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BEVEZETES

Az él6lények életciklusanak egyik legfontosabb része a terjedés szakasza. Terjedés
alatt az él6lények onkéntes és onkéntelen mozgasat értjiik, amely alatt elhagyjak a
szliletési/szaporodasi teriiletiiket, hogy egy él6helyet hoditsanak meg, ahol
szexualisan vagy aszexualisan tudnak szaporodni (TESSON et al., 2005). Ez a mozgas
segit elkeriilni a helyi kompeticiét és az 0j territérium szerzését vagy annak bovitését,
amely barriereken, mint példaul hegyeken, folyokon esetlegesen kontinenseken
keresztiil torténik. A terjedés vagy mozgas az allatok esetében egyértelmii, és aktiv
terjedésként hivatkoznak ra (TESSON et al, 2005). Azonban azon organizmusok
esetében, amelyek aktiv mozgassal nem képesek athelyezni magukat csak akkor
terjednek mikor a mobil életfazisukban vannak (pl. pete, larva, diaspéra), amely a
passziv terjedés formaja (TESSON et al., 2005). A passziv terjedés mechanizmusa
feltételezi, hogy a diasporak, peték és a tobbi propagulumok vektor altal vannak
mozgatva, amelyek lehetnek abiotikusak (szél, viz stb.) vagy biotikusak (allatok,
emberek). Az utébbi években az emberi foldhasznalat és a klimavaltozas
eredményeképpen vilagszerte folyamatosan csokkennek és darabolédnak természetes
éléhelyek. Emiatt a terjedés képessége az egyetlen lehet6ség, hogy az él6lények
elhagyhassak a nem kedvez6 korilményeket vagy, hogy uj él6helyeket kolonizaljanak,
illetve, hogy a gén aramlas fennmaradjon populaciok kozott. Az allatok altali
magterjesztés (zoochdria) a terjedés egyik legfontosabb formaja és sok allat
viselkedhet vektorként. Magterjesztés az egyik legfontosabb 6koszisztéma szolgaltatas,
amelyet madarak vagy mas gerincesek biztosithatnak (SEKERCIOGLU, 2006; GREEN &
ELMBERG 2014)]. Zoochoria tobbféleképpen is el6fordulhat a természetben, mint
példaul az epizoochoria, amely soran a propagulumok az allatok kiiltakaroéjara tapadva
szallitddnak. Az eml6s6k bundajara/ba vagy madarak esetében a tollazatba/ra és/vagy
a csOrre tapadhatnak a diaspérak tapadds sar vagy a morfolégiai adaptaciéjuknak
koszonhetéen. A masodik tipus az endozoochoéria. E mechanizmus soran a vektorok a
propagulumokat elfogyasztjak és késébb Kkiiiritik a tapcsatornajukbdl azokat, kozben a
propagulumok megdrzik az éleképességiiket. A harmadik formaja a gyljtogetés,
amikor az allatok begyiijtik és elrejtik a nagy diaspdrakat (azaz taplalék forras) a
territoriumokon beliil, amely soran terjesztik azokat. Az endozoochdrianak tovabbi két
altipusa létezik. Az els6dleges endozoochoéria soran csak egy vektor terjeszti a
propagulumokat, mig a masodlagos endozoochoria legalabb két vektor organizmussal
rendelkezik. Az utobbi a ragadozok esetében volt megfigyelve, amikor az elsd vektor
elfogyasztotta a propagulumokat és késébb ezt az él6lényt levadaszta és
megemésztette egy masodik allat és a diaspdrakat a masodik vektor Kkiiiritette (példaul
gyikokat ragadozé vércsék; NOGALES et al., 2007).

CELKITUZESEK

e Az els6 tanulmany soran célunk volt, hogy Magyarorszag kiilonb6zd vizes
él6helyeirdl szarmazd, endozoochdér uton terjed6 vizi és terresztris novényeket
szamszerisitsiik. Az  Uridlékmintakban nagy  taxonOomiai lefedettséggel
azonositottunk szaporitéképleteket, és ezek életképességét viztsgaltuk. Munkak
terepi vizsgalatok révén elséként igazolta vizipafranyok vizimadarak altali
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endozoochor terjedését. Megvizsgaltuk, hogy a talalt novényfajok koriil melyek nem
voltak kordbban Kkimutatva récék tapcsatornajabél, illetve az eredményeink
vonatkozasait a hosszutavu terjedésre.

¢ A masodik tanulmany soran megvizsgaltuk a halevé madarak névények és gerictelen
allatok terjedésében betoltott szerepének fontossagat. Felmértiik (1) a halevd
madarak altal elfogyasztott propagulumok taxonémiai és 6koldgiai diverzitasat, (2)
az elfogyasztott halak és a megtalalt propagulumok kapcsolatat, (3) illetve ennek a
terjedési mechanizmusnak a frekvenciajat és altalanossagat az él6helyek kozott.

e Célunk volt a harmadik esettanulmany soran, hogy szamszeriisitsiik és azonositsuk a
Procambarus clarkii és Larus fuscus altal terjesztett magokat és gerincteleneket,
illetve meghatarozzuk, hogy a siraly altal terjesztett organizmusok a rakkal egyiitt
lett elfogyasztva (azaz, hogy ezek az él6lények a rakon vagy annak
emésztérendszerében széllitodtak). Osszehasonlitottuk a sirdly kopetében és
urulékében talalt propagulumokat, mert az utébbiban nagy valdszinliséggel tobb
idot toltenek az emésztérendszerben, ezaltal nagyobb eséllyel terjedhetnek hosszu
tavon (NOGALES et al., 2001). Tovabba megvizsgaltuk az egyes terjesztett fajok
idegenhonossagat, illetve gyom listan valo szereplését, hiszen ezaltal a vandorlo
madarak karokat is okozhatnak.

