Valaszok Barta Zoltan opponensi kérdéseire

K6széném Barta Zoltdn Professzor Urnak, hogy elvéllalta akadémiai doktori disszertaciom
birdlatat. Biiszke vagyok ra, hogy foglalkozott a dolgozatommal. Barta Professzor Ur
nemzetk6zi hirét, sikerességét, elméleti és gyakorlati tuddsat, széles latokorét, Oszinte
érdeklédését csodalom, a kegyetlenség hatarat surold tudomanyos igényességét és éleslatasat
pedig tisztelem. Kiiléndsen 6riilok ezért, hogy disszertaciom szinvonalat megfelelnek itéli az
akadémiai doktori cim elnyeréséhez

Vialaszok a kérdésekre

1.) Miért létezhet egydltaldn ragadozo-indukdlt védekezés ebihalakndl?

Professzor Ur kérdése harom hipotézisbol indul ki: (1.) a plaszticitas kifejezodésének nincs,
vagy nagyon alacsony a koltsége, (2.) a ragadozdfauna dsszetételének id6beli variabilitasa kicsi
a vizsgalt id6szakos kisvizekben, (3.) gyors az alkalmazkodas a ragadozokhoz. Ezek
barmelyikének teljesiilése elég lehet ahhoz, hogy csokkenjen a plaszticitison alapuld
fenotipusos variabilitdsnak, majd idével maganak a plaszticitisnak a mértéke, egyetértek.
Plaszticitis mégis van. Professzor Ur kérdése azt feszegeti, hogy hogy lehet ez. Kisérletet teszek
a harom hipotézis cafolatara.

(1.) Minket is némileg meglepett, hogy nem taldltuk meg mindeniitt a plaszticitas
kifejez8désének jelentds koltségét, €s elore bocsajtom, hogy az ezzel kapcsolatos felvetésre a
legnehezebb vélaszolni. Ismert, hogy az indukalt védekezés kifejezddésének koltségét nehéz
kimutatni, mert rendre alacsony, és nem feltétleniil jelentkezik minden kérnyezetben, azonnal,
€s sok jellegben (Scheiner €s Berrigan 1998; Agrawal és mtsai. 1999; Van Buskirk és Saxer
2001). Eppen ezért kerestik az esetleges koltségeket viszonylag nagy szdmu ismétlést
alkalmazva, laboratoriumi ¢és kiiltéri mezokozmoszokban egyarant végzett vizsgalatokban,
larvakorban és atalakulast kdvetden, mindig tobb, a ratermettséggel Osszefiiggésben alld
valaszvaltozot (fitness-correlate-et) vizsgalva. A disszertacio elsé cikkében (Hettyey és mtsai.
2011) leirtuk, hogy, legaldbbis szitakdtélarvak nem-letélis jelenlétében, alacsonyabb volt a
tulélé ebihalak aranya és lassabb volt az ebihalak fejlddése, mint a kontroll kezelésben —
mindkét megfigyelés egybevag az indukalt védekezés kifejezOdésének ratermettséget
csokkentd koltségének meglétével. Bar a tébbi esetben nem sikeriilt egyértelmiien ratermettség-
csokkenést okozd koltséget kimutatnunk, cikkek témege bizonyitja, hogy az életmenet, vagy
akar csak a viselkedés kornyezet-indukalt megvaltozdsa is koltségekkel jar(hat), és a
méregtermelésrdl is azt tartjuk, hogy egy koltséges folyamat (Daly és mtsai. 1997a,b;
Blennerhassett €s mtsai. 2019). Némileg korkoros érvelés, de megforditva is értelmezhetd, hogy
az az ismételt megfigyelésiink, hogy az ebihalak morfoldgiai, viselkedési és kémiai
védekezésiik intenzitdsa egyarant tiikrézte a ragadozok ,,veszélyességét” (Hettyey és mtsai.
2010, 2011, 2019), ha kozvetetten is, de ugyancsak az indukalt védekezés kifejezésének
koltségességét tamasztja ald, hiszen koltségek hianydban még a legkisebb veszélyt jelentd
ragadozo jelenlétében is a legintenzivebb valaszt kellett volna adniuk az ebihalaknak. Végiil,
de nem utolsé sorban, fontos kiemelni, hogy az indukalt valasz koltségének meg-nem-
taldlasdval nem bizonyitottuk a kéltség hidnyat. Marpedig a kifejez6dés koltségének 1éteznie
kell a plaszticitds hossza tavl fennmaraddsdhoz (Callahan és mtsai. 2008; Murren €s mtsai.
2015).

