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1. Altaldnos bevezetd

1.1 Irodalmi attekintés

1.1.1 A termoregulécio €s a klimavaltozas természetvédelmi
vonatkozasai

Az klimavaltozas jelenleg a legsiirgetobb globdlis kornyezeti probléma, minden
¢lolénycsoportot érint (Butchart et al. 2010). Szdmos tanulmany azt josolja, hogy
egyes ¢€l6lények nem képesek alkalmazkodni a klimavaltozas hatdsaihoz (Hoffmann
& Sgro 2011; Hoffmann et al. 2013), ami kiillondsen aggaszté a valtozd
testhomérsékleti (ektoterm) fajok esetében. Az ektoterm allatok a kdrnyezetiik
hémérsékletének fiiggvényében érik el az optimalis testhdmérsékletet a megfeleld
fiziologiai miikodésiikhdz, ezért kiilonosen érzékenyek a klimavaltozas hatasaira. Az
¢lohelyek kornyezeti homérséklete az ektoterm ¢éldlények eloszlasanak és
abundancidjanak f6 korlatja (Sinervo et al. 2010; Camacho et al. 2018). Az ilyen fajok
éghajlatvaltozdshoz valoé alkalmazkodoképességének megértése létfontossagu,
ismereteinkben azonban még mindig vannak hianyossagok ezzel kapcsolatban (Aubret
& Shine 2009; Sinervo et al. 2010).

Az ektoterm él61ények, mint a hiillok, kétéltiiek és egyes halak, hdszabalyozasuk soran
a kornyezeti hdOmérsékletre tamaszkodnak, mivel nem rendelkeznek belsd
mechanizmusokkal a testhOmérséklet stabilizalasara, mint az allando testhomérsékleti
(endoterm) allatok (Angiletta 2009). Az ektotermek hdszabalyozésa kulcsfontossagu
az ¢életmodjuk és tulélésiik szempontjabol (Angiletta 2009). Az ektoterm allatok
homérsékleti szabalyozasa altalaban viselkedési mechanizmusokon keresztiil torténik,
napozassal vagy az arnyék keresésével szabdlyozzdk a testhOmérsékletiiket,
alkalmazkodva a kdrnyezeti hdmérsékleti valtozasokhoz (Angiletta 2009), valamint az
aktivitasi id6szakuk idézitésével igazodnak a kornyezetiik klimatikus koriilményeihez
(Huey & Stevenson 1979). Az ektoterm allatok aktivitasa, valamint anyagcsere-
sebességiik, mozgékonysaguk és predatorokkal szembeni védekezd képességiik szoros
Osszefliggésben van a testhdmérsékletiikkel, ezért a hdmérsékleti valtozasok jelentds
hatassal lehetnek ezekre a tényezdkre (Porter et al. 1973). A kdrnyezeti hdmérséklet
valtozésaihoz vald alkalmazkodas az ektoterm allatok életmodjat és viselkedését is
formalja, végso soron pedig a hdmérsékleti viszonyokhoz valé alkalmazkodas soran a
fajok kiilonb6zo adaptiv (evolucios Iéptéken értelmezheté) mechanizmusokat
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fejleszthetnek ki (Clusella-Trullas et al. 2008). A hdstressz, amely a hémérsékleti
sz€lsOségek kovetkezményeként alakul ki, komoly negativ élettani hatdsokat
gyakorolhat az ektoterm él6lényekre, beleértve a egyedfejlodési és reprodukcids
problémakat is (Lemoine & Munday 2012).

Az ektoterm allatok termalis jellegeinek evolucidja, adaptacioja €s plasztikussaga
jelentds szerepet jatszik az allatok tulélésében ¢és elterjedésében kiillonb6zo
homérsékletii kornyezetek kozott (Sunday et al. 2011). A hémérsékleti tolerancia és
preferencia alakitja a fajok életmodjat, mozgasat €s elterjedési mintazatait. Ezen
jellegek plasztikussaga lehetové teszi az alkalmazkodast, mig a limitald tényezok
korlatozhatjak a populéciok méretét és ¢élohelyvalasztasat (Sunday et al. 2011). A
hiillék, az evolicid sordn kiilonb6zd hémérsékleti kornyezetekhez alkalmazkodtak,
ami lehetdvé tette széles foldrajzi elterjedésiiket. A természetes szelekcid révén azok
az egyedek maradnak fenn, amelyek a helyi termalis feltételekhez leginkabb
adaptalodtak (Sunday et al. 2011). Az adaptécio soran a fajok kiilonb6z6 morfoldgiai,
¢lettani ¢és viselkedési valtozasokat mutatnak a homérsékleti feltételekhez vald
megfelelés érdekében, példdul a hidegebb kliméan ¢él6 ektoterm 4&llatok gyakran
nagyobb testtdmeggel és lassabb anyagcserével rendelkeznek, mig a melegebb
régiokban gyorsabb metabolizmusu fajok fejlédtek ki (Angiletta 2002). A fajok
hopreferencidja meghatarozza, hogy milyen klimaja teriileteken képesek életben
maradni és szaporodni (Angiletta 2002). A termalis plasztikussag az ektoterm allatok
azon képessége, melynek segitségével fiziologiai vagy viselkedési valaszokkal
alkalmazkodnak a hémérsékleti valtozdsokhoz (Seebacher & Franklin 2005). Ez
lehetéséget ad szamukra arra, hogy valtozd kornyezetben is megdrizzék
¢letképességiiket, példaul bizonyos fajok képesek a hdmérsékleti tolerancia
megvaltoztatisara az évszakok valtakozdsa soran, igy biztositva talélésiiket
sz¢lséséges koriilmények kozott (Seebacher & Franklin 2005). Az ektoterm allatok
elterjedését és populaciodinamikédjat gyakran a klimatikus viszonyok korlatozzak
(Buckley & Kingsolver 2012). A magas hémérséklethez adaptalodott fajok nem
képesek hideg kornyezetben megélni, mig a hideg kornyezethez adaptalodott fajok
szamara a melegebb régiok jelentenek kihivast, ezért a globalis felmelegedés jelentds
hatéassal van az ilyen fajok elterjedési mintdzataira, ahogy 1j teriiletekre kényszeriilnek
az alkalmas él6helyek besziikiilése miatt (Buckley & Kingsolver 2012).

Az ektoterm allatok korében a termoregulécio altalaban a testhOmérseklet viselkedési
mechanizmusok révén torténd szabalyozasat jelenti. A termoregulacio erdteljesen fligg
a kornyezeti hdmérséklettdl és a héforrasok elérhetdségétol, amit a klima, a termalis
t4j és a mikroklima befolyasol. Ezek a tényezok hatarozzak meg, hogy az ektoterm
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allatok milyen mértékben tudjék szabalyozni testhdmérsékletiiket, ami alapvetd
fontossagu ¢letfunkcioik, példdul a mozgas, a taplalkozads és a szaporodas
szempontjabol. A klima (éghajlat) a nagyobb fo6ldrajzi régiokban wuralkodo
meteoroldgiai adottsdgok Osszességét jelenti. A termalis tdj azt a homérsékleti
heterogenitést jelenti, amely az ¢éldhelyen beliil tapasztalhatd és amely lehetdséget
nyujt az allatok szdmara, hogy kiillonb6z6é mikroklimék kozott valogatva optimalis
testhomérsékletet érjenek el (Kearney & Porter 2009). Az ektoterm allatok, mint
példaul a hiillék vagy kétéltiiek, nagy mértékben tdmaszkodnak a termadlis taj nyujtotta
lehetdségekre, hogy napozassal, arnyék keresésével vagy buvohely hasznélattal
szabalyozzak testhdmérsékletiiket (Kearney & Porter 2009).

A regiondlis éghajlat meghatarozza az ¢€l6helyek hosszu tava hémérsékleti és
csapadékviszonyait, amelyek az ektoterm ¢€l6lények szaporodasi és viselkedési
mint4zataira is hatdssal vannak (Buckley & Kingsolver 2012). Az olyan szé€lsdséges
¢ghajlati viszonyok, mint a hosszan tart6 szarazsag vagy a til magas homérséklet,
korlatozhatjdk az allatok aktivitasi ablakait, vagyis azokat az iddszakokat, amikor
aktivak és képesek taplalkozni, illetve szaporodni (Buckley & Kingsolver 2012). Az
¢ghajlatvaltozas kovetkeztében példaul egyes fajok magasabb hegyvidéki éléhelyek
felé kényszeriilnek mozdulni, ahol hiivosebb él6helyet talalnak (Buckley &
Kingsolver 2012). Az éghajlati zondk kozotti eltérés fontos szerepet jatszik az
helyi klimatikus feltételekhez vald alkalmazkodasra, példaul az egyenlitéi régiokban
€16 allatok gyakran elkeriilik a napi hdcstucsokat, mig a mérsékelt égovi teriileteken az
évszakos homérséklet-ingadozasokhoz kell alkalmazkodniuk (Buckley & Kingsolver
2012).

A mikroklima a kozvetlen kornyezet hdmérsékleti és egyeb helyi meteoroldgiai
jellemzoit jelenti, amelyek gyakran eltérnek a szélesebb regionalis éghajlattol. A
mikroklima feldleli a kisléptékii hdmérsékleti kiillonbségeket — példaul egy ko alatti
arnyék vagy egy napsiitotte teriilet — melyek lehetéséget adnak az ektoterm allatok
szdmara, hogy gyorsan reagaljanak a hdmérséklet-ingadozasokra és rovid tavon
szabalyozzak testhdmérsekletiiket (Huey & Tewksbury 2009). A mikroklima
jelentdsége kiilondsen olyan kornyezetben fontos, ahol a napi hdingadozésok nagyok,
példaul sivatagi vagy hegyvidéki teriileteken (Huey & Tewksbury 2009). Az ektoterm
allatok gyakran keresnek kiilonb6z6 mikroklimaja €lohelyfoltokat, példaul napoznak
reggel, hogy felmelegedjenek, vagy arnyékos helyeken htizodnak meg a déli orakban,
hogy elkeriilj¢k a talmelegedést (Huey & Tewksbury 2009). A mikroklima
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kiemelt szerepet jatszik azok talélési stratégiaiban (Huey & Tewksbury 2009).

A termoreguldcio soran a termalis t4) és a mikroklima egylittese hatarozza meg az
egyedek homérsékleti preferencidit és mozgasmintazatait (Kearney 2009). A
homérsékleti preferencidk valtozhatnak az allatok életciklusai soran, példaul a fiatal
allatok eltéré mikroklimat részesithetnek elényben, mint a felndttek, kiilondsen az
anyagcsere sajatossagaik vagy a ragadozo elkeriil6 stratégiaik miatt (Kearney 2009).
A mikroklimahoz valé hozzaférés lehetGsége jelentésen befolyasolja az egyedek
fitneszét és ezaltal a populaciok dinamikajat is (Kearney 2009).

Az cektoterm allatok aktivitdsa 4altalaban szorosan kotédik a homérsékleti
viszonyokhoz, mivel testhémérsékletiiket a kornyezetiikb6l nyerik, ezért aktivitasi
iddablakuk jellemzden akkorra esik, amikor a hémérséklet a szdmukra optimalis
tartomanyban van (Huey 1982). A nappali aktivitasu fajok gyakran reggel vagy késo
délutan a legaktivabbak, amikor a hdmérséklet nem tul alacsony és nem tal magas,
ezzel szemben az ¢jszakai allatok elkeriilik a napkdzbeni hdmérsékleti cstucsokat, és
az ¢jszaka hilivosebb oraiban aktivak (Huey 1982). Az ektoterm allatok, mint példaul
a hiillok és a kétéltiiek, esetében ez az iddablak szorosan Osszefiigg a kornyezeti
homérséklettel, hiszen testhOmérsékletikk kiilsé forrasokbdl szarmazik és csak
bizonyos hémérsékleti tartomanyban tudnak optimalisan miikédni (Angiletta 2009).
Az aktivitasi idéablakot befolyasolhatjak az évszakok, a napi hdingadozasok, valamint
a mikroklimatikus koriilmények is.

Az aktivitdsi id6ablakok meghatarozasa soran a napi homérséklet-ciklusok
kulcsfontossaguak, példaul sivatagi kornyezetben a nappali hOmérséklet extrém
modon megemelkedhet, ezért sok faj inkabb az €jszakai vagy a hajnal el6tti id6szakban
aktiv, amikor a hdmérséklet lecsokken a toleralhat6 szintre (Pianka 1970). Az éjszakai
életmad egyik 6 szerepe éppen az, hogy a nappali hdstresszt elkeriiljék, és a hiivosebb
¢jszakai orakban végezzenek Iétfontossagu tevékenységeket (Pianka 1970). Az
aktivitasi idoablak az évszakokkal is valtozik, a mérsékelt €govi terlileteken €16 allatok
szdmara a hideg téli honapok korlatozzak az aktivitast és a legtobb faj ilyenkor
hibernalédik vagy mas moddon inaktiv (Bradshaw & Holzapfel 2007). A tavaszi és
nyari honapokban, amikor a hdmérséklet megemelkedik, az aktivitasi idéablakok
kitagulnak, lehetdvé téve az intenzivebb taplalkozast, szaporodast és mozgast
(Bradshaw & Holzapfel 2007). Az évszakos hdmérséklet ingadozdsokhoz valod
alkalmazkodas szamos faj szamara kritikus jelentdségli (Bradshaw & Holzapfel 2007).



Az aktivitasi idéablakot nemcsak a hémérséklet, hanem a ragadozok jelenléte is
befolyasolja. Egyes fajok elkeriilik a ragadozok napi aktivitasi csicsat azzal, hogy az
aktivitasi idejliket kevésbé veszélyes napszakokra iddzitik, példaul a nappali
ragadozok elkeriilése érdekében egyes hiillok inkabb a hajnali vagy az alkonyati
ordkban aktivak, még akkor is, ha ezek a napszakok termikusan nem a
legoptiméalisabbak szamukra (Cresswell 2008). Az éghajlatvaltozas jelentds hatdssal
lehet az él61ények aktivitasi idoablakara. Ahogy a globalis hdmérsékletek emelkednek,
az ektoterm allatok aktivitasi iddablakai eltolodhatnak, és bizonyos esetekben
szlikiilhetnek is (Sinervo et al. 2010). A fokoz6d6 héstressz példaul arra kényszeritheti
a nappali allatokat, hogy reggel egyre korabban, illetve este egyre késébb legyenek
aktivak (Sinervo et al. 2010). Ez az alkalmazkodds azonban nem mindig lehetséges,
kiilondsen, ha a hdmérsékleti szélsdségek tulsdgosan megterhelévé valnak (Sinervo et
al. 2010).

A hiillok az egyik legveszélyeztetettebb gerinces csoport, vilagszerte az ismert fajok
koriilbeliil 20-21%-4t fenyegeti a kihalas veszélye (Bohm et al. 2013; Cox et al. 2022).
A hiillok populacidinak fennmaradésat elsésorban az éldhelyek elvesztése,
feldarabolddasa és degradacidja veszélyezteti (Cox et al. 2022; Maritz et al. 2016).
Tovabbi veszélyeztetd tényezOk kozé tartozik az invaziv fajok megjelenése, a
kornyezetszennyezés, a betegségek, a kereskedelem ¢és az ¢l6helyek nem fenntarthato
hasznalata (Gibbons et al. 2000). Ezenkiviil a hiillék més ektotermekhez hasonldéan
okologiai és fiziologiai kihivasokkal néznek szembe az él6helyek gyorsan valtozo
klimatikus viszonyai miatt (Parmesan 2006).

A hiill6k termikus korlatai, més ektotermekhez hasonléan jol ismertek (Angilletta
2009; Dubiner et al. 2024). Tekintettel arra, hogy a hdmérséklet jelentds hatassal van
szinte minden biokémiai reakciojukra €s bioldgiai folyamatukra (Artacho et al. 2013),
az ¢lohelyek valtoz6 homérséklete megvaltoztathatja ¢életritmusukat (Goulet et al.
2017; Zuo et al. 2012). Egyre tobb bizonyiték tamasztja ald, hogy az éghajlatvaltozas
hatasaira az ektoterm €161ények kiilonféle stratégiakkal reagalnak, példaul valtozhat az
elterjedési tertiletiik (Bonino et al. 2015; Sinervo et al. 2010), reagalhatnak fiziologiai
¢s viselkedési plaszticitassal (Barley et al. 2021; Chevin & Hoffmann 2017), valamint
evolucids adaptaciokkal is alkalmazkodhatnak a megvaltozott kornyezethez (Dohm
2002; Hoffmann & Sgro 2011; Logan & Cox 2020).

Sziik elterjedést, ritka fajok esetében — melyeknél a multban jelentésen csokkent az
elterjedési teriilet és kis méretli, izolalt populaciok alakultak ki (Yu & Dobson 2000)
—, kiilonosen magas lehet a kihalas kockazata, ha az éghajlatvaltozasra nem megfeleld
valaszokat adnak (Radchuk et al. 2019; Verheyen & Stoks 2019). Még sulyosabb a
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helyzet azon sziik elterjedésii populaciok esetében, amelyeket jelenleg fizikai barrierek
(Feeley et al. 2014) vagy nem megfeleld (impermeabilis) éléhelyek (Forister et al.
2010; Tan et al. 2023) korlatoznak, hiszen ezek a populaciok nem lesznek képesek az
elterjedési teriiletiik valtoztatasaval alkalmazkodni a klimavaltozas hatasaihoz. Ezek a
populacidk csak akkor tudnak fennmaradni, ha képesek lokalisan alkalmazkodni a
valtozo6 termikus viszonyokhoz (Logan & Cox 2020). Az alkalmazkodashoz sziikség
lehet az onkéntes homérséklet tolerancia modositasara, hogy az aktivitasi idészakot a
megvaltozott termdlis viszonyokhoz tudjék igazitani (Camacho et al. 2018; Doucette
et al. 2023), mikdzben a fiziologiai (vagy kritikus) hdmérséklet tolerancianak is a
sz¢élsdséges homérsékleti viszonyok tuléléséhez kell adaptilodni (Hoffmann et al.
2013). Ilyen esetekben égetd sziikség van arra, hogy megértsik a hémérséklet
tolerancia valtozatossagat a fajokban (Sunday et al. 2011; Walters et al., 2012),
populacidokban (Whitney et al. 2013) és az egyedek szintjén egyarant (Laskowski et al.
2022) annak érdekében, hogy elére megbecsiilhessiik a populaciok sebezhetdségét a
klimavaltozas hatdsaival szemben (Williams et al. 2008).

A klimavaltozds hiillokre gyakorolt hatdsai kiilonb6zé aspektusokon keresztiil
nyilvanulnak meg ¢és a kutatdsok folyamatosan bdvitik ismereteinket ezen hatasokrol.
A klimavaltozas kovetkeztében emelkedd hdmérséklet komoly stresszt jelent a hiillok
szdmara, amelyek 4&ltalaban érzékenyek a hdomérsekleti valtozdsokra. A hiillok
termoregulacids stratégiai nem mindig képesek alkalmazkodni az ilyen gyors
valtozasokhoz, ami kérosan hat az egyedek fitneszére és valtozasokat indukalhat az
allatok viselkedésében is (Sinervo et al. 2010). Az ¢életfunkciok miikodése
szempontjabol kritikus hdmérsékleti hatarok (pl. CTmax, CTmin) emelkedése miatt a
hiillék életképessége csokkenhet, igy a magasabb homérséklet okozta hdstressz
hatassal van talélésiikre és szaporodasukra (Garrity et al. 2018). A kornyezeti
homérséklet valtozasa negativ hatdssal lehet a hiillok szaporodasi ciklusara és
novekedésének iitemére, az éléhelyek mikroklimaja pedig kozvetlen hatassal lehet a
tojasokra, a kelési Sikerességre és a kikelt fiatalok tulélési esélyeire (Mitchell et al.
2018). A klimavaltozas okozta él6helyvaltozasok és az éldhelyek elvesztése vagy
fragmentacidja egylittesen szintén jelentds veszélyeztetd tényezok, mivel
korlatozhatjak a hiillék hozzaférését a megfeleld kdrnyezeti feltételekhez, ami hosszu
tavon veszélyeztetheti a populaciok fennmaradasat (Harris et al. 2015). A
klimavaltozas befolyasolhatja a hiillok térbeli és id6beli eloszlasi mintazatait is, mivel
a fajok probalnak alkalmazkodni az 10j klimatikus és él6helyi koriilményekhez
(Scheffers et al. 2016). Jelenleg is szemiink el6tt zajlik egyes fajok elterjedési
teriileteinek valtozasa, melynek soran az alkalmatlanna valt teriiletekr6l eltiinnek és —
jO estben - ujonnan alkalmassa valo él6helyeket népesitenek be (Scheffers et al. 2016).
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1.2. A pusztai viperak (Vipera ursinii fajkomplex)

A pusztai viperak (Vipera ursinii fajkomplex) az ovilagi viperak (Viperinae)
valtozatos, Eurazsiaban honos csoportja. A Vipera ursinii fajkomplex tagjai Kis- és
kozepes testméretii viperak (1.2.1. abra.). Testiik zomok, fejiik enyhén haromszog
alaka, nyakuk pedig jol elkiiloniil a testtdl. A fajok szinezete valtozatos, gyakran
homokszinli vagy barnas, hatukon sotétebb, altaldban cikk-cakk vonalban futo
mintazat talalhat6. A Vipera ursinii fajkomplex tagjai alelevensziilék (ovoviviparia),
ami azt jelenti, hogy az utdédok a ndstény testében fejlodnek ki és 6nallo életre képesen
sziiletnek meg. Ez a tulajdonsag kiilonosen elényds a hidegebb éghajlatokon, mivel
igy a magzatok jobban védve vannak a kiilsé kornyezeti hatasoktol, példaul a
hémérséklet ingadozasoktdl. A szaporodési siker szoros 0Osszefliggésben all az
¢ghajlati viszonyokkal (Telemco et al. 2009; Sinervo et al. 2010), ami komoly hatast
gyakorol a populaciok fennmaradésara is. Ez kiilondsen fontos olyan helyeken, ahol a
hémérséklet-ingadozadsok jelentdsek, €s az éghajlatvaltozas kozvetleniil veszélyezteti
a faj fennmaradasat. A fajkomplex tagjai elsOsorban fiives éléhelyeken, sik- és
hegyvidéki gyepeken fordulnak eld. Ezek az éléhelyek viszonylag nyiltak és a
novényzet alacsony, ami idedlis szamukra a rejtézkodéshez ¢és vadészathoz.
Taplalékbazisukat kisebb ragcesalok alkotjak, de jellemzd a fajkomplex tagjaira az
izeltlabtiak fogyasztasa is, elsGsorban a szintén fiives ¢l6helyekhez kot6do
egyenesszarnyu (Orthoptera) fajokat zsakmanyoljak. A csoportot Acridophaga
alnemzetségként is hivatkozzak, ami "saskaevot" jelent. Ez a specializécio kiilonleges
okologiai szerepet biztosit szamukra, de ugyanakkor sebezhetdvé is teszi 6ket, mivel
taplalékforrasuk gyakran fiigg az éldhelyek allapotatol.

