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A genetikai variabilitds szerkezete a Maculinea alcon-fajcsoport Karpat-medencei populdcidiban

1. BEVEZETES

1.1. Konzervaciobiolégiai kutatasok és jelentéségiik

Az utébbi évtizedekben egyre intenzivebben jelentkezd antropogén
hatdsok a természetes életterek besziikiilését, feldaraboldddsat, bizonyos
fajok  népességeinek  méretbeli  csokkenését, a  populdcidk
fragmentalodésat €s izolacigjat eredményezték (Opdam, 1988; Diamond,
1989; Settele és mtsai, 1996; Thomas, 2000; Ricketts, 2001; Ries és
Debinski, 2001; Bergmann és mtsai, 2004; Binzenhofer és mtsai, 2005).
Ezek a folyamatok nagymértékben hozzdjarultak a veszélyeztetett
novény- és allatfajok szamédnak drasztikus névekedéséhez (IUCN, 2008),
amelynek kovetkeztében a gyakorlati természetvédelem szdmaéra
kiemelkedo jelentdséglivé valtak a konzervaciobioldgiai kutatdsok. Ezek
elsdsorban a veszélyeztetett fajok populdcidira irdnyulnak, melyek koziil
tobben indikétor szerepet toltenek be. Az indikatorfajok jelenléte, illetve
populdcioméretiik ingadozésa jelzi az adott tarsuldsban lezajlé véltozasok
trendjeit. Rendszeres megfigyelésiik révén képet kaphatunk a teljes
kozosség vagy a kozosség bizonyos részének diverzitdsardl (Erhardt,
1985; Noss, 1990; Simberloff, 1998a, b; Fleishman és mtsai, 2005).

A nappali lepkék (Lepidoptera: Papilionoidea) a fragmentalt
€l6helyek érzékeny indikatorai kozé tartoznak (Erhardt, 1985; Murphy és
Wilcox, 1986; Erhardt és Thomas, 1991; Launer és Murphy, 1994; New,
1997; Steffen-Dewenter €s Tschartnke, 2000; Weibull és mtsai, 2000;
Shreeve és mtsai, 2001; Thomas, 2005). A Lycaenidae csalddba tartoz6
hangyaboglarka fajok (Maculinea van Eecke, 1915) egész Eurdpaban
veszélyeztetettek illetve védettek (FUGGELEK 1.), ami igen specidlis

életmodjuknak és élohelyeik besziikiilésének koszonheto.
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Egyedfejlodésiik sordn két nélkiilozhetetlen eroforrasra van sziikségiik: az
adott Maculinea-faj szaméira megfelelo tapnovény illetve specidlis
hangyagazda fajok jelenlétére (Elmes és Thomas, 1987a, 1992; Thomas
és mtsai, 1989, 1993; Schlick-Steiner és mtsai, 2004). A hangyaboglarkdk
un. ernydfajok (Shrader-Frechette é€s McCoy, 1993; Lambeck, 1997;
New, 1997; Fleishman és mtsai, 2000), amelyek specidlis és Osszetett
élohely igényiikkel sok mds faj igényeit is megjelenitik. Szigordan
lokalizalt populdcidkban élnek gyakran limitdlt egyedszammal (Thomas,
1984a; Thomas és mtsai, 1989). Az él6hely fragmentaci6 €s izolacié miatt
Eurdpa-szerte megfigyelhetd tendencia a Maculinea-fajok népességeinek
nagymértékii csokkenése (Wynhoff, 1998). Mindezek kovetkeztében
populécidik rendkiviil érzékenyek az €l0helyek mindségére, igy gyakran
haszndljdk oket indikatorfajokként (Thomas és Settele, 2004).

A konzerviciobioldgiai kutatdsok jelentOségére éppen az egyik
hangyaboglarka fajjal kapcsolatos esettanulmany vildgitott rd. A
nagypottyos hangyaboglarka [Maculinea arion (Linnaeus, 1758)] angliai
populdcidinak nagymértékii megfogyatkozasdra mar a XX. szdzad elején
felfigyeltek (Thomas, 1980), igy a faj védelme érdekében 1930 és 1970
kozott ot rezervatumot hoztak létre Anglidban, de sajnos minden
tudomdnyos megalapozds nélkiil. Igy a populdcidk annak ellenére is
kipusztultak, hogy az inicidlis tapnovényként szereplé kakukkfli fajok
(Thymus L.) és az egyedfejlodésben nélkiilozhetetlen szerepet jatszo
hangyagazddk (Myrmica Latreille, 1804) is jelen voltak. (Ez utébbiak
fészkeiben fejlodnek imagéva a hernydk.) Mindezek hatdsdra intenziv
populdciookoldgiai kutatdsok kezdddtek el, amelyek feltartdk, hogy ez a
lepkefaj rendkiviili médon specializalédott, €s természetes €lOhelyein

csak a Myrmica sabuleti Meinert, 1861 fészkeiben tud kifejlédni. Ez a
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hangyafaj csak a meredek, alacsony fiivii, délies kitettségili hegyoldalakon
fordul elé Anglidban (Thomas, 1980). Miutdn felhagytak ezeknek a
teriileteknek a legeltetésével, a gyep datlagos magassiga néhany
centiméterrel magasabb lett, igy a Myrmica sabuletit mds, a nagypottyos
hangyaboglarka szdmdra alkalmatlan Myrmica-fajok szoritottdk ki.
Kideriilt tehat, hogy ennek a lepkefajnak a megdrzéséhez intenziv
legeltetésre van sziikség. A nagypottyds hangyaboglarka ugyan kipusztult
Angliabdl, de ezeknek a kutatdsi eredményeknek a segitségével sikeriilt
visszatelepiteni Eurépa délebbi tertileteirdl.

Ez a példa is kivdléan szemlélteti, hogy a természetvédelemben
nagyon fontos a tudomdnyos megalapozottsdg, mert a jelenségek
hatterében all6 okok ismerete nélkiil sok esetben nem lehet a megfeleld
intézkedéseket végrehajtani.

A konzervéicidbioldgiai kutatdsoknak napjainkban két fO teriilete
van: (i) annak a megdllapitdsa, hogy a természetvédelmi szempontbol
fontos populéacié(k) képvisel(nek)-e 6nallo evolicids egységet (ESU); (ii)
a populdciok jelenkori genetikai struktirdjanak kialakuldsa milyen

torténeti €s evolicids okokra vezethetd vissza (filogeogréfia).

1.2. Mikroevolucios folyamatok a populaciékban és
populaciérendszerekben

A konzerviaciébioldgiai kutatdsok egyik fontos részteriilete annak
a vizsgélata, hogy a veszélyeztetett fajok populdciéiban milyen evolicids
er6k hatnak, és ezek hogyan befolydsoljadk a populdcidk genetikai
variabilitdsdnak mértékét és szerkezetét. A genetikai diverzitds képezi
ugyanis a valtozo kornyezeti feltételekhez valé alkalmazkodds alapjat,

vagyis ez hatdrozza meg az adott populdcio6 evolicids potencidljat.
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Az evoluciés er0k hatdsat egyetlen populdcion beliil vizsgilva
megéllapithatd, hogy a genetikai véltozas intenzitisa szempontjabdl a
genetikai sodrédds (drift) és a szelekcid hatdsa kiemelkedd jelentdségtl,
ugyanis mindketté rendkiviil jelentds €s gyors valtozdsokat hoz létre a
populdciok génkészletében. Kiilonosen igaz ez azokra a kis, izolalt
populdcidkra, amelyek a fragmentdlt él6helyek mozaikfoltjaiban
helyezkednek el.

A genetikai sodrédds véletlenszerii folyamatok osszessége, amelyek
eredményeképpen jelentds genetikai valtozasok mehetnek végbe anélkiil,
hogy ezek egyiitt jarndnak a populdcidk adapticidjanak fokozdéddsaval.
Kis populdciokban a véletlen hatasok feler6sodnek, a drift pedig hosszu
tdvon eroddlja a populdciok variabilitasat a ritka allélok elvesztése, illetve
a gyakoriak fixdlédasa révén (Hedrick, 1985; Hartl, 1998; Pecsenye és
mtsai, 2006). A kis populdcidkban a genetikai sodrédds mellett fellépo
beltenyésztés szintén csokkenti a genetikai variabilitdst azaltal, hogy a
genotipusgyakorisdgokat eltolja a homozigétasdg fokozddasanak
irdnydba. A két hatds tehdt Osszefonddik, és bizonyos értelemben
felerdsiti egymast. A kis populdcioméret tehat a drift és a beltenyésztés
feler6sodésén keresztiil veszélyezteti a populdcié fennmaradasat.

A genetikai sodrédds hatdsa azonban nemcsak a populdcioméret
csokkenésének kovetkeztében fokozddhat, hanem az is lehetséges, hogy
az adott faj életmenetébdl adéddan eleve erdteljes. Igaz ez példaul az r-
stratégista tarkalepke fajokra (Lepidoptera: Nymphalidae: Nymphalinae),
amelyeknek a ndstényei petéiket 1 vagy 2 nagy csomodba rakjak le,
rdadasul a hernydk az elsd 3 larvastadiumban kozos szovedékben egyiitt
fejlddnek. A sztochasztikus eseményekbdl fakad6 karos hatdsok tehat egy

nostény csaknem valamennyi utddjat egyszerre érinthetik, vagyis
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populdcidikban a véletlen hatdsok felerdsodnek (Weidemann, 1995;
Pecsenye és mtsai, 2007b). A mar emlitett Maculinea-fajok koziil
mindenekel6tt az alcon-fajcsoportban figyelhet6 meg a genetikai
sodrédas erdteljes hatdsa. Ezen fajok egyedfejlodése sordn ugyanis
legaldbb két izben 1ép fel erdteljes palacknyak-effektus: egyrészt akkor,
amikor az inicidlis tdpnovény leveleire lerakott petékbdl kibijé hernydk
nem tudnak a maghdzba bejutni, masrészt pedig akkor, amikor a
hangyadolgozék nem taldljdk meg, és nem tudjak adoptdlni a lepotyogd
hernydkat (Malicky, 1968). Rdaddsul mind a maghdzban, mind pedig a
hangyafészekben val6 fejlddés nagy kockdazattal jar az ott fellépd
kompeticiés hatdsok miatt (Id. 1.4. alfejezet: 14-15. o.). Igy a larvalis
stddiumban az erdteljes genetikai sodrédds mellett szelekcids hatdsok is
érvényesiilnek.

A masik kiemelkedo jelentdségili evolucids erd a szelekcid, amely a
kornyezet és a populacié kozotti kdlcsonhatds eredménye, és aminek a
kovetkezménye a populdcié egyre fokoz6do adaptiacidja. A szelekcid
val6jdban annak kdszonhetd, hogy az egyedek (fenotipusok) viabilitdsa és
fertilitdsa az adott kornyezetben kiilonbozd. A szelekcié hatdsa anndl
intenzivebb, minél nagyobb kiilonbségek vannak az egyes fenotipusok
ratermettségében az adott kornyezetben. Ebben az esetben gyorsan és
hatékonyan alakul 4t a populdcidk genetikai dsszetétele.

A fajok azonban nem egyetlen populécié formdjdban vannak jelen a
természetben, hanem populaciérendszerekben. Egy populdciérendszerben
a sztochasztikus folyamatok a rendszer tagjainak egyre nagyobb mértékii
differencialodasat idézik elo (Frankham és mtsai, 2002; Allendorf és
Luikart, 2007). Differencidlédashoz vezethet a szelekcid is, ugyanis ha a

populdciok eltérd kornyezetben élnek, akkor kiilonb6zd irdnyd és
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erOsségli  szelekciés  hatdsoknak  vannak  kitéve,  amelyek
eredményeképpen a populdcidk genetikai Osszetétele kiilonbozové valik.
Ezzel egyidejlileg azonban egy populdciérendszerben szamolni kell a
populdciok kozotti migracié kovetkeztében fellépd géndramléssal is.
Minél erésebb a géndramlds, anndl inkdbb ellensilyozza a
differencialodést. 1zolacié hatdsdra azonban az elszigetelddott populdcidk
migracids lehetdségei korldtozodnak, vagy teljesen meg is sziinnek.
Ebben az esetben a differencidlodés €s a géndramlas egyenstlya eltolodik
a differencidlédas irdnydba. A genetikai differencidlédas €és a génaramlés
tehat egymassal ellentétes folyamatok, és végeredményben ez a két hatas
alakitja ki a genetikai variancia mintdzatit (Beebee és Rowe, 2004).

A variancidnak abban az esetben alakul ki foldrajzi mintdzata, ha a
kozeli populaciok kozott (pl. egy foldrajzi région beliil) a géndramlés
hatdsa erdsebb, mint a tavoli populdcidk kozott (pl. kiilonbozo foldrajzi
régiok kozott). Ha egy populdciérendszerben a drift hatdsa erdteljes,
akkor abban magas szintli a differencidlédds. Ha a migracio éaltali
génaramlds nem tudja ellensilyozni a nagymértékii genetikai
differencialodast, akkor az még az egymadashoz viszonylag kozeli
populdciok kozott is jelentés mértékli lesz (Bereczki és mtsai, 2005;
Pecsenye és mtsai, 2005, 2006), vagyis a genetikai variancia nem fog
foldrajzi mintdzatot mutatni. A variabilitdsnak abban az esetben sem lesz
foldrajzi mintazata, ha az adott faj egyedeinek nagyon intenziv a
diszperzidja, igy a rendkiviil hatékony géndramlds kovetkeztében a
populdcidérendszer tagjai nagyon hasonldak lesznek.

Az él6hely fragmentdcié nemcsak azért karos, mert a beszikiilt
élettér kovetkeztében nagymértékben lecsokken a  populaciok

egyedszdma, hanem azért is, mert a megmaradt habitatfoltok az adott faj
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szamdra kedvezdtlen élohelyekkel vannak elvélasztva, amelyek migricios
barrierekként viselkednek, és a populédcidkat elszigetelik egymastol. Ez a
jelenség figyelhetd meg tobb lepkefaj esetében, amelyek olyan gyepekben
élnek, melyeket kiilonb6z0 kiterjedésti erdds teriiletek valasztanak el
egymaéstol. Ez utébbiak diszperzids barrierekként miitkodnek, igy erdsen
befolyasoljdk a populacidk genetikai struktirdjanak alakuldsat (Meglécz
és mtsai, 1998a, b, 1999; Keyghobadi és mtsai, 1999; Schmitt és mtsai,
2000).

A genetikai variabilitds szerkezetének kialakitdsdban tehat
alapvetden az emlitett evolicids er0k jatszanak szerepet. Kutatdsaim
soran azt vizsgaltam, hogy ezek az elemi folyamatok hogyan alakitjdk ki

az altalam vizsgalt lepkefajok genetikai struktirdjanak mint4zatat.
1.3. A variabilitas vizsgalata természetes populaciokban

A természetes populdciok struktirija csak ugy jellemezhetd
megfelel6 moédon, ha kiilonb6z6 vizsgalatok eredményei alapjan komplex
képet alakitunk ki réla. Ezért fontos a genetikai variabilitds szerkezetének
a feltarasa a demogréfiai és dkoldgiai vizsgélatok mellett.

A genetikai variabilitds kiilonb6z6 szinteken jelentkezhet: (i)
morfoldgiai szintli variabilitds; (ii) kromoszomalis polimorfizmus; (iii)
enzimpolimorfizmus; (iv) DNS-szint{i variabilitas.

A genetikai variancia monitorozdsira munkdm sordn az
enzimpolimorfizmus  vizsgdlatit alkalmaztam. Az egyugyanazon
lokuszon eldéfordulé allélok 4ltal koédolt enzimfehérjék valtozatai
(alloenzimek) elektroforézis alkalmazasaval valaszthatok el (Richardson
és mtsai, 1986; Murphy és mtsai, 1990; May, 1992). Az elektroforézis a

toltéssel rendelkez0 molekulaknak elektromos erotérben vald
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elmozduldsan alapulé elvdlasztastechnikai eljards, melynek sordn a
kiillonbozé méretli és toltésti fehérjék vandorldsi sebességiik alapjin
kiiloniilnek el. A gélelektroforézist kovetdéen a vizsgélt lokuszok dltal
meghatérozott allélikus enzimvéaltozatok specifikus hisztokémiai eljarasok
révén megfesthetdk, igy a géntermékek kozvetleniil vizsgalhatok. Mivel
az alloenzimek kodominans oOroklodést mutatnak, ezért a kiillonbozo
genotipusok elkiilonithetdk. Az enzimmintdzat alapjdn meg lehet
hatdrozni a populdcidk genotipus- €s allélgyakorisdgait. Ezeknek az
ismeretében egyrészt a variabilitds mértékét jellemz6 paraméterek (Id.
lokuszonkénti atlagos allélszdm, polimorf lokuszok ardnya, datlagos
heterozigéta gyakorisdg, multilokusz genotipusok dtlagos szama)
szamolhatok, masrészt kiilonbozo statisztikai modszerek €s az azoknak
megfeleld programcsomagok segitségével a variabilitds szerkezetét is
elemezhetjiik.

A genetikai variancia szerkezetének vizsgalata sordn azt analizaljuk,
hogy a variancia hogyan oszlik meg a populdcidk hierarchidjanak
kiilonbozo szintjein. Amikor ugyanis tobb populdciét vizsgalunk, maris
két hierarchiaszintiink van. Ennek megfelelden a genetikai variancia két
komponensre tagolédik, a populdcién beliili és a populaciok kozotti
komponensre. Ez ut6bbi relativ nagysdga mutatja meg, hogy a vizsgalt
populdciok mennyire kiiloniilnek el genetikailag egymdstol, vagyis
mennyire differencidltak. Rdadasul a legtobb esetben maguk a populdciok
is csoportosithaték valamilyen hierarchikus rendezd elv alapjan, példaul
tartozhatnak kiilonbozé foldrajzi régidkhoz vagy kiilonb6z6 taxonokhoz.
Igy a populdcidk kozotti variancia komponenst tovdbb bonthatjuk a
populéciécsoportokon beliili (foldrajzi région vagy taxonokon beliili) €s

populdciécsoportok kozotti (foldrajzi régidk illetve taxonok kozotti)
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komponensekre. Ezzel a 1épéssel tulajdonképpen azt tudjuk meghatérozni,
hogy melyik szinten n6 meg jelentOsen a differencidlédds mértéke egy
tobblépcsds hierarchikus rendszerben.

Az enzimpolimorfizmus vizsgalat alkalmazdsdnak elonyei és
hatrdnyai egyardnt vannak. A moddszer eldnyei kozé tartozik, hogy az
enzimpolimorfizmusra  vonatkozéan nagy mennyiségli adat 4ll
rendelkezésiinkre a kiillonbozé allatcsoportok esetében (Hartl és mitsai,
1993; C. Thomas és mtsai, 1998; Schmitt, 1999; Schmitt és Seitz, 2001,
2002a, b; Aagard és mtsai, 2002; Schmitt és mtsai, 2002, 2003; Grobler
és mtsai, 2003; Schmitt és Hewitt, 2004; Bargelloni és mtsai, 2005; Hartl
és mtsai, 2005; Estonba és mtsai, 2006), és mivel ez az egyik elso
variabilidst vizsgdlé molekuldris szintli eljards, nagyon komoly
statisztikai mddszeregyiittes van birtokunkban, melynek segitségével a
populdcidstruktara részletesen és sokoldalian feltarhaté. Fontos eldny az
is, hogy a mddszer relativ olcsésdga miatt részben nagyszamu
enzimlokuszra (aminek segitségével az eredmények a genom egészére
jobban extrapolédlhat6k), részben pedig nagyszamu mintdra (ami viszont a
struktdraelemzés finomhangoldasat teszi lehetové) alkalmazhat6. A lokalis
populéciok finomszerkezetének tanulmanyozdsa mellett nagy foldrajzi
1éptékben is alkalmas a variabilitds szerkezetének leirdsara.

A moédszernek azonban hétranyai is vannak. Egyrészt a rovarok
esetében megoldhatatlan a destruktivitds nélkiilli mintavétel (bar nagy
szaporasagukra valé tekintettel a mintavétel meghatarozott keretek kozott
a populdciok veszélyeztetése nélkiil is kivitelezhetd), ami kiilonosen a
veszélyeztetett fajok esetében igényel rendkiviili koriiltekintést. A
mintavételezést az is neheziti, hogy az egyedek begylijtése utdn a mintdk

hiitésérél  folyamatosan gondoskodni kell, hiszen az enzimek
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denaturdldddsa a miikodésképtelenségiiket eredményezi. Méasrészt a DNS
szintjén meglevo teljes diverzitdsnak minddssze 22%-a mutathat6 ki az
enzimek elektroforetikus vizsgalatdval, mivel a pontmuticioknak mintegy
32%-a szinonim kodont eredményez, illetve az aminosavcserék csak
akkor mutathatok ki gélelektroforézis segitségével, ha egyiitt jarnak a
fehérje toltésvaltozasaval. Tovabbi kérdés, hogy valéban reprezentativ
mintdnak tekintheté-e a vizsgélatok targyat képezo kb. 20-30 lokusz. A
struktirgének szamat tizezres nagysdgrendinek feltételezve a vizsgélatok
a lokuszoknak csak néhany ezrelékét érintik, rdaddsul a struktirgének a
teljes genomnak csupan 0,5%-at teszik ki. Az enzimlokuszok variabilitdsa
a DNS-szintli véltozatossdghoz képest Kkorldtozott mértékii, ami
kiilonosen a gerinceseknél jellemzd, az alacsony szintli variabilitds pedig
kevés informdaciot hordoz. Kiilondsen igaz ez az emldsokre, amelyeknél
az enzimpolimorfizmus szintje alacsony. Néhany veszélyeztett faj
esetében szinte egyetlen vizsgdlt lokusz sem mutatkozott polimorfnak.
Ebbdl a szempontb6l mds molekularis markerek, példaul a
mikroszatellitek hasznélata jobb eredményekhez vezethet, ugyanakkor a
mikroszatellit lokuszok kidolgozdsa példdul a lepkék esetében nagy
nehézségekbe iitkozik (Neve és Meglécz, 2000). A rovarok szamos
csaladjdban azonban az enzimpolimorfizmus vizsgdlata révén is magas
szintll variabilitst tapasztalunk (Schmitt, 1999; Neve és mtsai, 2000;
Schmitt és mtsai, 2000, 2005, 2006a, b; Aagaard és mtsai, 2002;
Vanderwoestijne és Baguette, 2002; Cassel és Tammaru, 2003; Joyce és
Pullin, 2003; Habel és mtsai, 2005; Bereczki €s mtsai, 2005, 2006; Hill és
mtsai, 2006; Louy és mtsai, 2007; Pecsenye és mtsai, 2007a, b; Schmitt és
Miiller, 2007).