(2.) Arra vonatkozoan, hogy mennyire varidbilis idében a ragadozofauna §sszetétele az
egyes kisvizekben, nekiink nincsenek elemezhet$ adataink, mivel nem végeztiink éveken 4t
ismételt mintavételezést, de én amellett érvelnék, hogy az allovizek koziil az idészakos kisvizek
ragadozofaundja idében a legvaridbilisabb. A csticsragadozdk iddszakos jelenlétébdl,
drasztikus ~ vizszintingadozasokbdl és gyakori kiszaraddsbol, valamint mindezek
esetlegességébol adododan évrél évre és akar honaprdl honapra nagy valtozatossag lehet abban,
hogy melyik ragadozé milyen abundancidval van jelen, vagy jelen van-e egyéltalan a
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kétéltilarvak szempontjabol fontos tavaszi-koranyari idészakban (pl.: Robert és Matta 1984,
Kishida és Nishimura 2006). Megfigyeléseim szerint halak csak ritkan vannak jelen idészakos
kisvizekben; szitakotélarvak mar gyakrabban, de nagyobb populacidjuk nekik is csak akkor tud
felépiilni, ha a fejlédésiikhoz sziikséges 1-2-3 évig nem szarad ki az élohely; a géték minden
évben kiszarado kisvizekben is megjelennek koratavasszal, de hogy milyen denzitdson vannak
jelen és meddig, az a csapadék mennyiségétdl fligg; a szegélyes csikbogar rettentden falank
larvai néha oriasi denzitdson vannak jelen, mashol és maskor alig lehet veliik taldlkozni —
feltehetden az imagok jo ropképessége és nagy, tavak kozotti mozgékonysaga kovetkeztében.
Emellett az idészakos kisvizek a csapadékviszonyok fliggvényében évek kozott, sét akar egy
szezonon beliil is nagymértékben megvaltozo éldhelyeket jelentenek — széraz idészakban
sokszor csak a kozépsé, atlatszatlanna sarosodd, ndvénymentes, taplaléksziikét okozd medret,
csapadékosabb idészakban ugyanazon a helyen kristalytiszta vizl, diverz vizindvényzettel
rendelkez8, ezzel egyiitt rengeteg buvohelyet és taplalékot kinadlo éldhelyet. Ennek
megfeleléen, még ha a ragadozdfauna 6sszetétele és dssz-egyedszama dllando is lenne, az egyes
ragadozofajok okozta és az Ossz-predacidés nyomas akkor is prediktalhatatlan modon
kiilénbdzne évek kozott és valtozna akéar egy éven beliil is. Ehhez adédik még, hogy maguk a
kétéltiilarvak is erdsen ingadozo szamban vannak jelen a kisvizekben (szaraz tavaszokon csak
néhéany tucat par rak petét ott, ahol nedvesebb években akar tobb széz par szaporodik), ami a
prédadllatok denzitdsanak véltozasai nyoméan ugyancsak megndveli a predaciés nyomds, €s igy
az optimalis valasz intenzitisanak évek, vagy akar éven belilli ingadozasat (Peacor 2003; Van
Buskirk és mtsai. 2011). Végiil, bar a kétéltliek nagy ardnyban ugyanahhoz a vizes €l6helyhez
térnek vissza szaporodni, ahol 6k maguk is sikeresen &talakultak, mégis van egy jelentds
hanyad, ami él8helyet valt (pl. Reading és mtsai. 1991; Holenweg és mtsai. 2002). Ezek utodai
szamara az 4j éléhelyhez valo alkalmazkodéshoz kiiléndsen fontos lehet a plaszticitds megléte.
Hogy az ilyen egyedek mennyiben jarulnak hozza a plaszticitas fenntartasdhoz azaltal, hogy ha
utédaik nagyfoku (adaptiv) plaszticitds kifejezésére képesek, az Uj élohelyeken is nagy
ardnyban fognak tudni feln6ni €s szaporodni, €s nagy plaszticitast kodolo génkészletiiket el
fogjék tudni terjeszteni az 01j populdcidban, nem vizsgaltam.