MODSZEREK

Mind harom esettanulmany esetében a mintakat mérlegen lemértiik, ezutan 100 pm-es
szitan keresztiil mostuk azokat desztillalt vizzel a sztere6 mikroszképos vizsgalat el6tt.
Az ép maghéjjal rendelkez6 propagulumokat (repedés és hianyzo6 rész nélkiili magok,
peték) begylijtottiik és szamszer(sitettiik. A propagulumokat lefotéztuk és az alakjuk,
sziniik, méretiik és maghéj mintazatuk alapjan beazonositottuk (CAPPERS et al., 2012;
BOJNANSKY & FARGASOVA, 2007; TALAVERA & CASTROVIEJO, 1999; BENEDI & ORELL, 1992). A
magmorfolégiara épiil6 terjedési szindromakat kigytijtottiik a novényi tulajdonsagokat
tartalmaz6 Baseflore adatbazisb6l (JULVE, 1998). R programot hasznaltunk az ésszes
statisztikai elemzéslinkho6z (R Core TEAM 2016).

1. A mintazast Magyarorszag két killonb6z6 régiojaban a Balatoni-riviéra és a Hevesi-
artér (Tisza-t6) tertiletén végeztiik. 2016 O6szén oOsszesen 215 tokés récétdl
szarmaz6 uriulékmintat gy(jtottink. A Balatoni-riviéra teriiletr6l 90 mintat
gyljtottiink oktober 20-an (n = 52) és 23-an (n = 38) északiparton taldlhat6 két
szomszédos lel6helyrol (46.91412 N, 17.892702 E; 46.917362 N, 17.89292 E), illetve
21-én 25 iriléket a tihanyi Bels6-t6 él6helyrél (46.90783° N, 17.88707¢ E). A
Hevesi-artér régiéban osszesen 100 mintat szedtiink, 50-et szeptember20-an a
Tisza-t6 (47.643938 N, 20.660793 E) mell6l, mig tovabbi 50-et a Tisza partjarol
(47.604772 N, 20.711022 E). Az életképesség vizsgalatat 54 napig folytatott
csiraztatasi kisérlettel végeztiik. A csirdztatast a szarazfoldi fajok esetében Petri-
csészékbe helyezett tapanyagmentes agar gélen végeztiikk, mig a vizi fajoknal
(Araceae, Haloragaceae, Potamogetonaceae, Salviniaceae) desztillalt vizzel toltott
sejttenyészto lemezt alkalmaztunk. A csiraztatast napi 12 6ras megvilagitas mellett,
nappal 24 °C-on, éjszaka 18 °C-on folytattuk.
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2. Nagy karokatona kopet mintait gytijtottiink hét kiilonb6zd eurdpai lel6helyrdl. Ezt
kovetéen megvizsgaltuk a mintakat, hogy mely novény és gerinctelen allat
propagulma taldlhaté6 meg benniik. Daniaban, Finnorszadgban és Hollandiaban
talalhaté hét kiilonb6z6 lel6helyen talalhatéd éjszakazo fak aldl vagy a partok
mentérol lettek beszedve a kopetek. A kopetek egyesével zarhaté miianyag
zacskoban -20°C-on (n=61), vagy 7°C-on (n=31) voltak tarolva, illetve egy résziik (n
=20) hetekre eltlint a postan (n=20). 51 mintabol szarmaz6 propagulumokat
megprobaltuk Kicsiraztatni vagy kikeltetni. A magokat egyenként 1%-os agarra
helyeztiik, majd 14 o6ras megvilagitast (22+22C) és 10 o6ras sotét periodust
alkalmazva (18%2°C) csiraztattuk azokat és két hénapon Kkeresztiill naponta
monitoroztuk a diaspérakat. Gerinctelen propagulumokat 1ml desztillalt vizzel
feltoltott szovet-plate-eket hasznaltunk, amelyeket arnyékban és 25°C-ban
tartottunk (szivacs gemmulak esetében teljes sotétséget alkalmaztunk).

3. Heringsiraly iriilék és kopetmintakat gy(jtottiink délnyugat spanyolorszagi
rizsfoldek teriiletén az Gszi betakaritas idején. Heringsiraly friss mintait (amit a
kiszaradas el6tti csillogas jelzett) a madarak felriasztott monospecifikus
csoportjaitdl szedtiik, amelyek éppen a foldeket elvalaszt6 gatakon pihentek.
Tovabba tizenharom kaliforniai vorosrak példanyait is gytjtottiink. Két napon beliil
100 pm-es szitdn atmostuk azon mllanyag edények tartalmat, amelyben a rakok
aztak. Ezutan a mosas eredményét sztered mikroszkop alatt megvizsgaltuk, hogy
novényi diaspdérakat (zarvatermdk magjai és charophytdk oogoéniai) és
gerincteleneket és azok petéit keressiik. Az ép diasporakat késébb vizes
szlir6papirral ellatott Petri csészébe raktuk, amelyeket késébb csiraztaté6 kamraba
helyeztik, amely 12 o6ras (24 °C) vilagos periddusra és 12 oras (18 °C) sotét
periddusra volt allitva. Az életképességi vizsgalatok 3 honapig futottak, ekézben
naponta voltak monitorozva. A siraly bélsarabdl és kopetébdl el6kertilt gerinctelen
petéket 50 ml-es polipropilén akvariumban keltettiik, amely 40 ml asvanyvizzel
(Cortes™) volt feltoltve. Az akvarium alland6 202C-on 12 6ras megvilagitason volt
tartva csiraztaté kamraban. Az é16 gerinctelen allatokat és petéket (amelyeket a rak
kiltakardjan talaltunk) kozvetleniil 90%-os etanolba helyeztilk a késdbbi
azonositas érdekében.
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U) TUDOMANYOS EREDMENYEK

