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Bevezetés

Az egykor Eurdpa sikvidéki foly6inak tobbségében el6fordulé tiszavirag
(Palingenia longicauda) 4llomanyai XX. szazadban rohamosan
fogyatkozni kezdtek, a faj elterjedési teriilete Osszehuzodott. Az
areacsOkkenés eredményeként az 1970-es évektél mar csak a Karpat-
medencébdl, a Tisza vizrendszerébd], illetve a Rababol ismertek a
tiszavirag allomanyai, valamint a kozelmultban ismét megtaldltak
populéciéit az Al-Duna vidékén is (Soldan és mtsai. 2009).

Maig nem tisztazott egyértelmiien, hogy pontosan milyen okokkal
magyarazhatdé a tiszavirdg ilyen mértékd kipusztulasa és
visszaszoruldsa. Van hipotézis, amely ezt klimatikus okokkal
magyarazza (Haybach 2007), de a leginkabb elfogadott vélemény, hogy
a faj megritkuldsdért els6ésorban az ember kornyezet Aatalakitd
tevékenysége tehet6 felel6ssé (Tittizer és mtsai. 2008). Vélhetéen mind
a két elképzelés szerepet jatszhatott abban, hogy végeredményben a
tiszavirag elterjedési teriilete mintegy 95%-kal csokkent a 19. és 20.
szazad soran. Az elterjedési teriilet ilyen aranyu elvesztése rendszerint
drasztikus csokkenést eredményez a faj genetikai sokféleségében is
(Frankham 1996; Campos és mtsai. 2010). A tiszavirag esetében is
joggal feltételezhetjiik, hogy a Karpat-medencében fennmaradt
populacidk genetikai variabilitAisa meglehetésen alacsony. E hipotézis
ellendrzésére genetikai vizsgalatot végeztiink, amelynek célja a Karpat-
medence teriilletén talalhatdé populdciék genetikai sokféleségnek
becslése volt, hogy valami képet kapjunk azok sériilékenységérdl.

Habar a tiszavirag a Tisza vizrendszerében sikeresen atvészelte az
elmult évszazadokat, valamint a recens hazai populaciék napjainkban
stabilnak tlinnek, az allomanyok tovadbbra is ki vannak téve azon
klimatikus és antropogén hatasoknak, amelyek feltételezhetéen az
egykori  areacsokkenését okoztdk. A  tiszavirdg megmaradt
allomanyainak jelent6s része a Tisza vizrendszerén duzzasztokkal
vizkormanyzott, hidromorfolégiai szempontbdl erdsen moddositott
foly6kban taladlhaté, amelyeken még napjainkban is rendszeresen
folynak mederrendezési munkalatok. Bar nagy vonalakban tisztaban
vagyunk az egyes beruhazasi tipusok tiszaviragra gyakorolt hatasaival,
nem allnak rendelkezésiinkre mennyiségi becslések ezekkel
kapcsolatban, amelyeket egy-egy konkrét beruhdzas esetén hivatkozasi
alapot biztositana az érintett tiszavirag populaciék tényleges védelme
érdekében.



Végilil a mdar A4ltalanosan ismert Kkarositdé tényezék mellett a
fogyatkozashoz tovabbi, eddig kevésbé megfigyelt és tanulmanyozott
mechanizmusok is hozzajarulhattak. Munkdnk soran példaul a Kisar-
Tivadar kozotti hidnal megfigyeltiik, hogy a hid akadalyt jelenthet a
foly¢ felett kompenzacios repiilést végzo tiszavirag-néstények szamara,
mivel azok tobbsége a hidnal visszafordul, vagy vizkeresé viselkedésbe
kezd. Hipotézisiink szerint a hid megzavarja vagy meggatolja a
néstények polarotaktikus vizérzékelését, s ezaltal a folydvizi él6hely
fragmentaci6jahoz vezethet, melynek tdbbféle populacié-szint
kovetkezménye lehet, melyek veszélyeztethetik az érintett populacié
hosszii tavi fennmaradasat. Ezen elképzelés tesztelésére valtozatos
modszerekkel terepi adatokat gyijtottiink és laboratériumi méréseket
végeztiink.

Célkitiizések

A disszertaciéban 6t, a tiszavirdggal kapcsolatos vizsgalatot mutattam
be, melyek harom témakorbe sorolhatéak és amelyek célja kovetkez6
volt.

Az els6é témakorben els6ként a tiszavirdg-larvak el6forduldsat és
mennyiségét befolydsold tényezdket vizsgdltam a Fels6-Tisza
Gergelyiugornya és Tarpa kozotti szakaszan (18 fkm).

Ennek sordn tanulmanyoztam a tiszavirag-larvak mennyiségi viszonyait
és a tiszavirag-telepek szerkezetét befolydsold abiotikus valtozokat a
GulAcs telepiilés melletti Igonya nevii folyokanyarulatban (1. vizsgdlat).
A témakoér madsodik részében feltérképeztem a tiszavirdg telepek
elhelyezkedését a szakaszon és kerestiik a talalt mintazat kialakulasaért
felel6s tényezdket (2. vizsgdlat).

A  masodik témakoérben a jelenlegi tiszavirdg-adllomanyokat
veszélyeztetd tényezdket és azok hatdasmechanizmusat vizsgaltam.
partvédd kovezés kovetkeztében megfigyelhet6 allomanycsékkenés
mértékét Kisar térségében (3. vizsgdlat).

A masodik részben a kisari hid mint lehetséges él6hely-fragmentaciot
okoz6 optikai barrier szerepét és annak egyéb, viselkedési és populacios
hatasait vizsgaltam részletesebben (4. vizsgdlat).

Végiill molekularis genetikai vizsgalatokat végeztiink a megmaradt
karpat-medencei tiszavirdg allomanyokkal kapcsolatban (5. vizsgdlat),



amely sordn célunk volt (i) a genetikai sokféleség felmérése a jelen tiszai
és rabai populdcidokban, (ii) a jelenkori tiszai és rabai valamint a kihalt
rajnai populacidk 6sszehasonitdsa és (iii) a rabai populécié eredetének
tisztazasa.

Anyag és modszer
A dolgozatban részletezett kiilonb6z6 vizsgalatok sordn a kovetkezd
mintavételi eljarasokat és elemzéseket alkalmaztuk.

