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Bevezetés

Az életmenet-elmélet célja annak magyarazata, hogy az
¢lélények miként osztjak el korlatozott eréforrdsaikat a
novekedés, a szaporodas es a tulélés kozott, valamint
hogy ezek az allokacidés mintazatok miként valtoznak az
egyedek, a kiiloboz6 kornyezetek és az evolucios
kontextusok fliggvényeben (Roff, 1993; Stearns, 1989).
Az életmenet evollcid kozponti eleme a fenotipusos
plaszticitds, amelyet olyan tulajdonsagok - mint a
testméret, a szaporodasi befektetés és a talélési
valosziniliség - belsé fizioldgiai allapotra ¢és kiilsd
kornyezeti feltételekre adott valaszként torténd valtozasi
képességeként definidlnak (Kaliszewicz & Lipinska,
2013; Kirkwood & Rose, 1991; West-Eberhard, 2003). E
plaszticitas  révén az  ¢él6lények  életlk  sordn
modosithatjadk  életmenet  stratégiaikat, példaul a
szomatikus novekedés, az ivaros szaporodas 1ddzitésének
és mertékenek, illetve a fenntartisra és/vagy tulélésre
forditott er6forras-allokacionak a szabalyozasaval.

Az ivari kilonbségek az életmenet variacié egy masik
alapvet6 tengelyét képezik. Az ivarspecifikus szelekcios
nyomasok széles korli divergencidt eredményeztek a
himek és a ndstények kozott a morfologia, a viselkedés,
az élettartam és a szaporodasi stratégiak tekintetében
kiilonb6z6 taxonokban (Fairbairn et al., 2007; Maklakov
et al., 2008; Tessier & Caceres, 2004). Ezek a
kilonbségek gyakran ivarspecifikus életmenet palyak



formdjaban jelennek meg, amelyek eltérd szaporodasi
szerepekbdl, a szaporodas differencialis koltségeibdl és
kiilonb6z6  allokaciés kompromisszumokbol —erednek
(Kaliszewicz, 2018; Kraus et al., 2013; Stearns, 1989).
Kovetkezésképpen az életmenet plaszticitas atfogd
megértése megkdveteli az ivar mint bioldgiai valtozé
explicit integralasat, mivel a himek és a ndstények
nemcsak tulajdonsagértékeikben, hanem a kdrnyezeti
variaciokra adott plasztikus valaszaik mértékében és
irdnyaban is kulénbozhetnek.

Célkitizések

Az ivarspecifikus életmenet plaszticitds vizsgalatahoz
egy édesvizi csalanoz6 modellorganizmust, a Hydra
nemzetségbe tartoz6 egyik fajt alkalmaztuk (Hydra
oligactis, magyar nevén Nyeles hidra). A Hydra jdl
megalapozott kisérleti rendszer az evollcios és dkologiai
kutatdsokban  kis  testmérete, egyszerli  szoveti
szervezddése, valtivari szaporoddsa és laboratoriumi
tartasanak konnylisége miatt (Bosch & David, 1986;
Galliot, 2012; Tomczyk et al., 2015). Fontos tovabba,
hogy e nemzetség kifejezett variaciot mutat a testméret, a
szaporodasi mod és a tulélés tekintetében, ami kiilléndsen
alkalmassé teszi az életmenet beli kompromisszumok és
plaszticitdas vizsgalatara (Harvell & Grosberg, 1988;
Martinez & Bridge, 2012). Korabbi tanulmanyok
ivarspecifikus  kulonbségeket ~ dokumentéltak  a
szaporodasi stratégidkban és az 6regedési mintazatokban



a hidranal, alatdmasztva értékét annak elemzésében, hogy
az ivar miként alakitja az eéletmenet variaciét meg
viszonylag egyszeri metazoak esetében is (Schaible et
al., 2015; Sebestyén et al., 2018, 2020; Tokélyi et al.,
2021). E tulajdonsagok 6sszessegében a hidrat megfeleld
modellrendszerré teszik a fenotipusos plaszticitas és az
ivarspecifikus életmenet stratégiak kozotti kdlcsénhatas
feltarasahoz.

Ennek megfeleléen jelen munkéban azt vizsgadlom, hogy
az ivar mint bioldgiai valtoz6 miként befolyasolja az
életmenet palyakat, kilonds tekintettel arra, hogy a
testméret hatasa miként fiigg az allatok ivaratol. Ebben az
Osszefliggesben azt elemeztem, hogy a testméret
variacidja miként hat a szaporodasi befektetésre mind
him, mind ndstény egyedekben. Ezt kovetden a
kornyezeti  hatasokra  fokuszalok a  fenotipusos
plaszticitas és az ivarvaltads vonatkozéasdban, vizsgalva,
hogy a kornyezeti valtozasok miként formalja az ivari
modokat és a plasztikus valaszokat a vizsgalt
szervezetben.