Jelen értekezés a vandorlé vizimadarak novények és gerinctelen allatok terjesztésében
jatszott szerepére hivja fel a figyelmet. A dolgozat harom esettanulmdanyt tartalmaz
Eur6pabdl, amelyek az els6dleges és masodlagos terjesztést is bemutatjak. A munka
bemutatja, hogy eddig milyen kis szamu terepi vizsgalatot végeztek a témadban, illetve,
hogy ezek a rendszerek minden tekintetben alulkutatottak; igy demonstralva a tovabbi
vizsgalatok sziikségességét.

Az els6 tanulmany (Endozoochory of aquatic ferns and angiosperms by mallards
in central Europe) soran els6ként szolgaltattunk bizonyitékot arra a régi, de
mindeddig nem igazolt feltételezésre, hogy a madarak képesek endozoochér
moddon harasztokat terjeszteni.

Munkank emellett bemutatta, hogy a vizimadarak altal kozvetitett terjedési
események térben eltérd mintazatot mutatnak.

Osszesen 22 névényfaj propagulumait mutattunk ki. Kéziiliik tizenharom volt
szarazfoldi faj és kettd behurcolt (idegenhonos). A mintakban megtalalt
propagulumok 9 faj esetében bizonyultak életképesnek. Tovabba nyolc olyan
novenyfajt talaltunk, amelyek kordbban nem volt kimutatva t6kés récék
étrendjébol.

A masodik tanulmany (Great Cormorants reveal overlooked secondary dispersal
of plants and invertebrates by piscivorous waterbirds) egyike a korabban mar
Darwin altal is feltételezett masodlagos propagulum-terjesztés elsé terepi
vizsgalatainak.

A mintak egyharmada tartalmazott legalabb egy diaspdrat, amelyek tengeri és
édesvizi fajokhoz tartoztak. Osszesen huszonegy noévényfajt tartalmaztak a
mintak, de ezek kozil csak kett6 rendelkezett ,endozoochor terjedési
szindromaval”.

A mintak 6tode tartalmazott gerinctelen petét, amelyek hét fajhoz tartoztak.

A harmadik tanulmany (Crayfish invasion facilitates dispersal of plants and
invertebrates by gulls) a kiemelked6en invaziés kaliforniai vorosrakot
(Procambarus clarkii) fogyasztd vandorlé vizimadarak altal terjesztett
novényeket és gerinctelen allatokat vizsgaltuk Eurépai rizsféldeken.

A Kkaliforniai vorosrak példanyainak kiiltakaréjan tizenegy novény és nyolc
gerinctelen allatfajt azonositottunk. A siraly kopetei tulnyomoérészt a rak vazat
tartalmaztak.

Tizenkét novény és tizenkét vizigerinctelen fajt mutattunk ki a siraly kopet és
trilék mintaibol. Hat novény taxon diasporait taldltuk életképesnek. Jelentds
hasonldsagot talaltunk a siraly triilékmintaiban és a rakokrdl gyjtott fajok
Osszetételében.

Ezenfelll tobb Uj idegenhonos faj jelenlétét bizonyitottuk, mint a Plumatella
vaihiriae (Bryozoa) és Hemicypris reticulata (Ostracoda).
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DISZKUSSZIO

Kimutattuk a vizi pafrdnyok és mas novényfajok vizimadarak altal elGsegitett
endozoochdr terjedését és a mintakban gyakori fajok életképességét. A terjedési
tavolsagot pontosan nem ismerjiik, de ennek ellenére a propagulumok kétségkiviil
mozogtak a madarak révén, a taplalkozasi helyek és a mintazott pihenéhelyek kozott
(nem vandorlé t6kés récék naponta megtett tavolsagat lasd: KLEYHEEG et al. 2017). A
feldolgozott mintdk szamat és az azonositott novényfajok sokféleségét tekintve
napjainkban ez az eddigi legmélyrehatébb terepi kutatds a t6késrécék endozoochér
terjesztését illetéen (lasd GREEN et al. 2016), ezen tul els6ként sikeriilt részletesen
osszehasonlitani az igy terjed6 novények térbeli eltéréseit is. Eredményeink
ramutatnak a t6kés récék diszperzios vektorként betoltott fontos szerepére, a gyakori
novények (e.g. Polygonum aviculare, Cyperus fuscus, BARTHA et al., 2015) és ritkabb
(Myriophyllum verticillatum, BARTHA et al.,, 2015), illetve a nem 6shonos taxonok (Celtis
occidentalis, UOTILA 2011a) esetében is. Egy meghonositott kultirnévény, a Ficus
carica (UOTILA 2011b) esetében volt a legtobb megtalalt propagulum, am egy sem
bizonyult életképesnek a csiraztatas soran. Erre a magyarazat az, hogy nalunk a flige (a
megporzd specifikus darazsfaj hianyaban) parthenokarpia révén képez termést, amely
nem tartalmaz életképes magokat. A Bolbochoenus maritimus és a Potamogeton
pectinatus volt a mitakbol el6kertilt két leggyakoribb zarvatermé faj. Mindkét névény
magjai gyakorinak mondhatok récék étrendjében (SOONS et al. 2016), illetve szamos
esetben modell szervezetként is alkalmaztak ezeket (SANTAMARIA et al. 2003, ESPINAR et
al. 2004, BROCHET et al. 2010). Gyf(r(izési adatokbol alkotott modellek és etetéses
kisérletek alapjan elmondhatd, hogy e két faj, és a Schoenoplectus lacustris esetében
(melyet mi is kimutattunk a mintankbol) rendkiviili tavolsagokra képesek elvinni
magukkal a tékés récék, amely akar 400 km is lehet (VIANA et al. 2013).