A pusztai viperak csoportja (Vipera ursinii fajkomplex) filogenetikai szempontbol a
legdiverzebb a Palearktisz viperai koziil. Mitokondrialis DNS-szekvenciak elemzése
alapjan a taon elsé tagjai a pliocénben jelenhettek meg a Kelet-Mediterraneumban
talalhatd Paratethys régioban (Zinenko et al. 2015). Harom {6 filogenetikai ag képezi
a fajkomplexet: (1) V. renardi (beleértve V. shemakhensis, V. lotievi, V. altaica) és V.
eriwanensis (beleértve V. ebneri), és testvércsoportja a V. ursinii és a V. kaznakovi
(Eszak-Kaukazus, beleértve - V. orlovi-t, V. magnifica-t, amelyek feltehetdleg
hibridogén speciacioval jottek 1étre, és V. dinniki-t), valamint a bazalis helyzeti V.
graeca-t. Az ebbe az agba tartoz6 V. kaznakovi a Kaukazus északi részén fordul el6.
(2) V. sakoi, V. kaznakovi (Dél-Kaukazus), V. darevski (beleértve V. olguni), és V.
walser. (3) V. anatolica (Freitas et al. 2019).

Az Osszetett filogenetikai kapcsolatokat mutatdé pusztai viperdk Eurdpa

legveszélyeztetettebb hiilléi kozé tartoznak, a fajkomplex tagjai altaldban sziik
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elterjedéstiek és érzékenyek az élohelyiiket alkotd alpin-Szubalpin sziklagyepek,
rétsztyeppek és sztyeppek fragmentacidjara, leromlasara. A fajkomplex tagjai jelenleg
veszélyeztetettek, elsdsorban ¢€l6helyeik fokozatos eltlinése miatt. A Zinenko és
munkatarsai (2015) szerint az ¢ldhelyek feldarabolodasa és a mezdgazdasagi
tevékenységek komoly fenyegetést jelentenek a populacidik szamara Kelet-Eurépaban
¢s a Kaukazus térségében. Emellett a klimavaltozas is sulyosbitja a helyzetiiket,
ahogyan az egyes alfajok elterjedési teriiletei szlikiilnek. Az eurdpai sikvidéki
populaciok (V. u. rakosiensi, V. u. moldavica) éldhelyét képezd gyepek teriilete
drasztikus mértékben lecsokkent a mezOgazdasagi célu teriilethasznalat
kovetkeztében, az Ausztridban és Bulgariaban egykor honos populaciok mara kihaltak,
csak Magyarorszag ¢és Romania teriiletén maradt fent néhany kisebb populacid
(Krecsak et al. 2003, Péchy et al. 2015, Mizsei et al. 2018). Mas kutatasok felhivjak a
figyelmet a betegségek és az illegalis gylijtés jelentette veszélyekre (Reading et al.
2010).

1.2.1. abra. Pusztai viperak megjelenése



1.3. Célkitlizések

Az értekezés altalanos célja a pusztai viperak (Vipera ursinii komplex) és azon beliil
foként a gorég karsztvipera (Vipera graeca) termoregulacios képességeinek és
aktivitasi idejének vizsgalata, kiilonds tekintettel a klimavaltozas altal okozott és
varhato hatasokra. A kutatas specifukus céljai a kovetkezok: (i) a pusztai viperak
hémérséklet-szabalyozasi viselkedésének és Onkéntes hémérsékleti maximumanak
feltarasa, (ii) a populaciok kozotti termoregulacios kiilonbségek elemzése, kiilonds
tekintettel a lokalis kornyezeti valtozokra és a filogenetikai meghatarozottsagra,
valamint (ii1)) a kornyezeti hémérséklet és a ragadozoelkeriilési viselkedés altal
egylittesen alakitott aktivitasi iddszakok vizsgalata.

A pusztai viperdk termoregulacidjarol rendkiviil kevés ismeretiink van, a kutatas
tervezésekor konkrétan nem talaltunk ilyen témaja forrdst. A pusztai viperdk
kiilondsen fontos a legfontosabb termobioldgiai sajatsdgok (6nkéntes hémérsékleti
maximum, prerefalt testhdmérséklet) feltarasa, ezen sajatsagok éghajlati viszonyok,
¢lohelyek (sik- és hegyvidéki) és leszarmazasi dgak kozotti 6sszehasonlitdsa, valamint
a klimavaltozas aktivitasi ablakokra gyakorolt hatdsanak megértése a fajkomplex
minél tobb tagjaban. A jelen disszertdcioban bemutatott kutatdsok ezen ismeretek
megszerzésére iranyultak és a kornyezeti faktorok termalis kdrnyezet hatdsainak
valamint a fajok érzékenységének vizsgalataval jarulnak hozza a fajok klimavaltozasra
adott valaszainak megértéséhez, valamint a természetvédelmi intézkedések
kidolgozasahoz.

A disszertacio 6t esettanulmanybdl all, melyek az alabbi kérdésekre keresik a valaszt:
1. vizsgalat: A pusztai viperak onkéntes hoémérsékleti maximuma (VTmax):
- Mekkora az egyes fajok vagy populaciok VT max értéke?

- A VTmax értékek alakitasdban a filogenetikai meghatarozottsdg vagy a lokalis
kdrnyezet a fontosabb?

- Van-e kiilonbség a magashegyi €s sikvidéki populaciok VTmax értékei kdzott?

- Befolyasoljak-e a lokalis kornyezeti feltételek (pl. hdmérséklet, csapadék) a
V Tmax értékeket?
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2. vizsgalat: Az dnkéntes hdmérsékleti maximum (VTmax) egyeden beliili és egyedek
kozotti valtozatossaga:

Mekkora a VTmax értékek egyeden beliili ismételhetosége?

Milyen egyedi jellemzok (pl. ivar, testméret) befolyasoljak a VTmax értékét?
3. vizsgalat: A gorog karsztvipera (Vipera graeca) termoregulacioja:

- Mi a gorog karsztvipera altal preferalt testhémérsékleti érték, illetve milyen
tartomanyon beliil mozog az aktiv egyedek testhdmérséklete?

- Van-e eltérés a kiilonb6zd populéaciok preferalt testhomérséklete kozott?

- Van-e kapcsolat a faj mikroéléhely-preferencidja és a termikus kornyezet
hasznalata k6zott?

I

. vizsgalat: A gorog karsztvipera predatorai €s aktivitasi mintazata:

Hogyan befolyésolja a predatorok jelenléte a gérdg karsztvipera napi aktivitasi
mintazatat?

Viltozik-e termoregulédcios stratégia a ragadozok elkeriilése érdekében?

|9y

. vizsgélat: A gorog karsztvipera aktivitdsanak csokkenése a klimavaltozas hatasara:

Hogyan hat a klimavaltozas a Vipera graeca aktivitasi mintazatara a jovoben?
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2. Esettanulmanyok

2.1. A pusztai viperak onkéntes hdmérsékleti maximuma

2.1.1. Bevezetés

A hoémérsékleti tolerancia felsé hataranak feltarasa kulcsfontossaghi a hiill6k
termikus tulajdonsagaira adott termoregulacios valaszokat (Virens & Cree 2019).
Hiillok esetében a kritikusan magas hdmérsékleti érték (Critical Thermal Maximum -
CTmax) és az onkéntes hdmérsékleti maximum (Voluntary Thermal Maximum - VTmax)
altalanosan hasznalt paraméterek a hdmérséklet tolerancia jellemzésére (Camacho &
Rusch 2017). Egy fitott térben, amikor a testhdmérséklet eléri a VTmax-ot, az allat
megprobalja elhagyni a szdmara magas homérsékletli kornyezetet és hiivosebb
mikroklimaju kornyezetet keres (Camacho & Rusch 2017). Ha ez nem lehetséges,
akkor az 4llat testhdmérséklete elérheti a CTmax-ot, majd a letdlis hdmérsékleti értéket
(Upper Lethal Temperature - ULT), ami mozgaskoordinacidos zavarokhoz,
izomgorcsOkhoz, eszméletvesztéshez és akar haldlhoz is vezethet (Hutchison 1961;
Lutterschmidt & Hutchison 1997). Mivel a CTmax mérése magas halalozasi kockazattal
jérhat (Gvozdik & Castilla 2001, Virens & Cree 2019), helyette a kevésbé invaziv
VTmax értékek mérése az elterjedtebb (Camacho et al. 2018). Fontos azonban
megjegyezni, hogy a VTmax, CTmax és ULT a homérséklet tolerancia kiilonb6z6
aspektusait méri. Mig a VTmax a hdstressz elkeriilésére iranyuld viselkedési
adaptaciokat tiikrozi, a CTmax és az ULT olyan fiziologiai hatarokat jelez, amelyeken
tul az allat egészségére nézve sulyos vagy halalos hatasok Iéphetnek fel. Ezért van
sziikség egy olyan mddszerre, amely a hdmérséklet tolerancia viselkedési és fiziologiai
soran. A VTmax mérése nem karos és a segitségével dkologiai szempontbdl fontos
véalaszokat kaphatunk egy faj melegedd klimaval szembeni sebezhetdségének
megértésében (Taylor et al. 2020). Az egyedek rovid tavi fogsagban tartdsa nem
befolyasolja a VTmax-ot, az egyedeken végzett mérések soran magas ismételhetoséget
tapasztaltak és az egyedek VTmax mérésekhez vald hozzaszokasat még nem mutattak
ki kigyokban (Diaz-Ricaurte & Serrano 2020).

A vizsgalatunkban kilenc pusztai viperafajra és -alfajra vonatkoz6 VTmax méréseket és
becsléseket végeztiink. Megvizsgaltuk a filogenetikai meghatarozottsag és a
kornyezeti viszonyokhoz valé alkalmazkodas VTmax-ra gyakorolt hatasat tigy, hogy
kerestiik a filogenetikai szignalok jelenlétét a VTmax értékek alakuldsaban és
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modelleztiik a kornyezeti hdmérséklet jelenlegi térbeli valtozdsanak a VTmax-ra
gyakorolt hatasat. Feltételeztiik, hogy a melegebb kornyezetben (azaz a siksagokon)
¢lo populaciok egyedei magasabb Onkéntes hOmérséklet maximum értékeket
produkalnak majd az alpin elterjedésii taxonok egyedeihez képest, ezért
Osszehasonlitottuk a VTmax-ot a sikvidéki és hegyvidéki populaciok kozott. A helyi
¢ghajlati viszonyok alapjan megjosoltuk a jelen tanulméanyban kozvetleniil nem mért
populaciok VTmax értékét, mivel ezeknek a sériilékeny fajoknak sok populacidja tavoli
teriileteken fordul el6, de a klimavaltozas hatasainak becslésében fontosak voltak.
Végiil teszteltiik az egyedek tulajdonséagai, példaul az ivar és a testméret altal aVTmax-
ra gyakorolt hatasokat is, mivel arra szamitottunk, hogy a nagyobb egyedek nagyobb
hémérséklet toleranciat mutatnak.

2.1.2. Anyag és modszer

2.1.2.1. Vizsgalt taxonok

Az Acridophaga alnemzetség, amely magaban foglalja a Vipera ursinii fajkomplexet,
a Vipera renardi fajkomplexet, a Vipera dinniki, a Vipera graeca, a Vipera walser, a
Vipera kaznakovi, a Vipera darevskii komplexet és a Vipera anatolica-t, szamos
filogenetikailag elkiilonilo fajra és alfajra tagolodik. Ezeket evolucidsan szignifikans
egységeknek (“evolutionary significant units” = ESU) ismerik el a kiilonb6zd szintli
eltérések €s az allopatrikus speciacios mintak miatt (Nilson és Andrén 2001, Ferchaud
et al. 2012, Zinenko et al. 2015, Mizsei et al. 2017, Freitas et al. 2020, Voros et al.
2022). A pusztai vipera-félék a palearktikus sztyepp €l6helyek széles tartomanyat
foglaljak el kiilonb6z6 tengerszint feletti magassagokban, egyes taxonok a mediterran
és kozép-azsiai hegységek fahatar feletti, alpin gyepein is el6fordulnak. Az 1.
vizsgélatban hasznalt taxonokat, elterjedési teriileteiket, illetve a mintavételi helyeket
a 2.1.1. abra mutatja be. Ebben a vizsgalatban kizartuk a V. kaznakovi-t, amely
tobbnyire zart, szubtropusi €és lombhullato erddkben €l (Mebert et al. 2015),
bizonytalan a filogenetikai helyzete és eltéré ¢élohelyeket preferal a tobbi
fajkomplexhez képest. A pusztai viperak gyakran kisméretli, izolalt populécidkban
(Mizsei et al. 2018). Bar a pusztai viperdk bizonyos ESU-i nem tekinthetdk
veszélyeztetettnek mivel az IUCN Vords Lista szerinti statuszuk “Nem fenyegetett”,
a taxonok tobbsége azonban kiilonb6zé mértéki kihaldsi kockazattal néz szembe. A
fenyegetett taxonok statusza a “Sebezhet6t6]l” a “Sulyosan veszélyeztetettig” terjed
(Edgar & Bird 2005; Gogmen et al. 2017; Mizsei et al. 2018). Az éghajlatvaltozas
kovetkezményeire vonatkozo jelenlegi eldrejelzések fényében a hideg éghajlathoz

alkalmazkodd mediterran hiillok, koztik a V. ursinii, a V. walser és a V. graeca a
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legveszélyeztetettebb kigyok Eurdpaban (Araujo et al. 2006; Carvalho et al. 2010;
Martinez-Freiria 2015; Mizsei et al., 2021).

2.1.2.2. Adatgyiijtés

A pusztai viperdk VTmax adatait kilenc taxon populacidjdban, vadon €16 egyedektdl
gyijtottiik (2.1.1 abra, 2.1.1 tablazat). Taxononként egy populaciobol vettiink mintat,
kivéve a V. graeca és a V. ursinii ssp. Cr taxonokat, ahol két-két populacio egyedeit
mintaztunk. Felvettiik az egyedek megtalalasi helyének GPS koordinatait, a kigyokat
kesztyiiben fogtuk meg, majd az allatokat textilzsakokba helyeztiik a mérésig, melyet
tabori koriilmények kozott végeztiink. A mérések eldtt és utdn minden egyedet a
vaszonzsakokban taroltuk arnyékban. A VTmax méréseket kovetden rogzitettiik az
egyedek ivarat és teszthosszat (snout—vent length - SVL). A mérések utan a kigyokat
elengedtiik a megtalalasuk helyszinén. Kilenc taxon 194 vipera egyedénél végeztiink
VTmax méréseket.

pVau. ;p;;:CL"W 3 J<Macrop | WA Yia is - = V renardi renardi®es

R

V. u: rakosiensis

Viwalser@. V. u..spp. Cr —0 o
V. u. moldavica
SOV U macrops

(6)
)
V. graec&

<D (1)
V. u. ursinii % (2)

2.1.1 abra. Az 1. vizsgalatban szerepld pusztai vipera taxonok, azok észleléseinek adatai (fehér pontok)
és hozzavetbleges elterjedési teriiletei (fehér poligonok) (taxondmia: Freitas et al. 2009). A szamozott
pontok és a sarga taxon nevek jelzik a VT max-ra mért populdciokat, a fehér pontok pedig a kérnyezeti
adatok kinyerésére és a prediktalt VTmax becslésére hasznalt helyeket jelzik.
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2.1.1.tablazat. Az 1. vizsgalatban lemért egyedek testhossza (SVL) és taxononkénti/ivaronk
mintaszamok

Testhossz (SVL) mm atlag + SE (mintaszam)

Faj Himek Nostények

Vipera ursinii rakosiensis 228 £38.11 (n=15) 310 +24.73 (n=14)
Vipera ursinii moldavica 307.24+£29.07 (n=17)  344.83 +£30.78 (n=12)
Vipera ursinii macrops 209.43 £35.92 (n=17) 256.13 £20.7 (n= 15)

Vipera ursinii ssp. Cr 261.33 £22.2 (n=6) 336 £20.43 (n=15)
Vipera dinniki 350 +21.84 (n= 6) 401.33 £21.78 (n=9)
Vipera renardi eriwanensis 299.11 £10.04 (n=9) 306.7 + 14.38 (n=10)
Vipera renardi renardi 306.77 +£32.5 (n=13) 394.1 £ 31.04 (n=21)

Vipera graeca 241.5 +30.63 (n=4) 294 +£19.22 (n=17)
Vipera darevskii 3344+ 25.3 (n=5) 327.79 £32.83 (n= 14)

A pusztai vipera egyedek VTmax értékének mérésére hordozhaté klimakamrat
hasznaltunk (2.1.2. abra). A klimakamra egy 30 x 30 x 30 cm-es hungarocell doboz
volt, amelynek belsé térfogata 22 x 22 x 22 cm. Annak érdekében, hogy az allatok a
tulmelegedés elkeriilése ceéljabol elhagyhassak a kamrat, a kamra oldalan egy kor
keresztmetszetli (2 4 cm), billendajtoval ellatott kijaratot alakitottunk ki. A belsd
levegd hémérsékletét egy precizios hémérséklet-szabalyozo egység (Omron ESCC-T)
szabalyozta, amely egy PT100 homérséklet-érzékelén (HVAC-Controls CHWTS-1)
keresztiil monitorozta a levegd homérsekletét és kapcsolta be illetve ki a 60 W-0s
fiitéegységet (Schrack TUKO08343), egy relén Keresztiil (Omron G3NA205B). A
fokozatos hdémérséklet-ndvekedés precizitasanak biztositasa érdekében egy tobb
toréspontos fiitési profilt programoztunk a hdszabalyozd egységbe a CX-Thermo
EST2-2C-MV4 v4.0 szoftverrel (Omron). A mérés kezdetekor a doboz hdmérsékletét
10 percig 25 °C-on tartottuk, majd percenként automatikusan 0,5 °C-kal ndveltiik.
Amikor az egyedek elhagytak a klimakamrat, a testhomérsékletiiket (VTmax) azonnal
rogzitettiik egy sterilizalt és sikositoba martott kloakahémérével (Testo 826-T4).

Minden egyedet 2-5 napig tartottunk fogsagban, ezalatt haromszor mértiik meg a
VTmax értékiiket.
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2.1.2. abra. A VTmax mérésekhez hasznalt klimakamra

A vizsgalt taxonok ¢élohelyeinek klimatikus viszonyainak becslésére elsé 1€pésben
Osszegyljtottiikk és adatbazisba rendeztiik a pusztai viperak elterjedésérél fellelhetd
adatokat. Az adatok forrasa a nagy nemzetkozi adatbazisok (GBIF, iNaturalist,
UKrBIN), a szakirodalomban publikalt- (Nilson & Andrén 2001; Ferchaud et al. 2012;
Zinenko et al. 2015; Console et al. 2020) és a kutatocsoportunk altal gydjtott, nem
publikalt elterjedési adatok (https://openbiomaps.org/projects/vipera) voltak. Az
eléfordulasi adatokat a példanyokrdl rendelkezésre all6 informaciok (morfoldgia)
vagy a megfigyelések (fotok) alapjan validaltuk. Vizudlis informacié hidnyaban

ellendriztiik a megfigyelés helyét mitholdfelvételeken és a molekularis adatokkal
alatdmasztott elterjedési teriiletet (Ferchaud et al. 2012; Zinenko et al. 2015; Mizsei et
al. 2017; Freitas et al. 2020; Voros et al. 2022). Az adatok 0sszeallitasa és validalasa
utan az adatbazisban 4266 db georeferalt lokalitas szerepelt.

Az ¢€l6helyek klimatikus adottsagainak VTmax-ra gyakorolt hatasanak vizsgalatara
kornyezeti adatokat gyiijtottink a CHELSA 2.1 adatbézisbol (Karger et al. 2017)
amely a légkori csapadék- és homérséklet-mérések adatain alapuld, skalazott
homeérséklet- és csapadékbecsléseket tartalmazza 30 ivmasodperc felbontasban (kb. 1
x 1 km racsméret). A Karger és munkatarsai (2017) altal hasznalt algoritmus tartalmaz
utdlagos orografiai korrekcidkat, beleértve a szélmezdket, a volgykitettséget és a
hatarréteg magassadgat. Az eredményiil kapott becslések havi homérséklet- ¢és
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csapadékadatokbol, valamint kiilonféle szarmaztatott valtozokbol allnak. Az adatbézis
legfrissebb valtozatat hasznaltuk, mely az 1981 és 2010 kozott megfigyelt adatok
alapjan késziilt.

2.1.2.3. Elemzés

Minden elemzést az R 4.1.3 (R Core Team 2022) statisztikai kornyezetben végeztiink.
A pusztai viperdk VTmax becsléséhez minden egyed legmagasabb mért VT max értékét
hasznaltuk. Az egyes taxonok VTmax eloszlasanak becsléséhez eldszor kiszamitottuk
az adatok atlagat, szorasat, ferdeségét és gorbiiletét a FITDISTRPLUS csomag
“descdist” funkcidjaval (Delignette-Muller & Dutang 2015). Ezt kovetden ezekkel a
paraméterekkel illesztettiink egy eloszlasi fliggvényt az adatokra a PearsonDS csomag
“rpearson” funkcidjaval (Becker & KloBner 2022). Végiil az illesztett eloszlas
cstcsértékét valasztottuk az egyes taxonok becsiilt atlagos VTmax (€V Tmax) értékeként.

A filogenetikai meghatarozottsag tesztelésére elsé 1épésben torzsfarekonstrukciot
végeztiink, melyhez tobb 16kuszos Bayes-féle rekonstrukciot hasznaltunk (Freitas et
al. 2020), az 6sszes eurdzsiai vipera-taxon hét mitokondridlis DNS génfragmensének
Osszevont szekvenciai alapjan. A filogenetikai rekonstrukcidhoz sziikséges nexus f3;jl
importalasahoz és elemzésre el6készitéséhez az APE és a PHYTOOLS csomagokat
(Revell 2012; Paradis & Schliep 2019) alkalmaztuk. A filogenetikai fa d4ghosszainak
kiszamitdsdhoz az APE “compute.brlen” fiiggvényét hasznaltuk. A filogenetikai
szignal jelenlétét a Pagel-féle A (Pagel 1999; Freckleton et al. 2002) és a Bloomberg-
féle K (Bloomberg et al. 2007) fliggvények eV Tmax adatokon torténd kiszdmitasaval
teszteltiik a PHYTOOLS “filosig” fliggvénye segitségével.

A sikvidéki és hegyvidéki pusztai viperapopulaciok VTmax értékeinek
Osszehasonlitdsdhoz a vizsgalt kilenc taxonbdl két alcsoportot hoztunk létre az
¢lohelylik tengerszint feletti magassaga alapjan. A fahatar alatti sztyeppeken (altalaban
1000 m tengerszint feletti magassagig) talalhatd populaciokat sztyeppi, sikvidéki
populdcioknak , mig a fahatar feletti alpesi gyepeken éloket (altalaban 1000 m
tengerszint feletti magassagtol) magashegyi, alpin elterjedésti populdcioknak
tekintettiink.

A fahatar egy okologiai hatdrvonal, amely foldrajzi barrierként szolgalhat a sikvidéki
¢és hegyvidéki fajok éldhelyei kozott (Hofgaard & Willmann 2002; Hertel et al. 2008).
A VTmax értékek kiilonbségét a két éldhelycsoport kozott a STATS csomag (R Core
Team 2022) “wilcox.test” fiiggvényének kétmintas Wilcoxon tesztjével (mas néven
Mann-Whitney teszttel) teszteltiik.