(3.) Az a kovetkeztetésiink, hogy 0j ragadozok megjelenéséhez gyorsan, akar 20-30
generdcié alatt alkalmazkodhatnak a kétélttiek (Hettyey és mtsai. 2016), nem genetikailag
rogziilt védekezés kialakuldsara vonatkozik, hanem arra, hogy képessé valhatnak az ebihalak
az addig nem észlelt ragadozok veszélyforrasként vald felismerésére, és ennek nyomén a
plasztikus viselkedési valaszok kifejezésére. A ragadozo-felismerd képesség viszonylag gyors
mikroevolicios kialakuldsa nem mond ellent a védekezésben megfigyelhetd plaszticitas
meglétének, hiszen mindkét komponens egyiittes megléte az, ami (feltételezhetden) védelmet
nyujt az ebihalaknak. A genetikailag fixalodott védekezés elképzelhetd, hogy idovel kialakul,
de ez nem feltétleniil torténik meg, és minden bizonnyal hosszabb id6t vesz igénybe.
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2. Morfoldégiai, viselkedési és méregtermelésben megfigyelt védekezés a fejlodési plaszticitds
— fenotipusos rugalmassdag kontinuumon
A fenotipusos plaszticitas tag és elmosodd hatarokkal rendelkezd fogalom, ami éppen ezért
gyakran ad okot vitdkra. Piersma €s Drent 2003-as cikke, ami megkiilonboztette a fejlodési
plaszticitast (developmental plasticity) €s a fenotipusos rugalmassagot (phenotypic flexibility),
javitott ezen a helyzeten, és egyben megtermékenyitéleg hatott az elmélet fejlédésére. A
fejlodési plaszticitas olyan esetekre vonatkozik, amikor a fenotipus irreverzibilisen megvaltozik
és kornyezet-specifikussa valik (példaul ebihalak farokvitorldja méretének, alakjanak,
szinezetének és szoveti felépitésének véltozatossaga szitakotolarvak —jelenlétének
fiiggvényében). A fenotipusos rugalmassag ezzel szemben reverzibilis, gyors valtozés, ami
révid id6én beliil vissza is alakulhat majd wjra kifejezédhet (extrém példa a prédaallatok
viselkedésvaltozasa, példaul lefagydsa (freezing) ragadozo felbukkanasakor). A fejlodési
plaszticitdss és a fenotipusos rugalmassdag elméletben tobb szempontbol is jol
megkiilonboztethetd (Stager és mtsai. 2025). Mégis, a hatar a kettd koézott nem éles: vannak
példaul fenotipusos valtozasok, amik hosszu taviak, mégis idével visszaalakulhatnak és végiil
eltlinhetnek (Burggren 2020), és vannak jellegek, amikben a ketté egyszerre is keveredik



(Beaman ¢s mtsai. 2016). A fejlddési plaszticitas és a fenotipusos rugalmassag ilyen értelemben
inkabb egy kontinuum két szé1s6 értékének tekinthetd, mint két kiilonallo jelenségnek.