A masodik esettanulmany a halevé madarak altali novények és gerincetelen allatfajok
terjedésének els6 kvantitativ terepi vizsgalata. Nagy kardkatonak visszaoklendezett
kopetei a kordbban hal préda altal elfogyasztott ép propagulumokat tartalmazhat. A
kopetekben terresztris és édesvizi és tengeri novényfajokat talaltunk, amely mutatja a
masodlagos terjesztés lehetdségét tobbféle él6hely preferenciaval rendelkezd faj
esetében. Szarazfoldi fajok magjai gyakran beleesnek és belemosddnak a vizbe, ezaltal
a halak szamara is elérhet6 taplalékok (minta vizi fajok magjai), amelyet madarak
altali masodlagos terjesztés kovethet. Bemutattuk harom novényfaj diaspdrainak és
egy mohaallat statoblasztjanak életképességét, illetve kimutattunk tobb olyan taxont,
amelyet korabban nem talaltak récék tapcsatornajaban (VAN LEEUWEN et al., 2012).
Els6ként vizsgaltuk a vizimadarak altali masodlagos terjesztés esetében a fajok kozotti
interakciokat. Ezek alapjan feltételezhetd, hogy ez a mechanizmus 06sszekoti a
szarazfolid és vizi él6helyeket, hiszen szignifikans osszefiiggést talaltunk az Atlanti
tokehal (Gadus morhua) és a Brassicaceae, valamint a Taurulus bubalis a
Caryophyllaceae kozott. Eredményeink fontos kérdéseket allapit meg a jovébeli
tanulmanyok fékuszat illetdleg, tobbek kozott (1) a lehetséges atfedést a masodlagos
terjesztés és az els6dleges terjesztés (példaul récék altali) kézott. Hat korabban mar
eurOpai Usz0 récék tapcsatornajdban mar megtalalt novényfajt mutattunk ki a
kormoran kopetekbdl, illetve els6ként figyeltiik meg az édesvizi szivacsok madarak
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altali terjedését. Részletes dsszehasonlitasa az elsddleges és masodlagos terjesztésnek
kiilonosen fontos lehet. (2) A masodlagos terjesztésnek a fontossadganak viszonyitasa
as vektorokhoz és ennek a jelent6sége hogyan valtozik a kolénia méretével, évszakok
valtakozasaval és az egyedek kozott. A tanulmanyunkban figyelemre mélto térbeli és
idébeli kilonbségeket talaltunk az eltérd lel6helyeken gytjtott kopetek tartalmat
illetéen, amely megérdemel még részletesebb vizsgalatokat. (3) A nem fagyasztott
magok életképessége alacsony volt a mindenevdé vizimadarakkal foglalkozd
tanulmanyokhoz viszonyitva, valdszinlileg a két emésztérendszeren valé atjutas
nagyban befolyasolja a csirazoképességet. JovObeli tanulmanyok soran a halevd
kopetbdl és trilékb6él gyorsabb propagulum eltavolitds sziikséges, hogy a Kkét
tapcsatornan vald atjutasnak az életképességre tett hatasat vizsgalni lehessen. (4)
Idegenhonos fajok masodlagos terjesztését talaltuk, de tovabbi kutatas sziikséges. (5)
Az egyes halfajok és propagulumok ko6zotti kapcsolatoknak a tovabbi vizsgalata
szliikséges ahhoz, hogy a specialis masodlagos terjesztési utvonalakat feltarjuk.