20



Az ¢élohelyek termalis jellemzoéinek VTmax-ra gyakorolt hatdsanak modellezéséhez a
RANDOMFOREST csomag “randomForest” fiiggvényét haszndlatuk (Liaw &
Wiener 2002) az alapértelmezett paraméterekkel. A CHELSA kornyezeti adatokat a
vizsgalt vipera egyedek észlelésének koordinatdira vonatkoztatva vontuk ki a
RASTER csomag “extract” funkcidjaval (Hijmans et al. 2020). A kinyert adatokat
nullara kozpontositottuk és a “scale” funkcid segitségével a szords értékét 1-re
allitottuk. Az er6sen korrelal6 (r > 0,8) valtozokat a CARET csomag “findCorrelation”
fiiggvényével tavolitottuk el (Kuhn 2022). A kornyezeti valtozok VTmax-ra gyakorolt
hatasanak szerepét a random forest modellben az atlagos csokkenési pontossaggal
(%IncMSE) ¢és a Gini-index atlagos csokkenésével (IncNodePurity) mértiik,
amelyeket a CARET csomag “varlmp” fiiggvényével szdmitottunk ki. A
mintavételben nem szerepld pusztai vipera taxonok VTmax-értékének (pVTmax)
becsléséhez a RANDOMFOREST csomag “predict” fliggvényét hasznaltuk, az
egyedek észlelési pontjaihoz tartozé kornyezeti adatok felhasznalasaval. Altalanos
linearis modellekkel (GLM) modellszelekciot végeztiink, hogy értékeljiik a kornyezeti
valtozok hatdsat a VTmax-ra. A legjobban illeszked6 modellt vagy modelleket az
Akaike-értékek kozotti kiilonbség (AAIC < 2.0) alapjan azonositottuk, majd a
paraméterek kiszamitasahoz a legjobb modellek atlagolasat alkalmaztuk a MuMin
csomag segitségével (Barton 2019).

Az egyes tulajdonsagok VTmax-ra gyakorolt hatasanak vizsgalatara Markov-lancos
Monte Carlo-féle tobbvaltozos linearis  kevert modelleket (MCMCglmm)
alkalmaztunk. Fliggd valtozoként az egyes egyedek VTmax értékét, valamint a
testhosszt, az ivart és ezek kétirany(l interakciojat magyarazd valtozoként
szerepeltettilk. Filogenetikai kontrollt alkalmazva a kordbban megszerkesztett
filogenetikai fa segitségével a modellt a MCMCGLMM csomag “MCMCglmm”
fiiggvényével illesztettiik, nem informativ priorok hasznalataval (Hadfield 2010). A
modell akar 5 000 000 MCMC iteracioval futott. Az MCMC paraméterek 1000 iteracid
utan minden 500 iteracional mintdzva voltak.
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2.1.3. Eredmények

Az altalunk vizsgalt kilenc pusztai vipera taxon egyedeinél mért VTmax értékek 32,5
°C ¢és 39,7 °C kozott valtoztak, az atlag VTmax értek 36,4 °C (£0,105 SE, N = 194)
volt. A VTmax értékek szélesebb tartomanyat figyeltiik meg a V. ursinii macrops és a
V. ursinii ssp. Cr esetében, mig a V. dinniki és a V. renardi eriwanensis egyedeinél
mért VTmax értékek mozogtak a legsziikebb tartomanyban (2.1.3 abra). A pusztai
vipera taxnok egymashoz viszonyitott filogenetikai helyzete nem befolyasolta a VTmax

értékek alakuldsat, nem talaltunk erre utald szignifikans filogenetikai szignalt (x =

0,873, P =0,296; 1 <0,0001, P=1).

2.1.3 abra. A vizsgalt taxonok filogenetikai kapcsolatai és a VTmax €l0szlasa. A fekete fiiggbleges

vonalak az atlagos csucsértéket (eVTmax) jelzik.
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A VTmax értékek tengerszint feletti magassag szerinti Osszehasonlitdsa azt mutatta,
hogy a sikvidéki taxonok (V. renardi renardi, V. ursinii moldavica és V. u. rakosiensis)
VTmax értékei szignifikdnsan alacsonyabbak voltak, mint a hegyi taxonokndl mért
értékek (V. graeca, V. darevskii, V. dinniki, V. renardi eriwanensis, V. ursinii ssp. Cr,
V. u. macrops; W = 2113, P < 0.0001).

A VTmax érték alakuldsat magyarazo legfontosabb kdrnyezeti valtozok a csapadék
mennyisége a leghidegebb (biol9), a legszarazabb (biol4) és a legmelegebb (biol8)
negyedévekben, a rovidhullamu fénymennyiség (rsds), valamint a leghidegebb (biol1)
¢és a legnedvesebb (bio8) negyedévek atlaghémérséklete voltak (2.1.2 tablazat). A
modell pontosan josolta az altalunk mért VT max értékek atlagat (2.1.4 abra, 2.1.5 abra).
A GLM modell becslései azt mutattdk, hogy a révidhullama fénymennyiség (rsds)
jelentds pozitiv hatassal volt a VTmax-ra, emellett a bio8, a felhdboritottsag (clt), az
atlaghdmérséklet (bio2) és a legszarazabb negyedév atlaghdmérséklete (bio9) jelentds
negativ hatassal volt a VTmax értékekre (2.1.2 tablazat).

2.1.2 tablazat. A pusztai viperdk VTmax valtozatossagat magyarazo legfontosabb kdrnyezeti valtozok,
amelyeket a random forest és a GLM elemzésekkel szamitottunk ki. A random forest elemzésnél az
elérejelzok fontossagat a pontossagesokkenés (%IncMSE) és a Gini-index csokkenése (IncNodePurity)
alapjan mértiik, mig a GLM elemzéseknél a legjobb GLM modellek atlagolt egyiitthatd becsléseit
abrazoltuk (delta AICc < 2).

Random GLM
forest
variable %IncMSE IncNodePurity  Becsiilt SE z P valtozok megnevezése
érték
biol9 14.17 19.1 1.8728  3.23070.57830.3630 A leghidegebb negyedév csapadékmennyisége
biol4 13.57 16.43 -7.0225 4.2226 1.65890.0971 A legszarazabb honap csapadékmennyisége
biol8 13.51 14.12 3.7950 2.31271.63720.1016 A legmelegebb negyedév csapadékmennyisége
rsds 13.06 20.93 0.8918 0.30182.93920.0033 Felszini learaml6 révidhullami sugdrzas
bioll 12.56 213 -5.4016 3.37491.50920.1313 A leghidegebb negyedév atlaghomérséklete
bio8 10.98 21.07 -5.3581 1.82142.92670.0034 A legcsapadékosabb negyedév atlaghomérséklete
biol3 10.91 12.38 -2.3058 2.04781.12410.2610 Csapadék évszakos valtozékonysaga
app 10.7 10.97 1.3883 1.53820.90130.3674 Nettd elsodleges termelés
clt 10.67 10.43 -1.2482  0.55632.23670.0253 Az dtlagos havi felhdboritottsag
bio2 9.86 7.45 -4.7240  2.01432.33740.0194 Az atlagos napi homérséklet-ingadozas
bio9 8.7 6.69 4.7262 1.73282.71380.0067 A legszarazabb negyedév atlaghomérséklete
hurs 6.92 9.1 -0.3517 0.98060.35740.7208 Felszinkdzeli relativ paratartalom
bio7 5.11 5.59 6.2093 3.21701.92540.0542 Az éves homérsékleti tartomany
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2.1.4 abra. A pusztai viperak megfigyelt (VTmax) és prediktalt (pVTmax) hdmérséklet toleranciajanak
fels6 hatara (atlag = SE). A pVTmax a kdrnyezeti valtozokra illesztett random forest modell altal becsiilt
érték. A hibasavok az SE-t, a szaggatott vonal az 1:1 aranyvonalat jelzi.
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¢és hibasavok a pVTmax érték atlagat + SE jelzik.
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volt, mig az ivarnak ¢és a két valtozo kdlcsonhatasanak nincs hatasa (2.1.3 tablazat).

2.1.3 tablazat. A testhossz és az ivar hatasa a VT max egyed szintll valtozatossagara

Becsiilt érték Cl 1-95% C1 U-95% Effektiv mintaszam pMCMC

(Intercept) 34.1474 319693 36.3887
SVL (testhossz)  0.0108 0.0051 0.0177
ivar 0.6837 -0.4969 1.7835

SVL :ivar -0.0036  -0.0074 -0.0004

928.6708 0.001
990.5308 0.001
972.1719 0.2265
979.921 0.0501
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2.1.4. Diszkusszi6

Nem talaltunk szignifikans filogenetikai szignalt a pusztai vipera fajok VTmax értékei
kozott ami arra utal, hogy az altalunk vizsgalt fajok hémérséklet toleranciaja csekély
filogenetikai meghatarozottsdggal rendelkezik. Ez az eredmény azért meglepd, mert
mas termikus tulajdonsagok esetében nem ez a megszokott. A CTmax-ra dsszpontositd
tanulmanyok kimutattdk, hogy a hdmérséklet tolerancia felsd hatarértékének
evolucidja lassu lehet és gyakran erds filogenetikai meghatarozottsagot mutat, ezt az
elméletet gyakran a Bogert-effektushoz kotik (Aragjo et al. 2013; Grigg & Buckley
2013). Bogert szerint a szabalyozd viselkedések, mint példaul a termoregulacio,
csokkentik az élélényekre nehezedd szelekcids nyomast és potencialisan limitaljak a
fiziologiai evoluciot. Ez az elmélet azt sugallja, hogy a termoregulacios viselkedés
tompithatja az evolucios nyomast az olyan fizioldgiai tulajdonsadgokra, mint a példaul
CTmax (Munoz 2022). Tekintettel arra, hogy a VTmax valtozésai potencidlisan
befolyasolhatjdk a CTmax evoluciés meghatarozottsagat, tovabbi kutatasokra van
sziikség ahhoz, hogy teljes mértékben megérthessiik a hdmérséklet tolerancia e két
mérdszdmanak Osszefliggését

Masrészt szamos makroevolicios tanulmany kimutatta, hogy a hdmérséklet
szabalyozas kiilonbozd eszkdzei egymastol fliggetleniil is fejlddhetnek (Bodensteiner
etal. 2021). Mig egyes tulajdonsagok filogenetikailag korlatozott modon fejlddhetnek,
a vizsgalatunkban megfigyelt hdmérséklet tolerancia a lokalis kdrnyezethez valo
fiiggetlen alkalmazkodas kovetkezménye lehet. A viselkedés altal szabalyozott
hémérséklet tolerancia fels® hatarat befolyasolhatja a kornyezet hdémérséklet
variancidja, amely alpin kornyezetben szélesebb hatarok kozott valtozhat, ahol az
optimalis kornyezeti hdmérséklet napi- és éves eldfordulasa egyarant korlatozott. Ezt
a kérdést a jovoben tovabb lehet vizsgalni, ha adatokat gytijtenénk a V. kaznakovi
komplex taxonjaibdl, melyek mérsékelt- és szubtropusi erdékben egyarant
elofordulnak ¢és kiterjesztenénk a mintavételt a V. dinniki és V. darevskii
alacsonyabban fekvd populaciodira.

Vizsgéalatunk sordn azt tapasztaltuk, hogy a hidegebb kdrnyezetben (hegyvidéken)
eléforduld populacidkban magasabb VTmax értékeket produkaltak az egyedek, ami
ellentmond annak a hipotézisnek, miszerint a kornyezeti hdmérséklet pozitiv hatassal
van a VTmax értékek alakulasara. Ez azzal magyarazhato, hogy a VTmax értékek
magasabbak lesznek, ha alacsony a kornyezeti homérséklet a viperak aktivitasi
id6szakaban, valamint alacsony a pdaratartalom ¢és a felhOboritottsag, és az éves
csapadékmennyiség egyenetleniil oszlik el. Ezek a kérnyezeti faktorok olyan termikus
kornyezetet hoznak 1étre, amely hatdsara a viperak homérséklet tolerancidja nd, ami
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lehetvé teszi szamukra, hogy a napsiitéses ordk rovid idészakait hatékonyabban ki
tudjak hasznalni, példdul az emésztéshez és az utddok fejlédéséhez sziikséges
termoregulaciora. Az aktivitasra alkalmas iddszak utdn a kdrnyezeti hdmérséklet
sokkal gyorsabban csokken a magasan fekvd teriileteken, mint a sikvidéki
¢lohelyeken, mely ugyancsak hozzédjarulhat a magasabb hémérsékleti értékek
elviselésének képességéhez a hegyvidéki populaciokban. A hémérsékleti tolerancia
jellemzésére leggyakrabban hasznalt médszer a CTmax mérés, amely pikkelyes hiillok
esetében pontosabban megjosolhatd a homérsékletingadozassal kapcsolatos
valtozokbol, mint az atlagos hdmérsékleti valtozokbol (Clusella-Trullas et al. 2011).

A hideg éghajlati hipotézis azt sugallja, hogy hideg és/vagy kiszamithatatlan
éghajlaton (Tinkle & Gibbons 1977) erés lehet a szelekcié a magasabb hétoleranciara,
ami a megndvekedett CTmax és az alacsonyabb CTmin értékekben nyilvanul meg az
alelevensziilo fajoknal (példaul a viperdkndl) és magasabb fitneszt eredményez,
ellentétben a tojasrakod fajokkal, amelyek nem tudjdk szabdlyozni az inkubacids
hémérsékletet (Shine 1995; Lourdais et al. 2004). Osszefoglalva, eredményeink azt
sugalljak, hogy a hideg élohelyek magas hdétolerancidja alkalmazkodés lehet a
hészabalyozas maximalizalasara, ha a kornyezeti hdmérséklet csak rovid ideig éri el a
preferalt értékeket. A kornyezeti tényezOk és a hdmérséklet tolerancia kozotti
kapcsolat tovabbi kutatisa mas fajoknal, beleértve a kigyok operativ- ¢és
testhdmérsékletének vizsgalatat természetes kornyezetiikben, segithet megérteni az
ektoterm él6lények homérséklet tolerancia altali alkalmazkodasat.

2.2. A pusztai viperak onkéntes homérséklet maximumanak
egyeden beliili €s egyedek kozotti valtozatossaga

2.2.1. Bevezetés

A hémérséklet toleranciat altalaban a kritikusan magas testhomérsékleti érték (CTmax)
és a kritikusan alacsony testhdmérsékleti érték (CTmin) mérésével jellemzik, amelyek
a legszélesebb korben mért termikus paraméterek (Bennett et al. 2021). Ezzel szemben
az Onként valasztott hdmérsékleti maximummal (VTmax), amely a viselkedés altal
befolyasolt hémérséklet tolerancia felsé hatara, ritkdbban foglalkoznak (Camacho &
Rusch 2017). Az ezen termoregulacidos valtozok mérésének megismételhetdséget
vizsgald tanulmanyok korlatozott szdma (McTernan & Sears 2022) modszertani
nehézségekbdl fakadhat. A CTmax mérése magaban hordozza a megnovekedett
mortalitds kockazatat, még egy egyedi teszt esetén is, ami etikai aggalyokat vet fel
(Camacho et al. 2023). Ezzel szemben a VTmax a hémérsékleti tolerancia nem invaziv
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¢és 0kologiailag relevans mérdszamanak tekinthetd, de egészen a kozelmultig hidnyzott
a gyakorlatias és kovetkezetes definicio (Camacho et al. 2018). Jellemzden robusztus
¢s rugalmas mérési paraméternek tekintik (Camacho et al. 2024) Az egyedenként
vizsgalt termikus valtozok, mint példaul a beallitott testhdmérséklet (Artacho et al.
2013; Clusella Trullas et al. 2007; Sauer et al. 2018), VTmax és CTmax (McTernan &
Sears 2022; O’ Donnell et al. 2020) korabban féleg ektoterm €é161ények esetében voltak
vizsgalva. A korabbi eredmények arra utalnak, hogy az egyedi hdszabalyozési
képesség a legtobb vizsgalt populacidban jelen van (Goulet et al. 2017; Horvath et al.
2020; Michelangeli et al. 2018). A termalbiologiai vizsgalatokkal foglalkozo6 kordbbi
tanulmanyok tilnyomorészt a fajok vagy populéciok atlagaira Gsszpontositottak,
kevésbé fektettek hangsulyt az egyedek kozotti és az egyeden beliili eltérésekre
(Artacho et al. 2013). Kutatasunkban az Acridophaga alnemzetségbe tartozo pusztai
vipera-félék egyéni viselkedés altal befolyasolt hdmérséklet toleranciajat vizsgaltuk
(Nilson & Andrén, 2001). Korabban (Radovics et al. 2023; 2.1. fejezet) ugy talaltuk,
hogy a pusztai viperak populacioinak VTmax atlagértékeit nem filogenetikai szignalok,
hanem az ¢lohelyek homérséklete és csapadék ellatottsaga befolyasolja, tovabba a
hidegebb, alpin kdrnyezetben €16 viperapopulaciok magasabb VTmax-ot produkalnak,
mint a melegebb, sikvidéki sztyeppei kdrnyezetben €16 taxonok. Ennélfogva ennél az
egyedi szinti termoregulacids valtozonal a lokalis adaptacio jelentds szelekcids
er6ként hathat.

A 2. vizsgélatban a V Tmax egyedek kozotti és egyeden beliili valtozatossagat vizsgaltuk
a rokon pusztai viperafajok és alfajok kiilonbozd ¢éldhelytipusain (sikvidéki vs.
hegyvidéki). Figyelembe véve a populacidos atlagok allandd kiilonbségeit, azt
feltételeztiik, hogy az egyedek az altaluk vélasztott VTmax értékekben is kiilonboznek
egymastol, ami az egyedek kozotti és az egyénen beliili varianciat, végsd soron pedig
ennek a tulajdonsagnak a plasztikus és szelektiv potencidljat mutatja. Feltételeztiik,
hogy az alpin él6helyeken €16 populaciokbodl szarmazo egyedek VTmax-értéke nagyobb
allandosdgot mutat, mint a sztyeppi elterjedésii taxonok egyedeinél. Ez a hipotézis
abbdl a feltevésbdl fakadt, hogy a magasabb kornyezeti hdmérsékleten valo aktivitas
valdjdban kényszer, hogy meghosszabbitsdk a rovidebb hegyvidéki aktivitasi
periodusukat, ami koriiltekintdbb hdszabalyozast tesz sziikségessé, mivel kozel
vannak a kritikus fizioldgiai maximumukhoz (Radovics et al. 2023; 2.1. fejezet).
Emellett arra szamitottunk, hogy a helyi éghajlati viszonyok jelentds szerepet
jatszanak a VTmax valtozatossaganak alakulasaban. Tovabba, mivel a hészabalyozasi
viselkedés nagymértékben fligg az egyedi tulajdonsagoktol (Sih et al. 2015), ezért az
egyes tulajdonsagok VTmax-ra gyakorolt hatasat is vizsgaltuk, mint pl. testméret, ivar
¢és mintavételi id6. Arra szamitottunk, hogy a nagyobb testmérettel rendelkez6 egyedek
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alacsonyabb varianciadt mutatnak a VTmax értékekben az egyedek kiilonbozo feliilet-
térfogat aranyanak eltérd termikus jellemz6i miatt (Diaz-Ricaurte et al., 2022). Vartuk
az ivar ¢és a mintavételi id0 hatasat is, tekintettel arra, hogy a gravid ndstények
precizebb hdszabalyozast végezhetnek a himekhez képest (Dyugmedzhiev et al., 2020)

2.2.2. Anyag és mddszer
2.2.2.1. Adatok

Az elemzésben a pusztai viperdk mért VTmax adatait hasznaltuk fel, melyeket az 1.
vizsgalatnal leirt modon gytjtottiink (Radovics et al. 2023; 2.1. fejezet).

2.2.2.2. Elemezés

Az egyedeken beliili és egyedek kozotti valtozatossag vizsgalataba azokat a vipera-
egyedeket vontuk be, amelyeket legalabb harom alkalommal mértiink. Az adatok
elemzését R statisztikai kornyezetben végeztiik. A VTmax mérések ismételhetdségét
(repetabilitasat), az egyedek kozotti és az egyedeken beliili valtozast, valamint az
egyedi tulajdonsagok és kornyezeti tényezOk hatdsait kettds hierarchikus lineéris
vegyes modellekkel (DHLMM) becsiiltik meg a “brms” csomag hasznalataval
(Biirkner 2018, 2017), amely a Bayes-féle Stan szoftveren (2.26-os verzid, Stan
Development Team 2021) alapul. A DHLMM megkozelitésben az ,,atlagmodell” azt
becsiili meg, hogy az egyedek eltérnek-e a kérdéses tulajdonsdg atlagos
kifejezddésében, mig a ,,maradékmodell” azt becsiili meg, hogy kiilonbdznek-e az
atlag koriili rezidudlis intraindividudlis varidcioban (rIIV). Az elemzéshez a VTmax
értékeket standardizaltuk (azaz z-transzformaltuk, ahol az atlag = 0 és a szoras = 1).
Ez a transzformacié nem befolyésolja a valtozo értékeit, de segiti a modellillesztést. A
standardizalt VTmax-0t valaszvaltozoként illesztettiik a modellekbe, Gauss-eloszlas
segitségével elemeztiik. A DHLMM modellben a sikvidéki €s a hegyvidéki elterjedésti
populéciok kozotti potencialis kiilonbségeket teszteltiik. Hozzaadtunk egy populacios
metszéspontot (atlagmodell: B0, rezidualis modell: y0), amelynek egyetlen rogzitett
hatasa a ,,fahatar”. E felosztas alapjan a sikvidéki csoportba, azaz a ,.fahatar” alatti
fajok kozé a V. u. rakosiensis, V. u. moldavica, és V. r. renardi, mig a tobbi faj a
hegyvidéki csoporthoz tartoztak. Tovabba teszteltiik az egyedi kiilonbségeket ugy,
hogy az ,,egyedi identitast” random metszéspontként (a ,,fahatarral” csoportositva)
belefoglaltuk az 4atlag- ¢és maradékmodellbe. A rezidudlis modellben az w2
hiperparaméter azt tiikrozi (logaritmikus skalan), hogy az egyedek mennyire

kiilonboznek egymastol a maradék szorasa tekintetében. A sikvidéki és hegyvidéki
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populacidkra vonatkoz6 VTmax korrigalt ismételhetdségi becsléseit ebbdl a DHLMM-
bdl szamitottuk ki ugy, hogy az egyedek kozotti varianciat elosztottuk a teljes
fenotipusos varianciaval.

R = Vegyed/(Vegyed + Vreziduitis)

Figyelembe kell venni, hogy a rezidualis variancia (Vresiduar) itt a rezidualis modell (y0)
populécios metszetére vonatkozik, ezért ezt a metszéspontot varianciava alakitottuk at
ugy, hogy a kitevdjét négyzetre emeltiik, mivel a diszperziés modell log skalat hasznal
a maradék standard szorasanak becslésére.