Professzor Ur konkrét kérdésére, hogy az altalunk vizsgalt viselkedési, morfoldgiai és
méregtermelésbeli valaszok hol helyezkednek el a fejlédési plaszticitds — fenotipusos
rugalmassag kontinuumon, a valaszom mindezek utan az, hogy nehéz megmondani.
Egymashoz képesti helyzetiik vélhetéen az, hogy a viselkedési vélasz hatterében elsdsorban
fenotipusos rugalmassag all, a morfologiai valaszok mogott inkabb fejlddési plaszticitas, mig a
méregtermelés valahol a ketté kozott helyezkedik el. Ugyanakkor, a viselkedési vélasz
intenzitasat is befolyasolhatja a fejlodési plaszticitas az egyéniség kialakuldsa nyoman (Urszan
¢s mtsai. 2015), a larvakor korai szakaszaban adott morfologiai valasz akar még atalakulés eldtt
eltinhet (Relyea 2003; Kishida és Nishimura 2006; Orizaola és mtsai. 2012), a
méregtermelésbeli valtozasok mogstt pedig mind gyorsan kialakuld €s rovidtava valtozasokat
(génexpresszioban), mind lassabban kialakuld, hosszabb tavon megmaradd morfoldgiai
véltozasokat feltételeziink (méregmirigyek méretének és/vagy szaméanak novekedése), vagyis
véleményem szerint egyik védekezési forma sem idealis példaja sem a fejlddési plaszticitasnak,
sem a fenotipusos rugalmassagnak, hanem inkabb a kontinuum-jelleget illusztraljak.
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3. Fenotipusos plaszticitds evolucidjdt leiro elméleti modellek

DeWitt és Scheiner 2004-es konyvében a fenotipusos plaszticitas evolucidjanak elméleti
modelljeivel foglalkozo felyezet (Berrigan és Scheiner 2004) mindjart az elején felsorol 56, a
modellbdl csak egy 6nkényesen kivalasztott mintat tartalmaz. Vannak optimalitas-modellek,
kvantitativ genetikai modellek, gametikus (populaciégenetikai) modellek, és twjabban
szimulécios, biologiai haldézatokon alapulé modellek. Ilyen mennyiséggel és valtozatossaggal
nehéz lépést tartani, szdmomra kiilondsen, mivel a mélyebb megértéshez sziikséges
matematikai képzettséggel és modellezési gyakorlattal én altalaban nem rendelkezem. Az
elméleti cikkeknek jorészt csupan a szoveges részei (kiinduldsi feltételezések, levont
kovetkeztetések) és az eredményeket bemutato dbrék azok, amelyekkel meg tudok birkédzni. Az
ilyen, felszines megértésen alapulé modellpredikcid-hasznalatnak pedig nem latom sok
értelmét, mert konnyen ,cherrypicking”-é silanyulhat, vagy hibds felhasznélashoz,
félreértelmezéshez vezethet, ezért kevéssé kovetem az elméleti irodalmat. Hasonloképpen nem
kovetem rendszeresen példaul az ugyancsak relevans, €lettannal, vagy populdcidégenetikéaval
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foglalkozé irodalmat sem, pedig ezen teriiletek eredményeinek ismerete is kutatési teriiletem
mélyebb megértését szolgalnd, izgalmas multidiszciplinaris kutatédsok alapjat képezhetné. Ezen
teriiletek irodalmaval is csak egy-egy specifikus kérdés/probléma kapcséan talalkozom. Mas
teriiletek kutatdival valé egyiittmiikodésre nyitott vagyok, de nem vagyok polihisztor, €s azt a
nézetet osztom, hogy nem is kell feltétleniil mindenkinek erre torekedni, még ha a Nobel dijas
kutatok jellemzéen hajlanak is erre (Root-Bernstein és Root-Bernstein 2020). (Megjegyzés:
Feleségem azt tandcsolta, hogy csak igérjem meg, hogy majd az akadémiai székfoglalomra
alaposan attekintem az elméleti irodalmat is. Ezt az igéretet konnyedén teszem.)