Kimutattuk, hogy a L. fuscus el6segitheti novények és gerinctelen allatok masodlagos
terjesztéséet, beleértve a mezdgazdasagi gyomok és idegenhonos gerinctelenek
terjedését. A joval nagyobb taplalékként elfogyasztott rizsszemektdl eltekintve, a
megtalalt propagulumok tobbsége kis mérettel rendelkezik és nem feltiing, emiatt a
hagyomanyos madar étrend vizsgalatokban nem biztos, hogy észreveszik azokat. Az
adult és juvenilis gerinctelen allatok kivételével, a talalt propagulumok fajukat és
aranyukat tekintve hasonloak voltak a sirdly urulék és kopet, valamint a rak
kiiltakaréjat egybevetve. A terjesztett fajkompoziciéban kiilonbséget talaltunk, ami a
minta szambeli kilonbségbdl adédhatott, hiszen a tobb siraly mintakban nagyobb
szamu gerinctelen propagulumot talaltunk. Az eredményeink alapjan feltételezziik,
hogy a siraly mintakban taldlt propagulumok tobbsége a rakok elfogyasztasat
kovetben juthat a madar emésztérendszerébe. Ebbdl kovetkezik, hogy ez az esemény
egy masodlagos terjesztés, hiszen maguk a rakok is terjesztenek propagulumokat a
kultakardjukra tapadt sarral, mikézben a rizsféldeken mozognak. A heringsiralyok
napi mozgasukat tekintve (BOUTEN et al., 2013) nagy valoszinliséggel hozzajarulnak a
propagulumok terjesztéséhez a Dofiana kortli 37,000 hektaros rizsféldeken. A siraly
mintakban talalt propagulumok tobbsége képes tulélni a szaraz és nedves
korilmények kozott egyarant, amig a feltételek megfelel6ek lesznek a csirazasra,
novekedésre. A vizi fajok esetében ez a rizsfoldek elontését és vetését kovetéen
torténik meg majusban. A novényfajok tobbsége szarazfoldi (példaul Amaranthus
retroflexus vagy Senecio vulgaris) és képes a teljes életciklusat befejezni még majus
el6tt. Tobb adult és juvenilis kagylosrak, agascsapu rak és evezdlabu rak egyedét
talaltuk a P. clarkii kiiltakaréjan, amely emiatt fontos helyi terjesztési vektor lehet
(RAMALHO & ANASTACIO, 2015), és segitheti ezen taxonok tulélését és mozgatasat olyan
vizekbe, amelyek nem szaradnak ki a rizsfoldek leeresztését kovetéen (példaul
vizelvezetd csatornak). Kagylosrakok kozott kimutattuk a Entocytheridae csaladba
tartoz6 Ankylocythere sinuosa fajt, amely amerikai eredetii és kisér6 taxonja a P. clarkii
-nak Eurépaban (AGUILAR-ALBEROLA et al., 2012), illetve a Cyprididae csalad egyik tagjat
Hemicypris reticulata-t (KLIE, 1930), amely korabban még nem volt kimutatva Eur6pa
teriiletérdél. Utobbi taxon tobb biogeografiai régiobol (tobbek kozott Neotropusi,
Orientdlis és Paleotropusi) el6kertlt mar, altalaban rizsféldekr6l (SAVATENALINTON &
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MARTENS, 2008; MARTENS et al, 2013). Eszak Afrikdban mar megtalaltak, amely a
vizsgalati teriiletiinkkel tobb kozos vandorlé vizimadarral rendelkezik (RENDON et al.,
2008). Az is lehetséges, hogy a H. reticulata honos dél spanyolorszagban, de eddig a
kutatok figyelmét elkeriilte, azonban a nagy elterjedési teriilete és a rizsféldeken
el6fordulé mas idegenhonos fajokkal val6 egyiittléte (VALLS et al., 2014) azt feltételezi,
hogy ez egy 0j idegenhonos taxon, amely potencialisan invazivként viselkedhet Eurépa
tertiletén. A kagylosrakok tojasainak abundanciaja a sirdly mintainkban és a korabbi
bizonyitékok alapjan, miszerint ezek képesek tulélni a vizimadarak bélcsatornajan valé
atjutast (BROCHET et al., 2010a; ROGERS, 2014; VALLS et al., 2017) feltételezhetd, hogy az
ostracodak képesek a masodlagos terjedésre a L. fuscus altal. Ennek ellenére az A.
sinuosa esetében mar nem ilyen egyszer(, hiszen nem ismert, hogy téli kitarté petét
hozna létre (MESTRE et al., 2013). Azonban, adult kagyl6srakok esetében kimutattak,
hogy képesek tulélni vizimadarak tadpcsatornajan val6 atjutast (GREEN et al., 2013;
ROGERS, 2014). Tanulmanyunk illusztralja a bioldgiai invazidk terjedési interakciok
elére nem lathaté mdédon torténd Gjjaalakité hatasat, Gj utvonalak kialakitasaval és a
terjesztési tavolsag meghosszabbitasaval, amellyel nem csak 6shonos, de idegenhonos
és herbicid ellendll6 gyomok is terjedhetnek. Tovabbi empirikus kutatadsok
sziikségesek ahhoz, hogy kimutassuk, mely fajok képesek vandorlé vizimadarak altal
terjedni a természetes és mesterséges vizes él6helyeken, hiszen ezeket nem lehet
egyszerlien prediktdlni a morfolégiai adaptaciéjuk alapjan. Ha ezek a terjedési
interakciok meghatarozasra kertlnek, akkor a mozgas 0Okologia segitségével
felmérhetjiik, hogyan tudjuk ezeket felhasznani a metakozosségek esetében, a
mesterséges és természetesen Okoszisztémak kapcsolataban, illetve a vektorok
elterjedésében.
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INTRODUCTION

One of the most important part of an organism life cycle is the dispersal phase.
Dispersal means that the organism moves in a voluntary or involuntary manner from
its natal/reproduction site to a new location where it reproduces itself sexually or
asexually (TESSON et al., 2005). This movement helps to avoid local competition and to
occupy a new territory or home range after passing across barriers like mountains,
rivers and even continents. Dispersal or movement for animals are often obvious, and
are referred to as active dispersal (TESSON et al., 2005). Those organisms which can’t
relocate themselves by active movement only disperse when they are in a mobile life
history stage (e.g. egg, larva, diaspore) in the form of passive dispersal (TESSON et al.,
2005). The mechanism of passive dispersal implies that the diaspores, eggs and other
propagules are moved by a vector, which can be abiotic (wind, water etc.) or biotic
(animals, humans). In recent years, with natural habitats continuously shrinking and
being fragmented worldwide due to human land usage and climate change, the ability
to disperse is the only possibility to leave unfavourable conditions or to keep the gene
flow between populations to avoid inbreeding or even to colonize new areas.