10
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Mivel a boglarkalepkék (Lepidoptera: Lycaenidae) még a
gerinctelenekhez képest is kiilondsen magas szintli polimorfizmussal
jellemezhetdk az enzimlokuszokon, ezért a mddszert alkalmasnak

taldltam a genetikai variancia szintjének és szerkezetének elemzésére.
1.4. A Maculinea-nemzetség fajainak okologiai jellegzetességei

A Maculinea-nemzetségnek Eurépaban tradiciondlisan ot fajat
kiilonboztetik meg (1. TABLAZAT, FUGGELEK 2., FUGGELEK 3.), melyek

mindegyike rendkiviil specidlis életmédot folytat (1. ABRA).

Faj Altalanos elterjedés El6hely Inicialis tapnovény  Hangyagazda Repiilési id6

mocsaras rétek,

Kozép-és Kelet- My. scabrinodis ,

lapi hangyaboglarka ) nedves kaszalok  G. pneumonanthe , ) julius kozepe-
Maculinea alcon ([Denis&Schiffermaller], 1775) Dilsr;ﬁ;:ﬂa (sikvidékektsl G. asclepiadea ,\Ajyy : 5:5:;:11 augusztus kozepe
kozéphegységekig) :
széraz és félig széaraz G. cruciata, g zz;’llz
karszti hangyaboglarka Emépa gyepek, hegyi G. pneumonanthe , » s‘cabrinadt:s junius kézepe-
Maculinea rebeli (Hirschke, 1904) Kis-Azsia legelSk (domb-és G. lutea, My lonae ’ julius kozepe
hegyvidékek) G. austriaca M. specioides
nagypdttyds hangyaboglarka Nyugat-E.urépa} me;eyge,;ezzmz Thymus spp. , My. sabuleti méjus-jilivs
Maculinea arion (Linnaeus, 1758) Kelet-Szibéria erddszegelyek Origanum vulgare (6]
Ko6zép-és Kelet- A?:_ar::;zm
vérfii vagy kispéttyos hangyaboglarka Eurépa, Dél:és Kelet- verfiives lgprétek Sanguisorba WJ‘\@ o 0 julius kézepe-
Maculinea teleius (Bergstrasser, 1779) Szibéria, Eszak- officinalis My g B if'enix" augusztus vége
Mongélia My. specioides
Kozép-és Kelet-
zandt vagy sotét hangyaboglarka Eur6pa, e - Sanguisorba My. rubra pep
Maculinea nausithous (Bergstrasser, 1779) Dél-Szibéria, RIS officinalis My. scabrinodis Jilivs-augusztus

Eszak-Mongélia

1. TABLAZAT: A Maculinea-genus eurépai fajai és jellemz6ik (Wynhoff, 1998; Tartally
és CsOsz, 2004, valamint Tartally, 2008 alapjan). (Vastag betlivel emeltem ki a
boglarkalepkék f6 magyarorszdgi hangyagazddit.)

Inicialis tapnovény fajok:

DICOTYLEDONOPSIDA: GENTIANACEAE — Gentiana asclepiadea L. (Fecsketdrnics),
Gentiana cruciata L. (Szent Laszl6-tarnics), Gentiana lutea L. (Sarga tarnics), Gentiana
pneumonanthe L. (Kornistarnics), Gentianella austriaca (A. & J. Kern.) Holub (Hegyi
tarnicska); DICOTYLEDONOPSIDA: LABIATAE — Origanum vulgare L. (Szurokfi), Thymus
L. (Kakukkfl); DICOTYLEDONOPSIDA: ROSACEAE — Sanguisorba officinalis L. (Oszi
vérfi).

Hangyagazda fajok:

HYMENOPTERA: FORMICIDAE — Myrmica gallienii Bondroit, 1920; Myrmica lonae Finzi,
1926; Myrmica rubra (Linnaeus, 1758); Myrmica sabuleti Meinert, 1861; Myrmica

11



Bereczki Judit

salina Ruzsky, 1905; Myrmica scabrinodis Nylander, 1846; Myrmica schencki Viereck,
1903; Myrmica specioides Bondroit, 1918; Myrmica vandeli Bondroit, 1920.

A megtermékenyitett ndstények a specifikus tdpndvényre rakjik le
egyesével a petéiket, majd az ezekbdl kikeld larvak az els¢ harom
larvastddiumban a tdpnovény éretlen magvaival tapldlkoznak. Ebben a kb.
2-3 hétig tarté idoszakban a larvdk végleges testtomegiiknek mindossze 5-
10%-at érik el (Elmes és mtsai, 1991a, b; Thomas és Wardlaw, 1992). Az
inicidlis tdpnovényen eltérd hatasok érik a kiilonbozd fajok larvait. A
Maculinea alcon-fajcsoport esetében a ndstények nem kizarélag a
virdgokra és a bimbodkra petéznek, igy a petébdl kibijé hernydk jelentds
része nem tud a maghdzba bejutni, és korai stidiumban elpusztul. Mivel a
tobbi Maculinea-faj néstényei a még ki nem nyilt virdgzatba (M. arion),
illetve kozvetleniil az inicidlis tdpnovény virdgfejeire (M. teleius, M.
nausithous) petéznek, a kordbban emlitett sztochasztikus hatds kevésbé
vagy egyaltalin nem érvényesiil. Minden Maculinea-faj esetében
szamolni kell azonban a maghizban zajld, esetenként jelentdés mértékii
kompeticidval is. Mindezek hatdsiara a lerakott peték szamdhoz képest
joval kevesebb hernyé éri el a 3. ldarvastddiumot. Ezt kovetden
leereszkednek a talajra és varjak, hogy bizonyos Myrmica-fajok dolgozéi
felfedezzék és adoptdljak Oket (Purefoy, 1953; Thomas, 1976), igy a
negyedik larvastadiumtdl a kikelésig fullankos voroshangyak (Myrmica
spp.) fészkeiben fejlédnek az esetek tobbségében koriilbeliil 10-11
honapig (Thomas és mtsai, 2000), de bizonyos hernyok 2 évig is
fejlodhetnek (J. Thomas és mtsai, 1998; Schonrogge és mtsai, 2000).
Ezalatt nyerik el végleges testtomegiiknek a 98-99%-at (Elmes és mtsai,
1991a). Az adoptdlasra vard larvak dorzalis nektar- és poruskupola

szervekkel rendelkeznek, valamint a hangyadolgozdk hangjét is képesek
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utdnozni (Elmes és mtsai, 1991a; De Vries és mtsai, 1993). Ahhoz, hogy
az adoptiacié megtorténjen, a herny6é és hangya kozott kozvetlen fizikai
kapcsolat sziikséges (Elmes és mtsai, 1991a). Ha egy-két napon beliil nem
keriilnek be a megfelelé hangyafaj fészkébe, akkor a hernydk
elpusztulnak (Thomas, 1995). A bidbozddés a kirepiilés elott két-harom
héttel kezdodik el. Valamennyi hangyabogldrka faj univoltin.

1. ABRA: A Maculinea-fajok életciklusa. A: mimikrizalé (,.kakukk™) fajok; B: predator
fajok (Thomas és Wardlaw, 1990; Elmes és mtsai, 1991b, valamint J. Thomas és mtsai,
1998 alapjan).

A Maculinea-fajok myrmecophilidjanak a larvdk hangyabolyban
valé viselkedése alapjan két tipusa van (1. ABRA).

(i) A mimikrizal6 (,,kakukk™) fajok (M. alcon, M. rebeli) larvai a
hangyalarvdk viselkedését illetve feromonjait utdnozva (Akino és mtsai,
1999; Elmes és mtsai, 2002; Schlick-Steiner és mtsai, 2004; Schonrogge
és mtsai, 2004) a hangyadolgozdkkal tdpléaltatjdk magukat. A dolgozdék
altal visszaoklendezett folyadékot illetve hangyapetéket fogyasztanak
(Chapman, 1918; Ellferich, 1963; Elmes és mtsai, 1991a). Ezek a hernyok

a hangyafészkek specidlis parazitdinak tekinthetdk, bar ez a parazitizmus
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nem teljesen egyoldald, hiszen a dolgozdk édes véladékot kapnak
»cserébe” a hernyoktol (Wardlaw és mtsai, 2000). Amennyiben nem 4ll
rendelkezésre megfelel6 mennyiségli taplalék, akkor a hernydk
hangyalarvakkal kezdenek el tapldlkozni (Elmes és mtsai, 1991a, b).

(i1)) A predator fajok (M. arion, M. teleius, M. nausithous) a
hangyafészekbe keriilve magukkal a hangyaldrvdkkal tdplalkoznak. A M.
nausithous esetében a hernyok életmddja valdsziniileg dtmenetet mutat a
,kakukk™ és a predator tipus kozott (Fiedler, 1990; Thomas és Elmes,
1998; Stankiewicz és Sielezniew, 2002; Thomas és Settele, 2004).

A hangyafészkek eltarté képessége kiilonbozik a mimikrizalé és a
predator tipusok esetében. Mig egy hangyafészekben tobb tiz mimikrizald
larva is kifejlédhet (Als és mtsai, 2002; Tartally és mtsai, in press), addig
a preddtor tipusu larvdk koziil csak 1-2 juthat el a bebdbozodésig anélkiil,
hogy veszélyeztetné a fészek sorsat (Thomas és Wardlaw, 1992). Ezzel
kapcsolatban azonban ujabb adatok is vannak, melyek szerint egy
hangyafészekben kozel 30 predator tipusu larva is kifejlédhet (Tartally és
Varga, 2005).

A terepi tapasztalatok alapjdn azonban megallapithatd, hogy a
hangyafészkek tobbségébe joval tobb hernyd keriil be, mint amennyit a
boly képes lenne eltartani, igy a larvak kozott versengés alakul ki
(Hochberg és mtsai, 1992, 1994; Thomas és Wardlaw, 1992). A két
kiilonboz6 viselkedésti herny6tipust az intraspecifikus kompeticié két
kiilonboz6 formdja jellemzi. A ,,kakukk™ fajok larvéi esetében a ’contest’
tipusi kompeticié figyelhet6 meg, vagyis amennyiben Kkorldtozott
mennyiségli  taplalék illetve kevés szdami gondozé hangya 4ll
rendelkezésre, akkor a dolgozok kivédlasztanak néhany herny6t, amelyeket

tdplalnak, igy ezek az egyedek életben maradnak (Thomas €s mitsai,
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1993). A predator hernydkra a ’scramble’ tipusi versengés jellemzo,
vagyis ha az adoptdlt larvdk mennyisége meghaladja a fészek
eltartoképességét, akkor a hernydk mortalitdsa akar 100%-os is lehet,
pldne miutdn a tdpldlékhidny sokszor az egész hangyakoldnia
tovabbkoltozésével parosul (Thomas és Wardlaw, 1992).

A hangyafészkekben nemcsak az intra-, hanem az interspecifikus
kompeticidra is taldlhatunk példat, ugyanis a hangyakolénidkat a
Maculinea-fajok herny6in kiviil a Microdon myrmicae Schonrogge, Barr,
Wardlaw, Napper, Gardner, Breen, Elmes & Thomas, 2002 (Diptera:
Syrphidae) larvai is parazitdljak. Koztik és a lepkehernydk kozott
versengés 1éphet fel a kozosen birtokolt forrasokért (Schonrogge és mtsai,
2002; Bonelli és mtsai, 2005; Thomas és mtsai, 2005).

A hangyabolyokban az emlitett szocidlparazitak mellett parazitoid
dardzsfajok (Hymenoptera: Ichneumonidae) is kifejlddhetnek. A
Neotypus-fajok Forster, 1869 nOstényei az inicidlis tdpndvényen fejlodod
fiatal hernyokba petéznek, mig az Ichneumon-fajok Linnaeus, 1758
ndstényei behatolnak a Myrmica-fészkekbe, és a mar adoptélt hernykba
helyezik bele a petéiket (Thomas és Elmes, 1993; Hochberg és mtsai,
1996, 1998).

1.5. A Maculinea-nemzetség nevezéktana és a M. alcon-fajcsoport
taxonomiai helyzete

A Maculinea-fajokra egyes szerzok (Settele és mtsai, 1995; Fauna
Europaea, 2008) a Glaucopsyche Scudder, 1872 genusnevet hasznaltik.
Kidertiilt azonban, hogy ez a besorolés filogenetikai szempontbdl sem a
molekuldris jellegek (Als €s mtsai, 2004), sem a morfoldgiai és dkoldgiai
sajatsdgok alapjan (Pech és mtsai, 2004) nem helytdlls. A Maculinea-

fajokat is magdban foglalé6 monofiletikus egység legkorabbi érvényes
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elnevezése Phengaris Doherty, 1891. Ez a név azonban &4zsiai genus-
tipusfajra vonatkozik, €és hasznalata az eurdpai lepidopterologiai
irodalomban még nem terjedt el. A Zooldgiai Nevezéktan Nemzetkozi
Bizottsdga (ICZN, 2007) még nem hozott dontést ebben a kérdésben.
Tekintettel arra, hogy a nemzetkdzi Okoldgiai €s evoluciobioldgiai
irodalomban a Maculinea név az altaldnosan elterjedt, ezért én is ezt
haszndlom a dolgozatomban.

A Maculinea alcon-fajcsoporton belill tradiciondlisan két fajt
kiilonitenek el: a 1api (Maculinea alcon [Denis & Schiffermiiller], 1775)
€s a karszti hangyaboglarkat [Maculinea rebeli (Hirschke, 1904)],
mégpedig inicidlis tipnovényeik és hangyagazdaik alapjan (1. TABLAZAT).
Morfolégiailag azonban &tfedé tulajdonsdgokkal rendelkeznek, nem
sikeriilt sem a szdrnyak, sem az ivarszervek jellegeit illetden egyértelmii
elkiilonito jellegeket taldlni (Bernardi, 1947; Beuret, 1949, 1954; Kaaber,
1964; Urbahn, 1964; Ebert és Rennwald, 1991).

Az inicidlis tdpnovény-haszndlat €s a kiilsé morfoldgiai karakterek
gyakran ellentmonddsosak. Néhany G. pneumonanthe-t hasznald, észak-
magyarorszagi populdcié (Id. Zempléni-hegység) egyedei ,rebeloid”
jellegeket mutatnak, a ndstények az eliils6 szdrnyaikon kék tiikorrel és
eroteljes discalis foltokkal rendelkeznek. Ezzel ellentétben a G. cruciata-t
haszndlé erdélyi populdciok ndstényei 4ltaldban ,,alconoid” tipusd,
egyszinii feketésbarnak (Balint, 1985), akdrcsak a Szlovéniai Karsztrol,
Montenegrébol €s Albania északi részérdl [1d. M. alcon sevastos (Rebel
& Zerny, 1931)], valamint Nyugat-Bulgiria hegyvidékeirdl szarmazé
balkani populéciok tobbsége (Kolev, 2002).

Mindkét fajon beliill kiilonboz6 alfajokat irtak le foldrajzi
véaltozatossdguknak megfelelden, féleg az Alpokbdl (Beuret, 1954) és
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Dél-Kelet-Eur6pa hegyvidéki teriileteir6l (Fruhstorfer, 1917; Rebel és
Zerny, 1931; Szabd, 1956; Balint, 1985, 1986).

A Ko6zép- és Nyugat-Magyarorszdg nedves éldhelyein eléforduld
populdcidokat a Bécsi-medencébdl leirt nevezéktani torzsalakkal
azonositjak, és ugy tartjdk szamon mint nominotipikus M. alcon alcon
([Denis & Schiffermiiller], 1775), a xeromesophil él6helyeken €16
populdcidkat pedig mint M. rebeli xerophila Berger, 1946, M. xerophila
(Balint, 1985, 1986) vagy M. alcon curiosa (Szabd, 1956). Ez utébbit a
Biikk-hegységbdl irtak le (Varga, 1961). A Dunéntul déli részérdl illetve
az Erdély meszes alapkdzetli élohelyeirdl szarmazé populdcidkra
hivatkoznak gy mint a balkdni M. alcon tolistus (Fruhstorfer, 1917),
illetve mint az Erdélyi-hegység endemikus alfaja, a M. alcon limitanea
(Balint, 1985). A legujabb filogenetikai és taxondmiai kutatdsok
eredményei (Als és mtsai, 2004; Fric és mtsai, 2007; Pech és mtsai, 2007)
azonban azt bizonyitjadk, hogy a M. alcon és a M. rebeli nem kiiloniil el
faji szinten, sOt a M. rebeli név taxondémiai szempontbdl sem elfogadhat6
(Kudrna és Belicek, 2005), ezért a M. alcon és M. rebeli nevek a
dolgozatban csak mint technikai megjelolések szerepelnek a G.
pneumonanthe-t €s a G. cruciata-t inicidlis tdpnovényként hasznédld
populaciok megkiilonboztetésére.

A Maculinea alcon-fajcsoport taxondmiai helyzete tehét tisztdzasra
szorul, emellett a téma konzerviciobioldgiai és természetvédelmi
jelentdsége nagy. Ezeknek a lepkéknek a sajitos életmenete tobb tényezd
egylittes meglétét igényli adott éldhelyen — tadpnovény illetve
hangyagazda jelenléte — arrdl nem is beszélve, hogy a hernydkat adoptéald
hangydknak szintén specidlis €lohely igényiik van. Mindezeknek a

tényezOknek az egyiittes figyelembevételével lehet csak a megfeleld
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természetvédelmi intézkedéseket kidolgozni és végrehajtani a fajcsoport

populdcidinak és azok élohelyeinek védelme érdekében.
1.6. Célkitiizések

Célom a Maculinea alcon-fajcsoport kiillonbozé populdciokbol
szarmazd egyedeinek részletes genetikai analizise volt. Vizsgédlataim
eredményeként komplex képet vartam a fajcsoport genetikai
variabilitdsdnak mértékérdl és szerkezetérol.

Dolgozatom négy f6 témakorének legfontosabb kérdései:

(i) Van-e elkiiloniilés a kiilonb6zé tdpndvényeket hasznald
populécidk kozott, illetve van-e a differencidlédasnak foldrajzi mintdzata
a Karpat-medence nagy régioit tekintve?

(i1) Elkiiloniilnek-e egymadstdl kisebb foldrajzi 1éptékben az alcon-
illetve a rebeli-tipusu populaciok, valamint milyen mértékii a genetikai
differencial6dés a foldrajzi alrégiok kozott?

(iii)) Milyen a térbeli és az iddbeli differencidlédds mintdzata a
kiilonboz6 tipusu tapnovényeket hasznal6 populdcidk esetében?

(iv) Van-e kiilonbség a genetikai variabilitds mértékében két eltérd

méretll, de ugyanazt a tipnovényt hasznild populacié kozott?
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2. ANYAGOK ES MODSZEREK

2.1. A mintak elokészitése és feldolgozasa

Az egyedek befogdsa lepkehdloval tortént altaldban a rajzési
1ddszak utols6 fazisaban, majd még €16 allapotban folyékony nitrogénbe
tettiik 0ket. A mintdkat a laboratériumi feldolgozasig —80C°-on taroltuk
(a fagyasztas az enzimek mikodOoképességének megdvasa érdekében volt
sziikséges). A genetikai vizsgédlatokhoz a tort és potrohot hasznéltam fel,
melyekbdl kiilon-kiillon készitettem homogenizaitumot minden egyed
esetében.

A tor homogenizdlasdhoz 300 ul/egyed, a potrohéhoz 200
ul/egyed homogenizalé oldatot (FUGGELEK 4.) haszndltam fel. Az ilyen
moédon eldkészitett mintakat 10 000-es fordulatszamon, + 4C°-on, 10
percig centrifugdltam, majd a feliiluszot tiszta Eppendorf-csovekbe
pipettdzva a miiveletet megismételtem. A homogenizatumokat a vizsgalat
tovabbi menetének megfelelden osztottam szét (tor: 2 x 60 pul és 3 x 30 pl,

potroh: 1 x 60 pl és 2 x 30 pl).
2.2. Gyiijtohelyek

Vizsgalataimhoz 50 mintdt gy(jtottink 1999 és 2005 kozott
Ko6zép-Eurépa 6t nagy foldrajzi régiéjanak 27 populdciéjabdl (2. ABRA,
FUGGELEK 8.), melyek koziil 13 populécié egyedei a G. pneumonanthe-t,

14 pedig a G. cruciata-t hasznéljdk iniciélis tipnovényként.
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2. ABRA: Gytijtéhelyek. (Folytonos vonallal vannak koriilrajzolva a nagy foldrajzi
régidkhoz tartoz6 populéciok, szaggatott vonallal pedig az egyes észak-magyarorszagi
alrégidkhoz tartozok. A mintahelyek inicidlis tdpnovény illetve foldrajzi régidk szerinti
beosztdsit a FUGGELEK 8. tartalmazza.)

1. Fiilesd; 2. Drahos-rét; 3. Gyertyankut; 4. Gyilkos-rét; 5-7. Jager-rét, Nyikom, Tugar-
rét; 8. Balatonhenye; 9. Kunpeszér; 10. Hargita; 11. Sacele; 12. Tolvajos; 13. Celje;
14. Biikk-fennsik; 15. Biikkszentkereszt; 16. Kuriszldn; 17. Tohonya; 18. Nagy-Szénis;
19. Vérteskozma; 20. Csiksomlyd; 21. Gyilkos-t6; 22. Torockd; 23. Vargyas;
24. Kamnik; 25. Trnovski Gozd; 26. Nanos-fennsik; 27. Hochschwab.

2.3. Az enzimpolimorfizmus vizsgalata

Poliakrilamid  gélelektroforézis segitségével 16 kiilonb6zd
enzimlokuszt vizsgidltam meg, melyek koziil 11-et a torbdl (glutamat-
oxdlacetat-transzamindz-1 (Gotl), glutaméat-oxdlacetat-transzamindz-2
(Got2), gliikkdz-6-foszfat-dehidrogendz  (G6pdh),  a-glicerofoszfat-
dehidrogendz (Gpdh), hexokindz (Hk), izocitrat-dehidrogenaz (Idh),
malét-dehidrogendz (Mdh), malik enzim (Me), foszfo-gliiko-izomeradz
(Pgi), foszfo-gliikko-mutaz (Pgm), szuperoxid-dizmutaz (Sod)), 5-6t pedig
a potrohbdl (akonitdz (Acon), alkalikus foszfatdz (Acph), aldehid-oxidaz
(Aox), észterdz  (Est), glutamét-dehidrogendz (Gdh)) készitett

homogenizdtumokbdl nyertem ki.
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A homogenizatumokat az adott enzim kimutatisahoz sziikséges
mennyiségben  (5-10-15pl-enként) vittem fel a gélre, melyet
elektrédpufferrel feltoltott celldkba helyeztem. Az elektrédpuffer a
gélpufferrel egyiitt elektromos erdteret tart fenn a gélben, €s igy biztositja
a toltéssel rendelkezd fehérjemolekuldk véandorldsat. Az 4ltalam
alkalmazott puffer rendszereket a FUGGELEK 5. tartalmazza. Az enzimek
lathatova tétele és azonositdsa kiillonbozd hisztokémiai eljardsokkal
tortént (FUGGELEK 6.).