1. vizsgdlat: A larvak mennyiségi mintavételeit a Fels6-Tisza Gulacs
kozigazgatasi teriiletéhez tartozé Igonya nevi folydkanyar jobb partja
mentén bager mintavevd segitségével végeztilk. A mintavétel soran
minden mintavételi egység esetében feljegyeztiik a helyben megfigyelt,
abiotikus hattérvaltozokat (iszaplerakédas, durvan partikulalt szerves
tormelék (CPOM) jelenléte/hidnya, vizaramlds becsiilt erdssége,
vizmélység), illetve feljegyeztiikk a mintabdl kimosott tiszavirdg larvak
szamat és becsiilt korosztalyat. A kapott adatokat tdbbszoros logisztikus
regresszios analizissel (jelenlét/hiany adatok) illetve altalanos linedris
modellekkel (GLM, abundancia adatok) vizsgaltuk.

2. vizsgdlat: A tiszavirag-telepek feltérképezését a Fels6-Tisza
Vésarosnamény és Tarpa (696-714 fkm) kozotti szakaszan végeztik az
6szi, alacsony vizallast id6szakban. A felmérés soran, motorcsénakkal a
part mentén haladva, a partfalban taldlhat6 jaratok alapjan nagy
pontossagu GPS-szel bemértiik az egyes telepszakaszokat, illetve azokat
a jaratstirtiség alapjan ,Erés”, ,Kozepes”, ,Gyenge” és ,Szoérvanytelep”
kategéridkba soroltuk. A felmérés soran gyijtott adatokat az ArcView
3.2. térinformatikai program segitségével jelenitettiik meg és értékeltik.

3. vizsgdlat: A kOszoérasos partbiztositdas allomanynagysagra
gyakorolt hatisanak vizsgdlata sordn a tiszavirdg imagék Aaltal
hatrahagyott larvabéroket gytjtottikk uszadékhalos egy Kisar melletti
koévezett és egy Gulacs melletti kovezésmentes partszakaszon. Az egyes
napok gyfijtési eredményeit paros t-teszt segitségével hasonlitottuk
Ossze.

4. vizsgdlat: A Kisar-Tivadar kozotti Tisza-hid optikai barrier
szerepét polarimetrids képalkoté felvételekkel vizsgaltuk. A
polarimetrikus képalkotas részletes leirdsa Horvath & Varju (1997)
munkajaban szerepel. A rajzé néstények energiatartalmanak becslése
kaloriméter segitségével tortént. A rajzé ndstényeket csénakbdl fogtuk
be, egyrészt kozvetleniil a hid tévében feltorl6dé ndstények koziil,
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masrészt a hid alatt 1 fkm-rel kompenzacids repiilést végzdé ndstények
koziil. Tovabbi gylijtést végeztiink még a rajzas végén, a viz felszinén
sodr6dé kimerilt példanyok koziil. A befogott példanyokat folyékony
nitrogénnel hiitott tartalyokban, majd a laboratériumban -25 °C-on
taroltuk. A kalorimetrias mérésekhez Parr 1341 tipust oxigénbombas
kalorimétert hasznaltunk. Az adatok elemzése egyutas ANOVA-val és
linearis kevert modellek (GLME) segitségével végeztiik.

5. vizsgdlat: A recens és kipusztult tiszavirdg populaciék genetikai
6sszehasonlitasat mitokondridlis DNS szekvencidk (mtCOI, 16S) alapjan
végeztiik. A vizsgalathoz recens populdciokbdl frissen gytjtott larvakat,
a  kipusztult rajnai populaciéb6l pedig természettudomdanyi
muzeumokban tarolt szaritott példanyokat hasznaltunk. A DNS-kivonas
a larvak potrohfalabdl tortént a gyartd (friss példanyok: DNeasy Blood
& Tissue Kit, mizeumi példdnyok: QIAamp DNA Investigator Kit,
mindketté Qiagen, Hilden, Németorszag) elbirdsai alapjan. A szelektiv
DNS felszaporitas sordn a Jerry és S20 primerek segitségével a mtCOI
mintegy 600 bp hosszu szakaszat, valamint a 16Sar és 16SB2 primerek
segitségével a 16S riboszémalis rRNS mintegy 520 bp hosszu szakaszat
sikertilt felszaporitani. A mizeumi példanyokbdl a vizsgalathoz Gjonnan
tervezett primerek (Pal]S20Int-1F, PalJS20Int-1R) segitségével egy 196
bazispar hosszisagu szakaszt sikeriilt kinyerni. A szekvenalas ABI 3730
DNA Analyzer (Applied Biosystems) segitségével tortént. A kapott
szekvenciak rendezése, szerkesztése és ellendrzése a BioEdit program
segitségével tortént. A haplotipusok kozotti leszarmazasi kapcsolatok
megjelenitését a median-joining network &abrazolasaval, a Network
4.5.1.6 szoftver hasznalataval végeztilk. A DnaSP v. 5 szoftver
segitségével szamitottuk a szekvencidk haplotipus- és nukleotid-
diverzitasat. A paronkénti eltérések alapjan Fsr értékeket szamoltunk,
majd az Exact Test for Population Differentiation (ETPD) tesztek alapjan
vizsgaltuk a genetikai elkiiloniilést az egyes populdcidk kozott. A
demografiai valtozdsok nyomait Tajima’s D és Fu's FS szelektiv
neutralitas tesztekkel kerestiik, mig a Tisza allomanyainak molekularis
varianciajat AMOVA-val (Analysis of Molecular Variance) elemeztiik,
majd paronkénti Fsr értékeket szamitottunk az Arlequin 3.11
programmal. Az effektiv populaciéméret valtozasait Bayesian skyline
plot-tal vizsgaltuk, melyet a BEAST 1.5.4 programmal készitettiink. A
tiszai és rabai populaciok kozotti jelenkori migracié valdszintiségét
Isolation with Migration (IMa) elemzéssel, mig a multbeli migraciés
szcenaridkat a MIGRATE-N v. 3.2.6. szoftverrel elemeztiik.



Eredmények

1. vizsgdlat: A partfalb6l 2,5 méteres vizmélységig vett mintdk
alapjan megallapitottuk, hogy a tiszavirag-larvak atlagos egyedstirlisége
né a vizmélységgel. Megallapitottuk tovabba, hogy a frissen lerakddott,
iszapos iiledékkel boritott telepszakaszokon jéval kisebb szamban
fordulnak el larvak, mint a kotdttebb, agyagos, laza iiledék nélkiili
szakaszokon.

2. vizsgdlat: A Fels6-Tisza 18 fkm-nyi szakaszanak felmérése soran a
két parton Osszesen mintegy 3161 m hosszan taladltunk tiszavirag
jaratokat, amibdl 6sszesen 2167 m hosszd partszakaszon fordult el
valamelyik mindségi kategéridba sorolhat6 tiszavirag telep, mig a
fennmaradé 994 m-en szoérvanyos el6fordulast észleltiink. A telepek
altal benépesitett partszakasz 23%-an erds, 38%-an kozepes és 39%-an
gyenge telep fordult el6. A telepek a folydkanyarok kiilsé ivén, a
sodorvonalhoz kozel 1év6 partszakaszok mentén voltak gyakoribbak és
erdsebbek.