Animal mediated seed dispersal (zoochory), is one of the most important forms of
dispersal, and can appear in wide range of animals. Seed dispersal is one of the most
important ecosystem services provided by birds and other vertebrates (SEKERCIOGLU,
2006; GREEN & ELMBERG 2014)]. Zoochory can occur in different forms, including
epizoochoory, where the propagules are transported on the outside of the animals.
Diaspores can be attached to the fur of mammals and to the feathers or beaks of the
birds, either with sticky mud or owing to their adapted morphology. The second type
is endozoochory. During this mechanism, the propagules are consumed by the vector
and later egested, while retaining their viability. The third form is scatter hoarding,
when animals collect and hide large diaspores (i.e. food resources) in their home
ranges or territories, meanwhile dispersing the diaspores. Endozoochory can be
considered to have two forms, these being primary endozoochory when only one
vector is transporting the propagules, and secondary endozoochory when there are
two vectors. The latter has been recorded in the case of predators, when the first
vector consumed the propagules and later this organism was hunted down and
ingested by a second animal, and the diaspores are later defecated by the second
vector (e.g. kestrels predating on lizards; NOGALES et al., 2007).

AIMS OF THE DISSERTATION

e In this study, our aim is to quantify and compare endozoochory of aquatic and
terrestrial plants by mallards on autumn migration at different wetlands of
Hungary, central Europe. We identify diaspores deposited in faeces with a high
taxonomic resolution, assess the germinability of diaspores and analyze the extent
of spatial variation in the dispersal of different plant taxa. We also provide the first
demonstration of endozoochory of aquatic ferns. We consider how many of the taxa
recorded were not previously known to be dispersed by ducks, and the implications
of our results for long-distance dispersal processes.



LovAs-Kiss A.: Vandorlé vizimadarak mint névények és gerinctelen allatok terjesztd vektorai -
Migratory waterbirds as key vectors of dispersal for plants and invertebrates

e The aim of this study was to quantify the importance of secondary dispersal of plants
and invertebrates by piscivorous birds. Specifically, we considered (1) the
taxonomic and ecological diversity of propagules egested by piscivores, (2) the
relationship between ingested fish species and propagules retrieved, (3) the
frequency and generality of this dispersal mechanism across localities

e Our aims were to investigate what kinds of seeds and invertebrates are transported
by Procambarus clarkii and Larus fuscus, and determine whether organisms
dispersed by gulls are ingested together with crayfish prey (i.e. carried within or
upon crayfish). We compared propagules dispersed by gulls in pellets and faeces,
because the latter are likely to be retained in the gut for longer, with more chance
of undergoing LDD (NOGALES et al., 2001). We also investigated whether taxa
dispersed included alien species or agricultural weeds, whose dispersal by
migratory birds may constitute an ecosystem disservice (GREEN et al., 2016, FARMER
etal, 2017).

METHODS

Generally, the samples were weighed on a balance, then washed on a 100 pum sieve
using deionized water before inspection under a binocular microscope. Intact
propagules, for which no cracks or missing parts were detectable, were collected and
quantified. Propagules were photographed and identified based on their shape, size,
colour and seed coat pattern following recent literature (CAPPERS et al., 2012;
BOJNANSKY & FARGASOVA, 2007; TALAVERA & CASTROVIEJO, 1999; BENEDI & ORELL, 1992).
Dispersal syndromes for each taxon were taken from the plant trait database Baseflore
(JULVE, 1998). The R program were used to all statistical analysis (R CorRe TEaM 2016).

1. Sampling was carried out in two different regions of Hungary, the Hevesi-holm and
the riviera of Lake Balaton. Five sets of faecal samples were collected in the autumn
of 2016 with a combined total of 215 samples. In the Balaton region, we collected
90 samples on the 20th (n = 52) and 23th of October (n = 38) from two adjacent
sites on the northern shore of Lake Balaton (46.91412 N, 17.89270°2 E; 46.91736°
N, 17.8929¢ E), and 25 samples on 21th October at the Tihany Inner-Lake
(46.907832 N, 17.887072 E). In the Hevesi-holm region, we collected 50 samples on
20th September from Lake Tisza (47.643938 N, 20.660793 E), and 50 samples from
the Tisza River (47.604772 N, 20.71102¢ E). Germinability tests were conducted on
Petri-dishes filled with nutrient-free Agar gel for terrestrial plants, and in tissue
plates filled with deionized water for aquatic plants (Araceae, Haloragaceae,
Potamogetonaceae, Salviniaceae). These were then placed in germination chambers
set at 12 h of light at 24 °C, and 12 h of darkness at 18 °C. Germination tests were
run for 54 days.

2. We collected pellets of the great cormorant from seven European locations and
examined them for plant and invertebrate propagules. Pellets were collected below
roosting trees or on shores at seven locations in Denmark, Sweden and The
Netherlands. Pellets were individually stored in zip bags at -20°C (n=61), at 7°C
(n=31) or were lost in the post for several weeks (n=20). We attempted to hatch or
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germinate propagules from 51 unfrozen pellets. Individual seeds were placed on
1% agar with a 14h light (22+22C) to dark (18+29C) schedule, and monitored daily
during two months. Invertebrate propagules were placed at 25°C in Tissue-Culture-
plates with 1 ml deionized water in the shade (total darkness for sponge
gemmules).