1. vizsgéalat

Resource availability modulates the effect of body size
on reproductive development. (Gergely, R., & Tokolyi,
J. 2023)

Célok
Elsédleges célunk az volt, hogy mind himekben, mind
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nostényekben megvizsgaljuk, miként befolyasolja a
testméret a kulcsfontossdgu életmenet tulajdonsagokat,
beleértve a fejlédési idot (ivarérést), a termékenységet és
a tulélest. Konkrétan a testméret energetikai szerepét
elemeztik mindkét ivarban. A nagyobb testméret
,energiatartalékként”  mikodik-e, amely  tobblet
eroforrasokat biztosit olyan folyamatokhoz, mint a
szaporodas? Vagy inkabb ,.energia igényt” jelent, amely
metabolikus kéltségeket r6 az egyedre, és csdkkentheti a
fiziologiai teljesitményt? Tovabba azt is figyelembe
akartuk venni, hogy a kisebb testméreti egyedek -
amelyek korlatozottabb belsé  energiatartalékokkal
rendelkeznek - képesek-e kompenzalni ezt a korlatot
tovabbi kiilsé er6forrasokhoz valdé hozzaférés révén.
Ertékelni akartuk, a Kkis testméret szaporodasi
kovetkezményeit taplalékhianyos korilmények kozott is.
Tudni szerettitk volna, hogy a kisméretii, ¢éhezd
egyedeknél késleltetett szaporodas, csokkent szaporodasi
teljesitmény vagy teljes reprodukcidés elnyomas
figyelhet6 meg? Végll azt is vizsgalni akartuk, hogy
ezek a mintazatok kulonboznek-e a himek és a ndstények
kozott.

Modszerek

Annak eldontesére, hogy melyik energia-/er6forras-
kdzpontd hipotézis &llja meg a helyét, kisérletileg
manipulaltuk a him és ndstény H. oligactis egyedek
testméretét, valamint az  er6forras-  (t&plalék-)



elérhetdséget két héten keresztiil, pArhuzamosan az ivaros
szaporodas indukcidjaval. Célunk az volt, hogy
elkiilonitstik az ivarfiiggd testméret kozvetlen hatésait az
er6forrasfeltételeknek tulajdonithatd hatasoktol az ivaros
fejlodés ideje, a termékenység €s a tulélés tekintetében. A
testméret ivarfliggd hatasainak feltardsahoz 3 ndstény és
3 him torzset alkalmaztunk.

= sz

alkalmaztunk, amelynek segitségével megnagyobbitott,
kontroll és csokkentett méretii egyedeket hoztunk 1étre a
hat torzsbdl véletlenszerlien kivalasztott  allatok
felhasznalasaval.

Annak felmérésére, hogy a taplalék-elérhetdség miként
Iép kdlcsdnhatéasba a kisérletileg madositott testmérettel,
harom etetési kezelést allitottunk be a méretmanipulalt
egyedekkel. Az elsd csoport két héten keresztiil nem
kapott taplalékot. A masodik csoport két héten at heti két
alkalommal kapott taplalékot, mig a harmadik csoport
ugyanebben az idészakban heti négy alkalommal. A
kéthetes etetési kezelést kovetden valamennyi csoportot a
Kisérlet végéig heti két alkalommal etettiik; a kisérlet a
lehtitést koveto 22. héten zarult.

A 22 hét soran a polipokrol hetente négyszer gylijtottiink
adatokat. RoOgzitettlk az ivaros szaporodas idézitését,
valamint az ivaros keépletek szamat Euromex StereoBlue
binokularis sztereomikroszkop segitségével.
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Végll rogzitettiik az allatok allapotat a kisérlet végén. Az
egyedeket regeneralddott/ttléld kategdridba soroltuk, ha
egészségesnek tiintek és/vagy bimbdzéssal szaporodtak
az ivaros szaporodas befejezését kovetden, vagy ha az
utols6 napig életben maradtak ivaros szaporodas nélkdl.
Az egyedeket elpusztultnak tekintettik, ha a Kkisérlet
végére szétestek vagy kizardlag nekrotikus szovetbdl
alltak.

Eredmények

Az ivaros fejlédés (ivaréres) ideje

A nlstény torzsekben az els6 peték megjelenéséhez
sziikséges 1d6 csokkent a testméret novekedésével,
valamint a nagyobb taplalék-elérhetéséggel. A testméret
hatdsa azonban erésen fiiggott az gonad-fejlédés alatti
taplalékszinttél: a megnagyobbitott egyedek a heti
négyszeri etetés mellett kezdték meg legkordbban az
ivaros szaporodast, mig a csokkentett méretii egyedeknél
kifejezett késedelem volt megfigyelhetd, kiilondsen
alacsony  taplalék-elérhetéség esetén  (szignifikans
interakcid a testméret és a taplalék-elérhetdség kozott).

A him egyedeknél a megnagyobbitott, illetve az
éheztetett polipok kezdték meg legkorabban az ivaros
szaporodast, bar a méretmanipulacio hatdsa erdsebb volt
a nagyobb taplalékszinten tartott polipoknal (szignifikans
interakci6 a testméret és a taplalék kozott). A
torzsspecifikus  kulonbségek  ellenére  mindharom



torzsben a csOkkentett méretli egyedek nagyobb
mértékben hoztdk eldre az ivaros szaporodast, ha
egyidejiileg ¢heztetve voltak.

Termékenység

A néstényeknél a nagyobbitott és jol taplalt polipok
produkaltdk a legtobb gonadot. A testméret és a
taplalékkezelesek kozott nem mutattunk ki szignifikans
interakcidt; ugyanakkor mindkét tényezd egymastol
fliggetleniil er6s hatast gyakorolt a petetermelésre. A
harom torzs kulonbozott egymastél a fekunditas
mértékének tekintetében, de a kisérleti kezelésekre adott
valaszaik mindségileg hasonldak voltak.