3. vizsgdlat: A természetes és a kdszorassal boritott partszakaszrol
gyljtott levedlett larvabdérok szadmdanak 0Osszehasonlitisa soran a
természetes partszakaszrél atlagosan 86%-kal tobb larvab6r sodrdodott
le, mint a kovezett partszakaszrol, mely kiillonbség magasan szignifikans
volt.

4. vizsgdlat: A polarimetrids mérések alapjan a vizsgalt szakaszon a
vizfelszinrdl visszavert fény horizontalisan és kdzepesen polarizalt volt
(30% < d < 50%), mely egyfajta ,polarizaciés csatornat” alkot a
partmenti névényzet altal learnyékolt, vertikdlisan és csak alacsonyan
polarizalt (0% < d < 10%) vizfelszinek kozott. Mérések alapjan a hid
betontdmege és az altala learnyékolt vizfeliilet nem polarizalt fényt ver
vissza (d = 0%), mely tehat megbontja a folyasirannyal szemben
kompenzaciés repiilést végz6 ndstények altal kovetett polarizacios
csatornat. Ennek eredményeképpen a megzavart tajékozdédasu
ndstények megszakitjdk repiilésiiket, visszafordulnak, vagy vizkeresd
viselkedésbe kezdenek, mely id6vel a néstények feltorlodasahoz vezet a
hid folyasirany szerint lefelé elhelyezkedd oldalan. A kalorimetrias
mérések alapjan a rajzads elején a hidnal gyf(ijtétt ndstények
energiatartalma mind6ssze 68%-a volt az 1 km-rel lentebbrél gytijtott
repiilé példanyokénak és nem kiilonbozott szignifikansan a rajzas végén
gyljtott, vizfelszinen haldoklé példanyok energiatartalmatél. Ezt a
kiilonbséget nem magyaraztdk sem a szaraz testtémegben, a testméret-



valtozokban vagy a tojassal telitettségben levd kiilonbségek. Az
uszadékhalds mintavétel kilenc napja soran gytjtott 17 637 levedlett
larvabdr alapjan a hid alatti szakaszon a néstények aranya 67% volt,
mely 2:1 néstény:him ivarardnynak felelt meg, mig a hid feletti
szakaszon az ivararany nem tért el az 1:1 aranytol.

5. vizsgdlat: A frissen gy(jtott példanyokbdl a mtCOI (472 bp) és a
16S (464 bp) szekvencidk 0Osszeillesztésével egy 936 bp hosszu
szekvencia, mig a muzeumi példanyokbdl egy 196 bazispar hosszu
mtCOI gén szekvencia allt rendelkezésre az elemzésekhez. Varatlanul
magas genetikai sokféleséget tapasztaltunk mind a Raba, mind pedig a
Tisza vizrendszer populdcidiban. A 245 példanybdl 87 kiilonb6zd
haplotipust azonositottunk, amelyek tobbsége vagy csak a Tisza
vizgytjt6jén (76), vagy csak a Raban (9) fordult eld, mig két haplotipus
mindkét helyen el6kertilt. A teljes hazai dllomany dsszesitett haplotipus-
diverzitasa (Hd) 0,875, nukleotid diverzitasa (m) pedig 0,0031 volt. A
haplotipusok tobbsége kozeli rokonsagot mutatott egymassal és un.
Jtripla-csillag” eloszlast alkotott, ami harom gyakori- és szdmos szatellit
haplotipusbdl allt. A gyakori haplotipusok koziil ketté csak a Tisza
vizrendszerérol keriilt el6, a harmadik viszont mind a Rababan, mind
pedig a Tisza vizgy(jt6jén el6fordult. A mizeumi példanyok mtCOI
fragmentumai (196 bp) féleg ugyanazokat a haplotipusokat
tartalmaztdk, mint a frissen gyijtott példanyok. A Tisza és a Raba
populécidiban jelentds eltérést tapasztaltunk a szelektiv neutralitastol
(Tajima D=1.365 p=0,007; Fu Fs=24.766, p<0.001), mely a
kézelmultban bekovetkezett palacknyak-hatidsra utalt. A Bayesian
skyline plot viszont az effektiv populaciéméret tavoli multban toértént
jelent6s (2,5 nagysagrendii) névekedését mutatta. A populaciok kézotti
paronkénti o6sszehasonlitdsok szignifikdns differencidciét mutattak a
rabai populacié és minden tiszai allomany koézott (paros Fsr = 0,353,
p <0,05). Ugyanakkor a Tisza vizrendszerének Aallomanyai kozott
mind6ssze néhany szignifikdns kiilonbséget sikeriilt kimutatni. Az
AMOVA alapjan a variancia 96%-a a Tisza dllomanyain beliil jelentkezett
(Fst=0,04, p=0,029) és a Mantel-teszt alapjan a genetikai és a foldrajzi
tavolsag nem korreldlt (R=0.15, p=0,08). Szignifikans kiilonbséget
talaltunk a kihalt rajnai allomany és a Tisza rendszer populaciéi kozott
(Fst=0.57; ETPD, p <0.001), valamint a Raba populaciéja és a Tisza
rendszer allomanyai kozott (Fsr=0.68; ETPD, p<0.0001). Nem volt
viszont szignifikans kiilonbség a kihalt rajnai allomany és a rabai
populacié kozott (Fsr=0.02; ETPD, p=0,61). A rajnai és a rabai
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populacidk a pdronkénti Osszehasonlitds sordn is szignifikdnsan
kilonboztek a Tisza vizrendszer egyes allomanyait6l. Az IMa elemzés
szerint a két recens karpat-medencei areafragmentum (Raba, Tisza)
jelenleg elszigetelt egymastol. Viszont a MIGRATE elemzés soran a Tisza
vizrendszer fel6l a Raba iranyaba folyé multbéli migracié forgatékdnyve
kapta a legmagasabb tamogatast (AIC = 5,832; Akaike suly = 0,95).

Kovetkeztetések

1. vizsgdlat: A telepek szerkezetének vizsgalata soran
megallapitottuk, hogy a telepek elsésorban a kotottebb, agyagosabb,
iszap- és iledékmentes partszakaszokon talalhatéak, mely eredmény
megerdsitette a korabbi, féként megfigyelésekre és Kkorlatozott
mintavételekre alapozott ismereteket (Russev 1987; Sartori & mtsai.
1995; Andrikovics & Turcsanyi 2001). Megfigyeléseink és
eredményeink szerint az iiledékkel boritott aljzat nem alkalmas tartds
jaratok kialakitdsara. Az az Uj eredmény, hogy a larvak siirlisége né a
vizmélységgel, a Fels6-Tiszan tapasztalhaté jelentés vizszint-
ingadozasokkal magyarazhat6. A hirtelen apadasok alkalmaval a telepek
fels6 része szarazra Kkerill, mely a larvakat jarataik elhagyasara
kényszeriti, ami a halak ragadozasa miatt jelentds mortalitassal jarhat a
mélyebb jaratokat 4sé larvak mortalitadsahoz képest.