3. Faecal and pellet samples were collected from the lesser black-backed gull in the
ricefields of south-west Spain during the rice-harvest. Fresh samples of L. fuscus
excreta (with a characteristic shiny appearance before air drying begins) were
collected from large, monospecific flocks that were flushed while resting on the
dykes separating individual fields. Furthermore, thirteen individuals of the red
swamp crayfish were collected. Within 2 days, the contents of the plastic jars where
crayfish had been washed were sieved through a 100 um sieve and inspected in
petri dishes under a stereomicroscope, to search for plant diaspores (angiosperm
seeds and charophyte oogonia) and invertebrates or their eggs. Intact diaspores
were later placed in petri dishes with moistened filter paper in germination
chambers set at 12 h of light at 24 °C and 12h of darkness at 18 °C. Germination
tests were run for 3 months, checking every day for new germinants, which we
counted and removed from the petri-dishes. Invertebrate eggs extracted from the
excreta of gulls were then introduced in a 50 ml polypropylene aquarium with 40
ml of commercial mineral water (Cortes™) with the aim of stimulating hatching.
Aquaria were placed in a culture chamber for one month at a constant temperature
of 20°C and a 12 h light: 12 h dark photoperiod. Live invertebrates and eggs found
in the samples obtained from washed crayfish were placed directly into 90%
ethanol for later identification.

NEW SCIENTIFIC RESULTS

This dissertation focuses on the importance of migratory waterbirds as vectors of
plant and invertebrate dispersal. This work contains three case studies from Europe
that include primary and secondary dispersal. Each case demonstrates the lack of
previous empirical field studies and how these systems are under-studied in various
ways, demonstrating the importance of the further investigations.

e The first study (Endozoochory of aquatic ferns and angiosperms by mallards in
central Europe) provides the first evidence of avian endozoochorous dispersal of
ferns, which was previously assumed to occur, but never proven.

e Our work showed that dispersal events caused by migratory waterbirds vary
spatially.

e Thirteen of them were terrestrial species and two were aliens to Hungary. We
recorded eight plant taxa which were never previously reported as ingested by
mallards.

e The second case study (Great Cormorants reveal overlooked secondary dispersal
of plants and invertebrates by piscivorous waterbirds) presents one of the first

10



LovAs-Kiss A.: Vandorlé vizimadarak mint névények és gerinctelen allatok terjesztd vektorai -
Migratory waterbirds as key vectors of dispersal for plants and invertebrates

field studies on propagule dispersal by a piscivorous waterbird, which was
suggested to occur by Darwin.

e One-third of the samples contained at least one diaspore, covering terrestrial,
marine and freshwater species. Twenty-one plant species were found overall in
the samples, but only two of them had an "endozoochory dispersal syndrome".

e Seven invertebrate taxa were found, with invertebrate propagules in one-fifth of
the pellets.

e In the third study (Crayfish invasion facilitates dispersal of plants and
invertebrates by gulls) we investigated the dispersal of plants and invertebrates
by a migratory waterbird feeding on the highly invasive red swamp crayfish
Procambarus clarkii in European ricefields.

e We recorded more than eleven plant species and eight invertebrate taxa on the
exoskeleton of the crayfish. Regurgitated pellets of the gull were mainly
constituted by pieces of crayfish exoskeleton.

e Twelve plant species and twelve aquatic invertebrate taxa were recorded in the
gull excreta. Diaspores of six plant species were shown to be viable. We found
strong similarity between the taxa whose propagules were recovered from the
gull samples and from crayfish.

e Additionally, we recorded the presence of new alien species, like the Plumatella
vaihiriae (Bryozoa) and Hemicypris reticulata (Ostracoda).

DISCUSSION

We have demonstrated endozoochory for aquatic ferns and a range of angiosperm taxa
by migratory waterfowl in central Europe, and the germinability of all abundant taxa
apart from cultivated figs. Although we do not know the distance involved, the
diaspores were undoubtedly moved by the mallards between ingestion at feeding sites
and egestion at the roost sites sampled (see KLEYHEEG et al., 2017 for typical examples
of daily movements for mallards not on migration). In terms of the number of faecal
samples processed and the diversity and level of identification of intact diaspores
recorded, this study represents the most detailed field study of endozoochory by
mallards to date (see GREEN et al, 2016 for review). It is also the first to make a
detailed comparison of the spatial variation in plants dispersed. Our results illustrate
the importance of mallards as a vector of dispersal for widely distributed (e.g.
Polygonum aviculare, Cyperus fuscus, BARTHA et al, 2015) and rare (Myriophyllum
verticillatum, BARTHA et al., 2015) plant species, as well as naturalized aliens (Celtis
occidentalis, UOTILA, 2011a). Another naturalized alien Ficus carica (UOTILA, 2011b)
had the highest number of seeds in our study, but none germinated because this
cultivar produces their fuits parthenocarpically and these have non-viable seeds in
Hungary. B. maritimus and P. pectinatus were the angiosperms recorded in the highest
number of samples. Seeds of both these subcosmopolitan species have often been
recorded in the diet of ducks (SOONS et al.,, 2016) and have been used as models for
experimental studies of endozoochory (SANTAMARIA et al., 2003; ESPINAR et al., 2004;

11
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BROCHET et al, 2010b). Modelling based on banding recoveries and feeding
experiments suggests that, during migrations, mallards can disperse seeds of these
taxa and of Schoenoplectus lacustris (which we also recorded) over extraordinary
distances with maxima exceeding 400 km (VIANA et al., 2013).