A megfigyelt enzimmintdzatok (FUGGELEK 7.) alapjan
azonositottam az egyedek genotipusit, majd populdciénként és
lokuszonként genotipus- €s allélgyakorisdgot szamoltam. Ezt kovetden

statisztikai programok alkalmazédsaval tovabbi elemzéseket végeztem.
2.4. Statisztikai analizisek

A variabilitds mértékének megdllapitasa céljabol meghataroztam a
polimorfizmus mutat6it (lokuszonkénti atlagos allélszam (na), polimorf
lokuszok ardnya (P), atlagos heterozigéta gyakorisdg (H), multilokusz
genotipusok atlagos szama (G)), valamint az egyes populdcidkra, foldrajzi
régiokra ¢és alrégidkra vonatkoztatva az Osszallélszdmot, illetve a
kiilonbozé gyakorisagui allélok megoszlasat.

A genetikai variancia megoszlasat F-statisztika (Wright, 1978)
segitségével elemeztem, melynek sordn harom indexet szdmitottam ki: a
populécié teljes genetikai variancidjat jellemzo Fir-t, a populédcion beliili
variancia komponenst reprezentdlé Fis-t, és a populacidk kozotti
komponenst jellemzé fixacids indexet (Fst). Az analiziseket az FSTAT

1.2 programcsomag segitségével hajtottam végre (Goudet, 1995).
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A populaciok differencidlodasanak megdllapitdsara Fisher-féle
exakt tesztet végeztem a GENEPOP 1.2 program segitségével (Raymond
€s Rousset, 1995a, b), valamint megdallapitottam a differencidlédas
kiilonb6z6 méroszamait (fixacids index (Fst), Cavalli-Sforza és Edwards
hirtdvolsdgok  atlaga (D), privat allélok  gyakorisiga (q),
allélgyakorisagok szorésa (sp)).

Molekuléris varianciaanalizis (AMOVA) segitségével (Excoffier
és mtsai, 1992; Weir, 1996) a teljes genetikai variancidt komplex médon
analizdltam: felosztottam mintdkon beliili, populdcidkon beliili — mintdk
kozotti, populédcidk kozotti (foldrajzi (al)région illetve taxonon beliili,
valamint foldrajzi (al)régiok illetve taxonok kozotti) komponensekre. Az
analiziseket az Arlequin 2.000 programcsomaggal (Schneider és mitsai,
2000) végeztem.

A populaciok kozotti Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsdgokat
(Cavallli-Sforza és Edwards, 1967) a BYOSIS-1 1.7 program (Swofford
és Selander, 1981) segitségével szamitottam ki. A genetikai tdvolsdgok
matrixa alapjdan UPGMA dendrogramot szerkesztettem (Sneath és Sokal,
1973).

A populécidk allélgyakorisdgai alapjan fékomponens analizist
végeztem, amelynek sordn a kiinduldsi valtozok koziil elsoként a
legnagyobb varianciahdnyadot lefedd komponenst kerestem meg, majd
ezt kovetden a megmarado variancidt legjobban magyardaz6 mdsodikat, és
igy tovabb. A fékomponens analizis segitségével tehat lecsokkentettem a
valtozok szamat, €s a kevesebb valtozd dltal meghatarozott faktortérben
vizsgaltam, hogy a populdciok mennyire kiiloniilnek el egymadstol. Az
analizist R 4.0 programcsomaggal végeztem, amelyet sokvaltozos és

térbeli analizisekre dolgoztak ki (Casgrain és Legendre, 2001).
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3. TAPNOVENY ES FOLDRAJZI REGIOK  SZERINTI
DIFFERENCIALODAS

3.1. Bevezetés

A Maculinea alcon-fajcsoporton beliil alapvetéen két fajt, illetve
szamos alfajt irtak le, mint azt mar az 1.5. alfejezetben kifejtetettem. A
két faj taxondOmiai kiillonvalasztisat elsOsorban oOkoldgiai bélyegekre
(él6hely, inicidlis tapnovény, hangyagazda) alapozzdk. Morfoldgiai
tulajdonsagaik a szarnyakat illetve az ivarszerveket illetden atfedok,
valamint az inicidlis tdpnovény-haszndlat és a kiils0 morfologiai
karakterek is gyakran ellentmonddak. Els¢ 1épésben tehdt a fajcsoportra
vonatkozé Ujabb eredmények fényében (Als és mtsai, 2004; Pech és
mtsai, 2004) azt vizsgaltam meg, hogy a genetikai adatok megerdsitik-e a
kordbbi faji elkiilonitést, vagy ellenkezdleg, a faji differencidlédas
hidnyéval allnak 6sszhangban.

Mint arra mar az 1.2. alfejezetben utaltam, a Maculinea-fajokra
altaldnossdgban  jellemz6 az életmenetbdl addédé nagymértékii
sztochaszticitds. Populdcidikban tehat erdteljes genetikai sodrédasra lehet
szamitani, ami viszont magas szintli differencidléddshoz vezethet abban
az esetben, ha azt a migracié kovetkeztében fellépd géndramlds nem tudja
ellensilyozni. A variabilitds f{oldrajzi mintdzatdnak kialakuldsa is
alapvetdéen a genetikai differencidlédds és a géndramlds intenzitdsatol
figg. Ha a kozeli populaciok kozott (pl. egy foldrajzi région beliil) a
géndramlds hatdsa er6sebb, mint a tdvoli populdcidk kozott (pl. kiillonbdzo
foldrajzi régiok kozott), akkor a variancidnak lesz foldrajzi mintdzata. Ha
egy populdcidrendszerben a drift hatdsa erdteljes, és ha a migracié altali
géndramlds nem tudja ellensulyozni a genetikai sodrédds kovetkeztében

létrejott nagymértékli genetikai differencidlédast, akkor az még az
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egyméashoz viszonylag kozeli populdcidk kozott is jelentds mértékii lesz
(Bereczki és mtsai, 2005; Pecsenye és mitsai, 2005, 2006). Ebben az
esetben tehat a genetikai variancia nem fog foldrajzi mintdzatot mutatni.
Misodik 1épésben tehat arra a kérdésre kerestem a vdlaszt, hogy a
Maculinea alcon-fajcsoport esetében a genetikai variabilitisnak van-e
foldrajzi mintdzata a Karpat-medence nagy foldrajzi régidit tekintve.
Vizsgédlataimhoz a Kérpat-medence 5 nagy foldrajzi régi6jabol
1999 és 2003 kozott gytjtott mintdkat haszndltam fel, amelyek 27
populdciébél szdrmaztak (2. ABRA). A mintahelyek inicidlis tdpnovény

illetve foldrajzi régiok szerinti beosztdsat a FUGGELEK 8. tartalmazza.
3.2. Eredmények

A 16 vizsgalt lokuszbdl 15 rendelkezett alternativ allélokkal egy
vagy tobb mintdban. A malik enzim (Me) teljesen monomorf volt az

0sszes populdcioban.

N ny P H G Fig S
I G. pneumonanthe (19) 19,7 L4 319 0,097 1547 0,165* p<0,00455 (11)
apnoven’
L Gy L) 232 15 334 0,093 1771 0,192% p<0,00333 (15)

Eszak-Magyarorszag (21) 23,1 15 342 0,102 1824 0,196* p<0,00385 (13)
Kozép-Magyarorszag (5) 18,0 1,5 31,3 0,089 13,00 0,149% p<0,00556(9)

Régio Erdély (8) 197 1,5 30,5 0,087 1463 0,153% p<0,00455(11)
Szlovénia (5) 204 14 30,0 0078 1560 0,240% p<0,00714(7)
Alpok (1) 287 14 375 0,124 23,00 -0,010 ns

Teljes (40) 216 15 327 0,095 1665 0,181* p<0,00333(15)

2. TABLAZAT: Az enzimpolimorfizmus paraméterei két hierarchia tipusra (tdpnévény
illetve foldrajzi régidk szerint) 4tlagolva. A kategéridk utdn zaréjelben szerepld értékek a
mintdk szamat adjak meg.

N - lokuszonkénti atlagos mintaszdm; n, — lokuszonkénti atlagos allélszdm; P —
polimorf lokuszok ardnya; H — dtlagos heterozigdta gyakorisig; G — multilokusz
genotipusok 4tlagos szdma; Fig — a mintdkon beliili varianciat jellemz6 index; S —
szignifikanciaszintek: Bonferroni-korrekcié utdn a zdrdjelben szerepld lokuszszdmra
megadva, ns — nem szignifikdns.
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A polimorfizmus mutatéi a mintdkon beliili variancia atlagos
szintjét jelezték (2. TABLAZAT): a lokuszonkénti dtlagos allélszdm (nu) az
Osszes minta atlagat tekintve 1,5, a polimorf lokuszok ardanya (P) 32,7, az
atlagos heterozigéta gyakorisdg (H) 0,095, a multilokusz genotipusok
atlagos szdma (G) pedig 16,65 volt. A mintdkon beliili varianciat jellemzd
index (Fis) atlagos értéke szignifikdns heterozigéta hidnyt mutatott. (A
lokuszonkénti atlagos mintaszamokat, a polimorfizmus mutatoéit és az Fis-
értékeket az egyes populdcidkra lebontva a FUGGELEK 9. tartalmazza.)

A mintakat kétféle médon csoportositottam:

(1) tdpnovény szerint: a tradiciondlis taxondmiai felosztast alapul véve
megkiilonboztettem  alcon-tipusi  populdcidkat, amelyek a G.
pneumonanthe-t, és rebeli-tipusi populdciokat, melyek a G. cruciata-t
haszndljdk inicidlis tapnovényként (a populaciok inicidlis tapnovény
szerinti beosztasat a FUGGELEK 8. tartalmazza);

(i1) foldrajzi régidk szerint: a mintdk Kozép-Eurdpa 5 nagy régidjabol
szarmaztak (a populdciok régiok szerinti besoroldsat a FUGGELEK 8.
tartalmazza).

A polimorfizmus mutatéi az alcon- €s a rebeli-tipusu populdcidkban
hasonléak voltak. A mintdkon beliili variancidt jellemzé index (Fis) a
populdciok mindkét csoportjdban szignifikdns heterozigéta hidnyt
mutatott.

A foldrajzi régiok vonatkozdsaban megéllapithatd, hogy a polimorf
lokuszok aranya (P), az atlagos heterozigéta gyakorisdg (H) és a
multilokusz genotipusok szdma (G) a tobbi régiéhoz viszonyitva kiugréan
magas volt a hochschwabi mintdban (Alpok). Egyediil ebben a
populdciéban figyelhet6 meg az, hogy a mintdkon beliili varianciat

jellemzd index (Fis) negativ értéket vesz fel, vagyis a populdcidban
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heterozigéta tobblet van, de ez nem szignifikdns. Az észak-magyarorszagi
régiot a maradék harommal Osszevetve a polimorfizmus magasabb szintje
figyelhetd meg az eldbbiekben emlitett harom mutaté (P, H, G)
tekintetében. A szlovéniai régioban a legalacsonyabb heterozigéta
gyakorisdg (H) a legnagyobb mértékili heterozigdta hidnnyal péarosult. Az
alpi régio kivételével az Osszes tobbiben szignifikdns heterozigéta hidny
(Fis) mutatkozott.

Az egyes foldrajzi régidk allélkészletének feltérképezése érdekében
régionként megallapitottam az Osszallélszamot, és Osszehasonlitottam a
kiilonbozd  gyakorisaggal el6forduld allélok megoszlasat. Harom
kategoriat kiilonitettem el: (i) ritka allél (O<p<0,05); (ii) gyakori allél
(0,05<p<1); (iii) fixalodott allél (p=1).

40

354

301

254

0 T

T
emo kmo

erd slo alp

3. ABRA: Az allélok szdma a kiilonb6z6 foldrajzi régiok mintdi esetében.
Régidk: emo — Eszak-Magyarorszag; kmo — Kozép-Magyarorszag; erd — Erdély; slo —
Szlovénia; alp — Alpok.

Az osszallélszdm (3. ABRA) 23 és 38 kozott viltozott. A
legmagasabb az észak-magyarorszagi régiéban volt, a legalacsonyabb
pedig a hochschwabi populédciéban. Figyelembe kell azonban azt is venni,
hogy az egyes régiokban jelentésen kiillonbozott a vizsgalt populdacidk

szama.
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A gyakori és fixalédott allélok megoszldsa (4. ABRA) hasonld volt
az egyes régidkban. Ritka allélokat a hochschwabi populdcioban nem
mutattam ki, a tobbi régidban ardnyuk 4 és 11% kozott valtozott, a
legalacsonyabb a szlovéniai, a legmagasabb a kozép-magyarorszagi

régidban volt.

100%
90%
80%
70%
60% O ritka
50% 0 gyakori
40% [ fixalodott
30%
20%
10%
0% emo ! kmo ! erd ' slo ' alp

4. ABRA: A Kkiilosnboz6 gyakorisagu allélok megoszldsa a kiilonboz6 foldrajzi régidkba
tartozd populédciok esetében.

Kategéridk: ritka — p<0,05; gyakori — 0,05<p<l; fixalodott — p=1. Régiék: emo —
Eszak-Magyarorszdg; kmo — Kozép-Magyarorszag; erd — Erdély; slo — Szlovénia; alp —
Alpok.

A populaciok kozotti genetikai differencidlodds mértékét a Wright-
féle F-statisztika, illetve a populdciok differencidléddsanak exakt tesztje
révén analizéltam.

Az F-statisztika indexeinek (3. TABLAZAT) a lokuszokra vonatkozé
atlagértékeit figyelembe véve a kovetkezd megallapitdsok tehetdk. A
teljes genetikai varianciét jellemz6 index (Fip) a mintdk variabilitdsanak
relative magas szintjét jelezte. A fixacids index (Fsr) valamivel magasabb
volt a mintdkon beliili varianciat jellemzo indexnél (Fis), vagyis a teljes
genetikai variancia nagyobb része esett a populdciok kozotti

komponensre, amibdl arra kovetkeztethetiink, hogy a populacidk (illetve

az egyugyanazon populaciébdl, de kiillonbozd évekbdl szdrmazé mintdk)
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jol elkiiloniiltek egymadstol. A differencidlodéds egy kivételével az Osszes
lokusz esetében szignifikdns volt. Az Fig atlagos értéke mintdkon beliili
szignifikans heterozigéta hidnyra utalt.

A populéciok differencidloddsanak exakt tesztje (3. TABLAZAT) a
mintdk homogenitdsdnak valdszinliségét mutatta. Az Osszes lokuszt
figyelembe véve lathatd, hogy a mintdk homogenitasanak valosziniisége
kicsi, vagyis azok jol elkiiloniilnek egymadstél, ami aldtdmasztja az

el0bbiekben tett megallapitdsaimat.

Lokusz Fir Fgr Fig Exakt teszt
Acon 0435*%  0,136*  0,346* ik
Acph 0,304*  0,045*  0,272%* L
Aox 0,141*  0,074* 0,072 LA
Est 0,753*%  0,508*  0,498* ik
Gdh 0,268*  0,192* 0,095 AL
Gotl -0,011  0,059*  -0,075 ik
Got2 -0,010 0,028* -0,039 ns
G6pdh 0,000 0,039* -0,040 ns
Gpdh -0,001 0,006 -0,007 ns
Hk 0,105*  0,152* -0,056 L
Idh 0,184*  0,174* 0,012 e
Mdh 0,050 0,174*%  -0,150 ik
Me - - - -
Pgi 0,195*  0,120* 0,084 ik
Pgm 0,034 0,081*  -0,050 ik
Sod -0,003 0,095% -0,108 AL
Teljes 0,353* 0211* 0,181% it

3. TABLAZAT: Az F-statisztika eredményei és a populdciok differencidléddsdnak exakt
tesztje.

Fir — a teljes genetikai variancidt jellemz6 index; Fsr — a mintdk kozotti variancidt
jellemzd index; Fis — a mintdkon beliili varianciat jellemz6 index.

Szignifikanciaszintek — *: p<0,00357; ***: p<0,00007 (Bonferroni-korrekcié utan 14
lokuszra megadva); ns — nem szignifikans.

A tovabbiakban kiszamoltam a differencidlodas kiilonb6z6
méroszamait (4. TABLAZAT) az el6zOekben mar ismertetett kétféle

hierarchia tipusra (tdpnovény és foldrajzi régiok).
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Fsr S D q $p

L G. pneumonanthe 0,200% p<0,00455(11) 0,175 0,08 0,195
Tapnovény ) . o

G. cruciata 0,120% p<0,00333 (15) 0,154 0,044 0,147

Eszak-Magyarorszag 0,156*% p<0,00385(13) 0,162 0,047 0,168

Régi6 Kozép-Magyarorszdg  0,346%  p<0,00556 (9) 0,213 0,060 0,221

i Erdély 0,207* p<0,00455(11) 0,163 0,037 0,157

Szlovénia 0,175* p<0,00714(7) 0,144 0238 0,151

Teljes 0,211* p<0,00357(14) 0,190 0,040 0,185

4. TABLAZAT: A differencidlédéds kiilonboz6 mérészdamai a két hierarchia tipus
(tdpnovény illetve foldrajzi régidk szerint) esetében.

Fsr — a mintdk kozotti varianciat jellemz6 index; D — atlagos Cavalli-Sforsa és Edwards
hirtdvolsigok a mintdk kozott; q — a privat allélok gyakorisdga; s, — az
allélgyakorisdgok szérdsa a mintdk kozott (csak azok az allélok lettek figyelembe véve,
amelyek gyakorisdga minden mintdban eltért 0-t6l és 1-t6l); S — szignifikanciaszintek:
Bonferroni-korrekcié utdn a zaréjelben szerepld lokuszszdmra megadva.

Az alcon-tipusi populacidkra megallapitott fixdcids index értéke
joval meghaladta a rebeli-populdcidkra szamolt Fsr-értéket, vagyis az
utobbiak kevésbé kiiloniiltek el egymdéstol, mint az eldbbiek.

Ha a foldrajzi régidk szerinti hierarchidt vessziik alapul, akkor azt
lathatjuk, hogy a kozép-magyarorszdgi régié populédcidi esetében
kiugréan magas volt az Fsr értéke az &dtlaghoz képest, ami a mintdk
nagymértékii differencialodasat jelezte ebben a régioban. Az Fsr értéke a
legkisebb az észak-magyarorszagi régidban volt, tehdt ennek a mintdi
kiiloniiltek el egymastol a legkevésbé.

A mintdk kozotti atlagos Cavalli-Sforza és Edwards htrtdvolsagok
alapjan szintén elmondhatjuk azt, hogy az alcon-tipusu populaciok jobban
differencidlodtak egymastol, mint a rebeli-tipusuak.

A foldrajzi régidk vonatkozdsiaban megéllapithatd, hogy a
legnagyobb genetikai tavolsdgok a kozép-magyarorszdgi mintdk kozott
voltak, a legkisebbek pedig a szlovéniai mintdk kozott.

A privét allélok gyakorisdga atlagosan igen alacsony (4%) volt.
Sem a kiilonb6z6 tdpnovényeket haszndld, sem az eltérd foldrajzi

régidkhoz tartozé populaciok esetében nem tért el jelentdsen az atlagtdl,
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kivéve a szlovéniai régidt, ahol ezen allélok gyakorisdga kiugréan magas
(23,8%) volt.

Az allélgyakorisdgok szordsanak (s,) kiszdmitdsdhoz csak azokat az
allélokat hasznaltuk fel, amelyek gyakorisiga minden mintdban eltért O-
tol és 1-t6l, igy Osszességében 5 lokusz (Acon, Acph, Aox, Est, Idh) 12
alléljat vettiik figyelembe.

Az allélgyakorisagok szordsa az alcon-tipusi populdcidkban
valamivel meghaladta az datlagot, mig a rebeli-tipusiakban jéval az
atlagérték alatt maradt, ami arra utal, hogy az el0bbiekben a genetikai
sodrédds hatdsa jobban érvényesiil.

A foldrajzi régidk szerinti felosztast figyelembe véve azt lathatjuk,
hogy a kozép-magyarorszagi régioban az allélgyakorisigok szordsa
kiugréan magas volt, vagyis a régiok koziil itt a legnagyobb a drift hatas.

A tovabbiakban molekuléris varianciaanalizis (AMOVA) révén
analizdltam a teljes genetikai variancia megoszldsit (5. ABRA):
felosztottam mintdkon beliili, egy populaciébdl szarmazé mintdk kozotti
€s populaciok kozotti komponensekre. A populdcidk kozotti komponenst
tovdbb bontottam tapnovények kozotti, illetve foldrajzi régidk kozotti
alkomponensekre.

A teljes genetikai variancia legnagyobb hanyadat mind a tdpnovény,
mind a foldrajzi régidk szerinti hierarchidban a mintdkon beliili (az
egyedek kozotti) komponens magyardzta, mindkét esetben egyenld
aranyban (77,4%). Az egy populaciébdl, de kiilonb6zo évekbdl szarmazd
mintdk (generacidk) kozotti kiillonbségekbdl adédéd variancia komponens
nagysdga szintén megegyezett a két hierarchiatipus esetében (2,2%). A

populdciok kozotti kiilonbség Osszességében a variancia 20,4%-a volt,
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ami kb. harmadrészben (32,6%) a tipnovények kozotti, kb.
negyedrészben (25,1%) pedig a régidk kozotti kiilonbségekbdl adddott.

100%-

v 2

70%-

O T/R kozott
T/R-P

O P-M

E M belul

60%-1

50%-

40%-

30%-

20%-

tapnovény régid

5. ABRA: Az AMOVA eredményei a két hierarchia tipus (tdpnovény illetve foldrajzi
régidk szerint) esetében.

Variancia komponensek: T/R kozott — tapnovények/régiok kozotti; T/R-P —
tapnovényen/région beliil a populdcidk kozotti; P-M — populdcion beliill a mintdk kozotti
(évek kozotti eltérés); M beliil — mintan beliil az egyedek kozotti.

A kovetkez6 1épésben Cavalli-Sforza €s Edwards hurtavolsagokon
alapulé UPGMA dendrogramot (6. ABRA) szerkesztettem.

A dendrogramon l4thatd, hogy a kiilonb6z6 tapnovényeket hasznéld
populdcidk mintdi elszértan helyezkednek el a kiillonbozd agakban. A
kiilonboz6 foldrajzi régidkhoz tartozé mintdk is véletlenszertien oszlanak
el az dgak kozott. Az egy populaciébol, de kiilonbozo évekbdl szarmazo

mintdk nem minden esetben csoportosulnak ugyanabba az dgba.
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6. ABRA: A Cavalli-Sforsa és Edwards hidrtdvolsdgokon alapul6 UPGMA dendrogram a
Maculinea alcon-fajcsoport mintdi esetében. A szdmok a gylijtés idejének évét jelolik.
Vastag betlivel emeltem ki a rebeli-tipusi populdciokat. A dolt betiis roviditések a
régidkat jelolik. A populdcidk és régidk roviditéseit a FUGGELEK 8. tartalmazza.
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Az 6sszes Maculinea-fajt dbrazolé dendrogramon (7. ABRA) ldthatd,
hogy a kiilonb6z6 fajok jol elkiiloniilnek egymastdl, mig a Maculinea
alcon-fajcsoport kiilonb6zd tapnovényeket haszndlé populédcidi kozott
minimadlis szintll a differencidlédas.

