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1. Bevezetés

A nappali lepkék dllomanyainak jelent6s csokkenése, életteriik besziikiilése
kiilonosen nagymértékli kontinensiinkén. Ez a tendencia figyelhetd meg a Maculinea
van Eecke, 1915 (Lepidoptera: Lycaenidae) nemzetség fajainak esetében is, melyek
mdra mdr Eurdpa-szerte veszélyeztetettek, és sok teriiletrdl ki is pusztultak. A
hangyaboglarkdk fenyegetettsége egyrészt specidlis életmenetiik, masrészt természetes
éldhelyeik eltlinésébdl, degradici6jabol adddik. A genus fajaira irdnyulé okoldgiai
kutatdsok tisztdztdk a lepkék obligat myrmecophil életmddjit, ami igen szoros
kapcsolatot feltételez a Maculinea és a Myrmica Latreille, 1804 (Hymenoptera:
Formicidae) fajok kozott.

A Maculinea genust Magyarorszdgon négy faj képviseli: Maculinea alcon
([Denis & Schiffermiiller], 1775) (= M. rebeli auct. nec Hirschke, 1904); Maculinea
teleius (Bergstrisser, 1779); Maculinea nausithous (Bergstrisser, 1779) és a
Maculinea arion (Linnaeus, 1758). A Maculinea alcon taxonémiai megitélése sokdig
vitatott volt. Az djabb kutatdsok szerint a M. alcon (sziirkés hangyaboglarka) és a M.
rebeli (sztyeppvidéki hangyaboglarka) sem morfolégiailag, sem genetikailag nem
kiiloniil el egymastdl, igy megkiilonboztetésiik csupan okoldgiai bélyegekre (él6hely,
tapnovény, hangyagazda, stb.) alapozhat6. Dolgozatomban a két taxont a M. alcon
okotipusainak tekintem. A szdrazgyepi Okotipus larvalis tdpnovénye a Gentiana
cruciata L. (Szent Laszl6 tdrnics), hangyagazddi pedig Myrmica. sabuleti Meinert,
1860, My. scabrinodis Nylander, 1846, My. sulcinodis Nylander, 1846, My. specioides
Bondroit, 1918, My. lonae Finzi, 1927 és a My. schencki Viereck, 1903 lehetnek. A
Palearktikum nyugati felében vele szimpatrikusan, de allotopikusan fordul el6 a
nedvesréti-lapréti Okotipus, melynek ndstényei a Gentiana pneumonanthe L.
(kornistarnics) hajtdsaira petéznek, larvait pedig él6helyenként eltéréen hiarom f6
Myrmica faj adoptilhatja My. scabrinodis, My. ruginodis Nylander, 1846 és a My.
rubra (Linnaeus, 1758).



Vizsgalatainkat a Maculinea alcon szarazgyepi Okotipusdnak tohonya-volgyi

populéciéjin végeztiik 2002 és 2006 kozott.

Kutatdsunk céljai, 1épései:
(1) Az alapvet6 populacié dinamikai paraméterek becslése

A 2002 és 2004 kozott végzett jelelolés-visszafogds vizsgdlatok sordn az egyes
mintavételi években a populacié egyedszamanak, az ivarardnydnak és a rajzdsgorbe
menetének megdllapitasat tiztiik ki célul. Az A&ltalunk hasznélt modellek (CIS
modellek) révén a latszélagos tilélési rita (p) és a visszafogdsi valésziniiség (p) is
becsiilhetd, igy kovetkeztethettiink a be- és kivdndorlds mértékére, vagyis arra, hogy a

populdcié mozgési értelemben nyitott-e vagy zart.

(i1) A természetvédelmi kezelés eredményének vizsgélata

Munkédnk kovetkezd részében a 2001-t6] elkezdett természetvédelmi kezelés
hatdsit kivantuk nyomon kovetni az élShelyen, ezért célul tliztik ki a Gentiana
cruciata allomdnydnak és a rajtuk elhelyezett peték mennyiségének részletes
felmérését. Mivel a teriileten kutatdcsoportunk tagjai mér a rekonstrukcié elétt is tobb
éven keresztiill végeztek Gentiana térképezést és peteszdmldldst, a jelenlegi és a
korabbi vizsgdlatok adatainak Osszevetése révén le tudtuk {rni mind a tdpnovény
dllomanyanak alakuldsat, mind pedig a Maculinea populacié dinamikdjanak a
véltozasat a kezelés utdni idészakban. Tobbéves adatbazisunk ezért monitorozasi

célokra is alkalmas volt.

(iii) Peterakasi preferencia vizsgalatok

A vizsgélatsorozat keretében (2004-2006) célunk volt, hogy megéllapitsuk
azokat a tényezOket, amelyek befolydsolhatjdk a Maculinea alcon ndstényeket a
peterako hely kivalasztasaban. Eldszor elemeztiik a peték mennyisége és a Gentiana-
tovek hajtdsszama kozotti Osszefiiggést, majd a peterakds szempontjabdl a hajtasok

legvonzdbb részeit ill. szerveit hatdroztuk meg.
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Mivel a Gentiana fajokon viszonylag ritkdn jelennek meg pathogének, ezért
ezeknek a specifikus kérokoz6 fajoknak a petézésre gyakorolt hatdsat eddig figyelmen
kiviil hagytdk. A tohonya-volgyi Gentiana-populdciéban azonban relative nagy
gyakorisdggal taldltunk levéltetiivel (Aphis gentianae Borner, 1940), illetve
rozsdagombdval (Puccinia gentianae (Strauss) Rohl., 1813) fertézott hajtdsokat. fgy
lehetdvé valt annak a vizsgdlata, hogy befolydsolja-e a ndstények tadpnovény
vélasztasat a hajtasok kérokozd fajokkal vald fertdzottsége. A fertdzott és az ép
hajtasok 0sszehasonlitdsa révén feltartuk a petézés intenzitdsa és a hajtds tulajdonsagai

kozotti kapesolat szamos vonatkozasat.