2. vizsgdlat: A telepek elhelyezkedésének vizsgalata soran
megallapitottuk, hogy a nagyobb egyeds(riiségli telepek altaldban a
folyokanyarok kovezésmentes kiilsé ivén, a sodorvonalhoz kozel
talalhatéak. Az egyenes szakaszokon legfeljebb szdrvanyos tiszavirag
larva el6fordulés figyelheté meg. Ez jol egyezik korabbi megfigyelések,
felmérések (Gorové 1819, Andrikovics & Turcsanyi 2001, Sartori és
mtsai. 1995) eredményeivel. Tovabbi fontos megfigyelésiink, hogy
kisvizli id&szakban megfelel6 szintl vizboritds csak a kimélyiilt,
kotottebb mederanyagu folydkanyarok kiils6 ivén illetve az egyenes
foly6szakaszokon a homokot szallit6 vagy aproékavicsot gorgetd
sodorvonal alatt marad. Mivel az utébbi a homok vagy kavics esetleges
ilepedése és/vagy a sodorvonal gyakori atrendezédése miatt nem
megfeleld a jaratok 4sasara, ez magyarazhatja azt, hogy egyenes
szakaszokon miért talaltunk kevesebb telepet, valamint azt, hogy miért
a folydkanyarulatok tekinthet6ek a legstabilabb él6helynek. Ezek
alapjan megéallapithaté, hogy az extrém vizszint-ingadozasoknak



jelent6s szerepe lehet a tiszavirdg eltlinésében a folyok egyenes
(altaldban mesterséges vagy szabalyozott) szakaszairol.

3. vizsgdlat: A vizsgilat jelent6ségét az adja, hogy els6ként
végeztiink mennyiségi 0Osszehasonlitdst egy partvédé koészorassal
biztositott szakasz valamint egy természetes partszakasz tiszavirag-
allomanyai kozott. Eredményeink igazoltdk, hogy a partvédé kovezés
csokkenti az él6hely alkalmassagat a tiszavirag-larvak szamara,
melynek kovetkeztében a jaratdsasra kevésbé alkalmas partszakaszon
alig feleakkora allomany él, mit a természetes aljzattal rendelkezd
szakaszon.

4. vizsgdlat: A vizsgilat f6 eredménye, hogy polarometrias
képalkotassal bizonyitottuk, hogy a tivadari Tisza hid optikai barriert
képez a kompenzacios replilést végz6 ndstény tiszavirdgok szamara a
ndstények altal kovetett polarizaciés csatorna megszakitasaval. Ennek
kovetkeztében a kompenzacids repiilést végzé ndstények dontd
tobbsége megszakitja a kompenzacié repiilését, nem jut at a hidon, a
tojasainak lerakasara a hid alatti szakaszon kényszeril. A levedlett
larvabdrok uszadékhalés gytijtésébdl szarmaz6 adatok alapjan a hid
alatt a ndstények 2:1 aranyu tulsulya volt megfigyelhetd, mig a hid felett
nem volt eltérés az 1:1 ivararanytoél. Mivel korabbi vizsgalatok alapjan a
tiszavirag-allomanyokra az 1:1-es him:néstény ivararany jellemz6
(Landolt és mtsai. 1997), eredményeink alatamasztjak azt a hipotézist,
hogy az ivararany eltol6dasa kapcsolatban lehet a hid barrier hatasaval.
Ennek egyik lehetséges mechanizmusa, ha a hid kiilénb6z6képpen hat a
megtermékenyitett és a nem megtermékenyitett (szliznemzéssel
szaporodd, azaz csak ndstényeket produkal6) néstények szamara. Mivel
a pdarzas energiaigényes folyamat a tiszavirdg esetén, a parzott
ndstények valdszintileg alacsonyabb energiatartalékokkal rendelkeznek,
mint a nem parzott néstények, mely utdbbiak ezért hosszabb ideig és
messzebbre repililhetnének, mint a parzott ndstények. Habar a arrédl
nincs informaciénk, hogy a vizsgalt ndstények atestek-e parzason, a
kalorimetridls mérések alapjan a hidndl gydjtott néstények
energiatartalma alacsonyabb volt a hid alatt 1 km-rel gyfjtott
példanyokénak és nem kiilonb6zott a rajzas végén a hidnal haldoklé
ndstények energiatartalmat6l. Ezen eredmény szerint a hidndl
visszafordulas és vizkeresd viselkedés megnovekedett
energiakoltségekkel jarhat, mint a normal repiilés. Ha a nem parzott
ndstények nagyobb tavolsdg megtételére képesek, mint a parzottak,
akkor egyrészt a hid hosszabb szakaszrél fogja a nem parzott
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ndstényeket Osszegylijteni, masrészt megakadalyozza, hogy a nem
parzott ndstények joval messzebbre repiiljenek a folyon felfelé. Ezen
hatdsok miatt elképzelhetd, hogy a csak néstény utdédokat létrehozni
képes partenogenetikus néstények feldisuldsa és koncentralt
tojasrakasa kialakithatja és generaciér6l generdciéra novelheti a
néstények talsulyat a hid alatti szakaszon.

5. vizsgdlat: A legfontosabb eredménye a vizsgalatnak, hogy mind a
Tisza vizrendszerében, mind pedig a Rababan magas haplotipus-
diverzitast sikeriilt kimutatni. A genetikai sokféleség altalunk talalt
mértéke 6sszemérhetd a nagy foldrajzi elterjedésti, akar kontinentalis
léptékli areaval rendelkezd vizirovarok diverzitdsaval. Ez a magas
diverzitas elképzelhet6 akkor, ha a Tisza vizrendszere a multban
tobbszor is refagium-teriiletként szolgalt a tiszavirag szamara. A Tajima
D és a Fu féle Fs statisztikdk alapjan kimutatott, kozelmultbeli
palacknyak hatds a faj elmult két évszazadban bekovetkezett
allomanycsokkenésével és visszaszorulasaval magyarazhatd. Az effektiv
populacidméret BSP alapjan valdszintisithetd jelentds, tavoli multban
végbement névekedése viszont feltételezhet6en az utolsé eljegesedés
végével, a folyok ujrainduldsdval és ujra benépesiilésével lehet
kapcsolatban. Ez a folyamat magyarazhatja a gyakoriaktél minddssze
egy-egy mutdcioban eltéré szatellit-haplotipusok lokalisan magas
szamat is. A jelentds area csokkenés ellenére varatlanul magas genetikai
sokféleség magyarazhaté abban az esetben, ha az utols6 jégkori
refigium és az antropogén él6helypusztitds és degradaci6
koévetkeztében kialakult jelenkori refugium foldrajzilag atfed. Ennek
magyarazata, hogy egy faj nagy teriiletr6l torténd teljes eltiinése
valésziniileg kevésbé csokkenti az dsszes genetikai sokféleséget, ha az
eltlinés csak a kézeli multban kolonizalt teriileteket érinti. Ugyanakkor,
mar kismértékidi areacsokkenés is jelentds genetikai sokféleség
csokkenést eredményezhet, ha a kihalas az adott faj korabbi (pl. jégkori)
refugium-terileteit érinti.