1,200 1,000 0,800 0,600 0,400 0,200 0,000
L L L L L L ]

M. teleius

M. nausithous

M. arion

I M. aleon p.

M. aleon c.

7. ABRA: A Cavalli-Sforsa és Edwards hirtdvolsdgokon alapul6 UPGMA dendrogram a
Maculinea-fajok esetében. Jelolések: M. alcon p. — G. pneumonanthe-t haszndlé
populécidk; M. alcon c. — G. cruciata-t hasznilé populéciok.

Az allélok gyakorisdga alapjan fOkomponens analizist (PCA)
végeztem (8. ABRA), amelynek sordn lecsokkentettem a valtozok szdmat,
és a kevesebb viltozé altal meghatarozott faktortérben vizsgaltam, hogy a
kiilonbozo tapnovényeket hasznald, illetve az eltérd foldrajzi régidkba
tartoz6 populacidk milyen mértékben kiiloniilnek el egymdstol.

A mintdkat tdpnovény szerint csoportositva atfedd pontfelhdket
kaptam (8.A ABRA). Az alcon-tipusi populdcidk jobban szétszérédnak a
faktortérben, mig a rebeli-tipusi populdciok kompaktabb tombot
alkotnak. Ez megegyezik azzal, hogy az alcon-tipusi populdcidkban
magasabb volt az Fsr értéke és az atlagos genetikai tdvolsdg, mint a

rebeli-tipusu populédcidkban.
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8. ABRA: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy mintit reprezentdl a
véltozok redukalt terében. (A faktortér tengelyeit meghatdroz6 allélok sajat vektorait a
FUGGELEK 10. tartalmazza.) Az elsé két tengely a teljes variancia 62,5%-at magyarazza.
Az 1. tengely kialakitasdban els6sorban az Est enzim lokusza vesz részt, mig a 2. tengely
kialakitdsaban féleg az Acon, Idh és Mdh enzim lokuszok.
A. Az ellipszisek az adott tidpnovényt haszndlé populaciok 95%-at tartalmazé
burkolégorbék. Jelolések: p — G. pneumonanthe-t hasznélé populécidk; ¢ — G. cruciata-t
haszndl6é populédciok.
B. Az ellipszisek az adott foldrajzi régidhoz tartozé populdcidk 95%-at tartalmazd
burkolégorbék. Jelolések: emo — Eszak-Magyarorszag; kmo — Kozép-Magyarorszag;
erd — Erdély; slo — Szlovénia; alp — Alpok.
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A foldrajzi régiékat megjelenité pontfelhék (8.B ABRA) is
nagymértékii atfedést mutatnak. Az észak-magyarorszigi és az erdélyi
régié majdnem teljes atfedésben van egymadssal, és a 2. tengely mentén
valamelyest elkiiloniilnek a kozép-magyarorszagi régiotél. A szlovéniai
régié mintdi beolvadnak a tobbi minta kozé. A hochschwabi populédci6 a
szlovén mintdk kozelében helyezkedik el. A foldrajzi mintdzatnak tehat
csak halvéany jelét tapasztaltam.

A fokomponens analizist elvégeztem az Osszes Maculinea-fajra is
(9. ABRA). A kiilonbozé fajokat reprezentdld szimbdlumok ol
elkiiloniilten helyezkednek el a véltozok redukélt terében, mig a
Maculinea  alcon-fajcsoport  kiillonbozé  tdpnovényeket  hasznéld

populdcioi egy tomor halmazt alkotnak.
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9. ABRA: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy mintit reprezentdl a
véltozok redukalt terében. (A faktortér tengelyeit meghatdroz6 allélok sajat vektorait a
FUGGELEK 11. tartalmazza.) Az elsé két tengely a teljes variancia 88,3%-at magyarazza.
Az 1. tengely kialakitdsdban els6sorban a Me, G6pdh, Got és Hk enzimek lokuszai
vesznek részt, mig a 2. tengely kialakitdsdban f6leg a Pgi, Mdh és Gpdh enzim lokuszok.
M. alcon p. — G. pneumonanthe-t haszndlé populdciék; M. alcon c. — G. cruciata-t

haszndl6 populédcidk.
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3.3. Eredmények megvitatasa

A genetikai variabilitds szintje a Maculinea alcon-fajcsoport
esetében alacsonyabbnak bizonyult mds vizsgélt boglarkalepke fajokhoz
képest [1d. Plebeius argus (Linnaeus, 1758): C. Thomas és mtsai, 1998;
Polyommatus  coridon (Poda, 1761), Polyommatus bellargus
(Rottemburg, 1775), Polyommatus icarus (Rottemburg, 1775): Schmitt,
1999; Schmitt és Seitz, 2001, 2002a, b; Schmitt és mtsai, 2002, 2003;
Schmitt és Hewitt, 2004; Aricia artaxerxes (Fabricius, 1793): Aagard és
mtsai, 2002].

Az alcon- illetve a rebeli-tipusu populaciok kozott nem mutatkozott
faji szintl elkiiloniilés egyik statisztikai analizis sordn sem. A kiillénb6zo
tdpnovényeket haszndlé populdcidk mintéi elszortan helyezkednek el a
dendrogram kiilonb6zd 4gaiban. Az 0Osszes Maculinea-fajt abrazol6
dendrogramon a kiilonb6z6 fajok jol elkiiloniilnek egymadstdl, mig a
Maculinea  alcon-fajcsoport  kiillonbozé  tdpnovényeket  hasznéld
populéciéi kozott minimadlis szintli a differencidlédas. A nominotipikus
hochschwabi rebeli-populaciobdl szarmazé minta a dendrogram egy
aldgaba klaszterez0dott mds (Biikk hegységbdl szarmazd) rebeli-tipusu
mintdkkal. A mintdkat tipnovény szerint csoportositva a fokomponens
analizis sordn is atfedd pontfelhdket kaptam. Az Osszes Maculinea-fajt
tartalmazé PCA-abran a kiilonb6z6 fajokat reprezentdlé szimbo6lumok jol
elkiiloniilten helyezkednek el a véltozok redukélt terében, mig a
Maculinea  alcon-fajcsoport  kiillonbozé  tdpnovényeket  hasznéld
populdciéi egy tomor halmazt alkotnak. A hochschwabi minta nem
kiiloniil el élesen mds régidk mintditol. Bar néhdny szlovéniai és erdélyi

rebeli-tipusi minta helyezkedik el legkdzelebb hozzd a valtozok redukalt
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terében, de a szomszédsigiban szlovéniai, erdélyi és észak-
magyarorszagi alcon-mintéak is megtaldlhatok.

Hasonl6 eredményt kaptak Als és mtsai (2004), akik mitokondridlis
(citokrom-oxidaz I, II) és nukledris gének (elongéaciés faktor 1-a)
szekvencia analizise révén elemezték a Maculinea-fajok kozotti
filogenetikai kapcsolatokat. Az 4ltaluk készitett dendrogramon Eurépa
kiilonbozé  régidibol  szarmazdé  alcon-  illetve  rebeli-egyedek
klaszterezddtek ugyanabba az dgba, amibdl azt a kovetkeztetést vontdk le,
hogy az alcon- illetve a rebeli-tipusi populdciok kozott az inicidlis
tdpnovény és hangyagazda tekintetében fenndllo kiillonbségek sokkal
inkabb lokdlis adaptaciok, semmint elkiiloniilé fajok kozotti kiillonbségek.
Ugyanerre a kovetkeztetésre jutottak Pech és mtsai (2004), akik 6sszesen
91 morfoldgiai és Okoldgiai karakter segitségével vizsgaltdk ugyanezt a
kérdést. Megallapitottdk, hogy a nyugat-palearktikus elterjedésii alcon-
tipusi  populdciok kozelebb dllnak az eurdpai  rebeli-tipusu
populédcidkhoz, mint az azsiai Maculinea alcon-taxonokhoz.

A statisztikai analizisek eredményeibdl az is nyilvdnvaléva vilt,
hogy a Maculinea alcon-fajcsoport populdciéi nagymértékben
elkiiloniilnek egymadstol. A populédcidk kozotti kiillonbségek egy része az
egymast kovetd generdciok kozotti kiilonbségekbdl addédott, ami a
genetikai sodrédéds hatdsanak és a generdcionként fellépd, ismétlddo
palacknyak-effektusoknak tulajdonithat6. Ez a hatds az obligat
mirmekofilia kovetkezménye: a virdgokbdl kipotyogd hernydknak csak a
toredékét adoptédljak a hangydk, azok a hernydk viszont, amelyek nem
jutnak be a hangyafészekbe, elpusztulnak. A fluktudlé ’bottle-neck’-ek
sztochasztikus véltozasokhoz vezethetnek a populdcidk

allélfrekvencidiban, amit csak részben tud kompenzilni a populdcidk
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kozotti génaramlas még egy foldrajzi région beliil is. Ezek a folyamatok
eredményezhetik az egyértelmli trend hidnyat a foldrajzi régidk
differencidlodésat illetéen, mint azt a dendrogramon és a fokomponens

analizis soran is lathattuk.
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4. TAPNOVENY ES FOLDRAJZI ALREGIOK SZERINTI
DIFFERENCIALODAS A MACULINEA ALCON-FAJCSOPORT
ESZAK-MAGYARORSZAGI POPULACIOIBAN

4.1. Bevezetés

Miutén a Maculinea alcon-fajcsoporton beliil nem tudtam kimutatni
sem faji szintli, sem egyértelmli regiondlis elkiiloniilést, ezért
sziikségesnek tartottam tovabb elemezni a differencidlédds mintdzatat
kisebb foldrajzi 1€ptékben.

A Maculinea-fajok  é€letmenetébdl  adédé  nagymértéki
sztochaszticitds  eredménye a  populdciok  kozotti  erOteljes
differencialodds, ami abban az esetben vezet egyértelmii szubrégios
tagolédashoz, ha egy alrégion beliil a populdcidk kozott intenziv a
migracié altali génaramlds. Ha a géndramlds nem tudja ellensuilyozni a
differencidlodast, akkor egy alrégion beliil is nagy kiilonbségek lesznek a
populdcidk kozott, vagyis a variabilitds nem fog foldrajzi mintdzatot
mutatni.

Vizsgdlataimhoz az észak-magyarorszagi régiéban 2000 és 2003
kozott gyljtott mintdkat hasznaltam fel (1d. FOGGELEK 12.), ezek ugyanis
foldrajzilag jol definidlhat6 alrégiokba tomoriilnek. Arra a kérdésre
kerestem a valaszt, hogy kisebb foldrajzi 1éptékben elkiiloniilnek-e
egymastdl az alcon- illetve a rebeli-tipusi populédcidk, valamint hogy

van-e koztiik egyértelmii szubrégids tagolodas genetikailag.
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4.2. Eredmények

A 16 vizsgélt lokuszbdl 3 esetében (Gdh, G6pdh, Me) nem taldltam
alternativ allélokat az elemzett mintdkban.

A mintdk polimorfizmusanak szintje atlagos volt (5. TABLAZAT): a
lokuszonkénti dtlagos allélszam (na) az Osszes minta dtlagét tekintve 1,5,
a polimorf lokuszok ardnya (P) 34,1, az atlagos heterozigéta gyakorisdg
(H) 0,102, a multilokusz genotipusok atlagos szdma (G) pedig 18,24 volt.
A mintdkon belilli variancidt jellemzé index (Fis) atlagos értéke

szignifikdns heterozigdta hidnyt mutatott.

N ny P H G Fig S
e G. pneumonanthe (12) 20,8 1.4 328 0,105 16,75 0,160%*  p<0,0025 (4)
Tapnovény
G. cruciata (9) 26,0 1,5 354 0,097 2022 07233* p=<0,005 (10)
Szatmari-siksag (2) 25,6 1,4 250 0,086 17,50 0,068 ns
Zempléni-hegység (5) 15,1 1.4 33,8 0,114 1400 0,134*  p<0,00625 (8)
Alrégié Matra (5) 24,6 1.4 350 0,104 1920 0,207%  p<0,00625 (8)
Biikk hegység (4) 16,8 1.5 39,1 0,097 14,00 0,156*  p<0,00556 (9)
Aggteleki-karszt (5) 33,4 1,6 32,5 0,096 2520 0,260* p=<0,005 (10)
Teljes (21) 23,1 1,5 34,1 0,102 1824 0,197*  p<0,00385 (13)

5. TABLAZAT: Az enzimpolimorfizmus paraméterei két hierarchia tipusra (tdpnovény
illetve alrégidk szerint) dtlagolva. A kategéridk utdn zdrdjelben szerepld értékek a
mintdk szdmat adjdk meg.

N - lokuszonkénti atlagos mintaszdm; n, — lokuszonkénti atlagos allélszdm; P —
polimorf lokuszok ardnya; H — &tlagos heterozigéta gyakorisig; G — multilokusz
genotipusok dtlagos szdma; Fig — a mintdkon beliili variancidt jellemz6 index; S —
szignifikanciaszintek: Bonferroni-korrekcié utdn a zardjelben szerepld lokuszszdmra
megadva, ns — nem szignifikans.

A mintékat kétféle médon csoportositottam:
(1) tdpnovény szerint: a tradiciondlis taxondmiai felosztast alapul véve
megkiilonboztettem  alcon-tipusi  populdcidkat, amelyek a G.
pneumonanthe-t, és rebeli-tipusi populdciokat, melyek a G. cruciata-t
haszndljak inicidlis tapnovényként (a populaciok inicidlis tapnovény

szerinti beosztasat a FOGGELEK 12. tartalmazza);
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(ii) foldrajzi alrégiék szerint: a mintdk Eszak-Magyarorszdg 5
alrégi6jabol szdrmaztak (a populédcidk szubregiondlis besoroldsat a
FUGGELEK 12. tartalmazza).

A genetikai variabilitds paraméterei valamivel magasabb
polimorfizmus szintet jeleztek a rebeli-tipusi populdciokban, mint az
alcon-tipusuakban, kivéve az atlagos heterozigéta gyakorisdgot (H). A
mintdkon beliili varianciat jellemzd index (Fis) a populdciok mindkét
csoportjdban szignifikdns heterozigdta hidnyt mutatott.

A polimorfizmus paraméterei az alrégiok vonatkozdsaban nem
mutattak egyértelmii tendenciat. A polimorf lokuszok ardnya (P) a Biikk
hegységben volt a legnagyobb, az dtlagos heterozigéta gyakorisdg (H) a
zempléni alrégiéban, a lokuszonkénti dtlagos allélszdm (ny) és a
multilokusz genotipusok datlagos szdma (G) pedig az aggteleki-karszti
populdciékban. A mintdkon beliili variancidt jellemz6 index (Fis) a
Szatmdri-siki alrégi6 kivételével szignifikdns heterozigéta hidnyt
mutatott, az Aggteleki-karszt mintdi esetében pedig kiugréan magas volt.

Az egyes alrégiok allélkészletének feltérképezése érdekében
megéllapitottam az alrégionkénti allélszamot, és Osszehasonlitottam a
kiilonbozé gyakorisaggal eldfordulé allélok megoszlasat. Harom
kategoriat kiilonitettem el: (i) ritka allél (O<p<0,05); (ii) gyakori allél
(0,05<p<1); (iii) fixdlodott allél (p=1).

Az Gsszallélszdm (10. ABRA) 21 és 28 kozott vdltozott. A

legmagasabb a biikki, a legalacsonyabb a Szatmari-siki alrégidban volt.
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10. ABRA: Az allelok szédma a kiilonb6z6 foldra]m alrégiok m1nta1 eseteben.
Alrégiok: szat — Szatmdri-siksdg; zem — Zempléni-hegység; mat — Madtra; bukkh —
Biikk hegység; aggk — Aggteleki-karszt.

A kiilonbozd gyakorisagu allélok eltérd ardnyban fordultak eld az
egyes alrégickban (11. ABRA). A fixalodott allélok ardnya a Szatmari-siki
alrégidban volt a legnagyobb, mig a gyakori alléloké a zempléniben. A
ritka allélok ardnya a zempléni, Szatmari-siki és matrai alrégiok esetében
kozel azonos volt (kb. 5%). A ritka allélok a legnagyobb ardnyban az
aggteleki-karszti mintdkban voltak jelen, igy ebben az alrégiéban volt a

legalacsonyabb a fixdlédott allélok ardnya (kb. 19%).

100%
90%-
80%
70%
60%- Oritka
50%- mgyakori
40%1 HEfixalodott
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20%-
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0%-1

szat bukkh aggk

11. ABRA: A kiilonb6z6 gyakorisagu allélok megoszlsa a kiilonboz6 alrégidkba tartozé
populacidk esetében.

Kategéridk: ritka — p<0,05; gyakori — 0,05<p<1; fixalédott — p=1. Alrégidk: szat —
Szatmadri-siksdg; zem — Zempléni-hegység; mat — Matra; bukkh — Biikk hegység;
aggk — Aggteleki-karszt.
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A populaciok kozotti genetikai differencialodds mértékét a Wright-
féle F-statisztika, illetve a populdciok differencidléddsdnak exakt tesztje

révén analizaltam.

Lokusz Fir Fgr Fig Exakt teszt
Acon 0,438%  0,137%  0,350% o
Acph 0,212%  0,049% 0,172 o
Aox 0,197  0,090*  0,117* o
Est 0,712%  0,366*  0,546% o
Gdh S e = .
Gotl 0,013 0,074*  -0,094 ok
Got2 0,017  0,023*  -0,041 ns
G6pdh e . - -
Gpdh 20,001 0,006  -0,007 ns
Hk 0,006 0057%  -0,067 o
Idh 0,130%  0,079% 0,055 o
Mdh 0,051  0,132%¢  -0211 ok
Me - - - 5
Pgi 20,009 0,004  -0,013 ns
Pem 0,042 0054*  -0012 o
Sod 0,004 0,095%  -0,109 o
Teljes 0,321*%  0,156*  0,196% ook

6. TABLAZAT: Az F-statisztika eredményei és a populdcidk differencidléddsdnak exakt
tesztje.

Fir — a teljes genetikai varianciit jellemzd index; Fsy — a mintdk kozotti varianciat
jellemzd index; Fis — a mintdkon beliili varianciat jellemz6 index.

Szignifikanciaszintek — *: p<0,00385; ***: p<0,00008 (Bonferroni-korrekcié utdn 13
lokuszra megadva); ns — nem szignifikans.

Az F-statisztika indexeinek (6. TABLAZAT) a lokuszokra vonatkozé
atlagértékei alapjan a kovetkezd megéllapitdsok tehetok. A totdlis
genetikai varianciat jellemzd6 index (Fir) a mintdk variabilitdsanak relative
magas szintjét jelezte. A teljes genetikai variancia nagyobb része a
populdcidkon beliili komponensre (Fis) esett. Az atlagos Fis-érték azt
mutatta, hogy a mintdkon beliil szignifikdns heterozigéta hidny van. A
teljes genetikai variancidnak a kisebb része esett a populacidk (mintdk)
kozotti komponensre (Fsr).

A populécidk differencidlédasanak exakt tesztje (6. TABLAZAT) a

mintdk homogenitdsdnak valdszinliségét mutatja. Az Osszes lokuszt
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figyelembe véve a mintdk kozotti differencialodas szignifikansnak
mutatkozott. A lokuszokat kiilon-kiilon elemezve 13-bdl csak 10 esetben
(76,9%) volt a mintdk homogenitdsanak valdszintisége kicsi. Ugyanakkor
az 0sszes Karpat-medencei mintdban 15 lokuszbdl 12-nél (80%) taldltunk
szignifikans mértékl differencidlodast (1d. 28. o.).

A tovabbiakban kiszdmoltam a differencialédas kiilonb6zo
méroszamait (7. TABLAZAT) az egyes alrégiok esetében kiilon-kiilon,

illetve az Gsszes mintara.

Alrégio Fgr S D q Sp
Zempléni-hegység  0,044* p<0,00625(8) 0,118 0,052 0,106
Szatméri-siksag 0,049%*%  p<0,002 (5) 0,108 0,183 0,051

Maitra 0,082% p<0,00625(8) 0,118 0,050 0,144
Biikk hegység 0,041* p<0,00556 (9) 0,109 0,046 0,105
Aggteleki-karszt 0011% p<0,005(10) 0075 0010 0,067
Teljes 0,156* p<0,00385(13) 0,182 0,047 0,149

7. TABLAZAT: A differencidlédds kiilonb6z6 mérészamai az alrégidkra dtlagolva.

Fsr — a mintdk kozotti varianciat jellemz6 index; D — atlagos Cavalli-Sforsa és Edwards
hirtdvolsigok a mintdk kozott; q — a privat allélok gyakorisdga; s, — az
allélgyakorisdgok szérdsa a mintdk kozott (csak azok az allélok lettek figyelembe véve,
amelyek gyakorisdga minden mintdban eltért 0-t6l és 1-t6l); S — szignifikanciaszintek:
Bonferroni-korrekcié utdn a zardjelben szerepld lokuszszdmra megadva.

A szignifikans Fsr-értékek jelzik, hogy az egyes alrégidkon beliil a
mintdk egyértelmlien differencidlodnak egymdstol. A fixacids index a
matrai alrégioban kiugréan magas volt, ami azt mutatja, hogy ebben az
alrégiéban a populdciok nagyobb mértékben kiilonboznek egymastol,
mint a tobbiben.

A mintak kozotti atlagos Cavalli-Sforza és Edwards htrtdvolsagok
1s a matrai, illetve a zempléni alrégidban voltak a legnagyobbak, a biikki
€s a Szatmari-siki mintdk esetében kozel azonos mértékliek voltak, mig az
aggteleki-karszti alrégié mintdi kozott voltak a legkisebbek a genetikai

tavolsagok.
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A privat allélok gyakorisdga atlagosan igen alacsony (5%) volt. A
Szatmari-siki alrégioban az atlaghoz képest kiugréan magas volt az
aranyuk (18,3%), mig az aggteleki-karszti alrégioban joval az éatlag alatt
maradt (1%).

Az allélgyakorisagok szordsdnak (sp) kiszamitasahoz csak azokat az
allélokat vettem figyelembe, amelyek gyakorisiga minden mintdban eltért
0-tol és 1-tdl, igy 0sszességében 4 lokusz (Acon, Acph, Aox, Idh) 8 alléljat
hasznaltam fel. Az allélgyakorisdgok szdrdsa tekintetében szintén a métrai
alrégidban kaptam kiugréan magas értéket, vagyis a genetikai sodrddds
hatdsa ebben a szubrégidban jelentkezett a legintenzivebben.

A tovabbiakban molekularis varianciaanalizis (AMOVA) révén
analizdltam a teljes genetikai variancia megoszldsit (12. ABRA):
felosztottam mintdkon beliili, egy populdciobdl szarmazé mintak kozotti
€s populaciok kozotti komponensekre. A populdcidk kozotti komponenst
tovabb bontottam tadpnovények kozotti, illetve foldrajzi alrégiok kozotti
alkomponensekre.