2. Vizsgalati teriilet

A vizsgdlt populdci6 elterjedési teriilete megkozelitleg 3 ha, amely egy enyhén
lejtd, lapos hegyhdton a Lofej és a Tohonya-volgy kozott hizédik az Aggteleki
Nemzeti Park és Bioszféra Rezervatum 4tmeneti zoéndjaban. (Jésvafd,
48°29°F/20°32°K; 290 m). Az él6helyén beliil egy 0,75 ha kiterjedésti mintavételi
teriiletet valasztottunk ki, amit 10 x 10 m-es kvadratokra osztottuk fel. Ezeken a
kvadratokon beliil végeztiik a jelolés-visszafogds vizsgédlatokat, valamint ezekben az

egységekben tortént a tipnovények térképezése és a peték szamlaldsa is.

3. Médszerek
3.1. Alapvetd populdciédinamikai paraméterek becslése
3.1.1. Jelolés-visszafogds modszere

A populéciét jellemz6é paraméterek becsléséhez a jelolés-visszafogds modszerét
(Mark-Release-Recapture) haszndltuk. A mddszer 1ényege az, hogy egy mintavételi
idészak alatt a populdcid minél tobb egyedét megfogjuk, megjeloljikk, majd
elengedjiik. Bizonyos id6 elteltével djabb mintavételt végziink, melynek sordn a fogott

jelolt és jeloletlen éllatok ardnyabdl becsiilhetjiik az alapvetd populdciédinamikai



valtozékat. A vizsgélatokat naponta végeztiikk, igy egy napot tekinthetiink egy

mintavételi eseménynek.

3.1.2. Adatelemzés

A jelolés-visszafogds adatainkat a Cormack-Jolly-Seber (CJS) modellek
segitségével elemeztilkk. Ezen modellek alkalmazasdval megbecsiilhetd a latszélagos
tulélési rata (p) és a visszafogdsi valészintiség (p). A szdmitdsokhoz a MARK 4.0.
programcsomagot haszndltuk. A program segitségével modelleket épithettiink,
amelyek koziil szelekcié révén valasztottuk ki az optimdlisat, melynek elfogadtuk a
becsléseit. Az ivarardnyok becsléséhez az adott napon fogott egyedszamot hasznéltuk.
A becsiilt érték a fogott himek és az 6sszes fogott egyed szdmdnak a hdnyadosa. A
populdcié egyedszdmdnak becslését a Popan-5 programcsomag Jolly-Seber

modelljével végeztiik.

3.2. A természetvédelmi kezelés eredményének vizsgdlata
3.2.1. Mintavétel és adatelemzés

Elsd 1épésként feltérképeztiik a kivalasztott 150 x 50 m-es mintateriiletet, a
hegyhdton taldlhatd, kdvel megjelolt térképezési magassdgi pontbdl kiindulva. A
felmérés sordn megszdmoztuk a teriileten taldlhaté Gentiana cruciata toveket, majd
pontosan rogzitettiik azok helyzetét, hajtasaik szdmat és dllapotat. A hajtdsokat
allapotukat tekintve harom kategéridba soroltuk: (i) ép virdgos, (ii) ép steril, (iii)
leharapott.

Az éléhely természetvédelmi kezelése elStt a tdpnovények felmérése és a peték
szdmoldsa egy nagyobb mintavételi teriileten tortént, mint a kezelés megkezdése utan:
1992-ben és 1993-ban 75 kvadritban, mig 1998-ban 200 kvadritban. 2003-ban csak
20 kvadriatban volt felvételezés. 2004-ben és 2005-ben részletes vizsgalatokat
végeztiink az élohelyen, melynek sordn 2004-ben 95 (4tfogébb mintavétel miatt, a

7500m’-es teriileten kiviil tovabbi 20 kvadritot jeloltiink ki), 2005-ben 75 kvadratban



végeztiik el a Gentiana-tovek térképezését. A peteszdmlalds 2004-ben 50, 2005-ben
40 véletlenszerlien kivdlasztott kvadratban folyt. Vizsgdlatainkat kozvetlenill az
imdgok rajzdsa utdn végeztik (julius eleje-kdzepe). Ekkorra a Gentiana cruciata
vegetativ és generativ részei mdr jol lathatéak voltak, de a M. alcon larvdk még nem
jelentek meg. Mivel a felvételezés mddja 1ényegében ugyanaz volt a kordbbi
vizsgalatok sordn is, ezért az eredmények Osszehasonlithatéak voltak a kezelés eldtti
évekkel.

Az adatok kiértékelését generalizdlt linedris modellek (GLM) alkalmazdsdval
végeztik. Mivel mind a hajtdsszdmok, mind pedig a peteszdmok diszkrét valtozok
voltak, ezért a modellekben Poisson eloszlast és logaritmikus kapcsolt fliggvényt
alkalmaztunk. A hajtasok kiilonboz6 kategéridk kozotti megoszldsét a kezelés eldtt és
utdn Fisher-féle egzakt teszttel elemeztik. Az analizisekhez a GLIM 4

programcsomagot hasznaltuk.

3.3. Peterakasi preferencia vizsgalatok
3.3.1. Mintavétel

Két egymadst kiegészitd vizsgdlatsorozatban tanulminyoztuk a Maculinea alcon

néstények peterakdsi preferencidjat:

(1) A Gentiana cruciata tovek hajtdsszdma és a peték denzitdsa kozotti
Osszefiiggés, valamint a peték térbeli eloszldsanak vizsgdlata sordn 2004-ben 50,

2005-ben 40 véletlenszertien kivalasztott kvadritban dolgoztunk.