A gyakori haplotipusok mellett megjelend sajat szatelit-haplotipusok
nagy szama alapjdn a rabai populdci6 és a tiszai allomanyok
valészinilileg mar a régmultban elkiiloniiltek egymastdl, melyet tobb
mas eredmény is alatdmaszt (paronkénti Fsr, ETPD, Mantel-teszt, IMa).
A sajat szatellit haplotipusok nagy aranya alapjan ez az elszigeteltség
mar az utols6 eljegesedés idején is fennallhatott, azaz a glacidlist
legalabb két refigiumban vészelhette at a tiszavirag. Ugyanakkor a
MIGRATE elemzés eredményei alapjan valamikor a régmultban (az
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utolsé jégkorszak el6tt) a Tisza vizrendszer fel6l géndramlas volt
megfigyelhetd a Raba iranyaba, azaz lehetett olyan korabbi glacilis,
melynek soran egy dsszefiiggd refugiumteriilet volt. Ezen megfontolasok
alapjan a rabai dllomany valdszintileg soha sem pusztult ki.

A masik jelentés eredménylink, hogy a nagy foldrajzi tavolsag ellenére
sem talaltunk szignifikdns genetikai kiilonbséget a jelenlegi rabai és az
egykori rajnai populaci6é kozott, mig a tiszai allomanyok szignifikansan
eltértek mindkett6t6l. Ezek alapjan arra kovetkeztethetiink, hogy az
utolsé jégkorszak utdn a két Duna menti refigium egyikébdl
északnyugati iranyban indult meg az Ujra megjelend folydk
benépesiilése, s ennek soran telepiilhetett be a faj a Rajna vizgyfijtore,
valoszintileg abbdl a refigiumteriiletbdl, amelybdl a Raba is.

Uj tudomanyos eredmények

1. vizsgdlat: A tiszavirag-larvak jelenlétét és mennyiségét valamint a
telepek szerkezetét meghatarozé tényezdk vizsgalataval ramutattam a
vizmélység és a vizszintingadozas fontossagara, mellyel finomitottam a
korabbi megfigyeléseket, miszerint a larvak el6forduldsat és szamat
elsésorban az aljzat tulajdonsagai hatadrozzak meg.

2. vizsgdlat: A korabbi vizsgalatokkal egybehangz6an kimutattam,
hogy a Felsd-Tisza vizsgalt szakaszan slirtibb tiszavirag telepek
elsésorban a kanyarok kiils6 ivén talalhatéak, ahol a sodorvonal a
parthoz kozel halad, de rdmutattam arra is, hogy ez 0sszefiiggésben
lehet a nagyobb vizmélységgel ezeken a helyeken. Megfigyeléseim
szerint a telepek elhelyezkedését nagymértékben befolydsolhatjdk az
utébbi években megfigyelhet§ szélsGséges vizszintingadozasok,
kilonosen a megfeleld él6helyek kisvizi periddusokban megfigyelhet6
besz{ikiilése miatt.

3. vizsgdlat: Els6ként bizonyitottam mennyiségi (uszadékhalés)
mintavétellel, hogy a természetes, kovezésmentes szakaszon
szignifikdnsan, mintegy 86%-kal tobb larva kel ki rajzaskor, mint a
partvédd kovezéssel ellatott partszakaszokon. Ezen eredmény alapjan
ramutattam, hogy a part hidromorfolégiai tulajdonsigainak
csokkenéséhez vezethet.

4. vizsgdlat: 1gazoltuk, hogy a Tivadar és Kisar kozotti kozuti hid
optikai barriert képez a kompenzacids repiilést végzd tiszavirag
ndstények szamara, melynek kovetkezményeként a néstények a hidnal
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feltorlodnak, visszafordulnak vagy vizkeresd viselkedést mutatnak és
energia-veszteséget szenvednek. Masrészt kimutattam, hogy a hid alatti
szakaszon a ndstények 2:1 aranyu tulsulya figyelhet6 meg, mig a hid
felett nincs eltérés az 1:1 aranytdl, azaz a hid mint optikai barrier az
egyedi viselkedés modositasaval akar populacié-szintl
kovetkezményekhez vezethet.

5. vizsgdlat: Kimutattuk, hogy a tiszavirdg karpat-medencei
allomanyai jelent6s genetikai sokféleséggel rendelkeznek, ami a
jelenlegi elterjedési teriilet és az utols6 eljegesedés idején fennalld
refugium atfedésével magyarazhatd. Bizonyitottuk, hogy a tiszavirag
populacidja a Raban nem a kdzelmultban tortént attelepités eredménye,
hanem a Tisza vizrendszer &llomanyaitél valészinilileg az utolséd
eljegesedés ota elszigetelten fejl6dd, onallé evoliciés torténettel
rendelkezd allomdany, ezért evolucidsan szignifikdns egység. Kimutattuk
tovabba, hogy a tiszavirag esetén az utols6 eljegesedés idején
valo6szintleg legalabb két refugiumteriilet volt, melyek egyikébdl tortént
meg a Raba és a Rajna vizrendszer illetve valészinlileg a hajdanvolt
északnyugat-eurdpai el6forduldsi helyek benépesiilése, mig a tiszai
allomanyok a masik refugiumteriiletrél szarmazhatnak.
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Introduction

The Long-tailed Mayfly (Palingenia longicauda) is a mayfly (Insecta:
Ephemeroptera) species used to occur in the majority of lowland rivers
of Europe. In the 20th century, its populations declined and went extinct
from large areas, and its geographical range contracted. As a result of
this process, by the 1970s, Long-tailed Mayfly populations were known
only from the Tisza river system and the Raba river in the Carpathian
Basin, although some populations were found recently in the lower
Danube region (Soldan et al. 2009).