Két tovabbi DHLMM-t készitettlink, hogy felmérjiik a kornyezeti tényezok, az ivar,
az SVL ¢és az aktivitasi szezonban vett mintavételi idOpont lehetséges hatasat. Az
utobbit ugy hataroztuk meg, hogy kiszamoltuk a viperapopulacio elso éves aktivitasi
napja és a mérési szakasz kezdete k6zotti napok szamat. A viperapopulacio elso éves
aktivitasi napjat a populacié mintavételi daitumanak atlagos Julianus-naptar szerinti és
a CHELSA gdgfgd5 kozotti kiilonbségbdl vezettiik le, vagyis az elsé napbol, amikor
a homérséklet 5°C folé emelkedett Julianus-napokban mérve. Mind az atlag-, mind a
rezidualis modelleket hasonléan paramétereztiik. A masodik DHLMM-ben a VTmax-
ot (standardizélva) illesztettiik valaszvaltozokeént, mig a felszini lefelé iranyuld
,rovidhullamu sugarzéasfluxust” (rsds), az atlagos havi ,,felhdboritottsagot” (clt), a
,hapi homérséklet-ingadozas 4tlagat” (bio2), a ,legnedvesebb” (bio8) és a
»legszarazabb negyedév” (bio9) homérsékletét magyarazd valtozokként vettiik fel
(Radovics et al. 2023a). Az ,,egyedi azonossag” €s a ,,taxon” véletlen metszetekként
keriiltek be a modellbe. Harmadik és egyben végs6 DHLMM-iinket hasonldan
illesztettiik, azzal a kiilonbséggel, hogy az ,,aktivitasi szezonban vett mintavételi
idépont”, az ,,ivar” és az ,,SVL” magyarazo valtozoként szerepeltek. A folyamatos
magyarazo valtozokat mindkét modellben standardizaltuk. A DHLMM-eket nem
informalt priorokkal illesztettiik, ami a brms csomag alapértelmezett beallitasa. Négy
lancot futtattunk a konvergencia kiértékeléséhez, 6000 iteracidoval, 1000 iteracios
bemelegitéssel ¢és egy 4-es ritkitdsi intervallummal. Az Gsszes becsiilt
modellkoefficiens ¢€és megbizhatosdgi intervallum kielégité konvergencia-
diagnosztikaval rendelkezett: R-hat (potencialis skala-redukcids faktor a szétvalasztott
lancokon) < 1,01, és a effektiv mintaszam >400 (Vehtari et al. 2021).
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2.2.3. Eredmények

Az els6 DHLMM modelliink alapjan a VTmax értékek alakuldsat befolyasolja a
,fahatar” (becslés = -0,72, 95% CI = [-1,02 - -0,42]), az alpin él6helyen el6forduld
viperak magasabb VTmax hémérsékleti értékeket mutattak (2.2.1. abra), viszont a rl1V
kiilonbségeket (az Osszevont mintaban), azaz a viselkedés kiszamithat6sagat nem
befolyasolta a sikvidéki illetve a hegyvidéki él6hely divergencia (2.2.1. tablazat). A
vipera egyedek atlagos VTmax értékében lényegesen kiillonboztek egymastdl mind a
sikvidéki, mind a hegyvidéki populaciokban (0,57, [0,4-0,76]; 0,37, [0,05-0,68]).
Fontos, hogy az rllV-ben is jelentés egyéni kiilonbségek voltak jelen mindkét
¢l6helytipusban (hegyvidéki = 0,27, [0,04 — 0,51]; sikvidéki = 0,17, [0,04 — 0,45]).
Mind a sikvidéki, mind a hegyvidéki viperdk konzisztensek voltak a VTmax értékében
(R=0,19, 95% CI = [2,66 x 10-8 — 0,4] vs. 0,38, 95% CI = [0,21 - 0,56]), ami azt
jelenti, hogy egyes vipera egyedek alacsonyabb, mig masok magasabb VT max értékeket
produkaltak, mint az adott populacional tapasztalt atlag VTmax érték. Bell és
munkatarsai (2009) metaanalizise alapjan az eldbbi alacsonynak, mig az utobbi atlagos
ismételhetdségiinek tekinthetd. Nem volt szignifikdns kiilonbség a mérések
repetabilitas becslésében a kiilonb6z6 él6helytipusok szerint (2.2.2. abra).

0.50

0.25 4

0.00

-0.251

VTmax (skalazott)

-0.501

hegyvidéki sikvidéeki

Eléhely

2.2.1. abra. A populacidszinti kiilonbségek az atlagos Onkéntes homérsékleti maximumban
(viselkedési tipus) a hegyvidéki és a sikvidéki taxonok kozott a Vipera ursinii komplexben. A
grafikonok feltételes hatasokat és 95%-0s hiteles intervallumokat mutatnak, melyeket Bayes-féle kett6s
hierarchikus vegyes modellekbdl nyertiink.
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2.2.1. tablazat. Kiilonbségek az egyedi atlag (atlag modell) és a prediktalhaté (rezidualis modell) VT max
értékekben a hegyvidéki és a sikvidéki Vipera ursinii taxonok kozott. Az értékek és a 95%-0S
megbizhatésagi intervallumok (zérdjelben) a kettds hierarchikus vegyes modellek alapjan vannak
megadva. Azok az értékek, amelyek eltértek a nullatol a 95%-0s megbizhatdsagi intervallumok alapjan,
féelkovérrel vannak kiemelve.

modell becslés (= 95% CI)
Atlagmodell

Fix hatdsok

Metszéspont 0.28 [0.09 — 0.47]
Fahatar (sztyeppe) -0.72 [-1.03 — 0.42]
Veletlen hatdsok

SdID,Inte:cept_a)pine 0.57 [0.4 - 0.76]
SdID,]nte:cept_gtgppe 0.37 [0.05 - 0.68]

Rezidualis modell

Fix hatasok

Metszéspont -0.32 [-0.5 --0.15]
Fahatar (sztyeppe) 0.13 [-0.14 - 0.4]
Veletlen hatdsok

O'DInerceptapine 027 [0.04—0.51]
wlelnzexcep‘Lsteppg 0.17 [0.01 — 0.45]

R_sikvidéki{ F—e—"
R hegyvidéki- ; ———
Vw_sikvideki] | S
Vw_hegyvidéki é e
Vi sikvideki| TP
Vi_hegyvidéki{ | e

0.0 0.5 1.0 1.5

2.2.2. abra. Az onkéntes hdmérsékleti maximum korrigalt ismételhetdségi értékei (1) az egyedeken
beliili és egyedek kozotti eltérések (Vw és Vi) a sikvidéki és a hegyvidéki taxonok kozott a Vipera
ursinii komplexben. A log variancia aranyokat (InVR) mutatjuk be.
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A masodik DHLMM modelliink nem mutatott semmilyen kornyezeti tényezo hatast a
viselkedéstipusra vagy az rlIV-re (2.2.2. tablazat). Ez a modell ismét megerdsitette az
egyedi variancia jelenlétét a VTmax értékek egyedek kozotti és egyeden beliili
valtozasaban (sdID.Intercept és ®2ID.Intercept). Jelentds eltérések mutatkoztak a
taxonok kozott és egy-egy taxonon beliil is (sdtaxon.Intercept és w2taxon.Intercept,
2.2.2. tablazat).

2.2.2. tablazat. A kornyezeti tényezOk hatasa az egyedek atlag (4tlag modell) és a prediktalhato
(rezidualis modell) VTmax értékére a Vipera ursinii fajkomplexben. A becsléseket és a 95%-0s hiteles
intervallumokat (zarojelben) kettés hierarchikus vegyes modellek alapjan mutatjuk be. A 95%-0s hiteles
intervallumok alapjan 0-t6l eltérd becslések félkovérrel vannak kiemelve.

modell becslés (= 95% CI)
Atlagmodell

Fix hatdsok

Metszéspont 2.03[-12.74-14.51]
Révidhullamu sugarzas 0.19 [-0.25-0.74]
Felhotakard -0.08 [-0.26 —0.10]

Napi atlag homérséklet ingadozas

A legcsapadékosabb negyedév atlaghomérséklete
A legszarazabb negyedév atlaghomérséklete
Véletlen hatasok

SdID.Ime:cept

Sdtaxon.imercept

Reziduilis modell

Fix hatasok

Metszéspont

Révidhullamu sugarzas

Felhotakard

Napi homérséklet-ingadozas atlaga

A legcsapadékosabb negyedév atlaghomérséklete
A legszarazabb negyedév atlaghomérséklete
Veletlen hatasok

mzmlmucept

2
() “taxon Intercept

0.12[-0.45-0.3]
-0.06 [-0.16 — 0.08]
-0.05 [-0.12 - 0.04]

0.31 [0.09 — 0.47]
0.68 [0.17 — 1.82]

231[-9.23-8.54]
0.02 [-0.33 —0.29]
0.03 [-0.12-0.11]
0.05 [-0.15-0.21]
0.02 [-0.06 — 0.08]
0.03 [-0.03 — 0.06]

0.14 [0.01 — 0.33]
0.25 [0.01 — 0.98]

A harmadik DHLMM modell az ivar VTmax értékekre gyakorolt szignifikans hatasat
jelezte (-0,32 [-0,56 - -0,08]), a himek nagyobb VTmax értékeket produkaltak, mint a
néstények (2.2.3. abra). A fennmarad6 nem-szignifikans hatasok a 2.2.3. tablazat-ban
lathatoak.
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2.2.3. abra. Az ivari kiilonbségek hatasa a populacidszintli atlagos onkéntes hémérsékleti maximumra
(viselkedési tipusra) a Vipera ursinii komplexben. A grafikonok feltételes hatasokat és 95%-0s hiteles
intervallumokat mutatnak, melyeket Bayes-féle kettds hierarchikus vegyes modellekbél nyertiink

2.2.3. tablazat. A szaporodasi id6szak, a méret és az ivari kiilonbségek hatasa az egyed atlagos (atlag
modell) és a prediktalhatd (rezidualis modell) VTmax értékére a Vipera ursinii fajkomplexben. A
becsléseket és a 95%-o0s hiteles intervallumokat (zardjelben) kettds hierarchikus vegyes modellek
alapjan mutatjuk be. A 95%-0s hiteles intervallumok alapjan 0-t6] eltéré becslések félkdvérrel vannak
kiemelve.

modell becslés (= 95% CI)
Atlagmodell

Fix hatasok

Metszéspont 0.28 [-0.22 - 0.79]
Szaporodasi 1doszak -0.21 [-0.7 —0.26]
Testhossz (SVL) 0.07 [-0.06 — 0.21]
Ivar -0.32 [-0.56 —-0.08]
Véletlen hatasok

SdID.Intexcept 0.24 [0.03 = 0.42]
Sdhtaxon intercept 0.65 [0.34 — 1.24]
Reziduailis modell

Fix hatasok

Metszéspont -0.32 [-0.58 —-0.06]
Szaporodasi idoszak 0.06 [-0.13 —0.27]
Testhossz (SVL) -0.11[-0.22 -0.01]
Ivar 0.09 [-0.15-0.32]
Veletlen hatasok

1D Intercept 0.12 [0.01 - 0.3]
ﬁ)zmxon_lmercept 0.21 [0.02 = 0.531
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2.2.4. Diszkusszi6

A fiziologiai és viselkedésbeli tulajdonsagok evolucidja a fenotipusos és genetikai
eltérésekre tamaszkodik ¢és feltételezhetden Osszefiiggésben allnak a fitnesszel
(Smith&Blumstein, 2008) Mindazonaltal allandosaguk az egyedek szintjén
létfontossdgu ahhoz, hogy a természetes szelekcid kifejtse hatasat (Laskowski et al.
2022; Westneat et al. 2015). Mivel az egyedek kozotti fenotipusos variancidt mind a
genetikai, mind az allandé kornyezeti hatasok eredményezik, a tulajdonsagok
konzisztencidja mellett a repetabilitdis becslések kozvetett  bizonyitékot
szolgaltathatnak a potencidlisan Orokolhetd genetikai variancidra, azaz a szik
értelemben vett 6roklddés lehetséges felsd hatarara (McTernan & Sears 2022). Hiany
van olyan tanulmanyokbdl, amelyek vizsgaljak az egyedek kozotti illetve az egyeden
beliili kiilonbségeket a termoregulacids tulajdonsdgokban, valamint a homérséklet
toleranciaban (Hubacek & Gvozdik, 2024).

Annak érdekében, hogy megértsilk a pusztai viperak (Acridophaga alnemzetség)
éghajlatvaltozashoz vald alkalmazkodasanak képességét, megvizsgaltuk a VTmax
egyedek kozotti és egyedi szinten tapasztalhatd eltéréseit, valamint azt, hogy hogyan
befolyasoljak a lokalis klimatikus viszonyok, az egyedek jellemzdi (testhossz, ivar) és
a kivalasztott mintavételi id0szak ezeket a varianciakomponenseket. Megallapitottuk,
hogy a hegyvidéki éléhelyeken €16 viperak atlagos VTmax értéke magasabb volt,
hasonl6an a korabban dokumentalt populécids atlagértékekhez (Radovics et al. 2023).
Az ¢lohelyek melegedése egy olyan szelekcids nyomas, amely a homérséklet-
tolerancia novekedését eredményezheti, ezaltal a kevésbé csokken hidegebb
¢ghajlaton €16 viperak napi és éves aktivitasi idészaka (Riddell et al. 2018). A
magasabb VTmax lehetévé teszi a rovid, gyakran rendkiviil meleg id6jarasi idészakok
hatékonyabb kihasznalasat, mivel a kornyezeti hdmérséklet gyakran meghaladja a
magasabb tengerszint feletti magassagban €16 fajok hémérséklet optimumat (Radovics
et al. 2023). A magasabb VTmax értékeket produkald sikvidéki vipera populaciok
jobban tolerdljdk a napi hémérséklet maximumokat, kihasznilva a korabban
melegebb, alkalmatlan éldhelyeket vagy akar a refugiumokat, amelyek mikroklimaja
altalaban megkdozelitik a hdmérséklet-tolerancidjuk felsé hatarat (Bestion et al. 2015).
Ugy tiinik azonban, hogy ennek nincs szelekciés hatdsa azokra a pusztai vipera
populaciokra, amelyeknél alacsonyabb VTmax-ot tapasztaltunk. Ezek a viperdk mas
stratégiaval védekeznek a felmelegedés negativ hatasai ellen, példaul csokkentik a
napi és az éves aktivitdsukat a tulmelegedés megel6zése érdekében (Doucette et al.
2023), vagy akar részben éjszakai ¢letmdddal is meghosszabbithatjdk az aktivitasi
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iddszakot (Slavenko et al. 2022). Ezen stratégidk kovetkeztében csokkenhet az
egyedek energiatartaléka és alacsonyabb fitneszt eredményezhetnek, mivel az
aktivitasi idészak rovidiilésével csokken a taplalékkeresésre €és a reprodukciora
rendelkezésre all6 1d6 (Niewiarowski 2001).

Az egyedek kozotti konzisztens kiilonbségek a VTmax-ban arra utalnak, hogy az ,,allati
személyiség” is szignifikans hatdssal van a termoregulaciora és ezaltal hdmérséklet
toleranciara. Ez azt eredményezi, hogy mind a sikvidéki, mind a hegyvidéki vipera
populéciokban egyes egyedek allanddan alacsonyabb vagy magasabb VTmax-Ot
mutatnak, mint a populacié atlaga (McTernan & Sears 2022). Ez véltozatos egyéni
viselkedési stratégiak eredménye lehet, ahogy azt vartuk (Horvath et al. 2023; O’Dea
et al. 2022). Ezen tulmenden, a viperak viselkedési tipusukban és viselkedési
kiszamithatosadgukban (rIIV) is jelentdsen kiillonboztek. A VTmax mérésnek van egy
fontos viselkedési aspektusa: a felmelegedd klimakamraban az egyedek a nyilvanvald
»ragadoz6” fenyegetés ellenére kénytelenek elhagyni a biztonsdgos, zart teret
(Camacho et al. 2018). Hasonloképpen, a kiilonboz6 fajok egyedei ugy reagélnak a
ragadozokra, hogy novelik a takarasban toltott idot (Chabaud et al. 2023; Martin, 1999;
Martin et al. 2003). Mivel a ragadozdk erdsen fliggnek a prédafajok aktivitasatol, az
allatok eldre nem prediktalhaté viselkedése csokkentheti az egyedek észleletdségének,
befogasanak valdszinliségét (Horvath et al. 2019) Ezért a viperdk viselkedésének
ilyesfajta kiszdmithatosaga egyarant tekinthetd egy ragadozo-keriild stratégia
komponensének, amely jobban- és kevésbé prediktalhatd egyedek jelenlétét mutatja
ugyanazon populdcion beliil, beleértve a termikus és viselkedési szempontokat is.

Ugy tiinhet, hogy az egyedek hémérséklet toleranciajat meghatarozza a fenotipusos
plaszticités, az egyedek genetikai hattere és a termoregulécids viselkedése (Buckley et
al. 2015), a kiilonb6z0d termikus stratégiak egyiittélése ugyanazon populdcidokon beliil
betekintést nyujthat a VTmax szelekcids potencialjara (Cockrem 2022; Logan et al.
2014). Ez a populaciokon és taxonokon beliili diverzitas ravilagit arra, hogyan képesek
megbirkozni az éléhelyek valtozo klimajaval, mivel a természetes szelekcid az eltérd
hoémérséklet toleranciaju egyedeknek kedvez (Logan et al. 2014) Ahogy az varhato
volt, a magashegyi populaciokbol szarmazd viperak VTmax értéke nagyobb
repetabilitdst mutatott, mint a sikvidéki él6helyekrdl szarmazo tarsaiké (0,38 vs. 0,19).
Ennek ellenére nem taldltunk szignifikans kiilonbséget az ismételhetdségi becslések
kozott. A mérsékelt hegyvidéki és alacsony sikvidéki ismételhetdségi indexek arra
utalnak, hogy a multbeli szelekcidos nyomasok szerepet jatszottak a sikvidéki és
hegyvidéki viperapopulacidkon beliili kissé eltérd egyéni VTmax-eloszlas
kialakitdsaban (Campbell-Staton et al. 2020; Hayden Bofill & Blom 2024) . A
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hegyvidéki populaciokban vérhatd, magasabb VTmax értékkel rendelkezd egyedek
szelekcioja csokkent fenotipusos vagy akar genetikai variancidt eredményezhet ennek
a tulajdonsagnak a populacioszintli expresszaldédasaban (Chevin et al. 2010).

2.3. A gororg karsztvipera termoregulacioja

2.3.1. Bevezetés

A homérséklet kulcsfontossagu kornyezeti tényezd, amely meghatarozza barmely faj
foldrajzi elterjedését és populacidinak méretét, kiilondsen igaz ez a hiillok esetében
(Guisan & Hofer 2003; Sunday et al. 2014). Az ektoterm ¢€l6lények hdszabalyozasuk
hatékonysagatol fiiggnek, fiziologiai és viselkedési mechanizmusok segitségével
tartjak testhOmérsékletiiket (Ty) az optimdlis tartoményban (Angiletta 2001). Ez a
hdészabalyozas elengedhetetlen az alapvetd életfolyamatok, példaul a taplalkozas, a
ragadozok elleni védekezés €s a szaporodas szempontjabol (Radovics et al. 2023).

A hiillék szamos hdszabalyozasi stratégiat alkalmaznak, amelyek a kornyezeti
feltételek, valamint a kiilonb6zé hdszabalyozasi viselkedések koltségeinek ¢és
elényeinek fliggvényében alakulnak ki (Herczeg et al. 2007; Sears et al. 2015). Ezek a
stratégidk a termokonformitastél — amely minimalis aktiv hémérsékletszabalyozast
jelent — egészen az aktiv termoregulacioig terjednek, ahol az ¢161ények aktivan keresik
vagy keriilik a hoforrasokat testhomérséekletiik szabalyozéasa érdekében (Hertz et al.
1993). A hdszabalyozasi viselkedések variabilitasa a hiilléfajok kozott tiikkrozi a helyi
kornyezeti feltételekhez valod adaptaciojukat (Aubert & Shine 2010; Huey et al. 2012).

Példaul a napi és a szezondlis aktivitasi id6szak meghatarozd szerepet jatszik a
testhdmérséklet szabalyozasaban, emellett a hiillék gyakran valasztanak olyan
hémeérsékletli él6helyeket, amelyek lehetdvé teszik az optimalis hdszabalyozast aktiv
periodusaik soran (Sinervo et al. 2010). A gyors hdmérséklet-valtozasok — kiilondsen
a globalis felmelegedés — szamos fajt a hOmérséklet tolerancidjuk hatarara
kényszeritenek (Deutsch et al. 2008). Ez a valtozds megvaltozott aktivitasi
mintazatokhoz vezethet, amelyek csokkentett fitneszhez és végsd soron a populaciok
méretének és eloszladsanak valtozasdhoz vezethetnek (Parmesan 2006). A hideghez
alkalmazkodott fajok, kiilondsen a magasabb foldrajzi szélességeken vagy tengerszint
feletti magassagban €10k, akut kihivasokkal szembesiilnek a jelentds homérséklet-
emelkedés miatt, mivel szlik termalis tolerancidjuk fokozza sériilékenységiiket
(Doucette et al. 2023).

A kornyezeti valtozasok populacidkra gyakorolt hatdsainak eldrejelzése a hiillok

hészabalyozasi képességeinek értékelésétdl fiigg (Clusella-Trullas & Chown 2014).
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Azonban még az is kihivast jelent, hogy megkiilonboztessiik, hogy a testhdmérséklet
valtozasai a kornyezeti homérséklet ingadozasabol (pl. termadlis korlatok) vagy
viselkedésbeli esetleg fiziologiai valtozasokbol, példaul az optimalis Ty
plaszticitasabol erednek-e. Szerencsére a hdszabdlyozds pontossaganak ¢és
hatékonysadganak meghatdrozasara részletes protokollok allnak rendelkezésre,
amelyek az idok soran finomodtak (Hertz et al. 1993; Christian & Weavers 1996;
Blouin-Demers & Weatherhead 2001). Emellett a termalokologiai tulajdonsagok egy
sordt meghataroztdk, amelyek mérhetd proxyként szolgdlnak a hdszabéalyozasi
viselkedésekhez (Clusella-Trullas & Chown 2014; Taylot et al. 2021) és amelyek
kozvetleniil vagy kdzvetve befolyasoljak az egyedek éldhelyvalasztasat, tér- és idébeli
aktivitdsi mintdzatait, valamint viselkedését a termalis kornyezetben (Gunderson &
Leal 2015; Gunderson & Leal 2016; Nowakowski et al. 2018; Bell et al. 2021).
Kovetkezésképpen ezek a termalokologiai tulajdonsagok alakitjdk és egyuttal
indikatorként szolgalnak a populaciok vagy fajok dkoszisztémakon beliili eloszlasi és
abundancia-mintazataira (Buckley et al. 2008; Camacho et al. 2024).

A gyorsan valtozo termalis kornyezetben a lokalis adaptacio alapvetd fontossagh lehet
a hiillépopulaciok tulélése szempontjabol, figyelembe véve korlatozott diszperzids
képességiiket, valamint azt az id6beli sziik ablakot, amely lehetdséget adhat elterjedési
teriiletiik megvaltoztatasara vagy adaptiv evolicios valtozasokra (Sinervo et al. 2010;
Logan & Cox 2020; Hoffman & Sgré 2011). A fiziologiai és viselkedési plaszticitas
segithet az ektoterm él8lényeknek megbirk6zni a klimavaltozas hatasaval azaltal, hogy
csokkenti az alapvetd életfolyamatok hdmérséklet érzékenységét és noveli a fizioldgiai
toleranciat (Riddell et al. 2018; Seebacher et al. 2015). Tovabba, ezek a plasztikus
véalaszok minimalizalhatjadk a kéaros vagy letalis hémérsékleteknek vald kitettséget
(Sunday et al. 2014; Buckley et al. 2015). Azonban a klimavaltozas iiteme
meghaladhatja a plasztikus valaszok kapacitasat, vagy novelheti a viselkedési
stratégiakhoz kapcsolodo koltségeket (Gunderson & Leal 2015; Radchuk et al. 2019;
Sears et al. 2016).