A himeknél szintén a nagyobbitott és gyakran etetett
egyedek hoztak létre a legtobb gonadot. A néstényekhez
hasonléan a méret- és taplalékkezelések kozotti
interakcié  statisztikailag nem volt szignifikans.
Mindazonaltal a testmeret és a taplalék-elérhetdség erds,
egymastol flggetlen hatast gyakorolt a testisek szdmara.
Bar a harom torzs kilonbozott egymastdl a fekunditas
mértékének tekintetében, a kezelésekre adott valaszok
irdnya és mértéke konzisztens volt a térzsek kdzott.

Tualélés

A testmeéret-manipulécio és a taplalék-elérhet6ség kozott
nem mutattunk Ki szignifikans interakciét a tulélési
valdszintiség tekintetében. Ugyanakkor mindket Kisérleti
tényezd egymastol fliggetlentil befolyasolta a talélést, a
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legmagasabb tulélési ardny a csokkentett méretli és
¢heztetett egyedeknél volt megfigyelhetd. Az Gsszesitett
talélés jelent6sen kiillonb6zott a hat térzs kozott, és a him
torzsek magasabb  tulélési aranyt mutattak a
néstényekhez képest.

Diszkusszio

Az ,energiatartalék” hipotézis alapjan azt vartuk, hogy a
nagyobb testméretii egyedek kevésbé lesznek érzékenyek
a csokkent taplalék-elérhet6ségre, mivel a nagyobb
testméret nagyobb energiatartalékot biztosithat, amelyet
tobb életmenet funkciora lehet forditani még korlatozott
korialmények kozott is (Lindstedt & Boyce, 1985; Roff,
1993; Stearns S.C., 1992). Ezzel szemben az ,.energia
igény” hipotézisnél arra szamitottunk, hogy a nagyobb
egyedeket er6sebben befolyasolja a taplalék-elérhetdség,
mivel a nagyobb fenntartasi sziikségleteik magasabb
energia koltségeket jelenthetnek, amelyek csak magas,
energia forrds mellett fedezhet6k (Blanckenhorn, 2000,
2005; Reim et al., 2006). Bar e hipotéziseket fogalmilag
elkdlonitettik, fontos megjegyezni, hogy a nagy
testmérettel jaro energia koltségek és elényok egyetlen
mogottes  energiaegyenslly-mechanizmus  kiegészité
aspektusait is jelenthetik, amelyben az erdforras-
elérhet6ség inkabb atmeneti inputkéent jelenik meg.
Kovetkezésképpen a testméret €s az er6forras-elérhetdseg
hatdsainak  szigord  elkilonitése nem  feltétlendl
val@sithatdé meg teljes meértékben.



Ezen megfontolds mellett eredményeink azt mutatjak,
hogy az ivaros fejlédés idejét a taplalék-elérhetdség
erésebben befolyasolta a kisebb, mint a nagyobb
egyedekben, ami 6sszhangban all a testméret
,energiatartalék” hatasaval. Figyelemre méltdé azonban,
hogy a taplalék hatasanak iranya kulonb6zott az ivarok
kozott: a taplalékhiany késleltette a szaporodast a
ndstényekben, mig felgyorsitotta azt a himekben.

Az ivaros szaporodas valdszinlileg energetikailag
megterhelobb a ndéstények szamara, mivel a petetermelés
altalaban  koltségesebb, mint a spermiumtermelés
(Hayward & Gillooly, 2011). Kovetkezésképpen a
ndstények varhatéban leginkabb a Kicsinyitett-éheztetett
kezelésben érintettek, ahol mind a belso (testméret), mind
a kilsé  (taplalék-elérhetdéség)  energiatartalékok
korlatozottak. Bar ez a magyarazat szamot ad a
nbstényeknél megfigyelt er6sebb valaszrél, nem
magyarazza meg, hogy a kisméretl himek miért
reagaltak ellentétes mddon az energiaforras-korlatozasra.

Egy lehetséges magyarazat szerint a himek - az
ivarsejttermelés alacsonyabb energetikai igényei mellett
(Hayward & Gillooly, 2011) - a csokkent taplalék-
elérhetdséget tovabbi kornyezeti jelként értelmezhetik,
amely kivaltja az ivaros szaporodast (Burnett & Reisa,
1973; Tokolyi et al., 2021). E forgatokonyv szerint a tél
kozeledtét jelz6 ingerek - példaul a csokkent taplalék-
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elérhetdség €s az alacsonyabb homérséklet - novekvd
intenzitasa korabbi szaporodast indukalhat a testmérettol
figgetleniil. A himek ezért eltéréen reagalhatnak a
testméret és a taplalék-elérhetéség kolcsonhatasara,
mivel a spermiumtermelés késlekedése hatranyt jelenthet
mas himekkel szemben, kiilénésen annak fényében, hogy
a Hydra petéi nem maradnak hosszi ideig
megtermékenyithetok (Kaliszewicz & Lipinska, 2012;
Littlefield et al., 1991; Tokolyi et al., 2021).

Osszességében a nagy testméret valdsziniileg nettd
hosszu tavu fizioldgiai energiatartalékként mitkodik mind
a him, mind a ndstény hidrékban, elésegitve a gyorsabb
gonad-fejlédést és a korabbi ivarosszaporodast. Ezzel
szemben a rovid tavl taplalék-elérhetéség (azaz az
azonnali energiaellatas) tovabb gyorsitja a szaporodast a
ndstényekben, a hosszi tava energiatartalékokéhoz
hasonl6 hatést fejtve ki, mig a himekben ellentétes hatést
mutat. A himeknél a megndvekedett taplalék-elérhetéség
elénydsen nem tovabbi spermium- (testis-) termelésre,
hanem maés, hosszabb tavu életmenet jellegekre, példaul
novekedésre vagy élettartamra forditddhat, figyelembe
véve a spermiumtermelés viszonylag alacsony energia
koltségeit (Blanckenhorn, 2005; Reim et al., 2006).