It is not yet clear what reasons caused such a large-scale extinction and
range contraction in the Long-tailed Mayfly. One hypothesis explains
this based on climatic reasons (Haybach 2007), whereas a more widely
accepted view suggests that the species became rare primarily due to
the anthropogenic modification of the environment (Tittizer et al.
2008). It is plausible that both mechanisms played a role in the process
during which the geographical range of the species decreased by 95% in
the 19th and 20th centuries. Such a large-scale range loss usually results
in a drastic decrease in the genetic variability of the species (Frankham
1996; Campos et al. 2010). It is thus reasonable to hypothesise that the
genetic variability of populations remaining in the Carpathian Basin is
also low. To test this hypothesis, we conducted a genetic analysis that
aimed to assess the genetic variability of populations in the Carpathian
Basin, with a more general aim to evaluate the vulnerability of the
remaining populations.

Although the Long-tailed Mayfly successfully persisted in the Tisza river
system during the last centuries and its extant populations appear to be
stable, the populations are still exposed to the climatic and
anthropogenic effects that presumably caused its range contraction. A
substantial part of the remaining populations exist on
hydromorphologically modified rivers often regulated by dams in the
Tisza river system, which are still regularly exposed to riverbed
alterations even today. Although we have a large-scale understanding of
the impacts of certain types of these alterations on mayflies, there are
no quantitative estimates of these effects, which could be used as a
reference in the conservation of the Long-tailed Mayfly populations
involved.

Finally, there are other rarely observed and little studied mechanisms
that could have contributed to the range loss besides the ones generally
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known. For example, we observed during field-work that the bridge
between the villages of Kisar and Tivadar can function as a barrier for
the female mayflies in compensation flight above the river because the
majority of the females turn back or start water-searching behaviour at
the bridge. We hypothesised that the bridge can disturb or inhibit the
polarotactic water detection of females, and can thus lead to
fragmentation of their river habitat, which can have various population-
level consequences that can threaten the long-term persistence of the
population involved. To test this hypothesis, we used various methods
to collect data in the field and conduct measurements in the laboratory.

Aims of the study

The dissertation presents the results of five studies in three major
topics on the Long-tailed Mayfly, with the following aims.

In the first topic, I first studied the factors influencing the occurrence
and abundance of Long-tailed Mayfly larvae on the Upper Tisza between
the villages of Gergelyiugornya and Tarpa (18 river km). In particular, I
studied the larval abundance of Long-tailed Mayflies and the abiotic
variables influencing the structure of mayfly colonies at the Igonya river
bend near the village of Gulacs (Study 1). In the second part of this topic,
I mapped the distribution of mayfly colonies in the studied river section
(18 rkm) and searched for factors responsible for the patterns found
(Study 2).

In the second topic, I studied the threats to the existing Long-tailed
Mayfly populations and the mechanisms of these threats. In the first
part, I assessed the extent of population decrease attributable to the
riverbank riprap as a factor causing habitat degradation (Study 3). In the
second part, I studied in more detail the optical barrier role of the Kisar
bridge as a potential cause of habitat fragmentation and its other
behavioural and population-level effects on mayflies (Study 4).

Finally, in the third topic, we conducted molecular genetic studies of the
extant populations of the Carpathian Basin with the aims of (i) assessing
the genetic variability of the extant populations of the Tisza and Raba
rivers, (ii) comparing the extant Tisza and Raba as well as the extinct
Rhein populations, and (iii) clarifying the origin of the Raba river
population (Study 5).
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Materials and methods

We used the following sampling methods and analyses in the studies
detailed in the dissertation.

Study 1: We collected quantitative samples of mayfly larvae using a
bager sampler on the right-hand side of the Igonya river bend near the
village of Guladcs in the Upper Tisza region. During sampling, we
recorded the locally measured abiotic background variables
(sedimentation, presence/absence of coarse-particle organic matter
(CPOM), flow velocity, water depth) and recorded the number and
estimated age class of larvae washed from the clay samples. The data
were analysed by multiple logistic regression (presence/absence data)
and general linear models (GLM, abundance data).

Study 2: We surveyed and mapped the mayfly colonies along the
Upper Tisza between Vasarosnamény and Tarpa (696-714 rkm) in the
autumn period, when water level was low. During the survey we
proceeded along the riverbank in a motorboat and recorded the mayfly
colonies using a high-accuracy GPS unit and classified them in three
abundance categories based on the number of burrows per unit area
(High-density, Intermediate, Low-density) and also recorded sporadic
occurrences. Data collected during the survey were visualised and
analysed using the ArcView 3.2 geographical information system
package.

Study 3: In the study of the effect of riprap bank reinforcement on
the abundance of mayflies, we collected larval exuvia (skin shed by
mayfly imagoes) carried downstream by the river using a floating
sampler in a riprap-covered section near the village of Kisar and in a
natural, no-riprap section near the village of Gulacs. Data from the days
of swarming were compared using paired t-tests.

Study 4: We studied the optical barrier role of the bridge between
villages Kisar and Tivadar using polarimetric image recordings. A
detailed description of polarimetry is given in Horvath & Varju (1997).
We estimated the energy content of swarming females using
calorimetry. We collected females accumulating at the bridge and
females in compensation flight 1 km downstream from the bridge soon
after their emergence from the water from a boat and also collected
exhausted females floating on the water surface at the end of swarming.
The captured females were stored in tanks cooled by liquid nitrogen
and at -25 °C in the laboratory. Calorimetric measurements were
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conducted using a Parr 1341 calorimeter. Data were analysed by one-
way ANOVAs and linear mixed models (GLME).

Study 5: We compared extant and extinct mayfly populations based
on mitochondrial DNA sequences (mtCOI, 16S). We used freshly
collected larvae from extant populations and individuals stored in
natural history museums from the extinct Rhein population. DNA was
extracted from the abdomen of the individuals based on the protocol of
the manufacturer (DNeasy Blood & Tissue Kit, Qiagen, Hilden,
Germany). In the selective PCR of the DNA, we obtained a 600-bp-long
section of mtCOI using Jerry and S20 primers and a 520-bp-long section
of rRNA using 16Sar and 16SB2 primers. From the museum specimens,
we could obtain a 196-bp-long section of mtCOI using newly designed
primers (PaljS20Int-1F, PalJS20Int-1R). Sequencing was conducted
using an ABI 3730 DNA Analyzer (Applied Biosystems). The resulting
sequences were aligned, edited and checked by the BioEdit software.
We visualised the genealogical relationships among haplotypes by a
median-joining network using the software Network 4.5.1.6. We
calculated the haplotype and nucleotide diversity of sequences using the
software DnaSP v.5. We calculated Fsr values for pairwise differences
and analysed genetic isolation between the populations using the Exact
Test for Population Differentiation (ETPD). We searched for clues of
demographical changes using Tajima’s D and Fu'’s Fs selective neutrality
tests, whereas the molecular variance of Tisza populations was analysed
by AMOVA (Analysis of Molecular Variance) and calculated pairwise FST
values using Arlequin 3.11. We studied the changes in effective
population size by a Bayesian skyline plot constructed in BEAST 1.5.4.
Finally, the probability of ongoing migration between the Raba and the
Tisza populations was studied by Isolation by Migration (IMa) analyses,
whereas the scenarios of migration between the Raba and the Tisza
populations in the past were analysed by MIGRATE-N v. 3.2.6.