The second case study is the first quantitative field study of dispersal of plants and
invertebrates by piscivorous birds. Great cormorants regurgitate pellets containing
intact propagules previously ingested by fish prey. Pellets contained seeds of
terrestrial, freshwater and marine plant species, indicating potential secondary
dispersal for species with a range of habitat requirements. Terrestrial seeds are often
blown or washed into the water and ingested (like aquatic seeds) by fish, followed by
avian secondary dispersal. We confirmed the viability of seeds of three plant species
and one bryozoan statoblast, and many of the other taxa we recorded are already
known to survive passage through the guts of waterfowl (VAN LEEUWEN et al., 2012).
Our first exploration of species interactions suggests secondary dispersal may connect
aquatic and terrestrial environments, e.g. associations of Atlantic cod Gadus morhua
with Brassicaceae and longspined bullhead Taurulus bubalis with Caryophyllaceae. Our
results raise key questions for future research, including (1) possible overlap of
secondary dispersal with primary dispersal by other vectors, e.g. ducks. We found six
plants in cormorant pellets not recorded from the diet of European dabbling ducks and
reported bird-mediated dispersal of freshwater sponges for the first time. Detailed
comparisons between primary and secondary dispersal by different avian vectors are
needed. (2) The importance of secondary dispersal relative to other vectors, and how
its importance varies with colony size, over seasons and between individual birds. This
study found considerable spatial and temporal variability in pellet content, which
deserves more detailed investigations. (3) Germinability of unfrozen seeds was low
compared with studies on omnivorous waterbirds; possibly because passing two
digestive systems severely impacts viability. Future research should extract
propagules quickly from piscivore excreta, and study effects of double gut passage on
viability. (4) We found secondary dispersal of alien species, but further exploration is
needed. (5) Associations among particular fish species, among propagule species and
between fish and propagule species require more detailed inspections to unravel
specific secondary dispersal pathways.

We have shown L. fuscus may facilitate secondary-dispersal of plants and
invertebrates, including agricultural weeds and exotic invertebrates. Apart from the
much larger rice grains ingested as food items, the propagules we detected are small
and inconspicuous and likely to be overlooked in conventional studies of avian diet.
With the exception of adult and juvenile invertebrates, the propagules recorded in gull
excreta and on crayfish are from similar taxa and often in similar proportions. Where
differences were observed in community composition, this is likely to be explained by
the greater sampling effort for gull excreta, which detected propagules from a greater
number of invertebrate taxa. Our results suggest most of the propagules dispersed by
gulls are ingested inadvertently when feeding on crayfish. This constitutes secondary
dispersal, since the crayfish themselves were dispersing these propagules within mud
adhering to their exoskeleton while moving within the ricefields. The daily movements

12
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of the gulls between fields (BOUTEN et al, 2013) are likely to greatly facilitate the
spread of propagules across the 37,000 ha of ricefields in the Dofiana area. Most of the
propagules recorded in gull excreta will readily survive in the moist or dry fields until
conditions become suitable for growth. For aquatic species, this will be after the
reflooding and sowing of fields with rice in May. Many of the plants are more
terrestrial, e.g. Amaranthus retroflexus or Senecio vulgaris, and can complete their life
cycle before May. We recorded a variety of ostracods, cladocerans and copepods as
adults or juveniles on the external surface of P. clarkii, which is likely to be an
important dispersal vector at a local scale (RAMALHO & ANASTACIO, 2015), and to enable
the survival of microcrustaceans moved to water (e.g. to drainage canals) on crayfish
when they would otherwise die when the ricefields are dried out. Ostracods recorded
included the entocytherid Ankylocythere sinuosa, an alien of American origin which is
commensal on P. clarkii in Europe (AGUILAR-ALBEROLA et al., 2012), and the cypridid
Hemicypris reticulata (KLIE, 1930), which has not previously been recorded in Europe.
This latter species has been found in various biogeographical regions (including the
Neotropical, Oriental and Paleotropical), usually in ricefields (SAVATENALINTON &
MARTENS, 2008; MARTENS et al., 2013). It has been recorded in North Africa, which
shares migratory waterbirds with our study area (RENDON et al., 2008). It is possible
that H. reticulata is native to southern Spain but has been overlooked until now;
however its wide distribution and the common occurrence of exotic ostracods in
ricefields (VALLS et al, 2014) suggest this is most probably a new alien which is
potentially invasive in Europe. The abundance of ostracod eggs in gull excreta, plus
previous evidence that ostracod eggs can survive gut passage by waterbirds (BROCHET
et al, 2010a; ROGERS, 2014; VALLS et al, 2017), suggest that these ostracods are
secondarily dispersed by L. fuscus. This is less clear in the case of the A. sinuosa, which
is not known to produce diapausing eggs (MESTRE et al., 2013). However, adult
ostracods can also survive gut passage through waterbirds (GREEN et al., 2013; ROGERS,
2014). This work illustrates how biological invasions can reshape dispersal
interactions in an unforeseen way, creating new pathways with the potential to
increase rates of SDD and LDD and the spread of both alien and native organisms,
including herbicide resistant weeds. Further empirical research is vital to identify the
taxa dispersed by migratory waterbirds such as gulls in both natural and artificial
wetlands, since they cannot simply be predicted, e.g. from seed morphology. Once such
dispersal interactions are identified, movement ecology approaches will allow us to
quantify their implications for metacommunities, the connectivity between artificial
and natural ecosystems, and the geographical range of vectored organisms.

13
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