De elfogadom, hogy a bioldgiai folyamatok elméleti hatterének megértéséhez sziikséges
legalabb a relevans modellek k&vetkeztetéseinek ismerete, ezek predikcidinak biologiai
adatokon torténd tesztelése eléremozdithatja a tudomaényteriilet fejlédését, hisz ennek
segitségével jo becslést kaphatunk arra vonatkozdan, hogy mennyire értjiik az adott mintézat
mogott megbtivd jelentdsebb folyamatokat.

Professzor Ur azon konkrét kérdését, hogy milyen modellrél tudok, ami a belsd éllapot
és a kornyezeti véltozatossig mértékének szerepét irja le a plaszticitds evolucidjaban,
feltételezem, hogy azért kaptam, mert a kornyezet prediktabilitdsaval, mint a plaszticitds
evolliciojat meghatarozé tényezdvel kapcsolatos tényezorél félreérthetéen irtam a
disszertacidban. Arra a fél mondatra gondolok, hogy ,, This adaptability (marming a fenotipusos
plaszticitas) likely provides a survival advantage in dynamic and unpredictable natural
environments...”. Ezt arra értettem, hogy a kornyezetnek (vagy térben, vagy iddben)
variabilisnak kell lennie és véletlenszerien kell véltoznia, mert ellenkezd esetben (pl.
életszakaszhoz kapcsolodd, minden generacioban ugyanigy torténd véltozasok) fixalodik a
(kiilonbozd életszakaszokra jellemzd, egymastdl eltér6) védekezés. Ezzel szemben mar a
klasszikus optimalitas modellek is hangsulyoztak, hogy a plaszticitas kialakuldsat gatolhatja a
kornyezet prediktalhatatlansdga (Cohen 1968; Kaplan és Cooper 1984; Moran 1992). A
latszolagos ellentét azzal oldhatd fel, hogy utobbi esetben a prediktalhatésag nem a kdrnyezet
inherens tulajdonsaga, hanem a vizsgalt egyed szempontjabol értendé: képes-e az egyed idében
elég pontosan megjosolni (= prediktalni), hogy amikorra ki tudja alakitani a valaszt, milyen lesz
a kornyezet. Taldn szerencsésebb lett volna a disszertacié kérdéses mondatidban a
prediktalhatatlan kifejezés helyett (annak ,foglaltsaga™ miatt) sztochasztikusan valtozo
kornyezetrd] irni. Ettél fiiggetleniil, példaul Botero és mtsai. (2015) egyed-alaptl szimulacids
modelljitkk segitségével azt a kovetkeztetést vontdk le, hogy (az €l6lény szempontjabol
prediktdlhaté koérnyezetben) fenotipusos rugalmassigot (= ,reverzibilis plaszticitast™)
varhatunk, ha a kornyezeti valtozatossag id6skalaja rovid, fejlodési plaszticitast (=
sirreverzibilis plaszticitast™), ha a kérnyezeti valtozatossag idéskédldja kozepes, €s fixalt
védekezést (ami evolucids 1éptékii id6ben azért persze valtozhat, ezért ,,adaptive tracking”-nek
nevezik), ha a kérnyezeti véltozatossag idéskélaja hosszd. Fischer és kollégai (2014) elméleti
modelljiikkel kimutattdk, hogy idében varidbilis kornyezetben a plaszticitas kifejezédésének
valoszinliség véltozhat az egyedfejlédés soran: a fiatal egyedek szamdra elényds lehet a
fejlédési plaszticitassal kapcsolatos dontések elhalasztasa amig elég informaciét nem gyijtottek
a (jovében varhatd) kornyezetrél, mig az élet vége felé ugyancsak csokken a valaszok
megtériilési valdszinlisége, ezért mar nem éri meg a plasztikus vélasz kialakitasa.

