte populdcidgenomikai vizsgélata
sorén alkalmaztunk. Sajnos a dunai tarajosgéte, az alpesi géte, a foltos szalamandra és a
barlangi vakgéte tanulmanyok idejében ezek a mddszerek még nem voltak elérhetéek, igy a
multilékusz és a mikroszatellita fragmenthossz elemzések tlintek a legjobb megoldasnak.
Jollehet a mikroszatellita vizsgalatok sok esetben meghaladottak és a genom csak egy rendkivil
limitalt részét veszik figyelembe, mégis egy koriiltekintden kifejlesztett mikroszatellita
markerszett hasznos lehet pl. egyedi azonositasban (lasd human sziil6i tesztek).

A fent emlitett négy farkos kétéltiifaj esetében harom olyan genomikai tanulmany sziletett,
amelyben a doktori munkamban szerepl6, vagy mas karpat-medencei allomanyok is elemezve
lettek és igy dsszehasonlithatd a két modszer hatekonysaga.

1. A barlangi vakgéte

Egy 2024-es tanulmanyban (Recknagel et al 2024, Molecular Ecology 33(8): €16868) 4
mitokondrialis DNS-szakaszt (12S, 16S, D-loop és COIl) és ddRAD szekvenalast alkalmazva
42,263 SNP-t vizsgaltak a Proteus anguinus teljes elterjedésén. Kilenc divergens genetikai
leszdrmazési vonalat azonositottak, amelyek 4-17 milli6 évvel ezel6tt valtak szét egymastol, és
amely mintazatot a ddRAD elemzés is alatamasztott, és ami megegyezik a mi korabbi
tanulmanyunkban mikroszatellita-markerekkel felvazolt genetikai mintazattal. Az altalunk
vizsgalt négy populacio, amely harom hidrogeografiai régidhoz sorolhaté (Pincinova-barlang
az Istra-karsztvidékhez tartozik, a Rupecica- és a Markarova-barlang a Lika-karsztvidékhez,
mig a Vedrine a Dalmacija és Hercegovina-karsztvidéken talalhatd), a genomikai vizsgalatok
alapjan is harom kulonall6 kladba tartozik. A fajok/csoportok szétvalasanak molekuléris
kalibralasa is megegyezik a mikroszatellita és a ddRAD adatok alapjan, bar a ddRAD SNP
markerekkel kisebb szérassal, pontosabban meg tudtak hatarozni az idGintervallumot (pl. Istra
levalasa 17-15 millio évvel ezel6tt (ddRAD) vs. 18-7 milli6 évvel ezel6tt (mikroszatellita).

2. Alpesi gote

Ez év februarjaban jelent meg egy tanulmanyunk nemzetkdzi egyiittmiikodésben az alpesi gbte
genomszintli vizsgalatan alapulo filogeografiajarol (Koster et al. 2026 Molecular Ecology
35(5): €70300). Ebben a tanulményban egy mitokondrialis gént (ND4) és 29,268 SNP-t
elemeztiink (NewtCap target sequence capture protocol-t alkalmazva), mivel az alpesi géte
szamtalan mitokondrialis vonalat foglal magaba, igy az alfajok-fajok taxonomiai helyzete
ezidaig tisztazatlan maradt Eurdpéban. Az altalam leirt Ichthyosaura alpestris bakonyiensis az
egyik ilyen mitokondrialis vonalat képviselte. A nuklearis markerek nem tamogattak a
dunantili allomanyok (Bakony és Orség) monofiligjat, viszont azt megallapitottak, hogy az
Alpok délkeleti részén kelet-nyugat iranyu savban, belefoglalva a hazai 6rségi és bakonyi
allomanyokat, az észak-balkani l.a.reiseri, a kozép- és nyugat eurdpai torzsalak és az ibériai
l.a.cyreni alfaj genetikai allomanyai keverednek. Ennek elterjedéstorténeti okai vannak,
miszerint az alpesi gotefajok/alfajok elterjedése dinamikusan valtozott az elmult 2.5 milli6 év
glacialis-interglacialis ciklusai alatt, és a jelenlegi, interglacilis kiterjedése kisebb teruletet fed
le, mint a legutobbi glacialis idoszak alatt. A genetikai valtozatossag a Balkan-félszigeten
mutatott a legmagasabb értékeket, ezt a régiot valoszintisitve az alpesi géte kialakulasara. A



filogenetikai fan a torzsalak es az ibériai alfaj (l.a.cyreni) monofiletikus csoportot alkot.
Eszerint a Balkanrol els6 korben a mai ibériai genetikai allomany terjedt szét, majd egy késobbi
glacidlis ciklusban a ma Ko&zép- és Nyugat-Europat benépesité allomany terjedt szét.
Mindezeket figyelembe véve, a genomikai vizsgalat megrdsitette a mtDNS-alapu vizsgalatokat,
miszerint a Karpat-medence nyugati régioja glacialis refugiumteriilet lehetett az alpesi géte
szamara, es azt is alairta, hogy a dunantdli allomanyok eltérnek az északi-k6zéphegységi
allomanyoktol. Fontos kiegészités viszont, hogy ez az eltérés a genetikai kevertségbdl adodik,
amit a mtDNS-alapu teszt nem tudott kimutatni.

3. Dunai tarajosgdte

Szintén egy 2026 év elejen megjelent tanulmanyunkban (van Eden et al. 2026) a dunai
tarajosgbte és az alpesi tarajosgbte genctikai valtozatossagat és hibridizacidjat kutattuk
genomszintli szekvenalast hasznalva. Itt is egy mtDNS markert (ND2) és 8976 SNP-t (szintén
NewtCap target sequence capture protocol-t alkalmazva) néztiink, és megallapitottuk, hogy a
két faj altal alkotott stabil hibridzona kozepe délrél északra huzodik Horvatorszagtol,
Szlovénian, Ausztrian, Magyarorszagon és Szlovakian at Csehorszag déli részéig. A hibridzéna
kornyékén szamtalan Uj mtDNA-haplotipus is eldkertilt, ezzel erésitve azt a feltételezést, hogy
a hibridzona koérnyékén helyezkedtek el a jégkorszaki reflgiumteriletek. Ez a mintazat pedig
megerdsiti korabbi tanulmanyunkban leirtakat, és a Dunantil szerepét a dunai tarajosgdte
glacialis refigiumteriileteirdl.

A foltos szalamandra ddRAD alapu elemzése megtortént ugyan (Gippner et al 2024,
Salamandra 60(2): 105-128), de sajnos karpat-medencei populaciokat nem elemeztek, igy nem
tudom kijelenteni, hogy vajon a genom-szintii elemzés mennyire tamogatja vagy mond ellent a
mi mikroszatellita-alapu elemzéseinknek.

Osszefoglalva, harom faj esetén a genomikai vizsgalatok alapvetden alatdmasztottdk a
multilékusz vizsgalatok eredményeit, de fontos kiegészitéseket adtak a fajok evollcids
torténetének megértéséhez.
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