Ezzel szemben nem mutattunk ki a testméret

taplalékfiiggd modosulasat a termékenység vagy a tulélés
tekinteteben.
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Az interakcid hidnyanak egyik lehetséges magyarazata a
csokkentett testméretii polipoknal megfigyelt szaporodasi
iddzités-eltolodas. A csokkentett méreti és éheztetett
ndstények koriilbeliil egy héttel késébb hoztak 1étre elsé
petéiket, mint a tobbi kisérleti csoport, ami lehetové
tehette szamukra, hogy a szaporodas eldtt tovabbi
eroforrasokat halmozzanak fel a taplalkozas révén,
ezéltal ndvelve terméekenységiket és ténylegesen elfedve
az interakcids hatast.

A szaporodasi id6zités mddosulasa ugyanakkor nem ad
teljes magyarazatot arra, hogy a himeknél miért nem
jelent meg interakcid az er6forras- €s  testméret
manipulacio kozott. A csokkentett méretli és éheztetett
himek kordbban kezdték meg a szaporodast,
termékenységik azonban nem csokkent erdteljesebben.
Két tényezd jarulhat hozza ehhez a varatlan
eredményhez. Egyrészt a kisebb, csokkentett méretii
himeknél a szaporodas elérehozasa mérsékelt volt, ami
nem  volt elegendd  kimutathatd  kiilonbségek
kialakulasahoz a termékenységben. Masrészt a him
fekunditds értékelése nem biztos, hogy elegend6
felbontassal tortént, mivel kizérolag a szabad szemmel
lathatd gonadok szadméat kvantifikéltuk, jollehet azok
mérete és spermiumtermelése  koz6tt  potencialis
variaciok allhatnak fenn.
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A fekunditas elemzésekhez hasonldéan nem mutattunk ki
interakcidt a testméret és a taplalék-elérhetéség thlélésre
gyakorolt hatasaban sem. Ennek egyik oka lehet a torzsek
teljes tulélés, mig masokban kozel teljes mortalitas volt
megfigyelhetd. Az ilyen nagy tOrzskozi kiilonbségek
valoszintlileg csOkkentették a statisztikai probak erdsségét
és elfedték a potencialis kezelési hatasokat. Megfigyeltik
tovabba, hogy az éheztetett egyedek tulélése magasabb
volt, mint a béségesen taplaltaké. Ez a mintazat szorosan
emlékeztet a “dietary-restriction” hatasaira, amelyeket
szamos allatcsoportban leirtak (Magwere et al., 2004;
Moatt et al., 2016), és hasonloképpen magyarazhat6 a
szaporodas és tulélés kozotti allokacidk eltoldédasaval
mindkét ivarban (Adler et al., 2016; Kirkwood & Rose,
1991; Sebestyén et al., 2020).

2. vizsgalat
Seasonal environmental change and sex change in a
cnidarian. (Gergely, R., et al. 2025)

Celok

Ebben a vizsgalatban azt szerettiik volna feltarni, hogy a
szezonalis kornyezeti valtozdsok milyen szerepet
jatszanak  az  ivarmeghatarozds  plaszticitasanak
kivaltasaban H. oligactis esetében, kilénds tekintettel
arra, hogy a hémérséklet-ingadozasok miként jarulnak
hozza a szekvencialis hermafroditizmus kialakulasahoz.
Feltételeztiik, hogy a természetes éldhelyekre jellemzd
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szezonalis hoémérséklet- és fotoperiodus-valtozasok
legaldbb  részben feleldsek  lehetnek a  terepi
populéciokban megfigyelt megndvekedett ivarvaltas
gyakorisagért. E hipotézis tesztelésére laboratoriumi
korilmények  kozott — kisérletesen  szimulaltuk  a
hémérséklet és a fotoperiddus szezonalis ingadozasait, €s
meghataroztuk az ilyen kornyezeti rezsimeknek Kitett
klondlis vonalak egyedeinek ivarét.

Madszerek

A hidrék ivararanyanak és az ivarvaltas valdsziniiségének
értékeléséhez olyan egyedeket hasznaltunk, amelyek mar
egyszer atestek egy szaporodasi cikluson - atestek az
ivaros szaporodason ¢és tuléltetk az azt kovetd
posztreproduktiv szeneszcencia fazist. A Kkisérleteket
harom him ¢és harom ndstény torzzsel végeztik.
Kezdetben valamennyi Allatot 18 °C-on, 12:12 6rés
vilagos-sotét  ciklus  mellett  tartottuk, a nyari
koriilmények szimulaldsa érdekében. Ezt kovetden
véletlenszerlien kivalasztott egyedeket 8 °C-ra hiitott
inkubatorba helyeztiink, 8:16 6ras vilagos-sotét ciklus
mellett, hogy a téli korilményeket utanozzuk és
hidegexpozicidval ivaros szaporodast indukaljunk. Az
ivaros szaporodas elsé kore utan a talélé egyedeket
Osszegyujtottiik, és 1) vonalak létrehozasara hasznaltuk,
amelyek mindegyike egyetlen regeneralodott polipbol és
annak leszarmazottaibol indult. Ezt az eljarast a 8 °C-on
fenntartott mind a hat torzs esetében végrehajtottuk,
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torzsenként korulbelul 24 (j vonalat eredményezve.
Ivartalan bimb6zés révén minden vonalat egy egyedrdl
hat polipra szaporitottunk fel. Ezt kovetéen az allatokat
elészor 12 °C-ra (8:16 oras vilagos-sotét ciklus), majd 18
°C-ra helyeztik vissza a nyari korilmények ujboli
kialakitasa érdekében. A masodik nyari periddus
szimulalasara az allatokat harom héten at 18 °C-on
tartottuk, majd ismét 8 °C-ra helyeztiik 6ket az ivaros
szaporodas Ujboli indukélasa céljabél. 8 °C-on az ivart
Ulra meghataroztuk, amikor a gonadok ismét kifejlodtek.
Az egyedeket ivarvéltottnak tekintettik, ha eredeti
torzsiikre nem jellemz6 gonaddot hoztak létre — azaz
testiseket néstény torzsben vagy petéket him tdrzsben.