(i) A korokozé fajok és a hajtdsok tulajdonsdgainak a petézésre gyakorolt
hatdsdnak elemzéséhez (a véletlenszeriien kivalasztottak koziil) csak azokat a
kvadratokat vettiik figyelembe, amelyekben a fert6zott hajtdstipusok eldéfordultak.
2004-ben mindossze 5, 2005-ben pedig 6 kvadrétban taldltunk levéltetves hajtasokat.
2006-ban a 20 random kvadratbdl 14-ben fordultak el fertézott hajtasok. Mivel 2004-

ben és 2005-ben nagyon kevés volt a levéltetiivel fertdzott hajtdsok szdma, a két év



adatait dsszevontuk az elemzések sordn. 2006-ban a csapadékos nyér eleji id6jarasnak
koszonhetden a levéltetves hajtdsok szdma joval tobb volt az el6z6 évekéhez képest,
igy elegendd adat 4llt a rendelkezésiinkre az év 6ndll6 kiértékeléséhez.

A mintavételekre a rajzdsi idészakok végén keriilt sor. Az aldbbi adatokat
rogzitettilk kvadratonként: (i) a tovek hajtdsainak szdma és dllapota (igy volt ép
fertilis, ép steril, leharapott, levéltetiivel és rozsdagombdval fert6zott); (ii) a hajtas
magassaga; (iii) a tovet koriilvevd novényzet magassidga (2004-ben ilyen jellegii
méréseket még nem végeztiink); (iv) virdgos levélkorok szdma; (v) a hajtdsokon
taldlhaté peték szdma az aldbbi felosztisban: a peték ndduszonkénti szdma a
virdgokon, illetve a bimbdkon, a szdrtagokon, a levelek szinén és fondkdn. 2006-ban
az elozo két évnél részletesebb adatfelvétel tortént, a fenti adatokon kiviil felmértiik a
hajtasokon taldlhat6 (vi) generativ szervek szamat és fenoldgiai allapotat, valamint
(vii) a levéltetves hajtdsok koldnidinak méretét és az 6rzéhangydk szamat. Ebben az
évben a peték és a levéltetvek mennyiségének felvételezése a rajzasi idészak sordn
harom alkalommal tortént meg. A mintavételi események kozott nyolcnapos

sziineteket tartottunk.

3.3.2. Adatelemzés

(1) A Gentiana cruciata tovek hajtdsszdma és a peték denzitdsa kozotti

Osszefiiggés, valamint a peték térbeli eloszldsdnak vizsgalata

Az elemzéseket generalizalt linedris modellek (GLM) segitségével végeztik.
Mivel a valtozok diszkrétek voltak, ezért Poisson eloszlast és logaritmikus kapcsolt
fliggvényt alkalmaztunk. A tdrnicstovek hajtdsszdma és a rajtuk taldlt peték
mennyisége kozotti Osszefliggést Fisher-féle egzakt teszttel elemeztik. A
varianciaanalizis egyik véltozatit (,,deviance analysis”) haszndltuk, hogy
meghatarozzuk a peték eloszldsdban mutatkoz6 kiilonbségeket a hajtasok egyes
levélkorein és kiilonbozé szervein. A szdmitdsokat a GLIM 4 programcsomaggal

végeztiik.



(i) A korokozé fajok és a hajtidsok tulajdonsdgainak a petézésre gyakorolt

hatdsdnak vizsgalata

Az elemzések sordn a peteszdm, és ahol sziikséges volt a levéltetliszdm
logaritmusdval (log n+1) szdmoltunk. Az értékeléshez varianciaanalizist (ANOVA)
hasznaltunk, amelyben a hajtastipusokat az aldbbi valtozék esetében hasonlitottam
Ossze: peteszam, virdgos levélkorok szama, a vegetaciobol vald kiemelkedés mértéke,
generativ szervek és a kinyilt virdgok szdma. A pdronkénti Osszehasonlitdsokat
fiiggetlen mintds t- és Welch-probdk, valamint Tukey-Kramer tesztek segitségével
végeztik. Vizsgidltam a viltozok Kkorreldltsdgit, parcidlis korreldcié segitségével
kiszlirtiik a mogottes hatdsokat, majd az gy szerzett ismeretek révén tobb véltozos
linedris regressziés modellt illesztettiink. A peteszam és a hajtdsok fenoldgiai dllapota
kozotti Osszefliggés vizsgdlata sordn mindkét valtozébdl kategoéridkat képeztiink. A
kategéria-értékii valtozok kozotti fiiggetlenséget kontingencia tablazat és y° préba
segitségével vizsgaltuk. A peték és a levéltetvek el6forduldsdnak elemzéséhez a
fertilis hajtdsokat mindségiik alapjan kategéridkba soroltuk, melyhez a rajtuk
képzddott generativ szervek szdmdt hasznaltuk. A felallitott kategéridk kozott az ép
virdgos hajtdsok, a peték és a levéltetvek megoszlasat Fisher-féle egzakt teszttel
hasonlitottuk 6ssze. A peték és a levéltetvek szdma kozotti interakcid
megallapitisdhoz a vizsgalt valtozék alapjan csoportra bontottuk az ép virdgos
hajtasokat. A kategéridkba sorolt véltozdk fiiggetlenségét y* proba révén teszteltiik.
Annak eldontésére, hogy a levéltetvek jelenléte kozvetlen vagy kozvetett médon hat-e
a peteraké néstények viselkedésére, a petés hajtdsok megoszldsit 6sszehasonlitottuk
mind az Osszes fertilis, mind pedig azon hajtdsok kozott, amelyeken a harmadik
felvételezés idején mar nem taldltunk levéltetveket, de az els6 vagy a mdsodik
mintavételkor fertézottek voltak. A mintdk homogenitds vizsgilatit Fisher-féle egzakt
teszttel végeztiik. A statisztikai elemzésekhez az SPSS programcsomag 14-es verzidjat

hasznaltuk.