A 3. vizsgalat célja a gorog karsztvipera (Vipera graeca), egy hideghez
alkalmazkodott, veszélyeztetett magashegyi kigyofaj hdszabalyozasi viselkedésének
atfogd értékelése, valamint annak sériilékenységi szintjének meghatdrozasa a
klimavaltozas hatasaival szemben. Kordbban a faj hdszabalyoz6 viselkedése szinte
teljesen ismeretlen volt. Egy nemrégiben publikalt tanulmanyban azt allapitottuk meg,
hogy a viperdk nem hasznaljak ki teljes mértékben a rendelkezésre 4ll6 termikusan
optimalis idOablakot, valosziniileg azért, mert aktivitdsukat olyan iddszakokra toljdk,
amikor kevesebb ragadozé van jelen (Radovics et al. 2023a). Emellett meghataroztuk
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a faj onkéntes hdmérsékleti maximumat (VIM), amely a magashegyi kornyezetben
€16 pusztai viperak esetében magas felso termikus toleranciat mutatott, Vipera graeca
esetében 36,6 °C volt (Radovics et al. 2023b).

Négy kulcskérdés megvalaszolasdhoz terepi méréseket ¢€s teszteket végeztiink,
valamint klimatikus kornyezeti adatokat gytijtottiink vadon €16 gordg karsztvipera
(Vipera graeca) populaciokbol. A kérdéseink a kovetkezok voltak: Fligg-e a Vipera
graeca egyedek preferalt testhomérséklete az egyedek ivaratdl és testméretétol?
Kiilonboznek-e a Vipera graeca populacioi a preferalt testhdmérséklet tekintetében?
Befolyasolja-¢ a populaciok termikus jellemzdinek kiilonbségeit - ha vannak ilyenek -
a foldrajzi szélesség vagy a populaciok egymashoz viszonyitott filogenetikai helyzete?
Milyen mértékben tudnak az egyedek pontosan és hatékonyan termoregulélni, hogy
elérjek a kivant testhOmérséklet-tartomanyt €és kiakndzzak a klimatikus kornyezetet
vagy ¢€lohelyeik mindségét? E kérdések megvalaszolasaval a tanulmany célja, hogy
részletesen megértse a Vipera graeca hoészabalyozasi stratégiait és adaptacios
lehetdségeit, figyelembe véve a biologiai és kornyezeti hatdsok széles skaldjat mind az
egyed, mind a populacid szintjén.

2.3.2. Anyag és modszer

2.3.2.1. Vizsgalt faj

A gorog karsztvipera (Vipera graeca Nilson & Andrén, 1988) egy kisméretii pusztai
vipera, amely kizarolag a Pindos hegység szubalpin és alpin fekvésii sziklagyepein él
Dél-Albaniaban és Kozép-Gorogorszagban, altalaban 1600-2100 m tengerszint feletti
magassagban. A populacidk elterjedése erdsen fragmentalt, a faj jelenleg 17 ismert,
egymastol elszigetelt populéciot alkot a hegycsucsok fahatar feletti gyepes ¢l6helyein
(Mizsei et al. 2019). A Vipera graeca ¢él6helyeit az éghajlatvaltozas és az antropogén
degradacio, példaul a tullegeltetés fenyegeti és az él6helyek 90%-a valdszinlileg
eltlinik a szazad végére (Mizsei et al. 2021). A faj jelenleg az IUCN Vo6rds Listan a
,» Veszélyeztetett” kategoriaban szerepel. A populacidk genetikailag két f6 vonalat
alkotnak, egy déli (Vardoussia-i populdcid) és egy északi (a vizsgalatban
mintavételezett sszes tobbi populédcio), a beltenyésztettség vagy genetikai sodrodas
jelei nélkiil. Ez a faj taplalékspecialista, a 0 taplalékat egyenesszarnytiak (Orthoptera)
alkotjak.

2.3.2.2. Adatgytijtés

Ot Vipera graeca populaciobol gytjtottiink adatokat egy észak-déli szélességi
gradiens mentén: Tomorr, Kulmak (Albania), Tymfi, Lakmos és Vardoussia-hegység
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(Gorogorszag), beleértve a legészakibb és a legdélibb populaciokat (2.3.1 abra.).
Minden populéciobol mintat vettliink a nyari aktivitasi cstcs idején: 2017. jalius 29—
augusztus 14. (Tymfi), 2017. augusztus 14-22. (Lakmos), 2018. jalius 23-12.
(Vardoussia), 2019. jalius 25—augusztus 15. (Tomorr és Kulmak).
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2.3.1 abra. (A) Ablak: A Vipera graeca elterjedése 50 x 50 km-es térbeli felbontasban Mizsei et al.
(2018) alapjan, valamint a (B) ablak altal lefedett teriilet (fekete téglalap). (B) Ablak: V. graeca
potencialisan alkalmas €l6helyeinek pufferezett poligonjai egy eloszlasi modell alapjan (Mizsei et al.
2021), valamint a jelen tanulmany mintavételi helyei (piros pontok), és egy, az adatgylijtés soran
mintazott, reprezentativ néstény V. graeca egyed képe. A térképeket a QGIS 3.14 szoftverben készittiik
a QuickMapServices plugin hasznalataval (QGIS.org (2024). QGIS Fdldrajzi Informacids Rendszer.
Open Source Geospatial Foundation Project. http://qgis.org).

Az ektoterm allatok, mint amilyen a V. graeca, termoregulacios jellemzdinek
értékeléséhez informéciokra van sziikség az elérhetd testhdmérséklet értékekrol,
amelyet egy nem hdszabalyoz6 egyed elérhet vagy elérhetne pusztdn a sugarzasbol,
hévezetésbdl és légaramlas Utjan torténd hokozlésbol szarmazd energia hatésara.
Ennek megfeleléen ehhez a tanulmanyhoz haromféle hdmérsékleti adatot gytijtottiink:
az operativ hémérsékletet (Te), a terepi testhdmérsékletet (Th) €s a preferalt
testhOmérsékletet termikus gradiensben (azaz a Tst bedllitott hémérsékleti
tartomanyban). Az operativ-, vagy kornyezeti hdmérséklet (Te) a Tp egyenstlya, mivel
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ez adja meg a Tp null eloszlasat, amely a nem hdészabalyozo6 egyedektdl varhatd. A Te
értéket rézcs6bol késziilt fizikai modell (operativ homérsékleti modell, OTM)
segitségével mértiik, mely a vizsgalt faj méretéhez (18 x 350 mm), alakjahoz és
héelnyeléséhez hasonldan lett elkészitve. A Te méréséhez a modelleket hdmérsékleti
adatrogzitokkel (iButton DS1921G-F5#, Thermochron Ltd., Castle Hill, NSW,
Australia; 0,5 °C felbontés, = 1,0 °C pontossag) lattuk el, melyeket ugy allitottunk be,
hogy 5 percenként rogzitsenek homérsékleti adatokat. A modelleket két kiilonb6zd
mikrokdrnyezetben helyeztiik el, a modellek egyik fele napfénynek kitett teriileten, a
masik a novényzet arnyékaban lett kihelyezve. A modelleket a V. graeca egyedek
befogasanak pontos helyéhez legkdzelebb esé mikrokdrnyezetben helyeztiik el.

Egy aktivan hdszabalyoz¢ allat testhdmérsékletének eloszlasa varhatoan eltér a Te-tol.
A terepi testhOmérséklet (Th) mérésére a V. graeca egyedekbdl mintat vettlink spot
mintavételezéssel, amelyet gyakran ,grab and jab” mintavételnek neveznek.
Intenziven kerestiilk a viperdkat az él6helyiikon és amikor egy viperat észleltiink,
védokesztylivel befogtuk és kloaka homérével azonnal megmértik az egyed
maghdmérsékletét (Testo 103, Testo SE & Co. KGaA, Baden-Wiirttemberg, Germany;
0,1 °C felbontés, + 0,5 °C pontossag). Az észleléskor felvettilk a GPS koordinatakat,
majd a kigyo6t a tdborunkba vittiik, ahol tovabbi méréseket végeztiink. Minden egyedet
vaszonzsakokban, arnyékos helyen taroltunk, hogy az ideiglenes tartds sordn a lehetd
legkevesebb stressz érje az allatokat.

Az ektotermek hdszabdlyozasanak jobb megértéséhez kdzponti fontossagu az egyed
altal elérni kivant testhOmeérseklet célértékének meghatarozasa. A cél (vagy preferalt,
valasztott) testhdmérséklet (Tp) mesterséges termalgradiensben mérhetd, amely
fliggetlen az oOkologiai korlatoktdl, amelyek befolyasoljdk a hdszabalyozast a
természetben. A Tset mérésére az egyedeket a taborban felallitott termalgradiensben
tartottuk reggel 6:00 és 18:00 ora kozott és oranként mértiik a klodka homérsékletét
hémérével (Testo 826-T4, Testo SE & Co. KGaA, Baden- Wiirttemberg, Germany 0, 1
°C felbontas, + 0,5 °C pontossag). A termalgradienst 100 x 30 x 30 cm-es polikarbonat
terrariumokban (méretek: 100 x 30 x 30 cm; n = 4) alakitottuk ki, alland6 arnyékolas
alatt (2.3.2 abra.). A kivant termikus gradiens (max. 20 °C a hiivés és min. 40 °C a
meleg oldalon) kialakitasdhoz a terrarium meleg oldalat 200 W-os kerdmia
hésugarzoval (Exo Terra PT2046; Rolf C. Hagen, Inc. Montreal, QC H9X 0A2,
Canada) melegitettilk. Az optimalis hdmérséklet-tartomdny fenntartasa érdekében,
amikor a levegd homérséklete a gradiens hidegebb végén elérte a 20 °C-ot, para
hiitéssel temperaltuk a hiivos oldalt egy vizzel atitatott textil segitségével. A
termoregulacidos méréseket az ivarmeghatarozds, a ndstények graviditdsanak
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meghatarozasa és az egyedek testhosszanak (SVL) mérése kovette. A mérések utan a
kigyokat a pontos befogasi helylikon engedtiik szabadon.

1000m

4.,

2.3.2 abra. A termalgradiensben mért preferalt testhdmérséklet (Tser) mérésekhez hasznalt polikarbonat

terrarium

2.3.2.3. Adatelemzés

A Vipera graeca hészabalyozasanak leirasara kiszamitottuk a vadon él6 allatok
miivelet ¢és statisztikai elemzés az R 4.1.3 statisztikai kornyezetben, teljesen
reprodukélhaté6 modon tortént.

Mivel ugy tlinik, hogy az ektotermek tobbsége egy felsd és alsé homérsékleti hatar
kozott termoregulal, nem pedig egyetlen homérsékleti érték (Tp) koriil, egyszerti a Tset
meghatirozasa. Az preferalt Ty felsé és also hatdra gy becsiilheté meg, hogy
kiszamitjuk a termikus gradiensben kivalasztott 6sszes Tp-€rték eloszlasanak kozépso
50%-at. A Tp és a Tset Kiszamitdsahoz egy kozelitd fliggvényt hasznaltunk a
testhOmeérséklet stirliségeloszlasara, termikus gradiensben mérve az egyes egyedeknél.
Eldszor a stirtiségfiiggvényt illesztettiik az adatokhoz, majd a valosziniiségi értékeket
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(y-tengely) 0 és 1 kozé skalazzuk, végiil az ,approxfun” fliggvény segitségével
megbecsiiltiik a valosziniiségi értékeket egy 15 és 45 °C kozotti hdmérsékleti skalan
0,05 °C-os Iépésekben. Végiil leolvastuk a Tp és Tset értékeket: valosziniiségnél = 1

rrrrrr

valoszintiségi értek = 0,5, mint Tset felso érték.

Az SVL Tp-re gyakorolt hatasanak felmérésére linearis modelleket (LM) illesztettiink
az Ilm fiiggvény hasznalataval, kiilon néstény és him egyedekre. A graviditds a
ndstények Ty értékeire gyakorolt hatdsdnak felmérésére Wilcoxon tesztet hasznaltunk
a ,,wilcox.test” fliggvény segitségével és egy linearis modellt illesztettiink az adatokra.
Megvizsgaltuk a Tp kiilonbségeit a populdciok kozott egy linearis modell illesztésével,
majd tobbszords Osszehasonlitast alkalmaztunk az linearis modellen a multcomp
csomag ,,glh” fiiggvényével, hogy azonositsuk a szignifikdnsan (P < 0,05) kiilonb6zd
csoportokat. A foldrajzi szélesség Tp-re és Tset-re gyakorolt hatasanak felmérésére az
egyedek szintjén is alkalmaztunk linearis modelleket. Minden fliggé valtozoéhoz (Tp,
Tset also, Tset felsd) kiilon-kiilon harom linearis modellt illesztettiink, mindharom
modellnél a foldrajzi szélesség volt fiiggetlen valtozo.

A filogenetikai szignal Tp értékekben valod jelenlétének tesztelésére a RADseq
adatokon alapul6 filogenetikai fa rekonstrukciot alkalmaztunk. A filogenetikai fa
rekonstrukci6 fajlanak importalasdhoz és az azt kovetd elemzéshez az ape €s phytools
csomagokat alkalmaztuk. Az 4ghosszak kiszamitasdhoz az ape csomag
,compute.brlen” funkcidjat hasznéltuk. A filogenetikai szignal jelenlétét a Tp
értékeken ugy teszteltiik, hogy a Pagel-féle lambda64-et és a Bloomberg-féle K65-6t
kiszamitottuk a phytools csomag ,,filosig” funkciojanak segitségével.

A testhomérséklet pontossagi indexét (dp) @ T Tset-t0l vald eltéréseinek atlaganak
kiszamitasaval allapitottuk meg. Az él6helyek termikus mindségének (de)
értékeléséhez a Te Tset-t0l valo eltéréseinek atlagat hasznaltuk. Ehhez a szdmitashoz a
Te mérések egy részhalmazat hasznaltuk a vizsgalt fajok napi aktivitasi idejének (6:00-
20:00) lefedésére a lubridate csomag hasznalataval. A dp és a de értekeket 95%-0s
konfidencia intervallumokkal minden egyes mért populdciora kiszdmitottuk (n =4, n
= 5). A hdszabalyozas hatékonysagat az E index (E =1 — (dp/de))16 és az I index (I =
de — dp) kiszamitasaval értékeltiik. Az élohelyek termikus kihasznalasanak
kiszamitasdhoz (Ex), olyan eseteket vettiink figyelembe, amikor a terepi Tp mérések
a Teet tartomanyon beliil voltak és elosztottuk azokkal a Tp mérések szamaval, amikor
a Te atfedésben volt Tset-tel.
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2.3.3. Eredmények

Osszesen 6t populaciobol gytijtottiink hdmérsékleti adatokat, n = 74 Vipera graeca
egyedtdl. Az altalanos preferalt testhomérséklet (Tp) 28,77 £ 0,43 °C (atlag + SE). Az
egyedek ivara nem volt hatassal a Tp-re (Wilcoxon W = 425, P = 0,824; Lineéris
modell egyiitthatdé meredeksége b = 0,146, P = 0,873). Megallapitottuk, hogy a
himeknél a testhossz (SVL) nem befolyasolta a Tp-t (b = -0,009, P = 0,717), viszont
szignifikans pozitiv hatast gyakorolt a ndstény egyedeknél (b = 0,02, P = 0,003; 2.3.3.
abra/A). Feln6tt ndstények gravid allapota nem befolyasolta a Tp-t (W =46, P = 0,23;
b= 1,63, P =0,22). Megallapitottuk, hogy a legtobb populécié nem tért el egymastol
Tp-ben, kivéve a legdélibb és legészakibb éldhelyek, a Vardoussia és a Tomorr
populaciok kozotti szignifikans kiillonbséget a Tp-ben (b = 3,3, P = 0,004; 2.3.3.
abra/B). A f6ldrajzi szélesség pozitivan befolyasolta a Tp-t (b = 1,557, P = 0,006), a
termalgradiensben felvett testhomérséklet alsd hatarat (Tset) (b = 2,375, P =0,002) és
a Teet-et fels6 hatarat (b = 0,872, P = 0,059; 2.3.4. abra) . A vizsgalt V. graeca
populacidk filogenetikai helyzete nem volt hatdssal a Tp-re, mivel nem talaltunk
bizonyitékot szignifikans filogenetikai szignal jelenlétére (x = 1,13, P = 0,185; A =
1,276, P = 0,601).

Azt talaltuk, hogy a testhdmérséklet Osszesitett atlagos pontossaga (dp) 0,45 + 0,26 °C
(dtlag = SE), ami a termoregulacid nagy pontossagat jelenti. Nem taldltunk
kiilonbséget a populacidk kozott a dp tekintetében a becslések atfeddé 95% CI alapjan.
Az él6hely atlagos termikus mindsége (de) 4,97 + 0,014 (atlag + SE). Vardoussia és
Tymfi él6helyein szignifikdnsan alacsonyabb de értéket talaltunk a tobbi éldhelyhez
képest, ami magasabb termikus mindséget jelez ezeken a helyeken. A termoregulacio
hatékonysaganak populdcios atlaga (sensu Hertz (E)) 0,92 £ 0,055 (4tlag = SE), a
hdszabalyozas hatékonysaganak (sensu Boulin-Demers és Weatherhead (I)) pedig 4,9
+ 0,3 (atlag = SE) volt. A terepi Tp mérések eredményei soha nem 1épték at a Tset felsé
hatarat és Osszességében atfedtek a Tset tartomanyaval, kivéve néhany kora reggeli
mérésbol szarmazo Tp adatot(2.3.5. abra). A kdrnyezeti hdmérséklet teljes kiaknazasa
(Ex) 2,57 volt.
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2.3.3. abra. A testhossz (SVL) hatasa a Tp-re a Vipera graeca ndstények esetében. A folytonos vonalak
az LM eldrejelzéseit mutatjak, mig a szaggatott vonalak a 95%-0s konfidencia-intervallumot hataroljak
(A panel). A Vipera graeca mért populacidinak Tse (folytonos intervallumvonalak) és Tp (pontok)
értékei (B panel). A sziirke vonalak az egyedi Tset értékeket jelzik.
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2.3.4. abra. A foldrajzi szélesség hatisa a Vipera graeca Ts és Tp értékeire. A pontok az egyedi
értekeket mutatjak, a folytonos vonalak az LM elérejelzéseit, mig a szaggatott vonalak az 95%-0S
konfidencia-intervallumot hataroljak.
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2.3.5. abra. A Vipera graeca egyedek Ty, mérései (pontok), amelyek napozas kdzben (piros pontok)
vagy a ndvényzet arnyékaban (zold pontok) voltak megfigyelhet6k, valamint az egyes populaciok Tset
(cél testhdmérséklet, szaggatott vonalak) hatarai. A folytonos vonalak az egyes populaciok négy
helyszinén, juliusban és augusztusban mért T 95%-0s konfidencia-intervallumanak tartomanyat jelzik,
teljes napsiitésben (piros vonalak) és a novényzet arnyékaban (z6ld vonalak).

2.3.4. Diszkusszi6

Eredményeink azt mutatjak, hogy a Vipera graeca altal preferalt testhomarsékletet (Tp)
nem befolyasolja az egyedek ivara illetve a ndstények gravid allapota, bar a néstények
mérete pozitiv hatdst mutatott a Tp-re. Szignifikans kiilonbséget csak a legészakibb és
a legdélibb vizsgalt V. graeca populaciok kozott figyeltiink meg a Tp-ben, azonban a
foldrajzi szélesség pozitivan befolyésolta a Tp-t, mig a filogenetikai helyzetnek nem
volt hatdsa. A vizsgélat feltarta a V. graeca populdcidk hdszabdlyozasanak nagy
pontossagat és némi eltérést az éléhelyek termikus mindségében a vizsgalt éldhelyek
kozott. A hdszabalyozas altalanos hatékonysaga magas volt, ami azt jelzi, hogy a V.
graeca sikeresen éri el a célhdmérsékletét, és azt is megallapitottuk, hogy ez a faj
hatékonyan aknazza ki kornyezetének klimatikus adottsagait.
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A pusztai viperak termaldkologidja, beleértve az olyan fajokat, mint a Vipera ursinii,
Vipera renardi és rokonai, a kevés publikalt tanulmany miatt nagyrészt feltaratlan. A
hianyos ismeretek tiikkrében a V. graeca-val kapcsolatos eredményeinket nem tudtuk a
meglévo irodalmakkal 6sszevetve értékelni. A V. ursinii rakosiensis-rél rendelkezésre
allo adatok azonban azt mutatjak, hogy az optimalis testhdmérséklet valamivel 35 °C
alatt van, ahogy azt radid telemetrids jeladoval ellatott egyedeknél megfigyelték. Ez
az preferalt testhomérséklet 1ényegesen magasabb, mint a V. graeca esetében mért Tp
¢és Tset. A V. U. rakosiensis esetén ez a hdmérséklet jobban igazodhat az onkéntes
hémérsékleti maximumokhoz (VTM), nem pedig a felsé Tset értékekhez. A V. ursinii
moldavica-val végzett tovabbi 6sszehasonlitas, a terepen mért Tp adatok alapjan némi
atfedést mutat a V. graeca-ra vonatkoz6 megfigyeléseinkkel. A hiivosebb
¢lohelyekhez alkalmazkod6 fajok kozé sorolhatd Vipera berus vizsgalataival
Osszehasonlitva azt tapasztaltuk, hogy a V. graeca alacsonyabb Tp-t és sokkal
szélesebb Tset-tartomanyt mutat, mint a V. berus, ami arra utal, hogy a V. graeca
sz¢élesebb termal nichel rendelkezik.

Eredményeinkkel 6sszhangban, hasonld mintakat figyeltek meg mas viperafajoknal is,
ami azt jelenti, hogy nincs szignifikans kiilonbség a Tp-ben a gravid és nem gravid
ndstények kozott. Pontosabban, a V. berus esetében egy tanulmany nem talalt
szignifikans kiilonbséget a Tp-ben a reprodukciods allapotok kozott (Lorioux et al.
2013). Egy V. ammodytes-sel végzett parhuzamos vizsgalatban, a reprodukcios allapot
tekintetében nem talaltak jelent6s kiilonbséget a Tph-ben; a gravid néstények azonban
hajlamosak voltak melegebb mikroklimaja éldhelyeket valasztani, valdsziniileg a
pontosabb hészabalyozas érdekében (Lorioux et al. 2013). Ezzel szemben a V. aspis
egy eltérd forgatokonyvet mutat be, ahol a gravid ndstények, kiilondsen a vemhesség
masodik felében, altaladban magasabb Ty-t tartanak fenn. Ez a fajok kozotti
valtozatossag kiemeli a viperdk hdszabéalyozasi viselkedésének Osszetettségét és a
reprodukcios allapottal és a hdszabalyozassal kapcsolatos lehetséges fajspecifikus
stratégiakra utal.