Eredmények

A mésodik szaporodasi ciklus sorén ivarvaltast kizardlag
az eredetileg ndstény torzsekben figyeltink meg. E
torzsekben a him fenotipusra attérd egyedek ardnya
36,5% és 60% kozott mozgott, mig a fennmarad6 allatok
vagy megtartottadk a ndstény fenotipust, vagy ivartalanok
maradtak. Ezzel szemben az eredetileg him torzsekben a
polipok 71-94,2%-a megtartotta a him fenotipust, a
fennmarad6 egyedek pedig ivartalan allapotban maradtak
fenn.

Diszkusszio
A masodik vizsgalat eredényei azt mutattdk, hogy a

hémérséklet és a fotoperiddus kisérletes befolydsolasaval
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szimulalt szezondlis ingadozasok alkalmanként ndstény-
him ivarvaltas idézhetnek el6 az eredetileg ndstényként
jelolt torzsekben, mig tobb - eredetileg him - torzs
vizsgalata soran sem észleltink him-néstény iranyu
ivarvaltast. Ezek a megfigyelések a szekvencialis
hermafroditizmus jelenségére emlékeztetnek, bar a
besorolas  kevésbé egyértelmii  olyan  modularis
szervezetek esetében, mint a hidra.

A Wasson & Newberry, (1997) A&ltal javasolt
keretrendszer szerint az ivari rendszerek tobb
szervezOdési szinten jellemezhetdk: az egyed, a
genotipus és a koldnia szintjén. Egyedi szinten a H.
oligactis valtivarinak tekinthet6, mivel az egyes polipok
csak egyféle gonadot fejlesztenek. Genotipus szinten
azonban eredményeink azt jelzik, hogy H. oligactis
ténylegesen hermafrodita, mivel egyetlen genotipus
képes mindkét ivar létrenozasara. Igy, H. oligactis
olyan genetek, amelyek szekvencialisan hermafroditak,
mikdzben az egyedek valtivartak.

Az ivarvaltds potencialis adaptiv értéke ebben a
rendszerben tovabbra is nyitott kérdes. A hidra klonélis
szaporodasi modja miatt a szigori valtivarusag
fitneszkoltségekkel — jarhat. A kiterjedt  klonalis
szaporodas csokkentheti a klonalis diverzitast, ami
potencialisan olyan lokélis populaciékhoz vezethet,
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amelyek a szaporodasi fazis sordn talnyomorészt
egyetlen ivarbol allnak, ezaltal korlatozva a fitneszt.

Ha azonban az ivarvéltast elsésorban a lokalis
ivararanyok iranyitanak, akkor az ivarvaltdsoknak
hasonlo gyakorisaggal kellene bekovetkeznilk mindkét
irdnyban, amit jelen kisérletben nem figyeltink meg,
mivel az egyedeket kulon tartottuk. Egy alternativ
magyardzat szerint a himek és a ndstények eltéréen
értelmezhetik a szocidlis vagy kornyezeti jelzéseket. A
himek szdmara a versenytdrsak hidnya kedvezd
feltételeket jelezhet a szaporodasi siker maximalizalasara
a fokozott spermiumtermelés révén. A ndstények
szamara  viszont a himek hidnya  csokkent
megtermeékenyitési esélyeket jelezhet, ami mddosithatja a
nbstényként maradas relativ elényét, és ndstény-him
atmenetet valthat ki. E hipotézis a jovOben kisérletileg
tesztelhetd lenne a populaciosiirliség és az ivararany
manipulalasaval.

Osszefoglalas — Fé6bb megallapitasok

o Az taplalék-elérhetdség moduldlja a testméret és
az ivarérés kozotti kapcsolatot, ivarspecifikus
kilonbségekkel ebben a hatasban

e A fekunditas ndvekszik a testmérettel, valamint a
nagyobb taplalék-elérhetdséggel

e A testméret energiatartalékként mikodhet

e A tulélési rata magasabb, amikor a fekunditas
mértéke alacsonyabb — a csokkentett testméret és
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az alacsonyabb taplalék-elérhetéség egyarant jobb
taléléssel jar

e A szezonalis kérnyezeti valtozasok és az ismételt
életciklusok ivarvaltashoz vezethetnek — a
szezonélis valtozasok protogliniat indukalhat a
Nyeles hidraban

e A Hydra oligactis egyedi szinten valtivaru,
mikozben genetikai szinten szekvencialisan
hermafrodita

A téezis alapjaul szolgalé tudomanyos
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Introduction

Life-history theory aims to explain how organisms
allocate limited resources among growth, reproduction,
and survival, and how these allocation patterns vary
across individuals, environments, and evolutionary
contexts (Roff, 1993; Stearns, 1989). A central element
of life-history evolution is phenotypic plasticity, defined
as the capacity of traits such as body size, reproductive
investment, and survival probability to vary in response
to internal physiological state and external environmental
conditions (Kaliszewicz & Lipinska, 2013; Kirkwood &
Rose, 1991; West-Eberhard, 2003). Through such
plasticity, organisms can modify their life-history
strategies over the course of their lifespan, for example
by adjusting somatic growth, the timing and magnitude
of sexual reproduction, or allocation to maintenance
and/or survival.