A teljes genetikai variancia legnagyobb hdnyadét mind a tdpnovény,
mind az alrégidok szerinti hierarchidban a mintdkon beliili (az egyedek
kozotti) komponens magyarazta (83,2%). Az egy populaciobdl, de
kiilonbozd évekbdl szarmazé mintdk (generaciok) kozotti kiilonbségekbdl
adodo variancia kismértékll volt (2,3%). A populécidk kozotti kiilonbség
Osszességében a variancia 14,4%-a volt, ami kb. felerészben (56,7%) a
tdpnovények kozotti, és kb. 34 ardnyban (85,3%) az alrégiok kozotti
kiilonbségekbdl adédott. Osszehasonlitdsképpen ismét feltiintettem az
Osszes Karpat-medencei minta variancidjanak foldrajzi régiok szerinti

hierarchijat. A Karpat-medence nagy foldrajzi régidit tekintve éppen
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forditott aranyt kaptam: a populdciok kozotti variancia 3-e a régidkon

beliil, és nem azok kozott jelentkezett.

100%1
90% o ] ", %j
80% OT/AR v. R kozott
70%1 T/AR v. R-P
00 @p-M
50%1
0% B M beliil
30%9
20%4
10%4
00 0 T L} L]
tapnovény alrégid régid

12. ABRA: Az AMOVA eredményei a hdrom hierarchia tipus esetében: tdpnovény,
észak-magyarorszigi alrégidk és Karpat-medencei régidk szerint.

Variancia komponensek: T/AR v. R kozott — taipnovények/alrégidk vagy régidk kozotti;
T/AR v. R-P — tapnovényen/alrégion vagy région belill a populacidk kozotti; P-M —
populécién beliil a mintdk kozotti (évek kozotti eltérés); M beliil — mintdn beliil az
egyedek kozotti.

A kovetkez6 1épésben Cavalli-Sforza €s Edwards hurtavolsagokon
alapul6 UPGMA dendrogramot (13. ABRA) szerkesztettem, amellyel
kapcsolatban a kovetkezd megallapitasok tehetok.

A dendrogramon l4thatd, hogy a kiilonb6z6 tapnovényeket haszndld
populdcidk véletlenszerlien helyezkednek el a kiilonb6z6 dgakban, tehat
€szak-magyarorszagi viszonylatban sem taldltam faji mintdzatot. A
Szatmadri-siki és a métrai alrégié populécidi jol elkiiloniilve helyezkednek
el a dendrogram als6 dgaiban. A zempléni, biikki és aggteleki-karszti
mintdk vegyes csoportokban foglalnak helyet a kiilonb6z6 agakban. Az
egy populdciébdl, de kiillonbozéd évekbdl szarmazé mintdk nem
klaszterezddtek ugyanabba az dgba, vagyis a generdcidk kozott jelentOs

kiilonbségek vannak.
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13. ABRA: A Cavalli-Sforsa és Edwards hidrtdvolsdgokon alapul6 UPGMA dendrogram
a Maculinea alcon észak-magyarorszdgi mintdi esetében. A szdmok a gylijtés idejének
évét jelolik. Vastag betlivel emeltem ki a rebeli-tipusi populdcidkat. A délt betlis
roviditések az alrégidkat jelolik. A populdcidk és régidk roviditéseit a FUGGELEK 12.
tartalmazza.

Az allélgyakorisagok alapjan fdékomponens analizist (PCA)
hajtottam végre (14. ABRA), amelynek sordn lecsokkentettem a valtozék
szamat, és a kevesebb viltozé dltal meghatdrozott faktortérben
vizsgaltam, hogy az eltérd alrégiokba tartoz6 populdcidk milyen

mértékben kiiloniilnek el egymastol.
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A fékomponens analizis eredményei teljes mértékben alatdmasztjak
eddigi eredményeimet. A Szatmari-siki és a matrai mintdk az 1. tengely
mentén teljesen elkiiloniilnek a madsik hdrom, egymadssal részleges

atfedésben levo alrégié mintaitol.

2. tengely
(Acon, Aox)

1,00

0.501 mat

0,001

\ szat

-0,501

-1,00 T T T
-1,00 -0,50 0,00 0,50 1,00

1. tengely
(Bst)

14. ABRA: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy mintdt reprezentdl a
véltozok redukalt terében. (A faktortér tengelyeit meghatdroz6 allélok sajat vektorait a
FUGGELEK 13. tartalmazza.)

Az ellipszisek az adott alrégiéhoz tartozé populacidk 95%-at tartalmazd burkol6gorbék.
Az els6 két tengely a teljes variancia 74,5%-at magyardzza. Az 1. tengely kialakitdsdban
els6sorban az Est enzim lokusza vesz részt, mig a 2. tengely kialakitdsdban féleg az
Acon és Aox enzim lokuszok. Alrégidk: szat — Szatmadri-siksag; zem — Zempléni-
hegység; mat — Mitra; bukkh — Biikk hegység; aggk — Aggteleki-karszt.
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4.3. Eredmények megvitatasa

A polimorfizmus szintje észak-magyarorszagi viszonylatban is
atlagosnak bizonyult, ¢és messze elmaradt a boglarkalepkékre
altalanossagban jellemzd magasszinti variabilitastol [1d. Plebeius argus
(Linnaeus, 1758): C. Thomas és mtsai, 1998; Polyommatus coridon
(Poda, 1761), Polyommatus bellargus (Rottemburg, 1775), Polyommatus
icarus (Rottemburg, 1775): Schmitt, 1999; Schmitt és Seitz, 2001, 2002a,
b; Schmitt é€s mtsai, 2002, 2003; Schmitt és Hewitt, 2004; Aricia
artaxerxes (Fabricius, 1793): Aagard és mtsai, 2002]. Gadeberg és
Boomsma (1997) szintén a variabilitds relative alacsony szintjét
detektaltak az altaluk tanulmanyozott dan M. alcon-populdcidkban, illetve
szignifikdns heterozigéta hidnyt mutattak ki az Osszes altaluk vizsgélt
lokusz esetében. A mintdkon belilli varianciat jellemzd index (Fis)
szignifikdns negativ értékei heterozigéta hidnyra utalnak az észak-
magyarorszagi mintdkban is. A heterozigéta hidny hatterében haromféle
ok éllhat: (i) beltenyésztés, (ii) szelekcid, (iii) szubpopulaciés tagolédas.
Ha a heterozigéta hidny oka beltenyésztés, akkor a szignifikdns Fig-
értékeket konzekvensen bizonyos populdciokban kellene tapasztalni. Ha
viszont a jelenség hatterében szelekcid van, akkor az kdvetkezetesen egy
vagy két lokuszon jelentkezne. Tekintettel arra, hogy a M. alcon
mintdiban random mdédon tapasztaltam a szignifikdns heterozigéta hidnyt,
azt tételeztem fel, hogy a populécidk szubpopulécidkra tagolédnak.

Az alcon- és a rebeli-tipusi populdciok kozott kisebb foldrajzi
léptékben sem tudtam kimutatni faji szinti differencidlédast. Bar a
populéciok kozotti variancidnak csak kis része volt a kiilonb6z0 inicidlis
tdpnovényeket hasznild populdcidk két csoportja kozotti kiilonbségeknek

tulajdonithatd, ezt a variancidt meg lehet magyardzni a Matrabdl gyjtott
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mintdknak a tobbi alrégié mintdit6l vald tiszta elkiiloniilésével, ugyanis
valamennyi métrai minta alcon-tipusi populdcidbdl szarmazott.

A statisztikai analizisek eredményei azt is mutattdk, hogy a
Maculinea alcon-fajcsoport populaciéi kozott kisebb foldrajzi 1éptékben
is nagymértékii a differencidlodds. Ezek egy része az egymdst kovetd
generdciok kozotti kiilonbségekbdl adddott, ami a genetikai sodrddas
hatdsdnak és a generdcionként fellépd, ismétlodé palacknyak-
effektusoknak tulajdonithat6 (1d. 3.3. alfejezet: 37. o.).

Eredményeim nem minden alrégié esetében mutattak tiszta foldrajzi
differencialddast, csak a Szatmari-siki és a matrai mintak kiiloniiltek el
egyértelmiien a mdasik hdrom, egymdssal atfedésben levd szubrégio
(Zempléni-hegység, Biikk hegység, Aggteleki-karszt) mintditél. Ez az
eredmény kiilonosen érdekes annak tiikrében, hogy a zempléni, G.
pneumonanthe-n €16  alcon-populaciok fenotipusosan ,rebeloid”
megjelenéstieck. A Szatmari-siki populdcié foldrajzilag igen tévol
helyezkedik el a tobbi populaciétdl. Ez a tdvolsdg meghaladja az egyedek
diszperzids képességét, igy a Szatmdri-siki mintdk egyértelmiien
differencidlédnak a tobbi szubrégié mintditél. A maétrai alrégié esetében
feltételezhetjiik, hogy a populdcidok kozott intenziv a migracié altali
géndramlds, anndl is inkdbb, mivel a matrai gyiijtéhelyek kozott nagyon
kicsik a tdvolsdgok. A géncsere elmossa az alrégion beliil a populdciok
kozotti kiillonbséget, ami azt eredményezi, hogy ez az alrégié is
egyértelmiien elkiiloniil a tobbitdl. Gadeberg és Boomsma (1997) a mi
vizsgalataink foldrajzi 1éptékéhez hasonlé skdlan szintén taldltak
genetikai kiillonbségeket a M. alcon lokalis populdcidi kozott.

A Zemplénbdl, a Biikk hegységbdl és az Aggteleki-karsztrol

szarmaz6 mintdk kozotti differencidlodds nem volt teljes, vagyis ezeken
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az alrégidkon beliil valsziniileg nem olyan erdteljes a géndramlds, hogy
szubrégids mintdzat j6jjon létre. Erre vonatkozoan egyetlen konkrét adat
all rendelkezésiinkre, mégpedig az Aggteleki-karszt tohonya-volgyi és
kuriszldni populdciéi esetében. Arnyas és mtsai (2005) jelolés-
visszafogdsos vizsgélatok segitségével a két, egymdstdl kb. 2,6
kilométerre levo populécié kozott nem tapasztaltak migraciot. Masrészrol
a hdarom, egymadssal részleges atfedésben levo alrégié kozotti tiszta
elkiiloniilés hidnydnak egyik lehetséges magyardzata az, hogy a lokalis
adapticié hasonld genetikai struktirat eredményezett a hdrom, sok
tekintetben hasonlé alrégioban. Nem vethetjiik el azonban azt a
feltételezést sem, hogy a szubrégidk genetikai struktirdjdban mutatkozo

hasonlésdg egyszerlien véletlen események eredménye.
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5. A GENETIKAI VARIABILITAS TERBELI ES IDOBELI
SZERKEZETE A MACULINEA ALCON-FAJCSOPORT ESZAK-
MAGYARORSZAGI POPULACIOIBAN

5.1. Bevezetés

A Maculinea-populéacidk sajatos életmenetiik miatt erésen ki vannak
téve a genetikai sodrédds, és részben a szelekcié hatdsanak (Id. 1.4.
alfejezet: 12. 0.), ezért sziikségesnek tartottam részleteiben feltdrni ennek a
jelenségnek a térbeli és idobeli dinamikdjat. Vizsgdlataim sordn egyrészt
az észak-magyarorszagi régié két alrégidjanak egymadashoz kozel
elhelyezkedd populdcidiban, mésrészt egyugyanazon populécié kiillonbozd
generdcidinak mintdiban hasonlitottam 0ssze a genetikai differencidlodds
szintjét.

Az elkiiloniilés mértéke az egymds kozelében elhelyezkedd
populdciok kozott a migracié 4altali géndramlds és a genetikai
differencialodds  egyensulyatél  fiigg. Ennek az  egyensilyi
differencidloddsnak a szintjét a géndramlds intenzitdsa, illetve a
populdciokra haté genetikai sodrodds mértéke hatdrozza meg. Az
egyensulyi differencidlédds magas szintje tehat egyarant kialakulhat
korlatozott géndramlds vagy er0s drift hatas eredményeként. Figyelembe
kell azonban venni azt is, hogy a populaciok kozotti differencidloddst
nemcsak sztochasztikus hatdsok, hanem a diverzifikdlé szelekcid is
eldidézheti. A Maculinea alcon populdciéi kozott magasszintli
differencialodast tapasztaltam (1d. 3. és 4. fejezet), melynek
kialakitdsdban mindkét hatdsnak szerepe lehet. Amennyiben a
differencial6dés elsddlegesen a sztochasztikus hatdsok, vagyis a speciélis
életciklusbol adédo, generdcidonként fellépd ismétlddd palacknyak-hatés

kovetkezménye, akkor azt varjuk, hogy mind a populdcién beliil, a
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kiilonbozé  évekbdl (generdciokbol), mind pedig a kiillonbozo
populdci6kbdl szdrmazé mintdk kozott jelentds mértéklt lesz a
differencidlodds. Ha viszont a differencidlédds elsddlegesen a
diverzifikdl6 szelekcié hatdsara vezethetd vissza, vagyis a lokalis
adapticié kovetkezményeként 1€p fel, akkor a kiillonbozé populdcidk
kozott jelentds, mig az egy populacio kiilonbozd generdcidibol szarmazd
mintdk kozott joval kisebb mértéki differencidlédast varunk.

Az elemzésekhez a zempléni és a biikki alrégié két-két
populécijabol 1999 és 2005 kozott gylijtott mintdkat haszndltam fel
(FUGGELEK 14.). Azért vialasztottam ki ezeket a populdcidkat, mert
foldrajzi elhelyezkedésiik hasonlé: mindegyik populacié kb. 700-850 m-
es tengerszint feletti magassdgban helyezkedik el, valamint mindkét
alrégion beliil a két populécié kozotti tdvolsag kb. 15 km. Ugyanakkor a
két alrégi6 mintdi inicidlis tdpnovény-haszndlatuk tekintetében
kiilonboznek egymastol: a biikki populdcidk ndstényei G. cruciata-ra,

mig a zempléni populacidkéi G. pneumonanthe-ra petéznek.
5.2. Eredmények

A 16 vizsgalt lokuszbdl a biikkki mintak esetében 7 (Gdh, Gotl,
G6pdh, Hk, Me, Pgi, Sod), a zempléniek esetében pedig 8 (Gdh, Got2,
G6pdh, Gpdh, Hk, Me, Pgi, Pgm) nem rendelkezett alternativ allélokkal
az elemzett mintdkban.

A mintdk polimorfizmusdnak szintje (8. TABLAZAT) atlagosnak
mutatkozott mindkét alrégié tekintetében. A polimorf lokuszok aranya (P)
a biikkszentkereszti mintdkban, a multilokusz genotipusok atlagos szdma

(G) pedig a drahos-réti mintdkban volt kiugréan magas. A mintdkon
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beliili varianciat jellemz6 index (Fis) atlagértékei mindkét alrégioban

szignifikdns heterozigéta hidnyt jeleztek.

Alrégio Populacio N ny P H G Fig S
. , Biikk-fennsik (3) 15,4 1,5 31,3 0,097 1433 0,220 ns
Biikk hegység
Biikkszentkereszt (3) 20,8 1,6 41,7 0,114 18,00 0,141 ns
Teljes (6) 18,1 15 365 0105 16,17 0171* p<0,00556(9)
.  Drahos-rét (4) 232 16 360 0,122 21,50 0,117 ns
Zempléni-hegység
Gyertyankit (3) 12,5 1,4 334 0130 11,67 0,058 ns
Teljes (7) 186 15 348 0,125 1729 0,122% p<0,00625(8)

8. TABLAZAT: Az enzimpolimorfizmus paraméterei. A kategdridk utdn zérdjelben
szerepl6 értékek a mintdk szamat adjak meg.

N - lokuszonkénti atlagos mintaszdm; n, — lokuszonkénti atlagos allélszdm; P —
polimorf lokuszok ardnya; H — dtlagos heterozigdta gyakorisig; G — multilokusz
genotipusok 4tlagos szdma; Fig — a mintdkon beliili varianciat jellemz6 index; S —
szignifikanciaszintek: Bonferroni-korrekcié utdn a zdrdjelben szerepld lokuszszamra
megadva, ns — nem szignifikdns.

Mindkét alrégié mintdiban populacionként allapitottam meg az
allélok szamat, illetve Osszehasonlitottam a kiilonb6zd gyakorisdggal
eléfordulé allélok megoszlasat. Az elézéekhez hasonléan harom
kategoériat kiilonitettem el: (i) ritka allél (O<p<0,05); (ii) gyakori allél
(0,05<p<1); (iii) fixalodott allél (p=1).

30

254

204

104

Bukk ) Bszk ) Dra ! Gyk

15. ABRA: Az allélok szdma a kiilonb6z6 populécidk esetében.
Populacidk: Bukk — Biikk-fennsik; Bszk — Biikkszentkereszt; Dra — Drahos-rét; Gyk —
Gyertyankait.
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Az 6sszallélszam (15. ABRA) egy sziik tartomdnyban, 25 és 29
kozott valtozott. A legmagasabb a biikkszentkereszti, a legalacsonyabb a

gyertyankuti mintdkban volt.

100%
90%
80%+
70%
60%-] O ritka
50%- O gyakori
40% B fixalodott
30%+
20%4
10%+
0%+ T T T T
Bukk Bszk Dra Gyk

16. ABRA: A Kkiilonbozé gyakorisdgu allélok megoszldsa a kiilonb6zd populdcidk
esetében.

Kategoridk: ritka — p<0,05; gyakori — 0,05<p<1; fixalédott — p=1. Populdciok: Bukk —
Biikk-fennsik; Bszk — Biikkszentkereszt; Dra — Drahos-rét; Gyk — Gyertyankuit.

A fixdlédott és a gyakori allélok megoszldsa (16. ABRA) a
biikkszentkereszti és a drahos-réti mintdk esetében mutatott hasonlésagot.
A ritka allélok gyakorisdga 3 és 9% kozott véltozott a négy populdcidban.
A legalacsonyabb értéket a gyertydnkiti mintdkban tapasztaltam.

A populaciok kozotti genetikai differencidlodds mértékét a Wright-
féle F-statisztika, illetve a populdciok differencidlédasanak exakt tesztje
révén analizédltam a két alrégidban kiilon-kiilon.

Az F-statisztika indexeinek (9. TABLAZAT) a lokuszokra vonatkozé
atlagai alapjan a kovetkezd megallapitdsok tehetdk. A totdlis genetikai
varianciat jellemz6 index (Fir) a mintdk variabilitidsdnak alacsony szintjét
jelezte, és ennek nagy része a mintdkon beliili variancia komponensnek
(Fis) volt tulajdonithaté mindkét alrégié esetében. A fixédcids index (Fsr)

értéke az alrégidkon beliil a populédcidk kozott kismértéki, de szignifikans
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differencial6ddst mutatott. A lokuszokat kiilon-kiilon elemezve azonban a
biikki alrégion beliil 9 lokuszbdl csak 2, a zempléni alrégion beliil pedig 8
lokuszbdl csak 1 esetében volt szignifikans az Fgr.

A populacidk differencidlédasanak exakt tesztje (9. TABLAZAT) 2-2
lokusz kivételével a mintdk homogenitdsanak valdsziniiségét mutatta az

alrégidkon beliil.

Biikk hegység Zempléni-hegység
Lokusz Fir Fgr Fis Exakt teszt Fir Fgr Fis Exakt teszt
Acon 0,284*  0,048*%  0,248* * 0,370*  0,068*  0,325*% HoAE
Acph -0,012 0,010 -0,022 ns 0,565* 0,013 0,559* ns
Aox 0,396* 0,006  0,393* ns 0,280* 0,033 0,255% *
Est 0,390* 0,016  0,380* ns 0,341* 0,028 0,322* ns
Gdh - - - - - - - -
Gotl - - - - -0,025 0,037 -0,065 ns
Got2 -0,001  -0,008 0,007 ns - - - -
Gopdh - - - - - - - -
Gpdh 0,000 0,011 -0,011 ns - - - -
Hk - - - - - - - -
Idh -0,005 0,041 -0,048 ns 0,023 0,023 0,000 ns
Mdh -0,074  0,032* 0,110 * -0,335 0,009 -0,347 ns
Me - - - - - - - -
Pgi - - - - - - - -
Pgm -0,050 0,045 -0,099 ns - - - -
Sod - - - - -0,016  -0,004  -0,012 ns
Teljes 0,197* 0,032* 0,171* e 0,149*  0,031* 0,122* oAk

9. TABLAZAT: Az F-statisztika eredményei és a populdcidk differencidléddsdnak exakt
tesztje.

Fir — a teljes genetikai variancidt jellemz6 index; Fsr — a mintdk kozotti variancidt
jellemz6 index; Fis — a mintdkon beliili varianciat jellemz6 index.

Szignifikanciaszintek: Biikk hegység — *: p<0,00556; **¥: p<0,00011 (Bonferroni-
korrekcié utdn 9 lokuszra megadva); ns — nem szignifikdns; Zempléni-hegység — *:
p<0,00625; ***: p<0,00013 (Bonferroni-korrekcié utdn 8 lokuszra megadva); ns — nem
szignifikdns.

A tovabbiakban kiszdmoltam a differencidlédds kiilonbozd
mérdszamait (10. TABLAZAT) mindkét alrégié populdcidiban, illetve az

alrégiokra atlagolva.
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Alrégio Populacié Fgr S D q Sp
j ] Bukk-fennsik (3) 0,000 ns 0,081 0050 0,076
Biikk hegység
Biikkszentkereszt (3)  0,050*  p<0,00556 (9) 0,102 0,050 0,104
Teljes (6) 0,032* p<0,00556(9) 0,119 0,030 0,093
. . Drahos-rét (4) 0,021* p<0,00625(8) 0,108 0,090 0,075
Zempléni-hegység
Gyertyankt (3) 0,018 ns 0,101 0,100 0,087
Teljes (7) 0,031* p<0,00625(8) 0,116 0,090 0,096

10.

TABLAZAT: A differencidlédas kiilonb6z6 mérészamai.

Fsr — a mintdk kozotti variancidt jellemzd index; D — dtlagos Cavalli-Sforsa és Edwards
hurtdvolsigok a mintdk kozott; q — a privat allélok gyakorisdga; s, — az
allélgyakorisdgok szérdsa a mintdk kozott (csak azok az allélok lettek figyelembe véve,
amelyek gyakorisdga minden mintaban eltért 0-t6l és 1-t6l); S — szignifikanciaszintek:
Bonferroni-korrekcié utdn a zardjelben szerepld lokuszszdmra megadva.

Az Fgr-értékek az alrégidkon beliill a mintdk kismértékii, de
szignifikdns differencidlodasat jelezték. A  Biikk-fennsiki és a
gyertyankuti populdciok kiilonb6z6 évekbdl szdrmazé mintdi nem
kiiloniiltek el egymadstol, viszont a biikkszentkereszti és a drahos-réti
populécidk genericidi kozott szignifikdns differencidléddst mutattam ki.