Tanulmanyunk feltarta, hogy a magasabb szélességi fokokon €16 V. graeca példanyok
— amelyek jellemzden hidegebb ¢€lohelyek — eldnyben részesitik a magasabb
homérsékleteket, mind a Tp, mind a Tset tekintetében. Ez az eredmény 6sszhangban
all azon tanulmanyokkal, amelyek szerint a magasabb tengerszint feletti
magassagokon ¢és szélességi fokokon ¢l6 hiillok altalaban nagyobb hdétoleranciaval
rendelkeznek, példaul a biztonsagos-hdmérséklet felsd hatara, a kritikus hdmérsékleti
maximum (CTmax) és a VIM tekintetében. Ez a minta azzal magyarazhatd, hogy a
hiillok hatékonyabb hészabalyozokka valnak sz¢élsdséges termikus kornyezetekben. A
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tanulméanyunkban a Tp-re gyakorolt szignifikans filogenetikai hatds hidnya arra utal,
hogy a kiilonb6z6 V. graeca populaciok kozotti Tp eltérések helyi alkalmazkodas
¢s/vagy fenotipusos plaszticitds eredményei lehetnek, nem pedig evollcios sajatossag.
Ezért a jovébeni kutatasok tervezése soran a fenotipusos plaszticitast és a reverzibilis
fenotipusos plaszticitas képességét kell alap komponensnek tekinteniink, hogy atfogo
képet kaphassunk arrdl, hogyan alkalmazkodnak a hiillok a termélis kdrnyezetiikhoz.

Adataink azt mutatjak, hogy a V. graeca altalaban a testhomérsékletét (Tp) a preferalt
Tset tartomanyban tartja, kivéve harom ,hideg” egyedet, amelyek valoszinlleg a
reggeli napozas kezdeti szakaszaban voltak. Ez a pontos termoregulacio lehetdveé teszi
az egyedek szamara, hogy aktiv hdszabalyozas révén magas fiziologiai teljesitményt
tartsanak fenn egy kedvezétlen kornyezetben. Erdekes modon ezek a kigyok nem
hasznaljak ki az elérhetd hdszabalyozasi idéablakot teljes mértékben, annak ellenére,
hogy a kornyezeti hdmérséklet megfeleld a Tp Tset tartomanyban tartdsdhoz. Ezt a
viselkedést valoszinlileg nem csupan a hdmérsékleti tényezdk befolydsoljak. Egy
tanulmany szerint a V. graeca viselkedési alkalmazkoddsa magyarazhat6 azzal, hogy
a napi aktivitdsdnak két csucspontja eltolodik — a reggeli idészakban korabbra és
délutdnonként késdbbre — ami a ragadozok elkeriilési stratégidinak része lehet,
kiilonosen a vizualisan keresé ragadoz6 madarak, példaul a kigyaszolyv (Circaetus
gallicus) elkeriilése érdekében. Az évszakok valtozasaval valtozasok figyelhet6k meg
a termikusan megfeleld idészakok kihaszndldsdban, ami az egyedek fizioldgiai
szlikségleteinek és a kdrnyezeti feltételek valtozasat tiikrozheti. Olyan tényezdk, mint
a méret (vagy életkor), a taplalékszerzés és a reprodukcié szintén jelentds szerepet
jatszhatnak ezen hdszabalyozo tevékenységek alakitasaban.

Mig a legtobb termalokologiai tanulméany, koztik ez is, rovid tava, intenziv
adatgylijtési idészakokra 0sszpontosit, a jovobeni kutatdsoknak ki kell terjeszteniiik
ezeket a megfigyelési iddszakokat. A hosszabb idoszakok lefedésével atfogobb képet
kaphatunk arrdl, hogy az évszakos valtozasok, az életmenet-jellemzok és az 6kologiai
kolesonhatasok, példaul a ragadozo-zsdkmany dinamika, hogyan befolyasoljak a V.
graeca és mas hiilléfajok termalokologiajat.

Osszefoglalva, tanulminyunk kritikus betekintést nyajtott a V. graeca

crer

jelentdsen valtozik a foldrajzi szélesség és a ndstények testmérete szerint, de nincs
Osszefiiggésben a ivarral vagy a reprudukcios statusszal. A faj pontos hészabalyozést
mutat €s jol kihasznalja a termalis kornyezetet.
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2.4. A gorog karsztvipera predatorai €s aktivitisa

2.4.1. Bevezetés

A predatorok ¢és a prédak kozotti kapcsolatok megértése alapvetd fontossagu az
okologia és a természetvédelem szamos teriiletén. Ezen kdlcsonhatasok ismerete
elengedhetetlen a  trofikus  haldzatok  feltérképezéséhez, valamint az
¢lolénykozosségek szervezodésének €s szerkezetének megértéséhez, a demografiai
valtozasok, a viselkedési stratégiak, az evolucios folyamatok hatterének megismerése
elengedhetetlen a veszélyeztetett fajok megdrzéséhez és a természetvédelmi
tervezéshez (Christensen et al. 2014; Tyliankis et al. 2010; Yoshida et al. 2007). A
predacié erds kozvetlen és kozvetett hatdssal van a préda fajok populacidira
(Apfelbach et al. 2005; Kats and Dill 1998; Kraus and Rddel 2004; Lima and Dill
1990) és a predaciés nyomads, mint szelekcios erd fizioldgiai, morfologiai és
viselkedésbeli alkalmazkodast valtott ki a prédafajokndl (Nilsson et al. 1995; Teplitsky
et al. 2005), mint példaul a rejtd szinezet és testforma, rossz iz vagy méreganyagok,
veszélyes fajok utdnzasa és szadmos egyéb ragadozd-elkertil6 viselkedés, pl. menekiilés
vagy ellentdmadas (Monclus et al. 2009).

A ragadozoé-elkeriild viselkedés egyértelmii rovidtava eldnyokkel jar a talélés
szempontjabol, de a fitneszre gyakorolt hosszutavl hatasai eltérdek. A préda aktivitasi
mintdzatat gyakran befolydsolja a predatorok tevékenysége, ami a prédafajok napi
aktivitasaban megfigyelhetd valtozasokhoz vezethet (Sunday et al. 2014). Az aktivitasi
id6észak csokkentésével a prédafajok tilélési esélye ndhet, azonban ezzel egyidejiileg
csokkenhet a taplalkozasra forditott id6t, a taplalék keresés sikeressége, a novekedési
iitem ¢és a szaporodasi siker. Az egyedek reprodukcios statusza is befolyasolhatja a
predacios kockazatot, példaul az alelevensziildé kigyoknal a gravid ndstények
mortalitdsa alacsonyabb vagy magasabb lehet, mint mas egyedeknél, ami a
populécidkon beliili nemek aranyanak eltolddasdhoz vezethet (Brito & Rebelo 2003;
Wang et al. 2003). A predacios nyomas a napi és szezonalis ciklusok idébeli mintazatat
is mutatja, a kornyezettdl és a predator- és prédafajok aktivitasatol fliggden (Lima &
Bednekoff 2007). Tovabba a kornyezeti valtozasok, a természetes folyamatok
megvaltozasa vagy egy uj predatorfaj érkezése a préda populacid csokkenéséhez,
sz€lsOséges esetekben pedig a kihalashoz vezethet (Wilmers 2007).

Az ektoterm ¢€l6lények viselkedési jellemzdi a testhdmérsékletiiktol fiiggenek (Huey

1982), amely viszont az elérhetd kornyezeti hdmérsékletektdl és a termoregulacioval

kapcsolatos viselkedési dontésektdl fligg. Az olyan ektotermek, mint a hiilldk,

megprobaljak testhdmérsékletiiket egy sziik, optimalis tartomanyban tartani annak
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érdekében, hogy optimalizaljak fiziologiai folyamataikat (Huey 1982; Barber &
Crawford 1977; Berk & Heath 1975; Van Berkum 1986). A testhomérséklet
szabalyozasanak és a hdmérsékleti tolerancia altal meghatarozott termikus ablakon
beliili fenntartasanak két f6 viselkedési lehetésége az aktivitds iddzitése (Angiletta
2009), valamint a termalis t4j mikroélohelyeinek kivalasztasa (Harvey & Weatherhead
2010).

Mérsékelt éghajlati 6vezetben a preferalt testhdmérséklet foként napozassal érhetd el,
amelynek koltségei kozé tartozik az ehhez sziikséges 1d6 €s energia, valamint a
predaci6 kockazata (Herczeg et al. 2008; Webb & Whiting 2005). Mivel a napozassal
toltott ido ndveli a vizualis kereséssel vadaszo ragadozok altali észlelés esélyét (Webb
& Whiting 2005), a ragadozdk elleni stratégia részeként az aktivitasi id6 csokkenthetd
azaltal, hogy a szervezet egy menedékben marad, minimalizélva ezzel a predacid
kockazatat. Ez azonban azzal a koltséggel jar, hogy az egyed elesik a taplalkozasi,
szaporodasi és termoregulacios lehetéségektdl (Lima & Dill 1990; Martin & Lopez
1999). A madarak, mint ragadozok, altalaban nagyobb sikerrel vadasznak kigyokra,
mint az emldsok, valosziniileg azért, mert a vizualis keresés révén jobban észlelik a
zsdkmanyt, mint a szaglas alapu kereséssel, tovabba a kigydk rosszabb menekiilési
képességgel rendelkeznek tavolrol keresé ragadozok esetén (Schalk & Cove 2018).

A hiillok a leginkabb veszélyeztetett gerincesek kozé tartoznak és globalisan, valamint
Eurdpéban is ismert a populacidcsokkenésiik (Cox et al. 2022; Gibbons et al. 2000).
A pusztai és sztyeppi viperak (Vipera ursinii komplex) a leginkabb veszélyeztetett
hiillék kozé tartoznak: a komplex alacsonyan fekvd populacidi szinte minden
¢lohelyiiket elveszitették a gyepteriiletek szantofoldekké alakitasa miatt és korabbi
elterjedési terliletiik nagy részén kihaltak, mig az alpesi populaciokat a tallegeltetés és
az €ghajlatvaltozas fenyegeti (Mizsei et al. 2022). Emellett az alacsony siiriiségii
pusztai vipera populaciok fokozott predacios nyomasnak is ki vannak téve (Moré et al.
2022).

A tanulmany altalanos célja a gorog karsztvipera (Vipera graeca) és vizualisan
vadaszo madarak kozotti ragadozo—zsakmany kapcsolatok vizsgélata volt. A V. graeca
ritka, globalisan veszélyeztetett, hidegkedveld, hegyvidéki éldhelyen €16 mérgeskigyo.
Konkrét célunk volt meghatdrozni a V. graeca {6 potencialis €és megfigyelt ragadozait,
becsiilni a predacios események gyakorisagat, valamint az érintett egyedek testhossz-
¢és ivararanyat a testiikon talalhato sériilések alapjan, tovabba értékelni, hogy a V.
graeca egyedeinek aktivitasat hogyan befolyasolja a predacidos nyomds. Ennek
érdekében a V. graeca 17 ismert populacigjabol 14-ben felmértiik a ragadozokat,
megvizsgaltuk a V. graeca egyedeket predacidoval kapcsolatos sériilések jelei utan és
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megfigyelési adatokat gyljtottiink a két legnagyobb populacié ragadozodinak napi
aktivitasarol.

A termobioldgiai mérések (V. graeca preferalt testhomérséklete, kornyezeti
hémérséklet) segitségével becsiiltiik meg a V. graeca termikus niche-ét és potencialis
aktivitasi ablakat és Osszehasonlitottuk a V. graeca potencialis és megfigyelt
aktivitasat a ragadozok aktivitasaval.

2.4.2. Anyag és modszer

2.4.2.1. Adatgytijtés

A V. graeca aktivitasanak becsléséhez a 3. vizsgalatban (2.3. fejezet) bemutatott
adatokat hasznaltuk fel. A V.graeca 17 ismert populdciojabol 14-bdl gytijtottiink
adatokat. Az adatgylijtést 2010-2019 kozott végeztik, minden populacidban
intenziven kerestiik a kigyokat a viperak aprilistdl szeptemberig tartd éves aktivitasi
id6szakaban.

A kigyok keresése soran a ragadozomadar-fajokat is felmértiik a kigyok élohelyein, a
ragadozo madar észleléseket jegyzOkOnyvben rogzitettiik. A terepmunka soran
mintakat gyiijtottiink az ¢léhelyen eléforduld ragadozé emldsok tirtilékeibdl, valamint
a ragadoz6 madarak kopeteibdl. A madarak kopeteinek begylijtése soran ellendriztiik
azokat a sziklakat, amelyeket kilatopontként vagy pihendhelyként hasznaltak, ha azok
gyalogosan megkozelithetdek voltak. Tovabba attekintettilk az irodalmat az észlelt
ragadozo fajok taplalkozasi preferencidirol. A ragadozok napi aktivitasardl részletes
adatok gytjtéséhez feljegyeztik a madarak aktivitasat a Tymfi és Lakmos
hegységekben, a viperak aktivitdsi iddszakdnak csucsan, 2017 jaliusdban és
augusztusaban, 10-10 napon keresztiil. A ragadozd madarak aktivitdsanak rogzitése
soran két megfigyeld figyelte a lehetséges ragadozd madarakat az egyes vizsgalt
helyszinek hegycsticsarol, igy egyidejiileg kortilbeliil 100 hektarnyi vipera €él6helyet
figyeltiink meg.

2.4.2.2. Elemzés

Az életkor és ivar szerinti sériiléseloszlas felmérésehez az testhossz (SVL) hasznaltuk
az egyedek ¢életkoranak helyettesité mutatojaként. Lineraris kevert modelleket
(GLMM) illesztettiink az SVL és az ivar hatasanak elemzésére a sériilések jelenlétére
vonatkozoan, az R ,,lme4” csomagjanak segitségével. A bindris fliggd valtoz6 a
sériilések jelenléte-hianya volt, mig a magyarazé valtozok az egyedek ivara és SVL-e
voltak. A térbeli torzitasok elkeriilése érdekében a populacid identitasat véletlen

51



faktorként vettiik figyelembe. “Hazard” fliggvény segitségével hasonlitottuk 6ssze a
sériilés valoszinliségét him és ndstény viperdk esetében, az R ,,gss” csomagjanak
“snoothing spline” funkcidjanak segitségével.

Az aktivitasi mintdkat valoszinliségi stiriségfiiggvények (probability density functions
= PDF) segitségével becsiiltik meg, Kernel stirliségbecsléssel vagy paraméteres
trigonometrikus Osszegeloszlasokat illesztve a megfigyelési idokre. A megfigyelési
idoket véletlen valtozoként kezeltiikk, ahol az alapul szolgélo stirliség varhatoan
bimodalis volt. Harom kiilonalld6 PDF-készletet hoztunk 1étre a Tymfi és Lakmos
mintavételi teriiletekre: (1) a ragadozomadarak napi aktivitasat a megfigyelési idok
alapjan, az ismerten V. graeca-t is zsakmmanyolo6 fajok adatait 6sszevonva; (2) a V.
graeca napi aktivitasat a megfigyelési idok alapjan; (3) a V. graeca potencialis napi
aktivitasat a termoregulacios mérések alapjan. A V. graeca potencialis aktivitdsanak
elérejelzéséhez eldszor egy fliggvényt illesztettiink a viperdk altal a hdgradiensben
valasztott Tb értékek gyakorisdgara az R ,,PearsonDS” csomagjanak ,,rpearson”
fliggvényével, az adatok szordsa, ferdesége és csucsossdga alapjan, amelyeket a
,»fitdistrplus” csomag ,,descdist” fliggvényével becsiiltiink meg. Az illesztett eloszlas
becsléseit 0—1 kozotti tartoméanyra skdldztuk €s aktivitasi valoszintiségként kezeltiik.
Masodszor, kiszamitottuk az atlagos To-t minden 5 perces intervallumra és ezeket az
adatokat parositottuk az aktivitasi valdszinliségi értékekkel. A V. graeca potencialis
aktivitasat reprezentalo idéadatok gylijtéséhez a ,,sample” alapfiiggvény segitségével
véletlenszerlien mintavételeztiik az 4tlagos To id6pontjait, az aktivitasi valoszinliségre
sulyozva.

Két aktivitasi minta atfedését a A atfedési egyiitthatd kiszamitasaval vizsgaltuk az R
»overlap” csomagjanak ,,overlapEst” fiiggvényével, amely a két stirliségfiiggvény
minden idépontban vett minimuma alatt 1€vé teriilet. A A értéke 0 (nincs atfedés) és 1
(teljes atfedés) kozott mozoghat, €s azt jelzi, hogy az aktivitasi mintdk hany szazaléka
tér el egymastdl kevesebb mint 1-A mértékben barmely idészakban. A A 95%-0s
konfidenciaintervallumait 1000 bootstrap mintabdl vett percentilis intervallumként
szamoltuk ki. Minden adatfeldolgozast €s elemzést az R 4.0.2 statisztikai kornyezetben
hajtottunk végre.
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2.4.3. Eredmények

12 ragadozomadar-fajt figyeltiink meg a viperak él6helyein, amelyek koziil a Falco
tinnunculus, a Circaetus gallicus és a Buteo buteo voltak a leggyakoribbak.
Bizonyitékot gyljtottiink a V. graeca fogyasztasarol a C. gallicus (pelletek, n = 5), a
F. tinnunculus (pelletek és kozvetlen megfigyelés a zsakmanyejtésrél, n = 4) és a
Corvus cornix (kozvetlen megfigyelés, n = 1) esetében (2.4.1. abra). Az irodalmi
adatok attekintése alapjan 06t ragadozomadar-faj, amelyeket rendszeresen
megfigyeltiink a vizsgalati teriileteken (Aquila chrysaetos, B. buteo, C. gallicus, F.
tinnunculus, Hieraaetus pennatus) (2.4.1. tablazat), étrendjének tobb mint 10%-at
hiillék teszik ki.

2.4.1. abra. A: Kigyaszolyv (Circaetus gallicus) altal produkalt kopetek, amelyek gorog karsztvipera
(Vipera graeca) maradvanyokat tartalmaznak. B: Frissen elpusztitott V. graeca, amelyet egy taplalkozas
kozben megzavart voros vérese (Falco tinnunculus) hagyott hatra.
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2.4.1. tablazat. A Vipera graeca ¢él6helyein megfigyelt ragadozomadar fajok és azok
hiill6fogyasztasanak szazalékos aranya

Ragadozo faj Jelenlét a gorog karsztvipera élohelyeken Hiill6fogyasztas %

AvDhGrKaKuLaLlLuNeShToTrTy Va

Accipiter brevipes + + + s
Accipiter gentilis + 0.1%
Accipiter nisus + 0.0 %
Aquila chrysaetos + + + + + + + + 11.1%
Hieraaetus pennatus + + + 12.0%
Buteo buteo + < st Ak =k 20.63 %
Circaetus gallicus + + + + ++ + + = FE =+ 975 %
Corvus cornix + + s +: & + -
Falco naumanni + + 0.1%
Falco peregrinus + + 0.12 %
Falco subbuteo + 0.0 %
Falco tinnunculus + + + + + + + + + + + + + + 22.02 %
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319 V. graeca egyedet vizsgaltunk meg 14 populacioéban (atlag = S.E. 22,8 + 5,27)
sériilések szempontjabol. Az egyedek ivararanya 0,64:1 volt a himek és ndstények
kozott, és 0,51:1 a felndttek esetében. A himek atlagos testhossza (SVL) 244 + 4,87
mm, a néstényeké 301 £ 5,11 mm volt. A néstények szignifikdnsan nagyobbak voltak,
mint a himek (W = 5341, P < 0,0001). 40 egyednél (12,5%) talaltunk sériiléseket és
sebeket. Ezeknek a sériiléseknek a tobbsége a test kozépso €s hatso felén -beleértve a
farkat- helyezkedett el (2.4.2. abra).

@ néstény

0 — m him
\o —

© < —

£

O

N o —

(%}

-

v o -

wv

o y

= R fej - farok has

@O test eleje — test vége

[V, S test kdzepe

2.4.2. abra. A ragadozok altal okozott sériilések gyakorisaga a Vipera graeca kiilonboz6 testtajain. A
felsd sorban 1évo fényképek a sériilések példait mutatjak
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A sériilés jelenlétet/sériilés hidnyt szignifikdnsan pozitivan befolyésolta az egyedek
SVL-je (becslés = 6,920 = 4,967 SE, Z = —8,403, P < 0,0001), és a ndstényeknél
gyakoribb volt, mint a himeknél (becslés = 19,431 £ 2,998 SE, Z = 6,481, P <0,0001).
Az SVL és az ivar interakcidja szignifikans negativ hatast mutatott (becslés = —3,365
+ 0,533 SE, Z=-6,318, P <0,0001), ahogy varhatd volt, mivel a himeknél ritkdbban
fordultak eld sériilések. A “hazard” fliggvények azt mutattdk, hogy a himek kisebb
testhossz (SVL) mellett szerezték a sériiléseket, mint a néstények (2.4.3. abra).
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2.4.3. abra. Sériilések valoszintisége a Vipera graeca egyedeken (a szaggatott vonalak a 95%-0s
konfidencia-intervallumokat jelolik).

38 egyed megfigyelési ideje két populacioban (Tymfi és Lakmos hegységek) azt
mutatta, hogy a V. graeca nappali aktivitdsa bimodalis volt, az egyik csucs a kora
reggeli 6rdkban, a masik a késd délutani 6rdkban jelentkezett (2.4.4. abra). Az észlelt
viperak aktivitasanak és a kdrnyezeti hdmérséklet és hdszabalyozés alapjan becsiilt
potencialis aktivitas Osszehasonlitasa azt mutatta, hogy az észlelt reggeli aktivitasi
cstics korabban kovetkezett be, mint amit a kornyezeti hdmérséklet és a preferalt
testhdmérséklet alapjan varni lehetett, mig a délutdni aktivitasi cstics késobb
kovetkezett be a vartnal. Az észlelt és potencialis aktivitds mérsékelt atfedést mutatott
(ATymfi = 0,459, ALakmos = 0,401, 2.4.4. abra).
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A ragadozomadarak nappali aktivitdsanak adatgytijtése soran hat madarfajt figyeltiink
meg: F. tinnunculus (53,1%-a a 98 észlelésadatnak), C. gallicus (22,4%), B. buteo
(18,4%), F. peregrinus (3,1%), A. chrysaetos (2,0%) és H. pennatus (1,0%). A
ragadozomadarak aktivitdsi mintdja (fajonként Osszesitve) unimodalis volt, a
csucspont a nap kozepén jelentkezett (2.4.4. abra). A ragadozok aktivitdsa
szignifikdnsan kisebb atfedést mutatott (WTymfi = 57,662, PTymfi < 0,0001;
WLakmos = 2, PLakmos < 0,0001) a megfigyelt vipera aktivitasaval (ATymfi = 0,287,
ALakmos = 0,321), mint a potencialis vipera aktivitdssal (ATymfi = 0,443, ALakmos
=0,835).
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2.4.4. abra. A Vipera graeca és ragadozoinak megfigyelt és potencialis napi aktivitisi mintazata. Az
atfedési egylitthato (A) mellett a 95%-0s konfidencia-hatarok zarojelben talalhatok.
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2.4.4. Diszkusszi6

Tanulményunk a V. graeca ¢és madarragadozéi kozotti ragadozo—zsakmany
kapcsolatrél négy fontos eredményt hozott. Eldszor is, 12 madarragadozé fajt
¢észleltiink a viperdk él6helyein, és 3 ragadozomadar-fajnal taldltunk bizonyitékot
(kopetek, kozvetlen megfigyelések) a vipera fogyasztasra. Mésodszor, viszonylag
magas aranyban (12,5%) talaltunk sériilt V. graeca egyedeket, amelyeknél tobb sériilés
volt a test hatsd részén, mint az eliilson. Harmadszor, a ragadozdkkal kapcsolatos
sériilések eldfordulasa novekedett az egyedek testhosszdval (SVL), gyakoribbak
voltak a ndstényeknél, mint a himeknél, €s a himek kisebb testhosszal szenvedtek el
sériiléseket, mint a ndstények. Végiil, két eredmény arra utal, hogy a viperdk
ragadozok miatt modosithatjak nappali aktivitasukat, mivel (i) napi aktivitasuk
bimodalis volt, valosziniileg azért, hogy elkertiljék a ragadozok déli aktivitasi csucsat,
¢s (i1) csak mérsékelt atfedést mutattak a becsiilt potencidlis aktivitassal, mivel a
megfigyelt viperdk aktivitdsa kordbban kezdddott reggel, és késobb fejezddott be
délutan, mint amit csupan a hémérsékleti feltételek alapjan varni lehetett. Ezek az
aktivitasi kiilonbségek két kiilondllo hegyvonulaton ¢€l6 nagy populdcidban is
kovetkezetesek voltak.