Sex differences constitute another fundamental axis of
life-history variation. Sex-specific selection pressures
have generated widespread divergence between males
and females in morphology, behaviour, lifespan, and
reproductive strategies across taxa (Fairbairn et al., 2007;
Maklakov et al., 2008; Tessier & Caceres, 2004). These
differences frequently manifest as sex-specific life-
history trajectories, arising from contrasting reproductive
roles, differential costs of reproduction, and distinct
allocation trade-offs (Kaliszewicz, 2018; Kraus et al.,
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2013; Stearns, 1989). Consequently, a comprehensive
understanding of life-history plasticity requires the
explicit integration of sex as a biological variable, as
males and females may differ not only in trait values but
also in the magnitude and direction of their plastic
responses to environmental variation.

Objectives

To investigate sex-specific life-history plasticity, we
employed a freshwater cnidarian model organism
belonging to the genus Hydra (Hydra oligactis,
commomly known as Brown hydra). Hydra represents a
well-established experimental system in evolutionary and
ecological research owing to its small body size, simple
tissue organization, dioecious reproduction, and ease of
laboratory maintenance (Bosch & David, 1986; Galliot,
2012; Tomczyk et al., 2015). Importantly, this genus
exhibits pronounced variation in body size, reproductive
mode, and survival, rendering it particularly suitable for
examining life-history trade-offs and plasticity (Harvell
& Grosberg, 1988; Martinez & Bridge, 2012). Previous
studies have documented sex-specific differences in
reproductive strategies and ageing patterns in Hydra,
underscoring its value for analysing how sex shapes life-
history variation even in relatively simple metazoans
(Schaible et al., 2015; Sebestyén et al., 2018, 2020;
Tokolyi et al., 2021). Collectively, these characteristics
establish Hydra as an appropriate model system for
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disentangling the interaction between phenotypic
plasticity and sex-specific life-history strategies.

Hence, here | address how sex, as a biological variable,
influences life-history trajectories, specifically examining
how effect of body size depends on the animals’ sex. In
this context, | investigated how variation in body size
affects reproductive investments in both male and female
individuals. Then I focus on environmental influences on
phenotypic plasticity and sex change, examining how
environmental variation shapes sexual modes and plastic
responses in the studied organism.

Study 1

Resource availability modulates the effect of body size
on reproductive development. (Gergely, R., & Tokolyi,
J. 2023)

Aims

Our primary objective was to investigate, in both males
and females, how body size influences key life-history
traits, including development time, fecundity, and
survival. Specifically, we examined the energetic role of
body size in each sex. Does larger body size function as
an “energy reserve”, supplying additional resources for
processes such as reproduction? Alternatively, does it
represent an ‘“energetic demand”, imposing metabolic
costs that may reduce physiological performance?
Furthermore, we considered whether individuals of
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smaller body size - characterized by more limited
intrinsic energy reserves - can compensate for this
constraint through access to additional external resources.
We also assessed the reproductive consequences of small
body size under conditions of food limitation. Do small,
starved individuals exhibit delayed reproduction, reduced
reproductive  output, or complete reproductive
suppression? Finally, we evaluated whether these
patterns differ between males and females.

Methods

To decipher which energy/resource focused hypothesis
stands its ground, we experimentally manipulated body
size in male and female H. oligactis and its resource
(food) availability for two weeks in parallel to inducing
sexual reproduction, thus aiming to distinguish direct
effects of sex-dependent body size from those
attributable to resource conditions on sexual development
time, fecundity, and survival. We used 3 female and 3
male strains to decipher sex-dependent body size effects.

For the body size manipulation, we applied a tissue-
grafting procedure to generate enlarged, control, and
reduced individuals using randomly selected animals
from the six strains.

To assess how food availability interacts with the
experimentally altered body sizes, we established three
feeding treatments using the size-manipulated
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individuals. The first group was deprived of food for two
weeks. The second group was provided with food twice
per week for two weeks, and the third group obtained
food four times, weekly for the same period. After the
two-week feeding treatment, all groups were
subsequently maintained on a twice-weekly feeding
schedule as far as the end of the experiment, which
concluded 22 weeks after cooling.

Through the 22 weeks we collected data on the polyps
four times per week. We recorded the timing of sexual
reproduction along with gonad number using an Euromex
StereoBlue binocular stereomicroscope.

Finally, the animals’ condition at the end of the
experiment was recorded. Individuals were classified as
regenerated/survived if they appeared healthy and/or if
they produced bud after completing sexual reproduction,
or if they remained alive without engaging in sexual
reproduction until the final day. Individuals were
classified as dead if, by the end of the experiment, they
had disintegrated or consisted solely of necrotic tissue.