4. Eredmények és értékelésiik
4.1. Jelolés-visszafogds vizsgdlatok eredményei

2002-ben 0sszesen 688 egyedet jeloltiink meg, amelybdl 493 volt him és 195 volt
nostény. A 688 jelolt lepkébdl 292-t fogtunk vissza, tehat a jelolteknek 42,44%-at. 173
lepkét csak egy alkalommal, mig 34 példanyt legaldbb hdromszor visszafogtunk a
mintavételi iddszak sordn. 2003-ban 0Osszesen 806 lepkét jeldltink meg a 10
mintavételi nap alatt, amelybdl 566 volt him és 240 pedig ndstény. A visszafogdsi
ardny 51,36% volt, 291 himet és 123 ndstényt fogtunk vissza. Ebben az évben 223
lepkét fogtunk vissza egy alkalommal, mig legaldbb hdromszor 81-et. 2004-ben 20
mintavételi napra keriilt sor, melyek sordn 780 egyedet jeloltiink meg, 507 himet és
273 nostényt. Az Osszes jelolt 42,7%-4t fogtuk vissza, vagyis 333 egyedet. 188 lepkét

egyszer, mig 66 lepkét legaldbb haromszor sikeriilt visszafognunk.

4.1.1. Ldtszolagos tilélési rdata (¢) és visszafogdsi valosziniiség (p)

A 2002-es és a 2004-es adatsoron végzett modellszelekcié eredménye alapjan a
legtdmogatottabb modell a ¢(.)p(t), vagyis a tulélési rata idében dlland6 és azonos
értékt a két ivarra nézve, mig a visszafogdsi valdszintis€ég idében valtozd és
megegyez0 a himek és a néstények esetében. A 2003-ban a ¢(g)p(gt) modell bizonyult
a legjobbnak, melyben a tulélési rata konstans, és kiillonbozd értékli a két ivarndl,
valamint a visszafogdsi valésziniliség id6ében valtozé és eltérd a két nem esetében. A
becsiilt latszolagos tilélési rata értékekbdl megdllapithatd, hogy 2002-ben és 2003-ban
az 4llatoknak még a 20%-a sem tlint el (elpusztult vagy elvandorolt) egyik naprél a
masikra. 2004-ben a ¢ becsiilt értéke alapjan a populdcié 25%-dnak ,,veszett nyoma”
két mintavétel kozott. A visszafogdsi valdsziniség értékei jelentds ingadozasokat
mutatnak az egyes mintavételi napok kozott. Az irodalom és a terepi megfigyeléseink
szerint egyes iddjarasi elemek nagyban befolydsoljak a nappali lepkék aktivitasat, igy
jelentds hatdssal vannak azok megfoghatsdgara. A szél erésodésével és a felhdzet

mennyiségének gyarapoddsdval jelentdsen csokken a fogdsok szdma, az 4llatok



elilnek az aljnovényzetben, és nehézkessé valik a megfogdsuk. A lepkék alacsony
intenzitdsi rajzdsdt tapasztaltuk azokban a déli o6rdkban is, amikor a levegd
hémérséklete 30 °C folé emelkedett.

A 2003. évben mind a tdlélési ratdban, mind a visszafogdsi valdsziniiség
értékeiben kiilonbség volt a két ivar tekintetében. Ennek oka a himek és ndstények
eltéré viselkedésében keresendd. A magasabb visszafogdsi rata értékek a himek
esetében azzal magyardzhatok, hogy a parzoétirs keresése miatt intenzivebben és
magasabban repiilnek, mint a ndstények, ezdltal konnyebb megfogni dket. A
néstények alacsonyabb magassdgban val6 repiilésének oka pedig az lehet, hogy 6k az
aljnovényzetben 1évé tdpndvények megtaldldsdra koncentrdlnak, igy nehezebben
észrevehetdk.

A becsiilt értékek azt mutatjdk, hogy a populdcié mozgési értelemben zartnak
tekinthetd, a lepkék ragaszkodnak él8helyiikhdz, migracié nem jellemzé a kozosségre.
Ezt az a terepi tapasztalat is aldtdmasztja, hogy a legktzelebbi M. alcon populdciéban
(a mintavételi teriiletiinkt6l kb. 1,5 km-re taldlhatd) egyetlen altalunk megjelolt

egyedet sem talaltunk a genetikai mintavételek soran.

4.1.2. Egyedszdmbecslés

Az egyedszdmbecslés sordn kapott rajzdsgorbék az iddjardsi viszonyoknak
megfeleléen alakultak. 2002-ben és 2003-ban a meleg-sziraz koriilményeknek
koszonhetden mind a rajzds csicsa, mind pedig a populdcié lerepiilése viszonylag
gyorsan bekovetkezett. 2004-ben a nyéar eleji hiivos-csapadékos klima, a populdcié
lassu, fokozatos novekedését és a rajzasi idészak elnyuldsat okozta. Eredményeink
alapjan a tohonya-volgyi Maculinea alcon populacié stabil, egyedszama kozel ezer

egyedre tehetd a vizsgalt években.