Az atlagos Cavalli-Sforza és Edwards htrtavolsagok (D) hasonldak
voltak a két alrégi6 atlagat tekintve. A négy populacié koziil a Biikk-
fennsiki mintdk kozotti atlagos genetikai tdvolsdg volt a legalacsonyabb,
ami 0sszhangban van azzal, hogy a fixacids index (Fsr) értéke is ebben a
populdcioban volt a legkisebb (0), vagyis ennek a populdciénak a
kiilonbozd generdcidi egyaltalan nem kiiloniiltek el egymadstél. A tobbi
populécié kiilonbozd évekbdl szarmazo mintdi kozott hasonld nagysaguak
voltak a genetikai tdvolsagok.

A privat allélok gyakorisiga (q) a zempléni alrégié mintdiban
atlagosan magasabb volt (9%), mint a biikki alrégié mintdiban (3%), és a
gyertyankuti populdcioban volt a legnagyobb (10%).

Az allélgyakorisagok szordsdnak (s,) kiszamitasahoz csak azokat
az allélokat vettem figyelembe, amelyek gyakorisiga minden mintdban

eltért 0-tdl és 1-tdl, igy Osszességében 4 lokusz (Acon, Acph, Aox, Idh) 8
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alléljat haszndltam fel. Az allélgyakorisdgok datlagos szérdsa a két
alrégioban hasonlé értéket vett fel. A drahos-réti mintdk szordsa
mutatkozott a legalacsonyabbnak, a biikkszentkereszti mintdké pedig a
legmagasabbnak.

A tovabbiakban molekuléris varianciaanalizis (AMOVA) révén
analizdltam a teljes genetikai variancia megoszlasat (17. ABRA) az alabbi
komponensek kozott: mintdkon beliili, egy populdciébdl szarmazé mintdk

kozotti és populaciok kozotti variancia.
100%1
90%+
80%

70%

60%1 O P kozott

50%0 OP-M

40%-

B M belul

30%-

20%
10%

0%

bukkh Zem

17. ABRA: Az AMOVA eredményei a két alrégio esetében.

Variancia komponensek: P kozott — populacidk kozotti; P-M — populdcién beliil a
mintdk kozotti (évek kozotti eltérés); M beliill — mintdn beliil az egyedek kozotti.
Alrégiok: bukkh — Biikk hegység; zem — Zempléni-hegység.

A teljes genetikai variancia legnagyobb részét mindkét alrégid
esetében a mintdkon beliili variancia komponens adta. A biikki alrégi6
esetében a populaciok kozotti kiillonbségeket majdnem teljes egészében az
egy populaciébol, de kiilonbozd évekbdl szarmazd mintdk kozotti
kiillonbségek tették ki. Mivel az elObbiekben az Fsr-értékek alapjin
megallapitottam, hogy a Biikk-fennsiki populdcié generdciéi nem
kiiloniiltek el egymadastél, az AMOVA sordn kapott évek kozotti

kiilonbségek valdszintileg teljes egészében a biikkszentkereszti populdcid
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mintdi kozotti killonbségekre vezethetok vissza. A zempléni alrégidban
hasonl6é ardnyban kiiloniiltek el a populdcidk, mint a kiillonbozd évekbdl
szarmazd mintdk. Ez Osszhangban van a fixdciés index (Fsr) alapjan
levont eldbbi kovetkeztetéseimmel, miszerint a két zempléni populécio
generdcidl hasonlé mértékben kiiloniiltek el egymastdl, mint maguk a
populaciok.

A kovetkezd 1épésben Cavalli-Sforza é€s Edwards hurtavolsagokon
alapul6 UPGMA dendrogramokat (18. ABRA) szerkesztettem. A biikki
alrégid esetében a 2003-as vérteskozmai, a zempléni esetében a 2003-as
kunpeszéri populéciot hasznaltam kiilcsoportként.

A két biikkki populici6 mintdi egyértelmiien elkiiloniiltek a
vérteskozmai populdciotol €s részben egymadstdl is, ami abbdl adddott,
hogy a Biikk-fennsiki populdcié mintdi egy agba klaszterezddtek
(18.A ABRA).

Bar a zempléni alrégié mintdi is jol elkiiloniiltek a kunpeszéri
mintdtol, a két populéciét tekintve mar nem kaptam tiszta mintdzatot, a
drahos-réti €s gyertyankuti populdciok vegyesen helyezkedtek el a

dendrogram kiilénb6z6 dgaiban (18.B ABRA).
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18. ABRA: A Cavalli-Sforsa és Edwards hidrtdvolsidgokon alapulé UPGMA
dendrogramok. A szdmok a gyiijtés idejének évét jeldlik.

A. Biikk hegység: Bukk - Biikk-fennsik; Bszk - Biikkszentkereszt; Vkoz -
Vérteskozma; B. Zempléni-hegység: Dra — Drahos-rét; Gyk — Gyertyankit; Kunp —
Kunpeszér.

Az allélok gyakorisdga alapjan fOkomponens analizist (PCA)
végeztem (19. ABRA), amelynek sordn lecsokkentettem a valtozok szamit,
és a kevesebb valtozé édltal meghatdrozott faktortérben vizsgéltam, hogy
az eltérd alrégiokba tartoz6 populaciok milyen mértékben kiiloniilnek el

egymastol.
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Mindkét alrégié esetében azt tapasztaltam, hogy az egyes
populdci6k mintdit reprezentdld pontfelhdk egymdssal részleges
atfedésben vannak, tehat a populdcidk elkiiloniilésének mértéke hasonld,

mint a kiilonboz6 évekbol szarmazd generacioké.
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19. ABRA: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy mintat reprezentdl a
véltozok redukalt terében.

A. Az ellipszisek a Biikk hegység populdciéihoz (Bukk — Biikk-fennsik; Bszk —
Biikkszentkereszt) tartozé mintdk 95%-4t tartalmaz6 burkol6gorbék. Az els6 két tengely
a teljes variancia 75,2%-4t magyardzza. Az 1. tengely kialakitdsdban elsésorban az Acon
és Idh enzim lokuszok vesznek részt, mig a 2. tengely kialakitdsdban f6leg az Acon és
Aox enzim lokuszok. (A faktortér tengelyeit meghatdroz6 allélok sajat vektorait a
FUGGELEK 15. tartalmazza.)

B. Az ellipszisek a Zempléni-hegység populdciéihoz (Dra — Drahos-rét; Gyk —
Gyertyankut) tartozé mintdk 95%-ét tartalmazé burkolégorbék. Az elsd két tengely a
teljes variancia 80,6%-4at magyardzza. Az 1. tengely kialakitdsdban elsésorban az Aox,
Mdh és Acon enzim lokuszok vesznek részt, mig a 2. tengely kialakitasaban féleg az Est,
1dh és Acon enzim lokuszok. (A faktortér tengelyeit meghatdrozé allélok sajit vektorait a
FUGGELEK 16. tartalmazza.)
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5.3. Eredmények megvitatasa

A statisztikai analizisek eredményei azt mutattak, hogy a biikki és
a zempléni alrégiok mintdinak genetikai Osszetétele részleges atfedésben
van egymassal. Ez alapjan feltételezhetjiik, hogy mindkét alrégion beliil a
populécidk kozott bizonyos mértékii géncsere zajlik.

A Biikk-fennsiki populécio kivételével egyértelmi differencialodast
tapasztaltam az egymdst kovetd generdaciok kozott a vizsgdlt
populdciokban. Eredményeim azt mutattdk, hogy mindkét alrégid
populdcidiban a mintdk kozotti teljes differencidlodds jelentds hanyadat
tette ki a generaciok kozotti kiillonbség, azaz szamottevd volt a genetikai
differencidl6odds idobeli komponense. Ez arra utal, hogy a M. alcon
vizsgalt populdciéi esetében a magasszintli differencidlédas elsddlegesen
nem a diverzifikdl6é szelekcidra, hanem a specidlis életciklusbdl ad6dé
sztochasztikus hatdsokra vezethetd vissza. Ezt a feltételezést az is
aldtdmasztja, hogy a differencidlédés térbeli és idobeli komponenseinek
megoszldsa nem volt azonos a két alrégiéban, de nem is vérhatunk
hasonl6 tér-id6 mintdzatot, ha a jelenség hétterében a genetikai sodrédas
all.

A zempléni alrégiéban a populaciok G. pneumonanthe-t hasznalnak
tdpnovényként, ami viszonylag egyenletesen oszlik el az élohely
megfeleld nedvesség elldtottsagu foltjain. A biikki alrégioban mindkét
populdciéban G. cruciata-ra petéznek a nOstények. A G. cruciata
sarjtelepeket alkot, igy a habitatban foltszertien jelenik meg. Az a tény,
hogy a biikki populdciokban a tiapnovény elrendezddése foltszertl,
mikodzben a hangyafészkek ettdl a mintazattdl fiiggetleniil random médon
helyezkednek el, eredményezheti a generdciordl generdciora érvényesiilo

sztochasztikus hatdsok fokozodasit. Eredményeim aldtdmasztjak ezt a
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feltételezést, hiszen a bilkki mintdk esetében nagyobb volt a
differencialodas idobeli komponensének relativ ardnya, mint a zempléni

mintak esetében.
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6. A GENETIKAI VARIABILITAS SZINTJENEK
OSSZEHASONLITASA KET UGYANAZT A TAPNOVENYT
HASZNALO, DE ELTERO MERETU POPULACIOBAN

6.1. Bevezetés

A Maculinea alcon-fajcsoport populdcidi sajatos életmenetiik miatt
erdsen ki vannak téve a genetikai sodrédas hatdsanak, ezért a genetikai
variabilitds relative alacsony szintjét mutatjdk. Az eddigiekben tobb
szempontb6l megvizsgéiltam a drift kovetkezményeit. Ezittal azt
elemzem, hogy a fentieken tilmenden befolydsolja-e a populdaciéméret a
genetikai sodrédasnak a polimorfizmus szintjére és mintdzatara kifejtett
hatdsat. Altaldban azt varjuk, hogy a genetikai variabilitis a kis
populdcidkban alacsony, a nagy populdcidkban pedig magas szintll lesz.
Megvizsgaltam, hogy teljesiil-e ez a varakozds egy olyan faj esetében is,
amelynek populdciéi egyébként is erds drift hatdsnak vannak Kkitéve.
Ezzel parhuzamosan tanulméanyoztam a polimorfizmus szintjének idobeli
valtozasit is.

Vizsgéalataimhoz a Biikk-fennsiki és a tohonya-volgyi, rebeli-tipusu
populdcidk 1999 és 2005 kozott gyljtott mintdit haszndltam fel
(FUGGELEK 17.). A Biikk-fennsiki populdciéban 2002 és 2005 kozott Toth
(2006), a tohonya-volgyi populdciéban 2002 és 2004 kozott Arnyas és
mtsai (2005) végeztek jelolés-visszafogdsos vizsgalatokat. Ezek sordn
megallapitottdk, hogy a Biikk-fennsiki populacié kb. 400-500 egyedbdl
all, és mérete csokkend tendencidt mutat (T6th, 2006), mig a tohonya-
volgyi populdcié nagysdga kb. 1000-1200 egyedre tehetd, €s az utdbbi
években zajlé intenziv természetvédelmi kezeléseknek koszonhetden
jelentds novekedésen ment keresztiil (Arnyas és mtsai, 2005; Arnyas,

2007).
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Ahhoz, hogy teljes képet kapjak a genetikai sodrddds hatdsardl a
kivalasztott populédcidk esetében, a polimorfizmus szintjének és idobeli
valtozdsdnak tanulmanyozdsa mellett kitértem annak a vizsgdlatara is,
hogy a két populiacié kiillonbozd generaciéi milyen mértékben

differencidlédnak egymastol.
6.2. Eredmények

A 16 vizsgalt lokuszbdl a Biikk-fennsiki populdcié esetében 10
(Acph, Gdh, Gotl, Got2, G6pdh, Gpdh, Hk, Me, Pgi, Sod), a tohonya-
volgyi esetében pedig 7 (Gdh, Got2, G6pdh, Gpdh, Hk, Me, Sod) teljesen
monomorf volt.

Mivel két igen eltér6 méretii populdciét vizsgdltam, ezért a
lokuszonkénti atlagos mintaszamok (11. TABLAZAT) is igen kiillonbozéek
voltak: a kis egyedszamu Biikk-fennsiki populdcidoban a lokuszonkénti
atlagos mintaszdm jéval kisebb volt, mint a nagyobb méretii tohonya-
volgyi populécié esetében. A mintdk polimorfizmusanak szintje atlagos
volt (11. TABLAZAT). A tohonya-volgyi mintdk esetében a multilokusz
genotipusok dtlagos szama (G) kiugréan magas volt, joval meghaladta a
Biikk-fennsiki populéciodra jellemz6 értéket. A Biikk-fennsiki mintdkban
az atlagos heterozigéta gyakorisdg (H) viszonylag alacsony volt, és
szignifikdns heterozigéta hidnnyal (Fis) pdrosult. A tohonya-volgyi
populdciéban a heterozigétak &dtlagos gyakorisiga (H) magasabb volt,
mint a Biikk-fennsiki mintdkban, és bar szignifikdns heterozigéta hidnyt
(Fis) mutattam ki a tohonya-volgyi populdcidban is, de ez joval kisebb

mértékl volt, mint a Bukk-fennsiki mintak esetében.
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Populacio N ny P H G Fis S

Biukk-fennsik (4) 13,5 1,5 32,9 0,084 12,75 0,231** p<0,00017 (6)
Tohonya (7) 34,7 1,6 34,0 0,101 27,00 0,188** p<0,001 (10)
Teljes (11) 27,0 1,5 33,6 0,095 21,82 0,196* p<0,005 (10)

11. TABLAZAT: Az enzimpolimorfizmus paraméterei. A kategdridk utdn zdrGjelben
szerepl6 értékek a mintdk szamat adjak meg.

N - lokuszonkénti atlagos mintaszdm; n, — lokuszonkénti atlagos allélszdm; P —
polimorf lokuszok ardnya; H — &tlagos heterozigéta gyakorisig; G — multilokusz
genotipusok atlagos szdma; Fig — a mintdkon beliili variancidt jellemz6 index; S —
szignifikanciaszintek: Bonferroni-korrekcié utdn a zardjelben szerepld lokuszszdmra
megadva, ns — nem szignifikdns.

Mindkét populacié mintdi esetében dbrazoltam a polimorfizmus
mutatéinak (lokuszonkénti dtlagos allélszam — nyu; dtlagos heterozigéta
gyakorisdg — H; polimorf lokuszok ardnya — P) alakuldsat 1999 és 2005
kozott (20. ABRA).

A lokuszonkénti dtlagos allélszdm (ns) viszonylag szlk
hatarértékek (1,375-1,75) kozott ingadozott, €s hasonléan alakult a két
populéci6 esetében az egyes években.

Az atlagos heterozigota gyakorisag (H) az els6 év kivételével
szintén hasonl6 értékeket vett fel a két populdcié egymadst kovetd
generdcidiban. 2002-ben egy jelentds mértékii visszaesést mutattam ki a
heterozigétak gyakorisdgaban mindkét populécio esetében.

A polimorf lokuszok ardnya (P) a tohonya-volgyi populdciéban
joval meghaladta a Biikk-fennsiki populdcidéban tapasztalt értékeket, és
egy 2001-ben bekovetkezd visszaesés utdn fokozatos novekedésnek
indult, majd 2005-ben egy ujabb, kisebb mértékli csokkenést
tapasztaltam. A Biikk-fennsiki populdcidban az els6 évben volt a
legmagasabb a polimorf lokuszok ardnya, a kovetkezd hdrom mintavételi

évben pedig teljesen egyforma értékeket vett fel.
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20. ABRA: A polimorfizmus mutatéinak véltozdsa 1999 és 2005 kozott a Biikk-fennsiki
€s a tohonya-volgyi populdcié esetében.

Mutatok: ny — lokuszonkénti atlagos allélszam; H — 4tlagos heterozigéta gyakorisag; P —
polimorf lokuszok aranya. Populdcick: [l - Biikk-fennsik ; A — Tohonya-vélgy.

A két populici6 esetében megdallapitottam a kiillonbozd
gyakorisdggal eléfordulé allélok megoszldsit (21. ABRA). Harom
kategoridt kiilonitettem el: (i) ritka allél (O<p<0,05); (i1) gyakori allél
(0,05<p<1); (iii) fixalodott allél (p=1).
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A ritka allélok ardnya a két populdciéban hasonlé volt (kb. 12%). A
Biikk-fennsiki populacié esetében a fixdlddott allélok ardanya joval
meghaladta a tohonya-volgyi populdciora jellemzd értéket, ennek

megfelelden a gyakori allélok ardnya kevesebb volt.

1,0
0,3

O ritka
0,64

@ gyakori
0.4 W fixalodott
0.2
0,0 r

Bukk Toh
21. ABRA: A kiil6nboz6 gyakorisdgu allélok megoszldsa a két populdcid esetében.

Kategoridk: ritka — p<0,05; gyakori — 0,05<p<1; fixalédott — p=1. Populdciok: Bukk —
Biikk-fennsik; Toh — Tohonya-volgy.

A populaciok kozotti genetikai differencidlodds mértékét a Wright-
féle F-statisztika, illetve a populdciok differencidloddsdnak exakt tesztje
révén analizéltam a két populdcidban kiilon-kiilon.

Az F-statisztika indexeinek (12. TABLAZAT) a lokuszokra vonatkozd
atlagértékeit figyelembe véve a kovetkezd megallapitdsok tehetdk. A
teljes genetikai varianciat jellemzd index (Fir) viszonylag alacsony volt.
A variancia legnagyobb része a mintdkon beliili komponensre esett. A
fixdcios index (Fgsy) értéke nagyon alacsony volt mindkét populécid
esetében, a Tohonya-volgy mintdi esetében a generdciok szignifikans
mértékll differencidloddsat jelzi.

A populaciok differencidlédasdnak exakt tesztje (12. TABLAZAT) a
Biikk-fennsiki populdci6 esetén 4, a tohonya-volgyi populacié esetében 1

lokusz kivételével a mintdk homogenitdsanak val6szinlis€gét mutatta.
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Biikk-fennsik Tohonya-volgy

Lokusz Fir Fsr Fis Exakt teszt Fir Fgr Fis Exakt teszt
Acon 0311*  -0,001 0,312% e 0,389*  0,059*  0,350% LR
Acph - - - - 0,131*  -0,005 0,136 ns
Aox 0,436*  -0,006  0,440% & 0,092 -0,003 0,095 ns
Est 0444* 0,024  0431* . 0,535* 0,017 0,527* ns
Gdh - - - - - - - -
Gotl - - - - -0,051  -0,001  -0,050 ns
Got2 - - - - - - - ns
Gopdh - - - - - - - -
Gpdh - - - - - - - -
Hk - - - - - - - -
Idh -0,069 0,019 0,051 ns -0,053 0,014 -0,068 ns
Mdh -0,126 0,006 -0,133 . -0,031 0,001 -0,033 ns
Me - - - - - - - -
Pgi - - - - -0,024  -0,009  -0,015 ns
Pgm -0,010 0,038 -0,029 ns -0,070  -0,005  -0,065 ns
Sod - - - - - - - -
Teljes 0,237* 0,008  0,231* * 0,206*  0,022*  0,188* i

12. TABLAZAT: Az F-statisztika eredményei és a populacidk differencidléddsanak exakt
tesztje.

Fir — a teljes genetikai variancidt jellemz6 index; Fsr — a mintdk kozotti variancidt
jellemz6 index; Fig — a mintdkon beliili varianciét jellemz6 index. Szignifikanciaszintek
— *: p<0,005; ***: p<0,0001 (Bonferroni-korrekcié utdn 10 lokuszra megadva); ns —
nem szignifikdns.

A tovdbbiakban kiszdmoltam a differencidlédds kiilonbozo
mérdszamait (13. TABLAZAT) mindkét populdcidban.

A fixédciés index (Fst) a két populdcié kozotti kismértéki
differencidlodasra utalt. A Biikk-fennsik kiilonb6z6 évekbdl gyhjtott
mintdi egyaltalin nem kiiloniiltek el egymadstdl, a tohonya-volgyi
populécié kiillonbdz6 generédcidi viszont igen. Tulajdonképpen az Osszes
mintdra szamitott fixdciés indexet (Fsr) majdnem teljes egészében a
tohonya-volgyi populdcié generacioi kozotti elkiiloniilés adta.

Az atlagos Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok (D) a két
populdcié generaciéi kozott hasonléak voltak.

A privat allélok gyakorisdga (q) a Biikk-fennsiki populacioban jéval
nagyobb volt (6,4%), mint a tohonya-vélgyiben (1,3%).
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Az allélgyakorisagok szordsdnak (sp) kiszamitasahoz csak azokat az
allélokat vettem figyelembe, amelyek gyakorisiga minden mintdban eltért
0-tol és 1-tol, igy Osszességében 4 lokusz (Acon, Aox, Est, Idh) 7 alléljat
haszndltam fel. Az allélgyakorisdigok szérdsa a Biikk-fennsiki

populdciéban csak kevéssel volt nagyobb, mint a tohonya-volgyi

populdciéban.
Populicio Fgr S D q Sp
Bukk-fennsik 0,008 ns 0,008 0,064 0,107
Tohonya 0,022*%*  p<0,001 (10) 0,005 0,013 0,093
Teljes 0,027* p<0,005(10) 0,010 0,039 0,100

13. TABLAZAT: A differencidl6das kiilonbozé mérészamai.

Fsr — a mintdk kozotti varianciat jellemz6 index; D — atlagos Cavalli-Sforsa és Edwards
hurtdvolsigok a mintdk kozott; q — a privat allélok gyakorisdga; s, — az
allélgyakorisdgok szérdsa a mintdk kozott (csak azok az allélok lettek figyelembe véve,
amelyek gyakorisdga minden mintaban eltért 0-t6l és 1-t6l); S — szignifikanciaszintek:
Bonferroni-korrekcié utdn a zaréjelben szerepld lokuszszdmra megadva.

A tovabbiakban molekularis varianciaanalizis (AMOVA) révén
analizdltam a teljes genetikai variancia mértékét és megoszlasat
(22. ABRA): felosztottam mintdkon (generdcidkon) belili, illetve egy
populdciobdl szarmazé mintdk kozotti komponensekre. Az analizist a két
populdciéoban  kiilon-kiilon  végeztem. Mivel a tohonya-volgyi
populdciéban 7 egymdst kovetd évben tortént mintavétel, a Biikk-
fennsikrél viszont csak 4 minta szarmazott, ezért az abran kiilon
oszlopban szerepel a variancia megoszldsa az 0Osszes tohonya-volgyi
minta, illetve a Biikk-fennsiki mintdkkal egyidében gytijtott 4 tohonya-
volgyl minta esetében.

A teljes genetikai variancia nagysiga a tohonya-volgyi
populdcidban tobbszordse volt a Biikk-fennsikiének, viszont a variancia

megoszldsa hasonlé volt a két populdcioban. A teljes genetikai variancia

legnagyobb részét (kb. 96%) a mintdkon (generdcidkon) beliili
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komponens adta. Az egy populdciobdl szarmazé mintdk kozott a

variancidnak csak kis hdnyada volt megfigyelhet6 (kb. 4%).
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22. ABRA: Az AMOVA eredményei.