Results

Study 1: Based on samples collected from the riverbank in water up
to 2.5 m deep, we concluded that the average density of Long-tailed
Mayfly larvae increased with water depth. We also found that much
fewer larvae occurred in colony sections covered by fresh silty
sediments than in sections with compact clay not covered with fine
sediments.
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Study 2: In the survey of both riverbanks on 18 river km of the
Upper Tisza, we found mayfly burrows on a total of 3161 m length, of
which colonies in any of the three density categories were found on a
total of 2167 m and sporadical occurrence of larvae was recorded on the
remaining 994 m. In the sections inhabited by colonies, 23% of the
colonies were in the high-density, 38% were in the intermediate and
39% were in the low-density category. Colonies were more frequent
and had higher density on the outer arch of riverbanks close to the
stream-channel.

Study 3: A comparison of the number of shed larval skins collected
on the natural riverbank and on the riprap-covered riverbank showed
that 86% more larval skins were carried away by the river from the
natural riverbank than from the riprap-covered riverbank, which
difference was highly significant.

Study 4: Polarimetric measurements showed that the light reflected
by the water surface in the studied section was horizontally polarized
with a moderate degree of polarization (30% < d < 50%), which thus
forms a kind of “polarization channel” between the water surfaces
shaded by the riverbank vegetation, which reflect vertically polarized
light with a low degree of polarization (0% < d < 10%). Measurements
also showed that the bridge and the water surface shaded by the bridge
reflect non-polarized light (d = 0%), which thus disrupts the
polarization channel followed by females in compensation flight
upstream on the river. As a result, disoriented females terminate their
upstream flight, turn back or begin water-searching behaviour, which,
with time, leads to the accumulation of females at the downstream side
of the bridge. Calorimetric measurements showed that the energy
content of females collected at the bridge was only 68% of those
collected in flight 1 km downstream from the bridge and it did not differ
from the energy content of females dying on the water surface at the
end of swarming. This difference could not be explained by differences
in dry body mass, body size variables or egg content. Based on the
17,637 shed larval skin collected by the floating sampler in nine days,
we found that on the section downstream from the bridge the
proportion of females was 67%, corresponding to a sex ratio of 2:1
females:males, whereas on the section upstream from the bridge the sex
ratio did not differ from 1:1.
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Study 5: We obtained a 936-bp-long sequence by merging a 472-bp-
long mtCOI sequence and a 464-bp-long 16S sequence from specimens
freshly collected in extant populations and a 196-bp-long sequence of
mtCOI from museum specimens. We detected unexpectedly high genetic
variation in both the Raba and Tisza system populations. In 245
specimens, we identified 87 haplotypes, of which only two were shared
and 76 were unique to the Tisza system and 9 were unique to the Raba
population. The haplotype diversity (Hd) of all extant populations was
0.875 and the nucleotide diversity (m) was 0.0031. The majority of the
haplotypes showed close relationship with each other and showed a
triple-star distribution with three common and numerous satellite
haplotypes. Two of the three common haplotypes were found only in
the Tisza system, whereas the third one was found in both the Radba and
the Tisza system. The 196-bp mtCOl fragments from museum
specimens mainly contained the same haplotypes as those found in the
extant populations. We found significant deviation from selective
neutrality in the Tisza and Raba populations (Tajima D = 1.365, p =
0.007; Fu Fs = 24.766, p < 0.001), indicating a recent bottleneck in both
populations. The Bayesian skyline plot, however, suggested that
effective population size increased about 2.5 orders of magnitude in the
distant past. Pairwise comparisons showed significant differentiation
between the Ra&ba population and each Tisza system population
(pairwise Fsr = 0.353, p < 0.05). However, there were only a few
differences among populations of the Tisza system. AMOVA showed that
96% of the variation was within the populations in the Tisza system
(Fsr=0.04, p=0.029), and there was no correlation between genetic
and geographical distance (Mantel test, R =0.15, p = 0.08). We found
significant differences between the extinct Rhein population and the
Tisza system populations (Fsr = 0.57; ETPD, p < 0.001) and between the
Réba population and the Tisza system populations (Fst = 0.68; ETPD, p <
0.0001). However, there was no difference between the extinct Rhein
population and the Raba population (Fsr = 0.02; ETPD, p = 0,61). The
extinct Rhein population and the Raba population also differed
significantly from each Tisza population in pairwise comparisons. The
IMa analysis showed that the two extant range fragments in the
Carpathian Basin (Réba, Tisza) are currently completely isolated. The
MIGRATE analysis, however, showed highest support for the scenario of
past migration from the Tisza to the Raba population (AIC= 5.832;
Akaike weight = 0.95).
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Conclusions

Study 1: The study of colony structure showed that colonies are
primarily located in compact clay riverbanks where no sedimentation
occurs, which result supported previous findings based mostly on
observations and limited sampling (Russev 1987; Sartori et al. 1995;
Andrikovics & Turcsanyi 2001). Our observations and results suggested
that riverbanks covered by sediments are not suitable for digging
permanent burrows. The new result that the density of larvae increases
with water depth can be explained by the considerably fluctuation in the
water level on the Upper Tisza. During sudden drops of the water level,
the upper part of the colonies become dry, which forces the larvae to
leave their burrows, which can in turn cause higher mortality due to
predation by fish compared to the mortality of larvae that dig their
burrows in deeper waters.

Study 2: The study of the placement of the colonies showed that
colonies are usually found on the outer arch of river bends without
riprap bank enforcement and close to the stream-channel. On straight
river sections, only sporadic occurrences of mayfly larvae can be
observed. This agrees well with the results of previous observations and
surveys (Gorové 1819, Andrikovics & Turcsanyi 2001, Sartori és mtsai.
1995). Another important observation was that in periods of low water,
water of adequate depth remains only (i) in the deeper outer arch of
river bends composed of compact riverbed material and (ii) under the
stream-channel carrying sand or small pebbles in straight river sections.
Because the latter is probably unsuitable for digging burrows by mayfly
larvae due to occasional sand or pebble sedimentation and/or the
frequent rearrangement of the stream-channel, this may explain why we
found fewer colonies on straight sections and why river bends can be
considered the most stable habitats for larvae. Based on these
observations, it appears likely that extreme fluctuations in the water
level can play an important role in the disappearance of the Long-tailed
Mayfly from straight (usually artificial or regulated) river sections.