4.1.3. Ivarardnybecslés

A kapott eredmények j6 Osszhangban vannak az egyedszdm-becslésekkel. A
mintavételi idészakok els§ kétharmaddban joval nagyobb volt a himek ardnya a
populdciéban, mint a ndstényeké. A repiilési idoszak muldsaval a ndstények ardnya
fokozatosan novekedett, a mintavételek utolsé harmaddban az ivarardany kozel keriilt
az 1:1-hez. A rajzds sordn megfigyelt jelent0s ivarardny-valtozds nemcsak a
Maculinea fajokndl, hanem szdmos mds nappali lepke esetében ismert jelenség
(proterandria). A himek kordbbi megjelenésének az oka az, hogy a kikelést kovetden
még nem termékenyek, fajonként eltéréen bizonyos id6re van sziikségiikk az
ivarsejtjeik utols6 érési folyamatainak befejezéséhez. Velilk szemben a ndstények
azonnal fertilisek, még a kelés napjan elkezdenek petézni, de petéik tobbségét csak a
masodik napon rakjdk le. Azonban ha a teljes vizsgalati id6szak sordn nézziik a jelolt
egyedek szdmadt, a néstények szdma minden évben joval alatta maradt a himekének
(kb. 1:2). Ennek valdsziniileg a két nem eltéré viselkedésébol adédéd kiilonbozd

foghatésdguk a magyarazata.

4.2. A természetvédelmi kezelés eredményének vizsgilata

Az él6hely rekonstrukcié megkezdése utdni években nemcsak a tdpndvények
hajtasinak szdmdban, hanem a M. alcon néstények éltal lerakott peték mennyiségében
is jelent0s novekedést tapasztaltunk. Az egy kvadratra es6 ép fertilis hajtdsok ardnya
2,68-r61 15,06-ra, mig az atlagos peteszdm 6,8-r61 160,3-re emelkedett. Az egy
hajtasra esd peték szdma a kezelés eldtti idoszakban 3,3 volt, viszont a kezelés
megkezdése utdni periédusban mar 10,1 pete jutott atlagban egy tdrnicshajtdsra. A
kapott értékek alapjan jol l4thatd, hogy a 90-es évek sordn a populdcié szinte a
kipusztulds szélére keriilt, 4m a kezelés utdni idszakban a peték ardnya a normadlis
szintre emelkedett, ami az dllomdny regenerdloddsat jelezte. Az irodalom szerint 0,75

pete per virdg alatti érték esetén a peték denzitdsatdl fiiggetlen a tdpnovényen fejlédd

hernyok mortalitdsa, ezzel szemben az el6bbi gyakorisdg felett erds pete-denzitds

10



fiiggés tapasztalhat6 a larvakori haldlozdasi ratdban. A Tohonya-hdton a kezelés eldtti
idészakban kozelitleg 0,2-0,3, a rekonstrukcié utdn 0,5-0,6 pete jutott egy Gentiana
virdgra, vagyis az él6hely rekonstrukcié kovetkeztében megndvekedett peteszdm is
még alatta van annak a hatdrértéknek, amelyen feliil a peték denzitdsa befolydsolja a
larvakori pusztuldst. A két intervallum kozott eltérést mutattunk ki a Gentiana-tovek
hajtastipusainak megoszlasdban is, ami jelent6s hatdssal volt a lepkék peterakasi
viselkedésére. A kezelés elotti iddszakban az ép virdgos hajtasok ardnya alacsony volt
(ép virdgos: 48,14%; leharapott: 35,94%), igy a ndstények a sériilt hajtdsokra is nagy
szdmban petéztek (15,2%). A természetvédelmi kezelés utdni iddszakban (ép virdgos:
70,97%; leharapott: 7,88%) azonban szinte az Osszes petét az ép fertilis hajtdsokon
talaltuk meg (98,9%). Az eredmények alapjan kijelenthetjiik, hogy a Maculinea alcon
ndstények elényben részesitik az ép virdgos hajtadsokat a leharapottakkal szemben,
csak abban az esetben vdlasztjdk a ragottakat, ha az ép fertilis hajtdsok ardnya
viszonylag alacsony.

A habitat regenerdléddsanak szintén figyelemre mélto jele az is, hogy a 2004-ben
és 2005-ben felvételezett Gentiana-k tilnyomé tobbsége viszonylag fiatal t8 volt
(megkozelitdleg 75%). Ezek a ndovények viszonylag slirlin, egymdshoz kozel néttek,
igy idedlis peterako helyet biztositottak a Maculinea ndstények szdmdra. A mintavételi
teriiletr6l késziilt tdpnovény térképek alapjdn megdllapithatd, hogy a tdrnicsok
sarjtelepei, melyek jellegzetes foltszerti eloszlasi mintdzatot mutatnak, erds vegetativ
szaporoddsban, ezzel egyiitt terjedOben vannak.

Abban az esetben, ha a mintavételi teriileten leszamolt peteszamot extrapolaljuk a
teljes elterjedési teriiletre, akkor a boglarkapopuldcié nagysdgarél a lerakott peték
mennyisége alapjan is képet alkothatunk. Eredményeink szerint a Tohonya-hidton
évenként kb. 13 000-15 000 petére lehet szdmolni, ami tobb szdz kifejlett egyedbdl
all6 populdciot tételez fel. Ezt a populdcié nagysdgot a teriileten végzett jelolés-
visszafogds vizsgalataink eredményei is aldtdmasztjdk.

Osszességében megillapithaté, hogy a Maculinea és a Gentiana populicié

megdrzése érdekében végzett élohely rekonstrukcié sikeresnek bizonyult. Bar a
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kezelési eljarasokat elsésorban a Maculinea populacidk igényei alapjdn dolgoztuk ki,
mégsem tekinthetéek pusztdn fajvédelmi stratégidknak. A hangyabogldrkdk ugyanis
specidlis okoldgiai igényeik miatt Ugynevezett ernyd fajok, amelyek az él6hely
mindség indikatorai. A megfeleld élohely-tipus és szukcesszids stddium fenntartdsaval
tehat nemcsak a Maculinea alcon populdcidja Orizhetd meg, hanem mds fajoké is,

amelyek ezen habitatokhoz alkalmazkodtak.