Variancia komponensek: P-M — populdcién beliil a mintdk kozotti (évek kozotti eltérés);
M beliil — mintdn beliil az egyedek kozotti. Populdcidk: Bukk — Biikk-fennsik; Toh —
Tohonya-volgy.

A kovetkezo 1€pésben Cavalli-Sforza és Edwards hirtdvolsdgokon

alapulé UPGMA dendrogramot (23. ABRA) szerkesztettem.

0,200 0,170 0,130 0,100 0,070 0,030 0,000

9 Bukk

2 Bukk
5 Bukk

5 Toh

23. ABRA: A Cavalli-Sforsa és Edwards hirtavolsagokon alapul6 UPGMA dendrogram
a Biikk-fennsiki (Bukk) illetve a tohonya-volgyi (Toh) mintdk esetében. A szdmok a
gylijtés idejének évét jelolik.
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A Biikk-fennsiki és a tohonya-volgyi mintdk a dendrogram két
kiilon agiba klaszterezOdtek. A generdciok kozotti dtlagos tdvolsdgok
(13. TABLAZAT) a Biikk-fennsiki populdcié generaciéi kozott valamivel
nagyobb genetikai kiilonbséget jeleztek, mint a tohonya-volgyi
mintdkban.

Az allélok gyakorisdga alapjan fOkomponens analizist (PCA)
végeztem (24. ABRA), amelynek sordn lecsokkentettem a valtozok szamat,
€s a kevesebb véltozé altal meghatarozott faktortérben vizsgaltam, hogy a
két populacié milyen mértékben kiiloniil el egymastol.

A Biikk-fennsiki €s a tohonya-volgyi populdcié elsdsorban a 2.

tengely mentén kiiloniilt el egymastol.
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24. ABRA: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy mintdt reprezentdl a
véltozok redukdlt terében. (A faktortér tengelyeit meghatdroz6 allélok sajit vektorait a
FUGGELEK 18. tartalmazza.) Az ellipszisek az adott populdcié mintdinak 95%-at
tartalmazé burkolégorbék. Populdcidk: Bukk — Biikk-fennsik; Toh — Tohonya-volgy.
A. A populacidk helyzete az 1. és 2. tengely mentén. Az elsd két tengely a teljes
variancia 75,7%-at magyardzza. Az 1. tengely kialakitdsdban els6sorban az Idh és Est
enzim lokuszok vesznek részt, mig a 2. tengely kialakitdsdban féleg az Acon és Mdh
enzim lokuszok.
B. A populacidk helyzete az 1. és 3. tengely mentén. Az elsé harom tengely a teljes
variancia 87,2%-4at magyardzza. A 3. tengely kialakitdsdban elsdsorban az Acon és Aox
enzim lokuszok vesznek részt.
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6.3. Eredmények megvitatasa

Téth (2006), valamint Arnyas és mtsai (2005, 2007) jelolés-
visszafogdsos vizsgalatai alapjan bizonyitottd valt, hogy a Biikk-fennsiki
€s a tohonya-volgyi populdcié kozott nagyfokd méretbeli kiilonbség van.
Mig a Biikk-fennsiki populécié egyedszama kb. 400-500-ra tehetd, addig
a tohonya-volgyié kb. 1000-1200-ra. Ebben a két populacidban
vizsgadltam meg azt, hogy a kis populdcioméret kovetkeztében fellépd
drift hatds detektdlhat6-e annak a fajnak a populécidiban, amely esetében
a specifikus életmenetbdl addéddan kiilonben is erds sztochasztikus
hatdsok érvényesiilnek. A két populaci6 méretbeli kiilonbségének
hatterében a habitatok eltéré mindsége all. A Biikk-fennsikon a M. alcon-
populdcié6 meglehetésen fragmentdlédott habitatban él. A peterakdsra
alkalmas gyepfoltok mozaikosan jelennek meg a lovak 4ltal legeltetett és
taposott, valamint az elkeritett, szukcesszionak kitett teriiletek
matrixdban. A tohonya-volgyi populdcié esetében azonban a klimatikus
viszonyok miatt a szukcesszids valtozasok lassabbak. Ehhez jarul még
hozza a teriileten zajlé intenziv természetvédelmi kezelés, aminek
kovetkeztében a gyep dllapota egyre javuld tendencidt mutat. Igy a
Tohonya-volgyben a Maculinea-populacié megerdsodott, mig a Biikk-
fennsikon az utébbi 5-10 évben visszaszoruléban van.

A polimorfizmus szintje mindkét populdciéban édtlagos volt. A
variabilitas klasszikus mutatéit illetden nem volt jelentds kiilonbség a két
populacié kozott (11. TABLAZAT: na, P, H). Ugyanakkor mind a
multilokusz genotipusok (G) magasabb szdma, mind pedig a fixalédott
allélok alacsonyabb ardnya magasabb szintli polimorfizmusra utalt a
tohonya-volgyi populdcioban. A kisebb méret miatt azonban meg kell

jegyezni, hogy a Biikk-fennsiki populdciobdl gytijtott egyedek szdma
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joval kevesebb volt a tohonya-volgyi populdcidban gylijtottekéhez képest
(FUGGELEK 17).

A polimorfizmus mutatéi az egymast koveté mintavételi években
hasonlé valtozdsokon mentek keresztil a két populdcioban. A
legegyértelmiibb képet az AMOVA eredménye mutatta. A totdlis illetve a
mintdkon beliili variancia is joval nagyobb volt a tohonya-volgyi
mintakban, mint a Biikk-fennsikiekben. Osszességében elmondhatjuk,
hogy az eredmények — az eldzetes varakozdsnak megfeleléen — azt
mutattdk, hogy az egyre csokkend méretli Biikk-fennsiki populédcid
variabilitdsa alacsonyabb szintii, mint a relative nagyobb méretli, stabil
tohonya-volgyié. Ugy tiinik tehdt, hogy a M. alcon obligit mirmekofil
életmodjabol ad6do erds sztochasztikus hatdsok mellett is kimutathat6 a
kis populéacidkban fellépo drift hatas kovetkezménye.

Nem ilyen egyértelmii a kiilonbség a két populacié kozott a
generdciok kozotti eltérések mértékét illetden. Az intenziv genetikai
sodrédds hatdsdnak ugyanis az is a kovetkezménye, hogy a generaciok
kozotti genetikai kiilonbségek feler6sodnek. Ennek alapjan azt vartam,
hogy a Biikk-fennsiki populdcidban a kiilonb6z6 generdciokbol szdrmazod
mintdk erdsebben differencidlédnak, mint a tohonya-volgyiében. A
differencidl6dds mérdszamai azonban nem mutattak egységes képet. Az
Fsr-értékek épp a varttal ellentétes tendenciat tiikkroztek, mig az atlagos
genetikai tavolsagok, a privat allélok gyakorisdga és az allélgyakorisagok
szorasa alapjan csak gyenge indikécigjat kaptam a varakozasoknak.

Eredményeim alapjan tehat elmondhatd, hogy a kis populaciékban
fellépd intenziv genetikai sodrodds hatdsat els6sorban a variabilitds

szintjében fellépd valtozdsban tapasztaltam.
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7. OSSZEFOGLALAS

A Lycaenidae csalddba tartozé hangyaboglarka fajok (Maculinea
van Eecke, 1915) életmddja specidlis. Hernydik kezdetben a specifikus
tdpnovény magvaival taplalkoznak, majd obligit médon Myrmica-
hangyafajok fészkeiben fejlddnek tovdbb mint szocidlparazitdk.
Eletmenetiikbé]l adédéan populdcidik er8sen ki vannak téve a genetikai
sodrédas hatdsanak. Rdadédsul az inicidlis tdpnovény maghdzéaban, illetve
a hangyafészekben valo fejlddés sordn intra- és interspecifikus
kompetici6 is felléphet, igy a larvdlis stddiumban szelekcids hatdsok is
érvényesiilhetnek.  Specidlis  életciklusuknak  koszonhetéen egész
Eurépdban  veszélyeztetettek illetve  védettek, tehdt a téma
konzervaciobioldgiai és természetvédelmi jelentdsége nagy. Emellett a
Maculinea alcon-fajcsoport esetében az inicidlis tapnovény- illetve
hangyagazda-haszndlatra alapozott tradiciondlis faji megkiilonboztetés
taxonémiai jellegi kérdéseket is felvet. Ezért vizsgdlataim sordn a
Maculinea alcon-fajcsoport Kérpat-medencei populécidiban
tanulmédnyoztam a genetikai variabilitds szerkezetét, és kovetkeztetéseket
vontam le a tapasztalt mintdzat hétterében all6 lehetséges mikroevolicios
folyamatokrdl. Ugyanakkor arra is kerestem a valaszt, hogy a kapott
eredmények megerdsitik-e a hagyomdnyos taxondmiai beosztist a

Maculinea alcon-fajcsoport esetében.
Dolgozatom fébb eredményeit az aldbbiakban foglalom 6ssze.

(i) A genetikai variabilitds szintje a Maculinea alcon-fajcsoport
esetében alacsonyabbnak bizonyult més vizsgalt boglarkalepke fajokhoz

képest. Az alcon- illetve a rebeli-tipusi populdciok kozott nem
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mutatkozott faji szint(i elkiiloniilés egyik statisztikai analizis sordn sem.
Hasonl6 eredményt kaptak Als és mtsai (2004), akik mitokondridlis és
nukledris gének szekvencia analizise révén, valamint Pech és mitsai
(2004), akik 91 morfoldgiai és okoldgiai karakter segitségével elemezték
a Maculinea-fajok kozotti filogenetikai kapcsolatokat. Eredményeim
alapjan az is nyilvanvaléva vélt, hogy a Maculinea alcon-fajcsoport
populécidibdl szarmazé mintdk nagymértékben elkiiloniilnek egymastol.
A teljes differencidlédds egy része az egy populdcié egymast kovetd
generdcidibol gyljtott mintdk kozotti  kiillonbségekbdl adddott. A
differencidlédds nagyobbik hdnyada azonban a populdcidk kozotti
kiilonbségekbdl adodott. A fluktudld ’bottle-neck’-ek sztochasztikus
valtozdsokat eredményeznek a populaciok allélfrekvencidiban, amit csak
részben tud ellensiilyozni a populdcick kozotti génaramlds. Igy magas
szintll differencialodast varunk a populaciok kozott még egy foldrajzi
régién beliil is. Ezek a folyamatok azt eredményezhetik, hogy nem
észlelhetd egyértelmi trend a Kéarpat-medence nagy foldrajzi régidinak a

differencialédasaban.

(1) A M. alcon-polulaciok polimorfizmusa észak-magyarorszagi
viszonylatban is dtlagosnak bizonyult. Az alcon- és a rebeli-tipusu
populéciok kozott kisebb foldrajzi 1é€ptékben sem tudtam kimutatni faji
szintll differencidlodédst. A statisztikai analizisek eredményei azt is
mutattdk, hogy a Maculinea alcon-fajcsoport populdcidi kozott kisebb
foldrajzi 1éptékben is viszonylag nagymértékii az elkiiloniilés, ugyanakkor
az alrégidk kozotti differencidlédds egyértelmiilen kimutathaté volt
néhdny esetben: a Szatmari-siki és a matrai mintdk elkiiloniiltek a masik
harom, egymassal atfedésben levd szubrégidé (Zempléni-hegység, Biikk

hegység, Aggteleki-karszt) mintditél. Ez utébbi alrégidkon beliil
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valészinlileg nem olyan erdteljes a géndramlés, hogy vildgos szubrégios
mintdzat jojjon létre, illetve lehetséges, hogy a lokélis adapticié hasonld
genetikai struktirdt eredményezett a hdarom, sok tekintetben hasonld
alrégioban. Nem vethetjiik el azonban azt a feltételezést sem, hogy a
szubrégiok genetikai struktdrdjdban mutatkoz6 hasonlésdg egyszerlien

véletlen események eredménye.

(iii) A biikki és a zempléni alrégiok mintdinak genetikai 0sszetétele
részleges atfedésben van egymadssal. A Biikk-fennsiki populédcid
kivételével mindkét alrégié populdcidiban a mintdk kozotti teljes
differencial6dés jelentds hanyadat tette ki a generdciok kozotti kiilonbség,
azaz szamottevo volt a genetikai differencidlédas idObeli komponense. Ez
arra utal, hogy a M. alcon vizsgélt populaciéi esetében a magasszintii
differencidl6déds elsddlegesen nem a diverzifikdlé szelekcidra, hanem a
specidlis életciklusbol ad6dd sztochasztikus hatdsokra vezethetd vissza.
Ezt a feltételezést az is aldtdmasztja, hogy a differencidlédas térbeli és
idobeli komponenseinek megoszldsa nem volt azonos a két alrégidban, de
nem is varhatunk hasonlé tér-id6 mintdzatot, ha a jelenség hatterében a

genetikai sodrodas all.

(iv) Az eltér6 nagysdgd Biikk-fennsiki €és tohonya-volgyi
populdcidban a polimorfizmus szintje egyardnt atlagosnak bizonyult. Az
eredmények azt mutattdk, hogy az egyre csokkend méretli Biikk-fennsiki
populdcié variabilitdsa alacsonyabb szintli, mint a relative nagyobb
méretti, stabil tohonya-volgyié. Ugy tiinik tehdt, hogy a M. alcon obligit
mirmekofil életm6djabol adédd erds sztochasztikus hatdsok mellett is
kimutathaté a kis populdcidkban fellépd drift hatds kovetkezménye.

Ugyanakkor a generaciok kozotti eltérések mértékét illetden nem tudtam

egyértelmil kiillonbséget kimutatni a két populdcié kozott. Eredményeim
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alapjan tehat elmondhatd, hogy a kis populdciokban fellépd intenziv
genetikai sodrodas hatdsat elsOsorban a variabilitds szintjében fellépd

valtozdsban tapasztaltam.
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8. SUMMARY

Maculinea butterflies of the family Lycaenidae (Maculinea van
Eecke, 1915) have a special, obligate myrmecophilous life cycle. First
their caterpillars feed on the seeds of specific food plants, and then they
develop in Myrmica ant nests as social parasites. Owing to their life
cycles their populations are exposed to the effects of genetic drift. In
addition, both intraspecific and interspecific competition may occur
during their development both in the capsule of the initial food plant and
in the ant nest thus selection might prevail. As a consequence of their
special life cycle they are in decline and threatened in Europe. This field
of study is, therefore, significant both in conservation biology and nature
conservation. Besides, the traditional species distinction based on the
differences in initial food plants and host ants brings about taxonomic
questions in the Maculinea alcon species group. Consequently, I have
analysed the genetic structure of the Maculinea alcon species group in the
Carpathian Basin and tried to deduce the microevolutionary processes
giving rise to the observed genetic patterns. I have also aimed at finding
whether the results support the traditional taxonomic distinction of M.

alcon and M. rebeli.

The results can be summarized in the following points.

(i) The Alcon Blues are less polymorphic than other lycaenid
butterfly species studied. The differentiation between the alcon and rebeli
type populations was not clear in any statistical analysis. Similar
conclusion was drawn by Als et al. (2004) on the basis of mitochondrial
and nuclear DNA sequences and by Pech et al. (2004) using 91

morphological and ecological characters. In addition, it is also obvious
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that the samples of the Alcon Blue populations exhibit a high level of
differentiation. One portion of this between sample differentiation can be
explained by the differences among consecutive generations within a
population. The higher portion of differentiation was, however, observed
between the local populations. Fluctuating bottle-neck in every generation
may lead to stochastic changes in allele frequencies, which can only
partially be counterbalanced by gene flow among the populations. Thus
high level of differentiation can be expected even within a geographic
region. These processes can account for the lack of evident trends in the

differentiation among the geographic regions in the Carpathian Basin.

(i1) The level of polymorphism in the M alcon populations proved
to be average in Northern-Hungary as well. There was no differentiation
between the alcon and rebeli type populations at smaller geographic scale
either. The results of the statistical analyses show a high level of
differentiation among the samples of the Alcon Blue populations at a
smaller geographic scale as well. At the same time a certain level of
differentiation among the subregions can also be observed, e.g. samples
of Szatmari-lowlands and Métra Mountains are clearly differentiated from
the three other subregions (Zempléni Mts, Biikk Mts, Aggtelek Karst).
The samples of these latter subregions greatly overlap with each other
indicating that gene flow within them is probably not as strong as to
create a clear subregional pattern. But it is also possible that local
adaptation resulted in a similar genetic structure in these three subregions,
which are fairly similar to each other in many respects. The assumption
that the similarity observed in the genetic structure of the subregions

might be the result of coincidence cannot be ignored either.
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(ii1)) The genetic composition of the samples originating from the
Biikk Mts and Zempléni Mts partially overlap. Except for the population
of Biikk-plateau, a significant part of the total differentiation among the
samples can be explained by the differences among the generations within
the populations in both subregions, i.e. the temporal component of genetic
differentiation was considerable. This implies that the high level of
differentiation observed in M. alcon populations is not the consequence of
diversifying selection, but it is mostly attributable to stochastic effects
resulting from the special life cycle. This assumption is also supported by
the fact that the distribution of differentiation between the spatial and
temporal components is different in the two subregions. Nevertheless, we
are not to find a similar spatial-temporal pattern if genetic drift is behind

these phenomena.

(iv) The populations of Biikk-plateau and Tohonya-valley are of
different size. The level of polymorphism turned out to be average in both
of them. Genetic variation is clearly lower in the declining Biikk-plateau
population than that of the relatively larger and stable Tohonya-valley
population. In addition to the strong stochastic effects resulting from the
obligate myrmecophilous life cycle of M. alcon the genetic consequences
of small population size can also be demonstrated in the Biikk-plateau
population. At the same time, there was no evident difference in the level
of differentiation among the generations between the two populations.
Thus it can be concluded that the effect of intensive genetic drift in small
populations can primarily be detected in the changes of the level of

genetic variation.
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FUGGELEK 1. A Maculinea-fajok természetvédelmi stdtusa (Munguira és Martin, 1997,
valamint Van Swaay és mtsai, 1998 alapjan).

El(’ihelyvédelmi Iranyelv: [I. fiiggelék — azok a fajok, melyek megérzéséhez specidlis
védett teriileteket kell kijelolni; IV. fiiggelék — azok a fajok, melyek szdmdra teljes
védelmet kell biztositani.

Eurdépai természetvédelmi allapot: SPEC] — globdlis természetvédelmi jelent6ségii faj,
amely kiemelkedd jelent6ségli az Eurépai Unidban; SPEC3 — Eurépdban veszélyeztetett
faj, amely Eurdpan kiviil is jelentds elterjedési.

Europai veszélyeztetettség: EN — veszélyeztetett; VU — sebezhetd.

Globalis veszélyeztetettség: LR(nt) — csekély kockdzati (alig veszélyeztetett); VU —
sebezhetd.

- 8 P <
B - E g
5 2&F gZsf 2E ggf ff £8
£ AEE gea 2% EFzd £33 £z
E EZE  39% sg 25 3 2T B
™ = = & e = & =5 & I
] = Z Zz
= B & &
lapi hangyaboglarka
Maculinea alcon ([Denis&Schiffermuller], 1775) UL aktualisan . Rlszel N LR(nt)
karszti hangyaboglarka veszélyeztetett
. 50 000 Ft - SPEC3 - A%
Maculinea rebeli (Hirschke, 1904)
nagypoityds hangyaboglarka 50000 Ft ; v. SPEC3  EN  LR(m)
Maculinea arion (Linnaeus, 1758) ’
vérfli vagy kispdttyds hangyaboglarka potencialisan
50 000 Ft i IL, IV. SPEC3 VU LR(nt
Maculinea teleius (Bergstrasser, 1779) veszélyeztetett (nt)
zanét vagy sotét hangyaboglarka 50000 Ft aktualisan LIV SPREC3 VU LR()

Maculinea nausithous (Bergstrasser, 1779) veszélyeztetett




FUGGELEK 2. Mimikrizal6 (,.kakukk”) fajok, iniciélis tdpnévényeik, valamint herny6ik
és babjaik a hangyafészekben.

Genfiana cruciatk
(Fotd: Bereczki Judit)

Maculmea alcon-hermydk Maculimea rebeli-bhabhok
(Fotd: Kozma Péter) (Fotd: Kozma Péter)



FUGGELEK 3. Predator fajok, iniciélis tdpnévényeik, valamint hernyé és babok.

Maculmea felaus Iaculmea nasithous Sangasorba offfcinalis
(Fotd: Kozma Féter) (Fotd: att Rowlings) (Fotd: Kozma Féter)

Maculinea avien Thymus pulegiondes L-en Crigavm vulgare

(Foto: Varga Zoltdn)

(Fotd: Warga Zoltan)
. T V

Maculmea felaus-hernyd (Fotd: Kozma Féter) Maculmea felaus-babok (Fotd: Kozma Péter)



FUGGELEK 4. A homogenizél6 oldat dsszetétele.