Study 3: The significance of this study is that it provides the first
quantitative comparison of mayfly numbers between a riprap-covered
section and a natural section. Our results provide evidence that the
riprap coverage decreases the suitability of the riverbank for mayfly
larvae, resulting in less than half the number of larvae in the section that
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is less suitable for digging burrows than in the section with a natural
riverbank.

Study 4: The main result of the study is that it provides evidence that
the Tisza bridge at Tivadar represents an optical barrier for females in
compensation flight by disrupting the polarization channel guiding the
females during flight. As a result, the overwhelming majority of females
terminate their flight and do not cross over the bridge and are forced to
lay their eggs downstream from the bridge. Data from the collection of
shed larval skins by the floating sampler showed a 2:1 ratio of females
compared to males in the section downstream from the bridge and an
even sex ratio (1:1) upstream from it. Because previous studies
suggested that an even (1:1) sex ratio is typical in the Long-tailed Mayfly
(Landolt et al. 1997), our results support the hypothesis that the biased
sex ratio can be related to the barrier effect of the bridge. One
mechanism for this can be if the bridge affects mated females and
unmated, parthenogenetically reproducing females that produce only
female eggs in different ways. Because mating is an energy-consuming
process in mayflies, mated females probably have lower energy
reserves than unmated females, which thus should be able to fly longer
and to greater distances upriver than mated females. Although we have
no information on whether the studied females had mated or not,
calorimetric measurements showed that the energy content of females
collected at the bridge was lower than that of females collected 1 km
downstream from the bridge and did not differ from that of females
dying at the end of the swarming. This result shows that turning back
and water searching at the bridge can incur higher energy costs than
normal flight. If the unmated females are able to cover larger distances
than mated ones, then the bridge will accumulate non-mated females
from a greater distance from downstream sections and will also prevent
unmated females from flying much larger distances upriver. These two
effects make it possible that the accumulation and concentrated egg-
laying of the parthenogenetic females that produce only female
offspring will lead to the appearance of the female bias and will increase
its magnitude from generation to generation in the section downstream
from the bridge.

Study 5: The most important result of this study is that we found
high haplotype diversity in both the Tisza river system and the Réba
river. The level of genetic diversity found can be compared to that of
aquatic insects with very large, continental-scale geographical ranges.
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Such a high genetic diversity is plausible if the Tisza river system
functioned as a refugial area for the species multiple times in the past.
The recent bottleneck detected by the Tajima D and Fu Fs statistics can
be explained by the population decline and range contraction of the
species which occurred in the last two centuries. The substantial
increase in the effective population size that occurred in the distant past
based on the BSP, however, can be presumably related to the end of the
last glacial period, when the rivers started to reappear and to be
recolonised. This process can also explain the locally high number of
satellite haplotypes that differ from the common ones in only one
mutation step. The unexpectedly high genetic diversity despite the
substantial recent range contraction can be explained if the last glacial
refugium and the current refugium resulting from anthropogenic
habitat destruction and degradation overlap geographically. One
explanation for this is that the complete disappearance of a species from
large regions will likely cause little loss in total genetic variability if the
range loss occurs in areas that were only recently colonised by the
species. Similarly, even a small loss of the range will probably result in
substantial decrease in total genetic variability if the extinction involves
previous, e.g. glacial, refugia of the species.

The high number of haplotypes unique to the Raba and the Tisza system
suggests that the Raba and Tisza populations were genetically isolated
in the distant past, which is also supported by other findings (pairwise
Fst, ETPD, Mantel-test, IMa). The high proportion of unique haplotypes
also suggest that the isolation could already occurred by the last glacial
maximum, meaning that the species persisted in at least two refugia
during the last glacial maximum. However, results of the MIGRATE
analysis showed that sometime in the distant past, there may have been
gene flow from the Tisza system to the Raba population, which is
possible if there was one continuous refugium during one of the
glaciations that predated the last glacial maximum. These
considerations suggest that the Raba population probably never went
extinct.

Another important result is that we did not find significant genetic
differentiation between the extant Raba population and the extinct
Rhein population despite the large geographic distance, while the Tisza
populations differed significantly from both. We thus can conclude that
the recolonisation of the rivers reappearing after the last glacial
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maximum progressed from one of the two refugial areas along the
middle and lower Danube in a northwestern direction, and the species
appeared in the Rhein system during this process from the same
refugium that was the source of the Rdba population as well.

New scientific results

Study 1: In the study of the factors determining the presence and
quantity of larvae of the Long-tailed Mayfly and the structure of mayfly
colonies I showed the importance of water depth and water level
fluctuations, which thus refined previous observations that the
occurence and number of larvae are primarily determined by the
properties of the riverbank.

Study 2: In agreement with previous studies, I found that dense
mayfly colonies occur on the outer arch of the riverbanks, where the
stream-channel is close to the riverbank, but I also showed that this can
be related to the greater water depth is these locations. My observations
showed that the location of the colonies are greatly influenced by the
extreme fluctuations of the water level, which could be observed in
recent years, particularly due to the decreased availability of suitable
habitats in low-water periods.

Study 3: Using quantitative sampling by a floating sampler, I
provided the first evidence that the number of larvae moulting into
adults is significantly, 86% higher in sections with natural, no-riprap
riverbanks than in sections with riprap-covered riverbanks. Based on
this result, I pointed out that the alteration of the hydromorphological
properties of the riverbank can lead to habitat degradation and a
decline of the Long-tailed Mayfly population.

Study 4: We proved that the bridge between the villages of Kisar and
Tivadar functions as an optical barrier to females in compensation
flight, and forces the females to turn back or start water-searching
behaviour and to suffer increased energy loss at the bridge. In addition,
I showed that females outnumber males 2:1 in the section downstream
from the bridge, whereas there is no deviation from a 1:1 sex ratio
upstream from the bridge, therefore, the bridge as an optical barrier can
lead to population-level consequences by modifying the individual
behaviour of female mayflies.

Study 5: We showed that the Carpathian Basin populations of the
Long-tailed Mayfly have substantial genetic variability, which can be

23



explained by the overlap between the last glacial refugium and the
current distribution. We further provided evidence that the Raba
population of the Long-tailed Mayfly is not the result of a recent
introduction, rather, it has its own evolutionary history as it has
developed in isolation from the Tisza populations probably since the
last glaciation, therefore, the Raba population is an evolutionarily
significant unit. Finally, we showed that there must have been at least
two refugia of the species during the last glaciation, one of which was
the source of the recolonisation of the Raba and Rhein river systems and
probably other north-western European populations that are now
extinct, whereas the Tisza populations probably originated from the
other refugium.
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