4.3. Peterakasi preferencia vizsgélatok

Mivel az 6sszes Gentiana t6 a Tohonya-hét viszonylag sik felszinén helyezkedik
el, elméletileg azonos az esélylik arra, hogy a Maculinea ndstények rajuk petézzenek.
A peték megoszldsa azonban nem egyenletes a tipndvényeken, azok hajtisain, de még
egy hajtdson belill is vannak kedveltebb és kevésbé kedvelt részek. A ndstények

egyesével vagy kis csoportokban raktdk le petéiket a fertilis hajtdsokra.

(1) A Gentiana cruciata tovek hajtdsszdma és a peték denzitdsa kozotti

Osszefliggés, valamint a peték térbeli eloszldsanak vizsgilata

Szignifikdnsan tobb petét taldltunk az 5-6, ill. a nagyobb hajtdsszdmu toveken,
mint ahogy azt a mintavételi teriileten valé gyakorisdguk alapjan varhattuk volna. A
tovek hajtdsszdmanak novekedésével tehdt n6 a rajuk elhelyezett peték mennyisége. A
nostények elényben részesitik a ddsabb toveket a ritkdbbakkal szemben, mivel
konnyebb rdjuk taldlni az aljnovényzetben. Véleményiink szerint a 7-8 hajtastagu
tovek a legoptimdlisabbak, hisz ezek mar kelléen ddsak ahhoz, hogy a ndstények
észrevegyék azokat, valamint ekkora hajtdsszdmndl a tovek még megfelel6 magas
hajtasokat novesztenek. A tdl sok hajtdsra tagol6dé tovek viszonylag kevés magas (4-
5), illetve atlagos méretii hajtdst fejleszthetnek. Hajtdsaik tilnyomo tobbsége alacsony
és virdgtalan volt, melyeket rendszerint az aljnovényzet takart, igy a néstények nem

tudtak rajuk petézni.
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A peték levélkoronkénti megoszldsdnak elemzésekor erds negativ korreldciot
taldltunk a két valtoz6é kozott. A ndstények a peték 89%-at a legfelsdé levélkorhoz
tartozé szervekre raktdk. A masodik levélkorre az Osszes peteszdm 7,3%-a, a
harmadik szdrcsomé szervein a peték 2,8%-a, a negyediken mar csak a 0,7%-a
helyezkedett el. Ennél alacsonyabb részeken mar nem taldltunk petéket.

Amikor dsszehasonlitottuk a peték megoszlasat a kiillonboz6 levélkorokhoz tarozé
szerveken, azt tapasztaltuk, hogy a virdgok és virdgbimbodk mellett a levelek felszine
volt a legvonzébb a ndstények szdmdra. A lerakott petéknek minddsszesen csak
0,01%-a volt a hajtdsok szdrdn. A virdgok (ill. bimbdk) és a levelek felszinén
elhelyezkedd peték ardnya 1:2 volt. Figyelembe véve azonban a generativ szervek
joval kisebb feliiletét (sziromlevél felszin : levél felszin ~ 1:5), eredményiink arra utal,

hogy ezek a szervek a hajtas legvonzébb részei.

(i) A koérokozd fajok és a hajtdsok tulajdonsdgainak a petézésre gyakorolt

hatdsanak vizsgélata

A peteraké hely kivdlasztdsa szempontjabdl az ép virdgos hajtdsok voltak a
legkedveltebbek. A peték tobb mint 90%-a keriilt rdjuk (2005: 97,90%; 2006:
92,72%), holott ezek a hajtdsok az Osszes hajtdsnak csak kevéssel tobb, mint a felét
tették ki (2005: 60,65%; 2006: 57,15%). A tobbi hajtastipuson viszont (ami az 0sszes
hajtas 2005: 39,35%-a; 2006: 42,45%-a volt) a lerakott peteszamnak csak kis hanyadat
talaltuk (2005: 2,09%; 2006: 7,28%). A korabbi felvételezések is megerdsitik azt,
hogy az ép steril és a ragott hajtdsokon joval kevesebb volt a pete. A levéltetvekkel
fertdzott hajtdsokon szignifikdnsan kevesebb pete volt megfigyelhetd, mint az ép
fertiliseken, mig a rozsdagombdval valé fertdzés nem okozott jelentds eltérést a
peteszdmban.

A tObbszoros linedris regresszié analizis eredményei alapjdn megdallapitottuk,
hogy a ndéstények tdpnovény valasztdsdban a virdgos levélkorok szdma és a
vegeticiobol valé kiemelkedés mértéke a két legmeghatirozbb faktor. Erdekes

mddon a peteszadm és a hajtds magassiga kozotti 0sszefiiggés egyik évben sem adédott
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szignifikdnsnak a modellben. Belathato, hogy a néstények azokat a novényeket veszik
leghamarabb észre, amelyek a kdrnyezd vegeticiobdl a legjobban kiemelkednek, és
kevéssé befolydsolhatja 6ket maganak a hajtdsnak a magassdga. 2006-ban a generativ
szervek peteszamra gyakorolt hatasét is elemeztiik, amely a modell alapjan szintén
nem mutatkozott szignifikdnsnak. A nagyon magas virdgszdmu hajtdsokon (100-120
virdg) nem taldltunk jelent6sen nagyobb peteszamot, mint az atlagos hajtdsokon (28-
30 virdg). Bar a virdgok szdma szoros korreldciéban van a virdgos levélkorok
szamaval, a két jelleg petézésre gyakorolt hatdsa mégis kiilonbozd lehet. A kdrnyezd
ndvényzet takardsa miatt ugyanis szdmos, adott esetben magas virdgszdmot hordoz6
levélkor gyakorlatilag nem jétszik szerepet a petézésben. Megdllapithat6 volt, hogy a
Maculinea-k nem petéznek a steril hajtdsokra, de nem részesitik eldnyben (a tobbi
fertilis hajtassal szemben) a nagyon magas virdgszdmu hajtdsokat sem. Ebbdl arra
kovetkeztethetiink, hogy néhany (4-8 generativ szerv/hajtds) virdgkezdemény mar
vonzova tehet egy hajtast a lepkék szdmara. Nyilvanvald, hogy a Maculinea ndstények
szamdra a petézés legfontosabb faktora a generativ szervek megléte vagy hidnya a
hajtds fels6 néhdny levélkorén. Ez az a kulcsinformécid, ami alapjan a ndstények
eldontik, hogy a hajtds alkalmas-e a 1drvdk tovabbi fejlédésére vagy sem.