Professzor Ur mésik konkrét kérdése arra vonatkozott, hogy milyen elméleti modellrol
tudok, ami a koltség/nyereség egyenleg plaszticitas-evoluciora kifejtett hataséval foglalkozik.
Van, aki ugy kozeliti meg ezt a kérdést, hogy akkor varhatjuk fenotipusos plaszticitds meglétét,
ha a fenotipus kéltsége (= cost of phenotype”; a mindig kifejez6dé védekezés koltsége)
nagyobb, mint a plaszticitas koltsége (= ,cost of plasticity”; a plasztikus vélaszadds
képességének fenntartasabol adodo koltseg; Callahan és mtsai. 2008; Murren és mtsai. 2015).
Professzor Ur konkrét kérdését pontosabban megkozelitve példaul Lively (1986) szerint akkor
varjuk a plaszticitds meglétét, ha a plaszticitas koltsége (vagy a koltség-nyereség egyenleg)
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Reakcidk az ,,Aprosagok”-ra
1. Igen, ez egy zavaro elirés, elnézést. Helyesen igy hangzik, hogy ,,Phenotypic plasticity is the
ability of a given genotype to produce alternative phenotypes”.

2. Ebben a bekezdésben azt tartottam fontosnak altalanossdgban megirni, hogy a ragadozo-
felismeréssel és az indukalt védekezéssel foglalkozo vizsgéalatokban leggyakrabban
alkalmazott, igy a mi vizsgalatainkban is visszatéréen hasznalt, két modszertani
megkézelitésnek mi az elénye és mi a hatranya, és hogy miért kiilonésen jo mindket
modszert egyszerre alkalmazni. Igaza lehet Professzor Urnak, szerencsésebb lett volna ezt
nem ide, az 1.2-es cim ald (,,Predator recognition and the underlying sources of
information™) tenni, de jobb helyet nem taldltam ennek az informacionak, ahhoz pedig tl
révidnek gondoltam a vonatkozd bekezdést, hogy egy kiilon alcim ald rendezve
szerepeltessem.

3. Nem biztos, hogy értem, mire céloz Professzor Ur annak kapcsan, hogy ,,In some species
already tadpoles produce these toxins”. Az ebihalak bére még nem rendelkezik Osszetett
méregmirigyekkel, amilyen példaul az atalakult varangyok fiiltémirigye, €s a méreg nagy
részének termeléséért felel. Példaul egy cukornad varangyokon (Rhinella marina, régebben
Bufo marinus) végzett részletes vizsgalatban azt talaltak (Hayes és mtsai. 2009), hogy bar az
ivarérett és juvenilis 4llatok erésen mérgezdek, az ebihalak nem képesek méregtermelésre.
A larvak csak az anyaallat 4ltal a petékbe elraktirozott mérgeket tartalmazzak. Onallé
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méregtermelésiik csak az 4talakulas utdn indul be. Ezen informaci6 birtokdban vizsgalataink
kezdetén nem tudtuk, hogy a cukornad varangy-rokon barna varangy ebihalak vajon
képesek-e a méregtermelésre, ezért fogalmaztam igy a szévegben.
Hayes RA, Crossland MR, Hagman M, Capon RJ, Shine R (2009): Ontogenetic variation
in the chemical defences of cane toads (Bufo marinus): toxin profiles and effects on
predators. Journal of Chemical Ecology, 35: 391-399.

4. Igen, ezek a fajnevek, tévesen, az elsé emlitésiikkor szerepelnek roviditve, és a masodik
emlitéskor irtam ki 6ket. Ennek oka, hogy a cikkek sorrendjén a disszertacio irdsa alatt
véltoztattam, igy cserélt helyet a két elsé cikk, de a fajnevek frasmodjat mar elfelejtettem
ennek megfeleléen atirni. Ezért is elnézést kérek.
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