Results

Sexual development time

In female strains, the time required to produce the first
gonads decreased with increasing body size as well as
with higher resource availability. However, the influence
of body size was strongly contingent on food levels
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during gonad development: enlarged individuals
receiving the 4x feeding regime initiated sexual
reproduction earliest, whereas reduced individuals
showed pronounced delays, particularly when food
availability was also low (significant interaction between
body size and food availability).

In male animals, enlarged individuals and those subjected
to starvation initiated sexual reproduction the earliest,
although the effect of size manipulation was amplified in
polyps that received higher food levels (significant
interaction between body size and food). Despite the
strain-specific differences, reduced animals in all three
strains advanced sexual reproduction to a greater extent
when they were also starved.

Fecundity

In females, enlarged and well-fed polyps produced the
highest numbers of gonads. No significant interaction
was detected between body size and food treatments;
however, both factors independently exerted strong
effects on egg production. The three strains differed in
their overall levels of egg production, but their responses
to the experimental treatments were qualitatively alike.

In males, enlarged and fed individuals likewise produced
the greatest number of gonads. As in females, the
interaction between size and food treatments was not
statistically significant. Nevertheless, both body size and
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food availability had strong independent effects on the
number of testes produced. Although the three strains
differed in overall testes production, the direction and
magnitude of treatment responses were consistent across
strains.

Survival

No significant interaction between size manipulation and
food availability was detected for survival probability.
However, both experimental factors independently
influenced survival, with the highest survival rates
observed in reduced and starved individuals. Overall
survival varied markedly among the six strains and the
male strains showed a higher survival rate.

Discussion

Under the “energy reserve” hypothesis, we expected
larger individuals to be less sensitive to reduced resource
availability, as increased body size could provide greater
energy reserves that may be allotted to multiple life-
history functions even under limiting conditions
(Lindstedt & Boyce, 1985; Roff, 1993; Stearns S.C.,
1992). In contrast, under the “energy demand”
hypothesis, we anticipated that larger individuals would
be more strongly influenced by variation in resource
supply, because their greater maintenance requirements
would impose higher energetic costs that could be met
under high, but not low, resource conditions
(Blanckenhorn, 2000, 2005; Reim et al., 2006). Although
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we treated these hypotheses as conceptually distinct, it is
important to note that the energetic costs and benefits
associated with large body size may represent
complementary aspects of a single underlying energy-
balance mechanism, within which resource availability
contributes more transient inputs. Consequently, a strict
separation of body-size and resource-availability effects
may not be fully achievable.

With this caveat in mind, our results indicate that sexual
development time was more strongly influenced by food
availability in smaller than in larger animals, consistent
with an “energy reserve” effect of body size. Notably,
however, the direction of the food effect differed between
the sexes: food scarcity delayed reproduction in females
but accelerated it in males.

Sexual reproduction is likely more energetically
demanding for females, given that egg production is
generally more costly than sperm production (Hayward
& Gillooly, 2011). Consequently, females are expected to
be most strongly affected in the reduced-starved
treatment, where both internal (body size) and external
(food availability) energy reserves are limited. While this
explanation accounts for the stronger response seen in
females, it does not explain why small males responded
in the opposite manner to resource limitation.
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One possible explanation is that, in addition to their
lower energetic requirements for gamete production
(Hayward & Gillooly, 2011), males may interpret low
food availability as an additional environmental cue
triggering sexual reproduction (Burnett & Reisa, 1973;
Tokolyi et al.,, 2021). Under this scenario, increasing
intensity of cues signalling the onset of winter—such as
reduced food availability and lower temperatures—could
induce earlier reproduction regardless of body size.
Males may therefore respond differently to the
interaction between body size and resource availability
because delayed sperm production could place them at a
competitive disadvantage relative to other males,
particularly given that Hydra eggs don’t remain
fertilizable for extended periods (Kaliszewicz &
Lipinska, 2012; Littlefield et al., 1991; Tokdlyi et al.,
2021).

Taken together, large body size likely functions as a net
long-term physiological energy reserve in both male and
female Hydra, facilitating faster gonad development and
earlier reproduction. Conversely, short-term food
availability (i.e., immediate energy supply) further
accelerates reproduction in females, exerting an effect
similar to that of long-term energy reserves, but has the
opposite effect in males. In males, increased food
availability may be preferentially allocated not to
additional sperm (testis) production but to other, more
long-term life-history characteristics, such as growth or
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longevity, given the relatively low energetic costs of
sperm production (Blanckenhorn, 2005; Reim et al.,
2006).

By contrast, we detected no food-dependent modulation
of body size effects on fecundity or survival.

One possible explanation for the absence of an
interaction is the shift in reproductive timing observed in
polyps with reduced body size. Reduced and starved
females produced their first eggs approximately one
week later than all other experimental groups, which may
have allowed them to accumulate additional resources
from feeding prior to reproduction, thereby increasing
fecundity and effectively masking any interaction effect.