A levéltetves hajtdsok nem voltak rosszabbak, mint az ép fertilisek sem a virdgos
levélkorok szdmdban, sem a kornyezd vegetdciobol valé kiemelkedés mértékében,
vagy a hajtdsokon talalt generativ szervek szdmaban, sot éppen a levéltetiivel fertdzott
hajtdsok mutatkoztak kedvezébbnek. Annak ellenére, hogy a peteszdmmal
legerésebben korreldld tulajdonsdgokban a levéltetlivel fertdzott hajtasok még jobbak
is voltak, mint a fertdzetlen ép virdgos hajtdsok, szignifikdnsan kevesebb pete jelent
meg rajtuk. Hasonlé eredményre jutottunk a Fisher-féle egzakt teszttel vald elemzés
sordn, amikor dsszehasonlitottuk a j6 és a gyengébb mindségli hajtdsok megoszlasat
(azaz az dtlagosndl tobb vagy kevesebb generativ szervvel rendelkezd hajtisok) az
Osszes fertilis, a petét tartalmazé és a levéltetiivel fert6zott hajtdsok kozott. A
levéltetvek gyakrabban fordultak eld a j6 mindségli hajtdsokon, mint ahogyan ezt a

gyakorisdguk alapjan varhattuk volna, mig a Maculinea néstények a j6 és a gyengébb
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mindségli Gentiana hajtdsokra annak megfeleld ardnyban petéztek, ahogy azok
eléfordultak az él6helyen.

A levéltetvesség hatdsa tehdt nem kozvetett médon fejezddik ki a fertdzott
hajtdsok csokkent mindségén keresztiil. EbbOl egyértelmilen kovetkezik, hogy
magdanak a levéltetiinek a jelenléte gatolta a nOstények petézését. Feltételezésiinket a
x* préba eredménye is aldtdmasztotta, azaz a peték jelenléte nem volt fiiggetlen a
levéltetvektol.

A peteszdm és a levéltetvek szama kozotti korrelacid vizsgdlata azt sugallta, hogy
a levéltetvek jelenléte gyakorlatilag kizarja a ndstények petézését. Minddssze 12 olyan
hajtast taldltunk, amelyen levéltetvek és peték egyardnt el6fordultak. Ezeken a
hajtasokon megvizsgaltuk a peték és a levéltetvek egymdshoz viszonyitott helyzetét.
Az esetek tobbségében (90 nédusz) a peték és a tetvek eltérd levélkorokon jelentek
meg, és mindossze 5 alkalommal taldltuk O6ket azonosakon. Azonban ezeken a
néduszokon is a peték a levelek szinén, a levéltetvek pedig a levelek fondkan, illetve a
virdgok tovében voltak. Igy a petézé néstények gyakorlatilag nem érzékelték a
fert6zés jelenlétét.

A Fisher-féle egzakt teszt segitségével a levéltetli-fert6zés indirekt hatdsit is
kimutattuk a petézésre. Csak azokat a hajtdsokat foglaltuk bele az elemzésbe,
amelyeken a harmadik felvételezés sordn nem voltak levéltetvek. Azt tapasztaltuk,
hogy a petés hajtdsok gyakorisdga szignifikdnsan alacsonyabb volt azon virdgos
hajtdsok kozott, amelyek kordbban levéltetiivel fertézddtek, mint azok kozott,
amelyek soha nem voltak levéltetvesek. Eredményeink tehdt arra utalnak, hogy a
kordbbi fertdzottség valdszinlileg kémiai szigndl(ok) ttjdn hatott a ndstények
viselkedésére.

Az Aphis kolonidkkal fertdzott Gentiana hajtdsokon, a Lasius paralienius Seifert,
1992, valamint a Lasius niger (Linnaeus, 1758) vonuldsit figyeltik meg. A
hangyafajok jelenléte nem fokozta a levéltetves hajtdsok taszité hatdsat a lepkék

peterakdsara.
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A hajtdsok Puccinia-val val6 fertdzottsége esetében mds a helyzet. Mig a
levéltetvek kizardlag az ép fertilis hajtdsokon fordultak eld, addig a rozsdagomba nem
szelektdlt a hajtdsok kozott, egyardnt megtdmadta a fertilis, a steril és a leharapott
hajtasokat. A rozsdagombdval fert6zott hajtdsok nem kiilonboztek szignifikdnsan az
ép fertilis hajtasoktdl a megvizsgalt paraméterekben, beleértve a hajtasokon eléforduld
peték szamadt is. A rozsdagomba jelenléte tehat nem befolydsolta a ndstények petézési
viselkedését. Az egyetlen tényezd, amelyik szignifikdnsan kiilonbozott a
rozsdagombdval fertézott és az ép virdgos hajtasok kozott, az a virdgok fenoldgidjaban
mutatkozott. A rozsdds hajtdsokon kevesebb volt a kinyilt virdgok szdma. Ez a
kiilonbség azonban nem hatott a peteszdim alakuldsdra, amibdl egyértelmiien
kovetkezik, hogy a generativ szervek fenoldgiai dllapota nem befolyésolja a ndstények
petézését. A peteszdm és a virdgos hajtasok fenoldgiai dllapota kozotti Osszefiiggés
kontingencia tablas vizsgélata szintén a fenoldgiai dllapottdl valo teljes fiiggetlenséget
mutatatta ki a peterakdsnak. Ez a fontos tény teszi lehet6vé azt, hogy a ndstények
akkor is lerakjak petéiket, ha a Gentiana cruciata virdgzasa késik a ,, M. rebeli”
rajzasahoz képest. igy a Maculinea populacié fennmaradhat akkor is, ha a kedvezétlen
kornyezeti tényezdk hatdsdra a tdpnovény €s a lepke fenoldgidjdnak Osszhangja