Héarom ragadozomadar-fajnal kozvetleniil is megfigyeltiik a viperdk fogyasztasat
(Corvus cornix, Circaetus gallicus, Falco tinnunculus). Az irodalom alapjan ez az els6
dokumentalt eset, hogy a C. cornix kigyokat ejt prédaul, annak ellenére, hogy ez a faj
egy generalista ragadozo, amelyet féleg varosi kdrnyezetben tanulmanyoztak. Ezen
kiviil 6t masik, hiillékre specializalodott ragadozot is rendszeresen megfigyeltiink a
viperak €l0helyein, és két emlds fajnal is talaltunk bizonyitékot a vipera fogyasztasra,
mivel V. graeca maradvanyokat (pikkelyeket) talaltunk az tiriilékiikben (eurdpai borz,
Meles meles és voros roka, Vulpes vulpes).

Tekintettel a nagyszdmu ragadozora, nem meglepd, hogy viszonylag nagy ardnyban
talaltunk sériiléseket a viperdkon, amelyek korabbi, sikertelen ragadozdi tdmadasok
nyomaira utalnak. Az viszont meglepd, hogy ilyen sok vipera képes volt talélni ezeket
a timadasokat. A legtobb sériilés a test hatso részén volt, ami valdsziniileg azt jelzi,
hogy az egyedek aktivan menekiiltek a ragadozok eldl. Az eliils testrészeken talalhato
sériilések hidnya pedig arra utalhat, hogy a ragadozok sikeresebbek, ha a vipera fejét
vagy nyakat tudjak megragadni. Nem talaltunk sériiléseket fiatal viperdkon és a
sériilések el6fordulasa a testhossz ndvekedésével emelkedett, amit tobb, egymast nem
kizar6 tényezd is magyarazhat. Egyszeriien fogalmazva, a felnétt kigyoknak tobb
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idejiik volt megsériilni, mint a fiataloknak, vagy a fiatalokat konnyebb elkapni, igy
kevésbé wvaloszinii, hogy tulélik a tdmadéasokat. A fiatalok testhOmérséklet
preferencidja alacsonyabb, mint a felndtteké, ami egy ragadoz6 elkeriilési stratégia
lehet (Downes & Shine 1998). Emellett a fiatalok kevesebb id6t téltenek napozassal,
szintén egy ragadozo elkeriilési taktika részeként, amelyben a termoregulacidt a
biztonsagra cserélik (Downes & Shine 1998). Egy masik lehetséges magyarazat, hogy
a fiatal kigyok til kicsik ahhoz, hogy a nagyobb ragadozé madarak szdmara vonzé
zsakmanyt jelentsenek, ahogy ezt egy gyurma-modellekkel végzett tanulmany is
kimutatta (Brodie 1993). A ndstényeknél is nagyobb valoszinliséggel fordultak el
sériilések, és ezek nagyobb testhossznal kovetkeztek be, mint a himeknél. Két
magyarazat lehetséges erre a kiillonbségre: (i) a gravid ndstények tobb iddt toltenek
napozassal, mint a himek, és (ii) az utédokat hordoz6 ndstények (V. graeca
elevensziild) lassabban tudnak menekiilni, ami ndvelheti predacionak vald
kitettségiiket. Egy masik lehetséges magyarazat pedig az, hogy a himek, amelyek
altalaban kisebbek, mint a ndstények, gyakrabban esnek predatorok aldozataul.

A ragadozok elkeriilésére az allatok kiillonbozd stratégidkat alkalmaznak és korabbi
tanulmanyok szerint a hdmérséklet-szabalyozasi iddszakok megvalasztisa is része
utalnak, hogy a viperak napi aktivitdsi csucsai a termoreguldcid szempontjabol nem
optimalis iddszakok felé tolodnak el, hogy minimalizaljdk a ragadozok aktivitési
cstcsaval valo atfedést, ami ragadozo elkeriilési stratégiaként miikodhet. Nyaron a V.
graeca altalaban 1-2 orat napozik napfelkeltét kovetden, ami a legjobb iddszak arra,
hogy az egyedeket megtalaljuk a nap folyaman. A meleg légaramlatok (termikek) 2—
3 oraval napfelkeltét kovetden érkeznek a volgyekbdl, amit a ragadozé madarak
kihasznalnak, hogy felrepiiljenek a viperdk él6helyeire a hegyekben. A napozasi
iddszak és a termikek megjelenése kozotti atfedés a legkedvezdbb iddszak a ragadozok
szamara a viperdk zsdkmdanyoldsara, mivel a V. graeca egyedek késdbb huzddnak
vissza a buvohelyeikre a ndvekvd talaj- és levegéhdmérséklet, illetve a ragadozok
megjelenése miatt. Kora délutdn, amikor a levegd ismét lehiil, a viperdknak van egy
masodik, kisebb aktivitdsi csucsa napnyugta eldtt, amikor kevesebb egyed jon ki a
bavohelyrdl napozni és/vagy taplalkozni, mint reggel. Bar mind a viperdk, mind a
ragadozOk aktivitdsi csucsai magyardzhatok a napi homérséklet nagy Iéptékil
mintdzataival, fontos hangstlyozni, hogy bar a reggeli késdbbi és a délutani kordbbi
iddszakok is hasonldan megfeleldek lennének a V. graeca napozasara, az aktivitasi
csucsok reggel korabbra, délutdn pedig késdbbre tolodnak el, mint ami a
hémeérsékletvaltozasok alapjan varhaté lenne. Ezek a mintdk azt jelzik, hogy a
ragadozok elkeriilése szerepet jatszhat a nappali aktivitas bimodalis jellegében ¢és az
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aktivitasi csucsok eltoloddsdban, valamint hogy a V. graeca nem hasznalja ki teljes
mértékben a hdszabalyozasra fordithatd teljes aktivitasi ablakot, valdszinilileg a
predacids kockazat miatt.

Tanulmanyunk tobb ujdonsaggal a predator-préda kapcsolatok megértésében,
kiilonosen a kigyok mint zsadkmany vonatkozasaban. A kutatas egy részletes felmérést
mutat be egy vipera faj potencialis és tényleges ragadozoéirdl, egy nagy adatbazis
foldrajzi elterjedésének jelentds részét. Legfontosabb eredményeink, azaz a vipera
bimodalis aktivitdsi mintdzata és az észlelt aktivitds eltoloddsa a hdszabalyozas
szempontjabol megfeleld iddszakbol a kedvezotlen iddszakokba, valoszinlileg a
ragadozok aktivitdsanak hatasat tiikrozik és ilyen jellegli megfigyelést még nem
jegyeztek fel kigyok esetében. Az altalunk gylijtott sériilésekkel kapcsolatos adatok
nem biztos, hogy teljes korliek a predacidos nyomas értékeléséhez, mivel nincs
informacionk azokrol az egyedekrdl, amelyek sikeres tdmaddsok soran elpusztultak.
Példaul, ha a fiatalokra vagy kisebb himekre irdnyuld predacids kisérletek tobbsége
sikeres volt, az magyardzhatja a ndstényeken megfigyelt predacioval kapcsolatos
sériilések tulreprezentdltsagat, mig valojaban a ndstények taldn jobban tudnak
elmenekiilni a ragadozoktol. Az altaldnos predaciés nyomas valosziniileg jelentdsen
alulbecsiilt a sériiléseken alapuld modszerrel és sok észlelt eltérés kétféleképpen
magyarazhat6, ahogyan azt fentebb kifejtettiik, mivel nem tudunk semmit a sikeres
ragadozdi tdmadasokkal szenvedd egyedekrdl. A ragadozok részletesebb
megfigyelése és ha lehetséges, predacios események vagy predacios eseményekbol
szarmazd bizonyitékok, példaul pikkelyek a kopetekben vagy az iiriilékben,
szlikségesek a predacidos nyomas és annak populdcidszintli kovetkezményeinek
értékeléseéhez. Kisérleti tanulmanyok agyag- vagy gyurma modellek hasznalataval
tovabbi informacidkat nyujtanak a madar- és emlds ragadozok szerepérdl, a predacios
kisérletek térbeli és iddbeli mintairol, amelyek pontosabb értékelést nyljtanak a
ragadozoi aktivitasrol €s a predacios nyomasrol.
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2.5. A gorog karsztvipera aktivitasanak varhato csokkenése a
klimavaltozas fliggvényében

2.5.1. Bevezetés

A hiillok, mint ektoterm ¢€l6lények, rendkiviil érzékenyek a kornyezetiik termikus
valtozasaira. A globalis kornyezet altalanos melegedése felboritja az optimalis
homérsékleti preferenciak és a kornyezeti feltételek kozotti 6sszhangot, ami alapvetd
folyamatokat, példaul a taplalékszerzést és a szaporodast is hatranyosan érinti
(Angilletta 2009). Kutatasok igazoltdk, hogy az onkéntes homérsékleti maximumot
tullépése csokkenti az aktivitasi idészakok hosszat és ezaltal a fitneszt, végsé soron
befolyasolva a reprodukcids sikert és a populdcido méretét (Hoffmann et al. 2013;
Deutsch et al. 2008; Sunday et al. 2011). Bar a melegebb éghajlat meghosszabbithatja
a novekedési iddszakot, ezzel parhuzamosan noveli a kritikus termikus hatarok feletti
sz¢élséséges homérsékletek gyakorisagat is (Biber et al. 2023). Az ilyen véltozasok
gyakran kényszeritik a hiilléket szuboptimalis mikroéléhelyekre, ndvelve a ragadozok
jelentette kockazatot és tovabb sulyosbitva a fitneszre gyakorolt negativ hatasokat.
Ezek az egyedi szintli hatasok skalazhatoak, populdciodinamikai €s foldrajzi eloszlasi
valtozasokhoz vezetve.

Bar az éghajlatvaltozas ektoterm él6lényekre gyakorolt hatasairol egyre tobb
tudomanyos ismeret all rendelkezésre, jelentds ismerethidnyok maradtak a populacios
¢és egyedi szintli kdvetkezmények terén. A termikus hatarok tallépése altal okozott
aktivitasi mintazat-valtozasok kozvetleniil csokkenthetik a taplalkozasra, a parzasra és
mas létfontossaghi folyamatokra fordithaté id6t, ami végil a populdcioméretek
csOkkenéséhez vezethet (Deutsch et al. 2008; Sunday et al. 2011). Azonban a legtébb
tanulmany korrelacios megkdzelitéseket alkalmaz, eléforduldsi adatokat hasznalva a
fajok eloszlasaban bekdvetkezd valtozasok eldrejelzésére. Ezek a modszerek azonban
nem integraljak azokat a fizioldgiai és viselkedési mechanizmusokat, amelyek a fajok
valaszreakcioit vezérlik (Chevin et al. 2010; Pacifici et al. 2020). A fiziologiai alapti
mechanisztikus modellek ritkdk, ami korlatozza az éghajlatvaltozas aktivitasi
1d6szakra gyakorolt hatdsainak pontos eldrejelzését. Ezek a kutatasi teriiletek nyitottak
a tovabbi vizsgalatok eldtt és alapvetd fontossaguak a fenyegetések azonositasa,
valamint az éghajlatvaltozas hatasainak mérséklésére iranyuld természetvédelmi
stratégiak kidolgozasa szempontjabol.

Jelen tanulmany célja az operativ hdmérsékletek mechanisztikus modellezése révén
elore jelezni a nyilt fiives €l6helyeken €16 pusztai viperak aktivitasi idokeretének
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valtozésait a jelenlegi €s jovobeli klimamodellek alapjan. A homérséklet tolerancia
adatok ¢és a klimatikus eldrejelzések integralasaval azonositjuk azokat a populéciokat,
amelyek a legnagyobb kockazatnak vannak kitéve az aktivitdsi id6szak redukalodéasa
szempontjabol. Az eredmények gyakorlati irdnymutatast nyuQjtanak a
természetvédelmi stratégidk szdmara, elésegitve a klimavaltozasnak a veszélyeztetett

crer

2.5.2. Anyag és mddszer
2.5.2.1. Adatok

Az 5. vizsgélatban a kornyezeti homérséklet valtozasanak a viperak aktivitasi idejére
gyakorolt hatasanak felmérésére Osszeallitottunk egy adatbazist a korabbi
vizsgalatainkbol elérhetd Osszes V. graeca el6fordulasi adatokbol és a jelen
tanulmanyban rogzitett észlelésekbdl (n = 378 észlelés adat az Osszes ismert
populaciobdl; 2.3. fejezet). Letoltottiik a havi levegd hémérsékleti adatokat 30” térbeli
felbontassal (~ 720 x 930 m racs) a Worldclim 2.1 adatbézisbdl (Fick & Hijmans
2017) a V. graeca teljes elterjedési teriiletére vonatkozdan. A jovébeli éghajlati
viszonyok (2081-2100) jellemzésére harom globalis klimamodellt (GCM)
valasztottunk ki: HadGEM3-GC31-LL, IPSL-CM6A-LR, MIROC6 és két Shared
Socioeconomic Pathway (SSP) forgatokonyvet, egy optimista- (SSP1-2.6) és egy
pesszimista (SSP5-8.5) forgatokonyvet. Az optimista SSP1-2.6 forgatokonyv egy
olyan jovObeli vildgot prediktal, amelyet alacsony népességnovekedés,
fenntarthatosagra vald torekvés és az iiveghazhatasu gazok kibocsatdsanak jelentds
csokkenése jellemez, azaz olyan jovot képvisel, amelyben ambicidzus l€péseket
tesznek az €ghajlatvaltozas legrosszabb hatisainak enyhitésére. A pesszimista SSP5-
8.5 forgatokonyv egy olyan jovoképet mutat, amelyben az liveghazhatasti gazok
kibocsajtasa a huszonegyedik szazad sordn tovabb emelkedik, ami egy olyan vildghoz
vezet, ahol magas a szén-dioxid és mas liveghazhatast gazok szintje.
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2.5.2.2. Elemzés

Az aktivitasi id0 varhato valtozasanak becsléséhez az aktivitas id6 korlatozasat egy
teljes év soran azon 6rdk szdmaval szamoltuk (24 x 365), amikor a Te tallépte a Teet
fels6 hatarat. Ahhoz, hogy egy teljes évére és a V. graeca teljes elterjedési teriiletére
(n = 102, 30" térbeli felbontds mellett) megkapjuk a Te értéket, egy mikroklima
modellt hasznaltunk a szimulalt kornyezet 1étrehozasara és egy ektoterm modellt a Te
elorejelzésére a NicheMapR csomag segitségével. Mivel a ,,micro_global” funkcid
alapértelmezett homérsékleti adatai alacsony térbeli felbontasuak (10 x 10 km-es racs),
ezért a Worldclim 2.1 adatbazisb6l minden vipera eléfordulési racscellara kinyert
aktualis (1981-2010) havi atlagos levegéhdmérséklet adatokat hasznaltuk. Minden
rasztermiivelet a terra, raster €¢s dismo csomagokkal tortént. A “warm” paramétert az
alapértelmezett havi hoémérsékleti értékek finom felbontdsa melletti atlagok
kiilonbségére allitottuk be, hogy mikroklima modellt hozzunk 1étre az aktudlis
¢ghajlati viszonyokra. Ebben a szimulalt kdrnyezetben ektoterm modellt illesztettiink
alapbeallitasokkal, kivéve az allat sulyat (az kifejlett V. graeca egyedek atlagsulya
33,5 g, n = 192), az éllat alakjat (henger) €s huszonnégy oOras intervallumot. Az
ektoterm modellt ,,halottnak™ allitottuk be (az €16 paraméter O-ra van allitva), vagyis
nem hdszabalyozd, mivel Te mérési adatok gyiijtése volt a célunk. Kivontuk a Te
becsléseket az ektoterm modell kimenetébdl és megszamoltuk, hany 6ra volt, amikor
a Te tullépte a Tset-et (= restrikcios id6, hr). Hogy megkapjuk a jovébeli klimara
vonatkozd hy-t, a meleg paramétert a fentieckhez hasonléan hasznaltuk, az n = 6
jovobeli adatsorbol (3 GCM x 2 SSP) kivont, havi levegd homérséklet adatok
felhasznalasaval. Ezt az eljarast minden helyen megismételtiik, hogy feltérképezziik a
hr-t a V. graeca teljes elterjedési teriiletén. Végiil kiszamitottuk a jovébeli és a
klimatikus restrikcios id6k kozotti kiilonbséget és a hr eredményeket ugyanolyan
raszteres felbontasban abrazoltuk, mint amit a mikroklima modellezéshez hasznalunk.

2.5.3. Eredmények

Jelenlegi éghajlati viszonyok kozott a V. graeca éves atlagos aktivitasi idejének
rovidiilése (hr) hr=1278,4 + 9,7 h (atlag + SE) volt minden lel8helyen (2.5.1. 4bra).
A szélességi fok jelentésen csokkentette he-t (b = — 210,9, P < 0,0001). A jovobeli
viszonyok tekintetében, az SSP1-2.6 forgatokonyv alapjan varhatoéan hy = 1606 £ 9,0
h-ra (atlag + SE) n6, mig az SSP5-8.5 forgatokonyv szerint hy= 2086 + 8,4 h-ra (atlag
+ SE). Igy a Te, amikor a Tset felsé hatéra felett van, varhatéan 328 vagy 806 éraval
fog novekedni az SSP1-2.6 és SSP5-8.5 forgatokonyvek esetében. A hr jelentdsen
magasabb volt az SSP5-8.5 forgatokonyvben, mint az SSP1-2.6-ban (W = 2519, P <

0,0001).
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2.5.1. abra. A Vipera graeca aktivitasi idejének (hy) varhato jovobeli valtozasa két forgatokonyv szerint
az ismert él6helyekre vonatkozoan. A kis abrak az aktivitasi id6 (hy) atlagos valtozasat mutatjak minden
populaciora. A nyilak szine a kis abran a h, varhato valtozasait a térképen.

2.5.4. Diszkusszi6

A jelenlegi éghajlati viszonyok kozott a V. graeca atlagos éves aktivitasa atlagosan
1278 oraval csokkenhet minden él6helyen és ez a restrikcids id6 varhatdan jelentésen
megno a jovobeli klimavaltozasi forgatokonyvek szerint.

Egy korabbi, korrelativ fajeloszladsi modellezést alkalmazd tanulmanyunkban azt
prediktaltuk, hogy a V. graeca jelenlegi ¢él0helyének mintegy 90%-a elvész a 21.
szazad végére a klimavaltozas miatt (Mizsei et al. 2021). Ezek a korrelativ modellek,
amelyeket egyszerliséglik €s szamos faj esetében elérhetd eloszlasi €s kornyezeti
adatok alapjan val6 alkalmazhat6ésaguk miatt gyakran hasznalnak, ellentétben allnak a
pontosabb, folyamat-alapi mechanisztikus modellekkel. Az utdbbiak részletes
fiziologiai mechanisztikus modelleket tartalmaznak, amelyek az ¢€l6lény
sziikségleteinek ¢és az er6forrasok kornyezeti rendelkezésre allasanak kapcsolatat
vizsgaljak. Jelen elemzésiink, bar nem vetit eldre valtozasokat az eloszlasban, arra
Osszpontosit, hogyan valtozhatnak a hdszabalyozasi iddszakok. Jelentdés novekedést
figyeltink meg a hr-ben, amikor a kornyezeti homérséklet meghaladja a faj
homérsékleti preferencidjanak felsé hatarat. Ez a hy novekedés a hdszabalyozasra, a
taplalkozasra és a szaporodasra forditott id0 csokkenésére utal, ami kdzvetlen hatést
gyakorolhat az egyedek fitneszére és a populacio novekedési litemére.
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Eredményeinkbdl addédod fontos kérdés, hogy a fiives éléhelyeken €16 viperdk miért
nem hasznaljak ki a jelenleg elérhetd, alacsonyabban fekvd, melegebb éldhelyeket,
annak ellenére, hogy a melegedés novelheti az optimalis termikus tartomanyukban
(Tset) eltoltott orak szamat. A versengés valdsziniileg jelentés szerepet jatszik ebben,
mivel a fiives él0helyeken ¢é16 viperak sikeresebbek olyan kornyezetekben, ahol mas
hiillék kevésbé alkalmazkodtak (Mizsei et al., 2018). Ez 6sszhangban van Lucchini et
al. (2023) eredményeivel, amelyek szerint a klimatikus niche-differencialodas
kulcsfontossagl tényezd az eurdpai viperdk eloszlasaban, amelyet mind evolicios
adaptaciok, mind o©kologiai interakciok alakitanak. Az alacsonyabban fekvd
teriileteken elérhetd termikus niche valésziniileg atfedésben van mas hiill6fajokéval,
ami fokozza a versengést és csokkenti a viperak szamara az ¢l6helyek megfeleloségét.
Ezen tulmenden, a fiives él6helyeken €16 viperak specializalt termikus és okologiai
igényei a hiivosebb, kevésbé versengd kornyezetek felé iranyulnak, tiikrozve azt az
evolucios stratégidjukat, hogy olyan ¢élohelyeket foglalnak el, ahol mas hiillék kevésbé
sikeresek. Annak megértése, hogy a jovobeli klimavaltozas forgatokonyvek hogyan
alakitjak ezeket a dinamikéakat, alapvetd fontossdgi a viperak eloszlasaban
bekovetkezd valtozasok eldrejelzése és a természetvédelmi stratégidk kidolgozasa
szempontjabol.