Adjustment in reproductive timing, nonetheless, does not
fully account for the lack of interaction between resource
and size treatments in males. Reduced and starved males
initiated reproduction earlier, yet their fertility was not
more strongly reduced. Two factors may contribute to
this unexpected result. First, the advancement of
reproduction in smaller, reduced males was modest,
which may have been insufficient to generate detectable
differences in fertility. Second, our assessment of male
fertility may have lacked the resolution required to
capture subtle effects, as we quantified only the number
of gonads visible to the naked eye, despite potential
variation among gonads in size and sperm production.
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As in the fecundity analyses, nevertheless, we did not
detect an interaction between body size and food
availability in their effects on survival. One contributing
factor may be the pronounced variation in survival
among strains, with some exhibiting complete survival
and others experiencing nearly total mortality. Such large
inter strain differences likely reduced statistical power
and obscured potential treatment effects. We also
observed higher survival in starved individuals compared
with those receiving high food levels. This pattern
closely resembles the effects of dietary-restriction
reported across a wide range of animal taxa (Magwere et
al.,, 2004; Moatt et al.,, 2016) and may likewise be
explained by shifts in the trade-off between reproduction
and survival in both sexes (Adler et al., 2016; Kirkwood
& Rose, 1991; Sebestyén et al., 2020).

Study 2

Seasonal environmental change and sex change in a
cnidarian. (Gergely, R., et al. 2025)

Aims

In this study we aimed to examine the role of seasonal
environmental variation in inducing plasticity in sex
determination in H. oligactis, specifically by exploring
the role of temperature fluctuations in driving sequential
hermaphroditism. We hypothesized that seasonal changes
in temperature and photoperiod characteristic of natural
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habitats may be at least partly responsible for the
elevated frequency of sex change observed in field
populations. To test this hypothesis, we experimentally
simulated seasonal fluctuations in temperature and
photoperiod under laboratory conditions and assessed the
sex of clonal lineages exposed to these environmental
regimes.

Methods

To assess sex ratios and the probability of sex change in
hydra following a complete seasonal cycle, we used
individuals that had undergone sexual reproduction and
survived the subsequent post-reproductive senescence
phase. We conducted the experiments using three male
strains and three female strains. Initially, all animals were
cultured at 18 °C under a 12:12 h light-dark cycle to
simulate summer conditions. Subsequently, randomly
selected individuals were moved to a cooled incubator set
to 8 °C with an 8:16 h light-dark cycle to mimic winter
conditions and induce sexual reproduction via cold
exposure. After the first round of sexual reproduction,
surviving individuals were collected to establish new
lines, each initiated from a single regenerated polyp and
its descendants. This procedure was carried out for all six
strains maintained at 8 °C, yielding approximately 24
new lines per strain. Through asexual budding, each line
was expanded from one individual to six polyps.
Thereafter, plates were transferred first to 12 °C (8:16 h
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light-dark cycle) and subsequently to 18 °C to re-
establish summer conditions. To simulate a second
summer period, animals were maintained at 18 °C for
three weeks, after which they were returned to 8 °C to
induce sexual reproduction again. At 8 °C, sex was
determined once gonads redeveloped. Individuals were
classified as sex-changed if they produced gonads
atypical for their original strain - namely, testes in a
female strain or ovaries in a male strain.

Results

During the second reproductive cycle, sex change was
observed exclusively in strains that were initially female.
Among these strains, the proportion of individuals
transitioning to a male phenotype ranged from 36.5% to
60%, whereas the remaining animals either retained the
female phenotype or remained asexual. In contrast, in
strains that were originally male, 71-94.2% of polyps
maintained the male phenotype, with the remaining
individuals persisting in an asexual state.

Discussion

The second study demonstrates that experimentally
simulated seasonal fluctuations in temperature and
photoperiod can induce occasional female-to-male
(protogyny) transitions in strains designated as female,
while no male-to-female sex change was detected across
multiple strains. These observations resemble sequential
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hermaphroditism,  although  classification is less
straightforward in modular organisms such as hydra.

According to the framework proposed by Wasson &
Newberry, (1997), sexual systems can be characterized at
multiple organizational levels: the individual, the
genotype, and the colony. At the individual level, H.
oligactis can be considered gonochoristic, as single
polyps develop only one type of gonad. At the genotype
level, however, our results indicate that H. oligactis is
effectively hermaphroditic, because a single genotype is
capable of producing both sexes. Thus, H. oligactis
corresponds to the SG category of Wasson and
Newberry’s (1997) classification: genets that are
sequentially  hermaphroditic  while  modules are
gonochoristic.

The potential adaptive value of sex change in this system
remains an open question. Given hydra’s clonal mode of
reproduction, strict gonochorism may entail fitness costs.
Extensive clonal propagation can reduce clonal diversity,
potentially resulting in local populations composed
predominantly of a single sex during the reproductive
phase, thereby limiting sexual fitness.

If sex change were primarily driven by local sex ratios,
however, transitions should occur with similar frequency
in both directions, which was not observed here, as
individuals were housed separately. An alternative
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explanation is that males and females interpret social or
environmental cues differently. For males, the absence of
competitors might signal favourable conditions for
maximizing reproductive success through increased
sperm production. For females, by contrast, the absence
of males could indicate reduced fertilization prospects,
potentially altering the relative payoff of remaining
female and triggering female-to-male transition. This
hypothesis could be tested in the future experimentally
by manipulating population density and sex ratio.

Summary - Key findings

e Resource availability modulates the relationship
between body size and sexual development, with
sex-specific differences in this effect

e Fecundity is enhanced by increases in body size
as well as by greater food availability

e Body size may function as an energy reserve

e Survival is higher when fecundity is lower -
reduced body size and lower resource availability
are both associated with improved survival

e Seasonal environmental changes and repeated life
cycles can lead to sex change - seasonal variation
may induce protogyny in Brown Hydra

e Hydra oligactis exhibits gonochorism at the level
of the individual while being sequentially
hermaphroditic at the genetic level
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