Homogenizalé oldat (50 ml)

Tris (0,5M, pH=7.5) 1 ml
Szacharoz 5ml
Brom-fenolkék 40 mg
EDTA (0,1M, pH=8,0) 0.5 ml
Ditiotreitol 1 mg/ml
FUGGELEK 5. Puffer rendszerek.
Puffer rendszerek 1 2a 2b 3 4a 4b
Gélpuffer 0,3 M Tris 0,02 M Tris 0,06 M Tris 0,0675 M Tris 0,2 M Tris 0,05M Tris
0,02 M Hisztidin 0,06 M Hisztidin ~ 0,0225 M Citromsav 0,26 M Borsav 0,095 M Bérsav
0,0005 M EDTA 0,0015M EDTA 0,0064 M EDTA 0,008 M EDTA
pH=8,9 pH=62 pH=62 pH=7,1 pH=8,0 pH=8,0
Elektrédpuffer 0,05 M Tris 0,14 M Tris 0,14 M Tris 0,09 M Tris 0,05M Tris 0,05M Tris
0,38 M Glicin 0,05 M Citromsav 0,05 M Citromsav 0,03 M Citromsav 0,065 M B 6rsav 0,065 M Bérsav
0,0016 M EDTA 0,0016 M EDTA
pH=83 PH=7,0 PH=7,0 pH=7,1 pH=8,0 pH=8,0
Futasi feltételek 240V 120V 120V 170V 200V 200V
90 mA 60 mA 60 mA 110 mA 90 mA 90 mA
2,5h 6h 7h 5h 3,5h 3,5h
Enzimek Aox, }?;:'_ g)’; Pei Idh, Mdh G6pdh Est, Me Acon, Gpdh Acph, Got
.. . ,
FUGGELEK 6. Festékek.
=]
= @ o] 5 ez Q 5 =
: : : g g £Es g g
E & z g g ez g &
z Z g i 2 2EE : z
ISy 2 =
0,1 M Tris 3 3 0,1 pg ml-1 0,5mM MTT
+ ’ 10 mM MgCl, -~ P
Acon PH=8,0 gCl, 30 mM cisz-akonitsav opH 1,3 mM NAD] 0.1 mM PMS
Acph + 0’00;;’[: ;CO““" 35mMMgCl, 6 mM oenaftil foszfit 4 mM Fast Blue B
0,1 M Tris
y . 0,15mM NBT
Aox - pH=8,5 14 mM KCl1 190 mM benzaldehid 0,02 mM PMS
2mM EDTA ’
0,075 M Tris 4 mM o-naftil acetat
Est + ’ B 3 mM Fast Blue RR
S PH=7,0 4 mM p-naftil acetét astBlue
0,18 M Tris
’ 0,25 mM NBT
G6pdh + pH=8,0 10mMMgCl, 6 mM D-gliikéz 6-foszfat 0,25 mM NADP e
2mM EDTA ’
0,15 M Tris . 0,4 mM NBT
Gdh + ’ 62 mM L-glut: 0,6 mM NAD ’
PH=8,0 glutaminsay ¢ 0,05 mM PMS
0,15 M Tris 72 mM DL-aszparaginsav By
Got + PH=8.0 12 mM o-ketoglutirsav 0,7 mM piridoxal 5-foszfat 3 mM Fast Blue BB
0,12 M Tris . 0,3mM NBT
+ .
Gpdh PH=7.0 8 mM KCN 10 mM DL-a-glicerofoszfat 0,7 mM NAD 0,03 mM PMS
0,05 M Tris
’ 22 mM D-glikédz 0,13 pg ml-1 3,6 mM ATP 0,6 mM NBT
Hk + pH=8,0 16 mM MgCl, i
3 mM EDTA 28 mM D-galaktoz G6PDH 0,9 mM NADP 0,16 mM PMS
0,15 M Tris . 0,3 mM NBT
Idh + ’ 15 mM MgCl, 7 mM DL-j Ll 0,4 mM NADP .
PH=8,0 e izocitromsay ¢ 0,03 mM PMS
0,17 M Tris
’ 0,7mM NBT
Mdh + pH=8,5 31 mM DL-almasav 0,8 mM NAD 0'1 M PMS
5mM EDTA ’
0,17 M Tris 0,4 mM NBT
M + ’ 41 mM MgCl, 9 mM DL-alm: 0,4 mM NADP ’
¢ pH=8,0 . sy ’ 0,08 mM PMS
q 0,05 M Tris e " 0,13 pg ml-1 0,4 mM NBT
’ 16 mM MgCl, - H
Pgi + PH=8.0 eCl, 4 mM D-fruktéz 6-foszfat G6PDH 0,8 mM NADP 0,04 mM PMS
0,05 M Tris
’ - 0,1 pg ml-1 0,8 mM NBT
-, + -D-; -]
Pgm-Sod pH=8,0 16 mM MgCl, 33 mM o-D-glikéz 1-foszfat G6PDH 1,5 mM NADP 0,16 mM PMS

3 mM EDTA




FUGGELEK 7. Gélképek.

B e —— -
R —— -

Akonitdz (Aron) Hezxokindz (HE)

E

[e— ——
wo el wad it
Alkalikus foszfataz fdcph)
Izocitrdt-dehidrogends (Fdh)
B e L I N
Aldehid-oxiddz fdox)

M aldt-dehidrogendz (b))

Eszterdz (Hst)

el e I I L I S R N e
- g 8- J|

R Ialik enzim ¢Jde)
Glutamat-dehidrogendz (Gdh)

T i, e D

Foszfo-glitko-izomerdz (Fgi)

cLemcne cageane
MM

— . Foszfo-glitko-mutdz (Fgm)
Glakdz-6-foszfit-dehidrogends ¢ Gopdh)

Ghatamdt-oxdlacetdt-transzamindz-1 {Gofl)

Ghatamdt-oxdlacetdt-transzamindz-2 {Gof2)

-.---—-—--m

e-glicerofoszfat-dehidrogendz (Godh) Szuperoxid-dizmutdz (Sodd)



FUGGELEK 8. A genetikai mintdk szdrmazési helyei. A szdmok az adott évben adott
populéciébdl gytijtott egyedek szamdt jelolik.

Téapnovény: p — G. pneumonanthe; ¢ — G. cruciata; 1 — G. lutea. Régiok: emo — Eszak-
Magyarorszag; kmo — Kozép-Magyarorszag; erd — Erdély; slo — Szlovénia; alp — Alpok.

b = =

E Z % B g 2 2 g 2

£ E ¥ % 0§ 2 = 8 3

=S g 2
Filesd Ful p emo - - - 31 22
Drahos-rét Dra P emo - 11 - 15 23
Gyertyéankut Gyk P emo - - 11 -
Gyilkos-1ét Gyr P emo - - - 54 20
Jager-rét Jag P emo - - - - 20
Nyikom Nyik P emo - - - - 10
Tugér-rét Tug P emo - - - - 20
Balatonhenye Bhe p kmo - 11 - -
Kunpeszér Kunp P kmo - - - 25 20
Hargita Harg P erd 13 - - - -
Sacele Sac P erd - - - 21 -
Tolvajos Tolv P erd - - - - 16
Celje Cel P slo - - - 23
Biikk-fennsik Bukk c¢(p) emo - - - 10 20
Bikkszentkereszt  Bszk [ emo - - 20 20 -
Kuriszlan Kur c emo - - - 50 22
Tohonya Toh [ emo - - 22 38 37
Nagy-Szénas NSz c kmo - - - - 11
Vérteskozma Vkoz c kmo - - - - 25
Csiksomlyo Csom ¢ erd 33 - - -
Gyilkos-té Gyto c erd o o S 21 o
Torockod Tor c erd - - - - 20
Vargyas Var c erd - - - 17 21
Kamnik Kam [ slo - - - -
Trnovski Gozd TG c slo - - - - 22
Nanos-fennsik Nan 1(c) slo - - - 16 27
Hochschwab Hoch c alp - - - - 29




FUGGELEK 9. Az enzimpolimorfizmus paraméterei a vizsgdlt populdciékban.

N - atlagos mintaméret; n, — lokuszonkénti 4tlagos allélszdm; P — polimorf lokuszok
ardnya; H — atlagos heterozigéta gyakorisdg; Fis — a mintdkon beliili varianciat jellemz6
index; S — szignifikanciaszintek: Bonferroni-korrekcié utdn a zardjelben szerepld
lokuszszdmra megadva, ns — nem szignifikdns; ' — a populdciébél tobb évben is tortént
mintavétel.

Populacio N ny P H Fig S
Fiilesd' 256 14 250 0,087 0,069 ns
Drahos-rét' 16,0 1,5 334 0,113 0,076 ns
Gyertyankat 138 14 344 0,116 0,181 ns
Gyilkos-rét* 368 1,4 282 0,073 0,304** 0,00167<p<0,00833 (6)
Jager-rét 199 14 375 0,115 0,128 ns
Nyikom 9.9 1,5 438 0,123 0,249 ns
Tugar-rét 19,9 1,4 37,5 0,135 0,029 ns
Balatonhenye 10,8 1.4 37,5 0,104  -0,188 ns
Kunpcszc’r' 21,9 1,4 28,2 0,074 0,156 ns
Hargita 122 14 31,3 0,113  -0,073 ns

Sacele 204 1,3 250 0,083 0,151 ns
Tolvajos 154 14 250 0,049 0418%* 0,002<p<0,01 (5)
Celje 223 1.4 31,3 0,070 0,351%* 0,002<p<0,01 (5)
Bikk-fennsik' 14,1 1,5 376 0,08 0,238 ns
Biikkszentkereszt' 19,6 1,5 40,7 0,107 0,122 ns
Kuriszlan' 358 1,7 31,3 0,097 0,261 ns
Tohonya' 31,8 1,5 334 0,097 0,230% p<0,00556 (9)
Nagy-Szénas 10,5 16 31,3 0,103 0,254 ns
Vérteskozma 247 1,7 31,3 0,089 0,237* p<0,00714 (7)
Csiksomlyo 31,8 14 250 0,087 0,034 ns
Gyilkos-to 20,7 1,5 375 0,101 0,206 ns
Torockd 19.9 1,5 31,3 0,098 0,148 ns
Vargyas' 18,7 1,6 344 0,083 0,198 ns
Kamnik 156 14 31,3 0,09 0,081 ns
Trnovski Gozd 21,9 14 31,3 0,078 0,243* p<0,01 (5)
Nanos-fennsik! 21,2 1.4 282 0,072 0,235 ns

Hochschwab 287 1.4 37,5 0,124  -0,010 ns




FUGGELEK 10. A faktortér tengelyeit meghatdrozé allélok sajdt vektorai a fékomponens
analizisben — tdpnovény illetve foldrajzi régidk szerinti hierarchia.

Allélok 1. tengely 2. tengely 3. tengely 4. tengely

Aconl 0,007 0,008 0,001 -0,003
Acon3 -0,101 0,441 0,153 -0,508
Acon3 0,058 0,422 0,205 0,492
Acon’ 0,050 20,027 -0,052 0019

Acph6 0,004  -0,004 0,002 0,002
Acph7 0,002 -0,031  -0075 0,122

Acph8 -0,005 0,035 0,073 0,121
Aoxl -0,051 0,040 0,013 -0,008
Aox2 0,114 0,142 0,010 0,022
Aox3 -0,063 0,102 0,002 -0,014
Estl 0,000 0,010 0,016 0,004
Est2 20,669 0,032 0,013 0,141
Est3 0,687  -0,019  -0015  -0,152
Gdh2 20,022 0,015 0,037 -0,007
Gdh4 0,022  -0,015 0,037 0,007
Gotl-1 0,004  -0,005  -0,005  -0,011
Gotl-2  -0,007  -0,006  -0,028  -0,017
Got1-3 0,004 0,010 0,033 0,028
Got2-2 0,003 0,000 -0,005 0,012
Got2-4 0,000 0,002 0,004 0,000
Got2-5 0,002 -0,001 0,001 0,012

Gépdhl 0,003 0,000 0,000 -0,008
Gépdh2  -0,003 0,000 0,000 0,008
Gpdh2 0,001 0,000 0,001 -0,003

Gpdhs 0,001 -0,001 0,002 0,006
Gpdh7 0,001 0,000 0,001 -0,003
Hk4 0,048 0,035 0,037 0,021
HkS 0,048  -0,035  -0,037  -0,021
Idh1 0,054 0,453  -0497  -0,136
Idh4 0,098 0,385 0,539 0,181
Mdh3 0,095 0,305 0,410 0,376
Mdh4 0,114 -0,356 0452  -0,467
Mdh6 0,019 0,051 0,042 0,001
Me3 0,000 0,001 0,001 0,002
Me4 0,000 20,001 -0,001  -0,002
Pgi3 0,004 0,003 0,014  -0,004
Pgi6 -0,033 0,053 0,003 0,043
Pgi7 0,028 0,056 -0017  -0,039
Pgm2 0,003 -0,005 0,007  -0,003
Pemd 0,011 0,047  -0,003 0,026
Pgm5 -0,023 0,052 0,003 0,006
Pgm6 0,009 0,000 20,007 -0,030
Sod1 -0,020 0,002 0,003 0,002
Sod2 0,021 -0,008 0,000 -0,002

Sod3 -0,001 0,005 0,003 -0,001




FUGGELEK 11. A faktortér tengelyeit meghatdrozé allélok sajdt vektorai a fékomponens
analizisben — Maculinea-fajok.

Allélok 1. tengely 2.tengely 3.tengely 4. tengely

Acon? 0,006 20,006 0,004  -0,001
Acon3 0,132 -0,028  -0,114 0,627
Acond 0,203 0,084 0,204 -0,008
Acons 0,085  -0028 0073  -0,626
Aconé 0,015 20,016  -0,009 0,001
Acon? 0,006  -0,004  -0,003  -0,009
Acph2 0,028 10,029 -0,014 0,001
Acph3 0,004 20,004 -0,002 0,001
Acph4 0,186 0,194 -0,087 0,004
Acphé 0,000 0,003 0,018 0,004
Acph7 -0,005 0,42 0,067  -0,100
Acph$ 0,212 0,065 0,120 0,108
Acph9 0,000 0,009 0,037 -0,005
Aoxl 0012 -0,000  -0,006  -0,007
Aox2 0200  -0,148 0,115  -0,052
Aox3 0016  -0011  -0,008 0,071
Aoxd 0,010 0,235 0,091 0,004
Aox5 0,188 10,198 -0,091 0,009
Aox6 0,029 0,131 0,131 -0,025
Gdhl 0,001 0,037  -0,021 0,020
Gdh2 0,219 0,185 0,096 0,024
Gdh3 0,009 20,009 -0,004 0,000
Gdhs 0,209 0211 -0,069 0,005
Gotl 0,006 0204 0,115 0,023
Got2 0223 -0,066 0,275 0,016
Got3 0,217 0,138 0,160  -0,007

Gépdh2  -0227  -0,169  -0,130 0,012
Gépdh3 0,219 0,177 0,134 0,012

Gépdhd 0,008 0,008 -0,003 0,001
Gpdhl 0,002 10,002 -0,001 0,001
Gpdh2 -0,001 0,000 0,000 0,003
Gpdhd 0,198 0,108 0,308 0,032
Gpdhs 0226  -0,163  -0,132  -0,001
Gpdhé 0,016 20,016  -0,007 0,000
Gpdh7 0,010 0,283 0,164 0,018
Hk2 0,012 0,086 0,398 0,041
HK3 0,008 0,281 0,160 0,016
Hk4 0222 -0,164  -0,125 0,001
HKS 0,200 20,219 -0,103 0,019
HK6 0,001 0,013 -0,009 0,000
Idh1 0,105  -0,003  -0,l16  -0256
1dh2 0,002 20,003 -0,001  -0,001
Idh4 0,103 0,002 0,100 0,257
Mdhl 0,009 0298  -0,169 0,020
Mdh2 0,208 0,118 0,305 0,032
Mdh3 0,005 -0,004  -0,003 0,050
Mdhd 0,211 0175 0,133 -0036
Mel 0,228 0,070  -0273 0,027
Me3 0227  -0,069 0,273 -0,027
Pgi2 0,012 0304  -0,082 0,011
Pgi3 0,212 20,200  -0,051 0,017
Pgi6 0219 -0,099 0,138 0,121
Pgi7 0,006  -0,004  -0,005  -0,149
Pgm?2 0,002 -0,002  -0,001 0,012
Pgm5 0,028  -0,107 0,069 0,015
Pgm8 0,032 0,105 0,080  -0,050

Pgm9 0,000 0,003 0,012 -0,001




FUGGELEK 12. A genetikai mintdk szdrmazési helyei. A szdmok az adott évben adott
populéciébdl gytijtott egyedek szamdt jelolik.

Téapnovény: p — G. pneumonanthe; ¢ — G. cruciata. Régié: emo — Eszak-Magyarorszag.
Alrégié: szat — Szatmadri-siksag; zem — Zempléni-hegység; mat — Matra; bukkh — Biikk
hegység; aggk — Aggteleki-karszt.

3 = =

< < '§ = 2 I3 2 Y »

£ = S 0% g 2 3 2 =

= & 2 2 ES)

2 = & s =, S = ¥ <

<t 8 g =

S @ 2
Fulesd Ful P emo  szat - - 3 22
Drahos-rét Dra p emo  zem 11 - 15 23
Gyertyankut Gyk p emo  zem - 11 17
Gyilkos-rét Gyr p emo  mat - - 54 20
Jager-rét Jag p emo  mat - - - 20
Nyikom Nyik P emo mat - - - 10
Tugar-rét Tug p emo  mat - - - 20
Bikk-fennsik Bukk c¢(p) emo bukkh - - 10 20
Biikkszentkereszt — Bszk [ emo bukkh - 20 20
Kuriszldn Kur 4 emo aggk - - 50 22
Tohonya Toh © emo aggk - 22 38 37




FUGGELEK 13. A faktortér tengelyeit meghatdrozé allélok sajét vektorai a f6komponens
analizisben — észak-magyarorszigi alrégiok.

Allélok 1. tengely 2. tengely 3.tengely 4. tengely

Aconl 0,001 0,010 0013 -0,045
Acon3 -0,160 0,612 0,102 -0,238
Acon5 0,173 0,489 0,024 0,338
Acon? 0014 0,133 0,092 20,054
Acph6 0,003 0,013 0,000 0,003
Acph7? 0,071 0,112 20,013 0,129
Acph8 0,073 -0,099 0,013 0,132
Aoxl 0,078 0,179 0,119 0,298
Aox2 0,170  -0,393 0369  -0,516
Aox3 0,092 0214 0,250 0218
Est2 0,629 0,035 0,068 0,302
Est3 0,667  -0,043 0,009 0,202
Gotl-2 0,018 0,045 0,056 0,135
Gotl-3 0,018 0,045 0,056 0,135
Got2-2 0,018 0,015 0,032 0,008
Got2-5 0,018  -0015  -0,032 0,008
Gpdh2 0,003 0,001 0,004 0,005
Gpdhs 0,006 0,002 0,007 20,010
Gpdh7 0,003 0,001 0,003 0,005
Hk4 0,036  -0,048 0076  -0,094
Hk5 0,036 0,048 0,076 0,094
Idh1 0,125 0,136 0,603 0,206
Idh4 0,125 0,136 0,603 0,206
Mdh3 0,068 0,182 0,066 0,228
Mdh4 0,073 0,169 0,077 0,223
Mdh6 0,005  -0,013 0,011 0,004
Pgi3 0,008  -0013  -0011 0,017
Pgi6 0,008 0013 0011 0,017
Pgm?2 0,019  -0,031 0,028 0,030
Pgm4 0,005 0.012 0,023 0,035
Pgm5 0,038 0015 0,010 0,092
Pgm6 0,025 0,004 0,006 0,027
Sodl 0,035 0,022 0,028 0,028
Sod2 0,035  -0,032  -0,037 0,045

Sod3 0,001 0,011 0,008 0,016




FUGGELEK 14. A genetikai mintdk szdrmazési helyei. A szdmok az adott évben adott
populéciébdl gytijtott egyedek szamdt jelolik.

Téapnovény: p — G. pneumonanthe; ¢ — G. cruciata. Alrégiok: zem — Zempléni-hegység;
bukkh — Biikk hegység.
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Drahos-rét Dra p zem - - 15 23 23 33
Gyertyankut Gyk P zem 10 11 - 17 - -

Bikk-fennsik Bukk c(p) bukkh - - 10 - 19 18
Bikkszentkereszt ~ Bszk ¢ bukkh - 20 20 - 24 -
FUGGELEK 15. A faktortér FUGGELEK 16. A faktortér
tengelyeit meghatdroz6 allélok sajit tengelyeit meghatdrozé allélok sajat
vektorai a f6komponens analizisben vektorai a fékomponens analizisben

— Biikk hegység. — Zempléni-hegység.

Allélok 1. tengely 2.tengely 3.tengely 4.tengely Allélok 1. tengely 2.tengely 3.tengely 4.tengely

Aconl 0,010 -0,097 -0,138 0,147 Aconl 0,044 0,033 0,074 0,171
Acon3 0,588 0,132 0,309 0,238 Acon3 0,227 0,358 0,550 0,035
Acon5 0,343 0,383 0,117 0,229 Acon5 0,343 0,078 0,245 0,292
Acon? 0,235 0,349 0,053 0,139 Acon7 0,072 0,246 0,381 0,427
Acph6 0,022 0,101 -0,008 0,137 Acph6 0,041 0,107 0,205 0,205
Acph7 0,019 0,041 0,000 0,050 Acph7 0,005 0,061 0,005 0,031
Acph8 0,003 -0,142 0,008 0,187 Acph8 0,046 0,046 -0,210 0,236
Aoxl 0,135 0,257 0,073 0,271 Aoxl 0218 0,254 0,301 0,051
Aox2 0,039 -0,309 0,300 0,431 Aox2 -0,097 -0,595 -0,234 0,241
Aox3 0,174 0,053 0,226 0,158 Aox3 -0,120 0,342 -0,069 -0,291
Estl 0,004 0,034  -0049  -0,052 Est2 0462 0,010 0,195 0,048
Est2 0,161 0,449 0,163 0,323 List3 0,462 0,010 -0,195 0,048
Est3 0,164 0,414 0,212 0,271 Gotl-2 0,012 0,123 0,233 0,317
Got2-2 20,016 20,035 0,000 0,042 Gotl-3 0012 0123 0233 -0317
Got2-4 0.016 0.035 0,000 0,042 Idh1 -0,396 0,048 0,125 0,303
Gpdh2 0,033 0010 0005  -0,020 Idhd 039% 0048 0125 0303
Gpdhs 0.067 0,020 0.010 0.041 Mdh3 0,056 0,328 0,121 0,050
Gpdh7 0,033 0,010 0,005 20,020 Mdh4 0,056 0,328 0,121 -0,050
ah1 039 0074 0416 0.057 Sod2 0,025 0,015 0,054 0,179
Idhd 0392 0.074 0.416 0057 Sod3 0,025 0,015 0,054 0,179
Mdh3 -0,049 0,092 0,015 0,310

Mdh4 0,025 0,094 0,381 0,027

Mdh6 0,074 0,187 0,366 0,283

Pgm5 0,165 0,182 0,108 0,264

Pgm6 -0,165 0,182 0,108 -0,264




FUGGELEK 17. A genetikai mintdk szdrmazési helyei. A szdmok az adott évben adott
populéciébdl gytijtott egyedek szamdt jelolik.
Téapnovény: ¢ — G. cruciata.
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Bukk-fennsik  Bukk ¢ 10 19 18
‘Tohonya ‘Toh c 30 43 22 38 37 35 42

FUGGELEK 18. A faktortér tengelyeit meghatdrozé allélok sajdt vektorai a fékomponens
analizisben — Biikk-fennsik és Tohonya-volgy.

Allélok 1. tengely 2. tengely 3.tengely 4. tengely

Aconl 0,003 0,067 0,041 0,199
Acon3 0,204 0,702 0,209 0,181
Acon5 0,105 0,364 0,638 -0,140
Acon? -0,103 0,270 0,388 0,521
Acph6 0,003 -0,009 0,009 0,000
Acph7 0,035 -0,057 0,002 0,010
Acphs 0,032 0,065 20,010  -0,010
Aoxl 20,077 0,121  -0226  -0,062
Aox2 0,088 0,120 -0,113 0316
Aox3 0,010 0,241 0,338 0,251
Estl 0,001 0,024 0,015 0,070
Est2 0472 0,117 0,031 0,299
Est3 0,470 0,092 0,045 0228
Gotl-1 -0,006 0,001 -0,005 0,007
Gotl-2 0,006 -0,001 0,005 0,007
Got2-2 0,026 0,115 0,021 0,008
Got2-5 0,026 0115 0021  -0,008
1dhl 0475 0078 0,079 0,295
1dh4 0,475 0,078 0,079 0,295
Mdh3 -0,070 0,001 0,033 -0,110
Mdh4 0,017 0227 -0.246 0,307
Mdh6 0,054 0,226 0,278 0,197
Pgi3 20,026 0060  -0032  -0,016
Pgi6 0,026 0,060 0,032 0,016
Pem2 -0,101 0,129 0,143 -0,049
Pem5 0,049 0,122 0,194 0,041

Pem6 0,052 0,008 -0,052 0,008
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