A jovobeli kutatdsoknak vizsgalniuk kell az aktivitasi iddszak korlatozottsdga és a
fitnesz véltozasa kozotti kapesolatot, kiilondsen a szaporoddsra és a tiilélésre gyakorolt
hatasokat illetden. A multbeli aktivitasi idészakok valtozasainak a populécio
demografidjara gyakorolt hatasainak vizsgalata kontextust nyajthat a jelenlegi és
jovobeli kihivasok megértéséhez. Azoknak a populacidknak az azonositasa, amelyek
szélesebb termikus nichekkel vagy termoregulacids adaptaciokkal rendelkeznek,
segithet a leginkdbb veszélyeztetett taxonok természetvédelmi prioritdsainak
meghatarozasaban. Tovabba, a genomidlis vizsgalatok integradlasa mechanisztikus
modellekkel és hosszu tavl 6koldgiai monitorozassal eldsegiti az adaptacios képesség
és a plaszticitdas megértését az éghajlatvaltozasra adott valaszokban. Ezek az
eréfeszitések célzott beavatkozdsokat tamogathatnak a melegedd klimaju fiives
¢lohelyeken €16 viperdkat és mas veszélyeztetett ektoterm él6lényeket veszélyeztetd
hatasok mérséklése érdekében.

A'V. graeca, amely mar eleve veszélyeztetett, és zsugorodo, degradalodo éldhelyekre
szorul, a kulcsfontossagu demografiai tényezok csokkenése tovabb ndvelheti a lokékis
kihalasok kockazatat. Eredményeink arra is utalnak, hogy a klimavaltozés
elérehaladtaval a V. graeca egyre korlatozottabb hdszabalyozasi lehetdségekkel néz
szembe, ami jelentdsen befolydsolhatja taplalkozéasi és szaporodasi viselkedését,
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ezaltal hatassal lehet az altalanos fitneszére és populdcionovekedésére. Lényeges,
hogy a V. graeca védelmi stratégiainak kidolgozasakor figyelembe vegyiik a lokalis
kornyezeti feltételeket €s a klimavaltozas lehetséges hatasait, hogy mérsékeljiik az
¢léhelyvesztés €s a populacidesokkenés kockazatat.

3. Kovetkeztetések ¢€s javaslatok

A Vipera ursinii fajok kiilonb6z6 éldhelyeken (hegyvidéki vs. sikvidéki) eltérd
hémérséklet toleranciat (VTmax) mutatnak, ami a valtozatos termdl tdjhoz valé lokalis
alkalmazkodast jelzi. A hidegebb kornyezetben él6 viperak magasabb VTmax-0t
mutatnak a melegebb ¢él6helyeken €16 tarsaikhoz képest, ami azt sugallja, hogy ezek a
viperdk alacsonyabb homérséklethez is alkalmazkodtak, mikozben hatékony
hészabalyozast tartanak fenn. A kornyezeti valtozok, mint példaul a kornyezeti
hémérséklet, csapadék és helyi klimatikus viszonyok (pl. napi hdmérséklet-ingadozas,
felhoboritottsag) jelentds hatassal vannak a pusztai viperak homérséklet toleranciajara.
A csapadékosabb teriileteken €16 viperak eltérd hdszabalyozasi viselkedést mutatnak
a szarazabb régiokban ¢€l6khoz képest. A szaporodasi idOszak, a testméret €s az ivar is
befolyasolja a viperdk hdszabalyozasat. A ndstények, kiilondsen a gravid egyedek,
valtoztathatnak termoregulacids viselkedésiikon a szaporodassal jaré fiziologiai
kovetelmények miatt. Ezeken kiviil az évszakok és az aktivitasi szezon soran eltelt ido
1s hatassal van a termoregulacios viselkedésre. A szezon elején, amikor hiivosebb az
1d6, a viperak hosszabb vagy gyakoribb napozasra szorulhatnak a testhdmérsékletiik
fenntartdsa érdekében. A két aktivitasi csucs (reggeli €s késé délutani aktivitas) a
pusztai viperak esetében az optimalis testhdmérséklet fenntartdsanak és a ragadozok
elkertilésének kompromisszumaként alakul. Hidegebb kornyezetben ezek a viperak
rugalmasabb aktivitasi idéablakot mutathatnak, a napozassal toltott idoszakokat a
homeérsékleti szélsdségek ellenére is meghosszabbithatjak.

crcr

lehetséges valtozasait vizsgalo tanulmanyok nem késziiltek korabban. Eredményeink
szamos 1) informacioval szolgalnak a pusztai viperdk hdomérséklet toleranciaja,
termoregulacidja és aktivitdsi iddszakanak valtozasa kapcsan. Megtudtuk, hogy a
hémérséklet tolerancia inkabb az él6helyekhez kothetd lokalis adaptacio, mintsem egy
filogenetikai szignal altal meghatarozott tulajdonsag. Tovabbi 0j ismereteink kozé
tartozik, hogy a VTmax értékek a magashegyi és sikvidéki populaciok kozott
szignifikans eltérést mutatnak, a sikvidéki taxonok magasabb VTmax értékeket
produkaltak. Az is kidertilt, hogy a testméret jelentésen befolyasolja a VTmax értékeket,
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a nagyobb testmérethez magasabb VTmax érték parosult, ugyanakkor nemek kozotti
kiilonbségek nem figyelhetok meg.

A'V. graeca termoreguléacids vizsgalatabol kideriilt, hogy az egyedek hdszabalyozasa
meglehetdsen pontos, ennek ellenére mégsem hasznaljak ki teljesen a rendelkezésre
allo optimalis homérsekletli idészakot, az aktivitais idejiiket ugy alakitjak, hogy ne
legyen atfedésben az é€lohelyeiken el6forduld ragadozokéval, ami egy ragadozo-
elkeriild stratégia lehet a viperdk részér6l. A predacidos nyomadssal kapcsolatos
eredményeink arra utalnak, hogy a ragadozok jelenléte altal kialakult Osszetett
viselkedési  stratégidk kulcsszerepet jatszanak a fajok fennmaradédsaban.
Megallapitottuk, hogy a klimavaltozas sziikitheti az aktivitasi id0ablakokat, ami
héstressz €s a populaciok méretének csokkenésében mutatkozhat meg.

A jelen disszertacidban bemutatott kutatdsok jelentds mértékben hozzajarulnak a
azonban tobb fontos kérdés tovabbra is megvalaszolatlan maradt. Az aldbbi
ismerethianyok potldsa elengedhetetlen a hatékonyabb védelmi intézkedések
megtervezéséhez. A modellezett maximum homérséklet (6nkéntes hdmérséklet
maximum, VTmax) értékek tovabbi terepi ellenérzése tobb populacié bevonasaval
sziikséges. Ez lehetévé tenné a modellek pontossdganak javitasat és a populaciok
kozotti eltérések finomabb feltarasat. Az egyes taxonoknal altaldban csak 1-2
populédcio keriilt vizsgalatra. Tobb populacid vizsgalatira van sziikség annak
érdekében, hogy jobban megérthessiik a fajokon beliili, populaciok kozotti
valtozatossagot. Hasznos lehet a viperak testhdmérsékletének valtozatossagat
szezondlisan is megvizsgalni, az allatok preferalt testhOmérséklete €évszakonként
jelentésen eltérhet, amely a termoregulacios viselkedés, az aktivitdsi mintdk és a
szaporodasi siker szempontjabol kulcsfontossagli informaciot nyu;jthat.

Az ¢l6helyeken eldforduld predatorok altal gyakorolt nyomés és ennek hatasa a
populéciok talélési esélyeire tovabbra is kevéssé ismert. Ennek pontosabb feltarasa
hozzéjarulhat a populaciddinamika jobb megértéséhez. Tovabbi kutatdsokra van
sziikség a klimavaltozas populaciokra gyakorolt demografiai hatasainak vizsgalatara,
ideértve a klimavaltozas talélési ratara, fekunditasra és a populécioé novekedési ratajara
gyakorolt hatasat. Nem meghatarozott a populaciok diszperzios potencidlja, ennek
ismeretében pontosabban prediktalhatnank egy-egy populaciéo fennmaradasat a
klimavaltozas hatdsainak vonatkozdsadban. Ezek az ismeretek alapvetdek lennének a
pusztai viperdk megodvasat célzo stratégidk megtervezéséhez, valamint a fajok
hosszutavi fennmaradasanak biztositasahoz.
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A disszertacioban bemutatott vizsgalatok soran sok kérdésre valaszt kaptunk, azonban
a téma komplexitasabol eredéen még szamos tovabbi vizsgdlatra lenne sziikség a
hogy a homérséklet novekedése miatt csokken a Vipera ursinii taxonok aktivitasra
alkalmas id0szaka. Tovabbi kutatadsokra van sziikség a kiilonb6z6 klimaszcenariok (pl.
SSP1-2.6 és SSP5-8.5) hatasainak mélyebb vizsgalatdhoz, kiillondsen regiondlis
szinten. Az ilyen vizsgalatok segithetnek feltarni, hogy a populdciok mely
iddszakokban lesznek leginkabb érintettek a jovdbeli valtozasok altal. Az
eredményeink szerint a Vipera ursinii taxonok kiilonb6z6 élohelyeken eltérd
hémérséklet toleranciat (VTmax) mutatnak. Erdemes lenne tovabbi tanulmanyokat
végezni a vizsgalatban nem szerepld fajok és alfajok hdmérséklet toleranciajval
kapcsolatban, valamint a sikvidéken és hegyvidéken egyarant eléforduld taxonok
populacidt célszerli lenne mindkét éldhelytipuson vizsgalni. A disszertacio kitér arra,
hogy a viperak aktivitdsi mintdzatai valdsziniileg a ragadozok elkeriilésére szolgald
stratégia altal befolyasoltak. Tovabbi kutatasok sziikségesek a predacios nyomas ¢€s az
aktivitasi iddszakok kozotti kapcsolat feltarasara, esetleg kisérleti modellek (pl.
gyurmakigyok) alkalmazasaval. A Vipera graeca termoregulacidja pontos, de nem
hasznalja ki teljesen a potencialis aktivitasi idoszakot. Tovabbi kutatasok sziikségesek
a fenotipusos plaszticitds, kiillondsen a reverzibilis plaszticitds vizsgéalatira, hogy
megértsiik, hogyan alkalmazkodnak ezek a fajok a valtozé termikus kornyezethez.

Mivel a pusztai viperdk fiives éléhelyeken fordulnak eld, kulcsfontossagl a flives
¢lohelyek meglrzése és rehabilitalasa, az él6helyek védelme nem csak a pusztai
viperak, de az dsszes fiives él6helyhez kotddo faj fennmaradasat szolgalja. A Vipera
ursinii komplex tagjai érzékenyek az élohelyek feldarabolodasara és degradaciojara
ezért fontos lenne természetvédelmi folyosokat kialakitani, amelyek Osszekotik az
izolalt populacidkat, lehetdvé téve a génaramlast és a populaciok genetikai
véltozatossaganak fenntartasat. Az eredményeinkbdl kideriil, hogy a kiilonbozd
mikroklimak elérhetdsége és valtozatossaga kulcsfontossagn a  viperak
termoregulacidjaban, ebbdl kovetkezik, hogy az él6helyek rekonstrukcidja,
rehabilitidcidja sordn a valtozatos mikroklima megteremtése az egyik legfontosabb
szempont. A populacidok rendszeres monitorozasa elengedhetetlen, folyamatosan
figyelemmel kell kisérni a pusztai vipera populaciok homérsékleti tlir6képességét,
aktivitasi mintait és populdcidoméretiiket. Tovabbi kutatasok sziikségesek a populaciok
klimavaltozasra adott valaszainak modellezésére, kiilonOsen az aktivitasi idoablakok
¢s a termoregulacios képességek jovObeli valtozasainak feltérképezésére. A
disszertacidé eredményei alapjan a hidegebb kornyezetben €16 populaciok kiilondsen

érzékenyek a hoémérsékleti szélsdségekre. A vipera populaciok fennmaradasat
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veszélyeztetd tényezOokrdl gyiijtott ismereteink bdvitése elengedhetetlen a sikeres
védelmi intézkedések megvaldsitasdhoz (Mizsei et al. 2021). A populaciokra nehezedd
predacioés nyomas felmérése €s a préda-predator viszonyok megértése egy védett faj
esetében kiilondsen fontosak lehetnek, az igy szerzett tapasztalatok alapjan védelmi
stratégiakat dolgozhatunk ki a ragadozo-kizéras, ragadozd gyérités illetve attelepités
eszkozeivel (Mizsei et al. 2023). A kornyezeti nevelés és szemléletformalas fontos
pillérei a fajok védelmének. A helyi kozdsségek oktatasa €s bevonasa kulcsfontossagu
a viperak él6helyeinek megdrzésében. Tudatossagndveld kampanyokat lehet inditani,
amelyek bemutatjak ezeknek a fajoknak az 6kologiai szerepét és fontossagat.

Kutatasaink soran a pusztai viperak (Vipera ursinii komplex) termoregulacios
stratégidinak ¢és Okoldgiai adaptacidinak vizsgalataval olyan értékes informaciokat
szereztlink, amelyek hozzdjarulnak ezen fajcsoport megértéséhez és védelméhez.
Megéllapitottuk, hogy a fajok onkéntes hdmérséklet maximuma (VTmax) populaciok
kozott jelentds eltéréseket mutat, kiilonosen a magashegyi és sikvidéki populaciok
Osszehasonlitdsa sordn. Az is kideriilt, hogy a VTmax egyeden beliili stabilitdst mutat,
ugyanakkor olyan egyedi jellemzdk, mint a testméret, jelentds hatdssal vannak az
értékére.

Tovabba, a gorog karsztvipera vizsgalataink ramutattak arra, hogy a faj
mikroklimatikus adaptacioi €letbevagdak fennmaradasa szempontjabdl, kiillondsen az
éghajlatvaltozas jelentette kihivasok miatt. A predatorok jelenléte szintén meghatarozo
szerepet jatszik a napi aktivitdsi mintdk alakuldsaban, ami szoros 0sszefliggésben all a
fajok termoregulacios stratégidival. Kutatasaink eredményei arra is ravilagitottak,
hogy az éghajlatvaltozas jelentdsen korlatozhatja a vizsgalt fajok aktivitasi idoablakat,
ami hosszatavu fenyegetést jelenthet a populaciok talélésére.

4. Osszefoglald

A hiillék az egyik legveszélyeztetettebb gerinces csoportot képezik, vilagszerte az
ismert fajok koriilbeliil 20-21%-a kihalés fenyegetett (Bohm et al. 2013; Gibbons et
al. 2000; Cox et al. 2022). Az éghajlatvaltozéas, az éldhelyek elvesztése ¢és
fragmentacidja, valamint az invaziv fajok megjelenése mind komoly kihivést
jelentenek a populéaciok tulélésére (Gibbons et al., 2000; Parmesan, 2006). Kiillondsen
az ektoterm él6lények, koztiik a hiill6k, nagyban fiiggnek a kdrnyezet hdmérsékleti
viszonyaira, amelyek befolyasoljak fizioldgiai és Okologiai sajatossagaikat. Az
ektoterm allatok, igy a hiillék hdszabalyozasa kiemelten fontos az életmddjuk,
mozgékonysaguk, szaporodasuk, Osszességében a tulélésiik  szempontjabol
(Angilletta, 2009). Ezek az allatok viselkedésiikkel, mint példaul napozas vagy az
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arny¢k keresése altal szabalyozzak testhdmérsékletiiket (Huey & Stevenson, 1979).
Az éghajlatvaltozas és a termikus stressz jelentésen korlatozhatja ezeknek a
viselkedési stratégidknak a hatékonyséagat, amely komoly kovetkezményekkel jarhat a
populéciok fennmaradasara nézve (Sinervo et al., 2010).

A dolgozatban bemutatott kutatdsok modelltaxonjai a pusztai viperak (Vipera ursinii
komplex), melyek populacioinak termoregulacios stratégidit és dkoldgiai adaptacios
képességeit vizsgaltam. Kiilonds hangsuly helyezddott a fajok onkéntes homérséklet
maximumara (VTmax), amely a termikus tolerancia kulcsfontossagi mutatdja. Emellett
a gorog karsztvipera (Vipera graeca) atfogobb vizsgalatara is sor keriilt, kiemelve a
faj predatorokkal szembeni stratégidit, aktivitdsi mintait és az éghajlatvaltozasra adott
valaszait. A disszertacidoban 6t esettanulmanyt mutattam be.

A pusztai viperak onkéntes hémérséklet maximumat vizsgalva az eredmények azt
mutattak, hogy a VTmax értékek jelentds kiilonbségeket mutattak a magashegyi és
sikvidéki populdciok kozott. A magashegyi populacidk egyedei szignifikdnsan
magasabb VTmax értékeket mutattak, ami arra utal, hogy ezek a populaciok jobban
alkalmazkodtak a kdrnyezetiik hdmérséklet valtozasaihoz. A VTmax egyeden beliili és
egyedek kozotti valtozatossagat vizsgalo kutatas kimutatta, hogy a VImax egyeden
beliili stabilitast mutatott, mikozben az egyedi jellemzdk, mint a testméret, jelentésen
befolyasoltdk a VTmax értékét. Nemek kozotti kiilonbségek nem voltak
kimutathatéak.

A gorog karsztvipera (Vipera graeca) magashegyi élohelyeinek mikroklimatikus
sajatossadgai meghatarozzak a faj hdmérséklet-preferenciait. A vizsgéalatok ramutattak,
hogy a gorog karsztvipera kdrnyezeti homérséklet ingadozasokhoz torténd adaptéacioja
kulcsfontossagn a faj fennmaradasa szempontjabol. A predatorok jelenléte
szignifikansan befolyasolta a napi aktivitasi id0ablakokat. A faj Osszetett stratégiakat
alkalmaz a predatorok elkeriilése érdekében, amelyek a termoreguldcidoval szorosan
Osszefliggnek. Az klimavaltozas hatasara a gorog karsztvipera aktivitasi iddablaka
sziikiil, ami hosszutava veszélyt jelenthet a populaciokra. A modellek azt mutattak,
hogy a homérséklet emelkedés és a csapadék mértékének csokkenése jelentdsen
befolyasolhatja a faj fennmaradésat.

A diszkusszidban ramutattunk arra, hogy a lokalis kdrnyezeti feltételek jelentds
szerepet jatszanak a homérséklet tolerancia €s az aktivitdsi mintak alakuldsaban. A
disszertacid kovetkeztetései hozzajarulhatnak a pusztai viperdk populacidinak
éghajlatvaltozasra adott valaszainak pontosabb megértéséhez €s értékes informaciot
nyujthatnak a természetvédelmi stratégidk kidolgozasahoz.
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5. Summary

Reptiles are among the most endangered groups of vertebrates, with approximately
20-21% of known species globally threatened with extinction (Béhm et al. 2013;
Gibbons et al. 2000; Cox et al. 2022). Climate change, habitat loss and fragmentation,
as well as the introduction of invasive species, pose significant challenges to the
survival of reptile populations (Gibbons et al., 2000; Parmesan, 2006). Ectotherm
organisms, including reptiles, are particularly dependent on environmental thermal
conditions, which profoundly influence their physiological and ecological traits.

The thermoregulation of ectotherm animals, including reptiles, is crucial for their
lifestyle, mobility, reproduction, and overall survival (Angilletta, 2009). These
animals regulate their body temperature through behavioral adaptations such as
basking or seeking shade (Huey & Stevenson, 1979). However, climate change and
thermal stress can significantly limit the effectiveness of these behavioral strategies,
with severe consequences for population persistence (Sinervo et al., 2010).

The research presented in this dissertation focused on the steppe vipers (Vipera ursinii
complex) as model taxa, examining their thermoregulatory strategies and ecological
adaptive capabilities. Particular emphasis was placed on the voluntary thermal
maximum (VTmax) Of these species, a key indicator of thermal tolerance. Additionally,
a broader investigation of the Greek meadow viper (Vipera graeca) was conducted,
highlighting its strategies against predation, activity patterns, and responses to climate
change. The dissertation presents findings from five case studies.

The study of the voluntary thermal maximum in steppe vipers revealed significant
differences in VTmax values between montane and lowland populations. Individuals
from montane populations exhibited significantly higher VTmax values, suggesting
better adaptation to environmental thermal fluctuations.

Research into the intra- and inter-individual variability of VTmax demonstrated that
VTmax is stable within individuals, while individual traits such as body size
significantly influenced VTmax values. No significant differences between sexes were
detected.

The microclimatic characteristics of the Greek meadow viper’s (Vipera graeca)
montane habitats strongly influence its thermal preferences. The findings emphasize
that the species' adaptation to environmental temperature fluctuations is crucial for its
survival.
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The presence of predators significantly affected the daily activity windows of the
Greek meadow viper. The species employs complex strategies to avoid predation,
which are closely linked to its thermoregulation.

Climate change is narrowing the Greek meadow viper's activity windows, posing a
long-term threat to its populations. Models indicate that rising temperatures and
declining precipitation levels may significantly impact the species’ viability.

The discussion highlighted the critical role of local environmental conditions in
shaping thermal tolerance and activity patterns. The conclusions of this dissertation
contribute to a more precise understanding of the steppe vipers' responses to climate
change and provide valuable insights for developing effective conservation strategies.
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Nemzeti Kivalosagi Programja keretében. Uveges Balint a Leverhulme Trust kutatasi
projekt timogatasaban részesiilt (RPG-2020-345). K.M. tAmogatast kapott a Mohamed
bin Zayed Species Conservation Fund-tol, 220529117 projekt szamu (2022) ¢és a
Ziirichi DGHT-t6l. M.S. és S.L. a Magyarorszag Nemzeti Kutatéasi, Fejlesztési és
Innovaciés Hivatala (NKFIH-OTKA K134391) altal biztositott tamogatdsban
részesiiltek. Az adatok gytijtését részben a Kiskunsagi Nemzeti Park Igazgatosaga
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tamogatta a HUNVIPHAB ‘Rékosi vipera allomanyok és él6helyek életképességének
fejlesztése a Pannon régidban’ (LIFE18 NAT/HU/000799) LIFE projekt keretében,
amelyet az Eurdpai Bizottsag és a Magyar Agrarminisztérium finanszirozott. Anyagi
tdmogatast nyujtott a Mohamed bin Zayed Species Conservation Fund (#150510498),
a Rufford Small Grant (#15478-1), a Chicago Zoological Society Chicago Board of
Trade Endangered Species Fund, valamint négy tdmogatas a Magyarorszag Nemzeti
Kutatasi, Fejlesztési és Innovacios Hivatala (NKFIH) részérél (NKFIH-OTKA
K106133, NKFIH-OTKA K134391, NKFIH-OTKA PD146621 ¢és GINOP 2.3.3-15-
2016-00,019). A terepmunkékhoz sziikséges engedélyeket a Gorog Kornyezetvédelmi
¢s Energiaiigyi Minisztérium (158977/1757), az Alban Kornyezetvédelmi
Minisztérium  (6584/17), Romania Kornyezetvédelmi, Viz- ¢és  Erddiigyi
Minisztériuma  (1666/2023),  Grazia  Beliigyminisztériuma, = Montenegro
Kémyezetvédelmi Ugynoksége (02-UPI1-622/2) és Bosznia-Hercegovina Szdvetségi
Kornyezetvédelmi és Idegenforgalmi Minisztériuma (04/2-19-2-174/22) biztositotta.

Végiil szeretnék kdszonetet mondani témavezetdimnek, Dr. Mizsei Edvardnak és Dr.
Lengyel Szabolcsnak a munkdm koordindlasaért, minden szakmai és személyes
tamogatasért amit toliik kaptam az elmult években.
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