megbomlik.
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Population structure, dynamics and egg-laying preference in a

threatened butterfly (Maculinea alcon, Lepidoptera: Lycaenidae)

Ph.D. thesis

Arnyas Ervin Mihdly

1. Introduction

Populations of many Lepidoptera species are in decline all over Europe due to
habitat destruction and fragmentation This decrease is especially evident in Maculinea
van Eecke, 1915 (Lepidoptera: Lycaenidae) species, which have become highly
threatened and require protection all over the continent. They have become
endangered due to their habitat and life cycle specialisations. Ecological studies have
revealed the obligatory myrmecophilous way of life in these species that requires a
close connection between Maculinea and Myrmica Latreille, 1804 species
(Hymenoptera: Formicidae).

The genus Maculinea is represented in Hungary by 4 species: Maculinea alcon
([Denis & Schiffermiiller], 1775) (= M. rebeli auct. nec Hirschke, 1904), M. teleius
(Bergstrisser, 1779), M. nausithous (Bergstrasser, 1779) and M. arion (Linnaeus,
1758). The taxonomic status of the Maculinea alcon species is highly controversial.
The food plant of the xerophilous ecotype (i.e. “M. rebeli*) is mostly Gentiana
cruciata L. and the host ant species are Myrmica sabuleti Meinert, 1860, My.
scabrinodis Nylander, 1846, My. sulcinodis Nylander, 1846, My. specioides Bondroit,
1918, My. lonae Finzi, 1927 or My. schencki Viereck, 1903. While the food plant of
the marsh and fen ecotype (= M. alcon) is Gentiana pneumonanthe L. and Myrmica
scabrinodis, My. ruginodis Nylander, 1846 or My. rubra (Linnaeus, 1758) are its host
ant species. Recent studies, however, have repeatedly demonstrated the multi-species

use of host ants, the overlap of food plants and the lack of genetic and morphological
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differentiation between M. alcon and M. rebeli. Thus, we can conclude that M. alcon
and M. rebeli do not represent distinct evolutionarily significant units but different
targets for habitat management (i.e. different units of conservation).

Our study was carried out on a population of the xerophilous ecotype of M. alcon
in northern Hungary, in the Aggtelek karst region (Tohonya valley) between 2002 and
2006.

The main objectives of the research were:
(i) Estimation of the basic parameters of population dynamics

By means of capture-recapture studies in 2002-2004, our objective was to
estimate the number of individuals in certain sampling years, their sex ratio and the
shape of their flight curve. By CJS models we could estimate their survival rate (¢)
and recapture probability (p), so we could draw conclusions on their immigration and

emigration rate, i.e. whether the population was open or closed in terms of migration.

(i1) Analysis on the effect of management

In the next part of our study we followed up the effects of management started in
2001 in the habitat. Our objective was to analyse its effect both on the clumps of
Gentiana and the number and distribution of Maculinea eggs laid on them. As our
team had been doing detailed food plant surveys and egg counting for years, the data
available did not only reveal the egg laying preferences of females, but enabled us to
study changes in the population dynamics of the species over time. Our several years’

surveys made monitoring also possible.

(iii) Surveys of egg-laying preference

The main goal of a series of studies (2004-2006) was to determine the factors
influencing females’ choice of food plants. First we analysed the correlation between
the number of stems in a clump and the number of eggs laid on them, then we

identified the most attractive parts and organs of the stems for females. As pathogens
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occur on Gentiana species rarely, their effects on egg-laying preferences have not yet
been considered. In our study area on the Tohonya ridge, however, Gentiana cruciata
stems were often infected by aphids (Aphis gentianae Borner, 1940) and also by rust
(Puccinia gentianae (Strauss) Rohl., 1813). Thus, we were able to investigate whether
females’ oviposition preference was influenced by pathogenic infections of Gentiana
stems. Comparing infected and intact fertile stems we strived to specify those factors,

which are potentially significant for females in their selection of food plants.

2. Study area

The population of the xerophilous ecotype of Maculinea alcon analysed in this
study is distributed over a territory of about 3 ha between the Loéfej and Tohonya
valleys (N of the village J6svaf6, 48°29°N/20° 32°E; 290 m a.s.l). The site belongs to
the managed (transitional) zone of the Aggtelek National Park and Biosphere Reserve.
Within this area, a sampling area of 7500 m” was selected, which was subdivided into
10 m x 10 m squares, was selected. Capturing and recapturing as well as counting the

number of eggs were performed in those squares.

3. Methods

3.1. Estimating the parameters of population dynamics
3.1.1. Marking-Release-Recapture

The method of marking-release-recapture was used in order to estimate the
parameters characterizing the population. The essence of the method is to capture as
many individuals during the sampling period as possible. The captured specimens are
individually marked and then released. After a certain time sampling is repeated, and
the basic parameters of population dynamics can be estimated on the basis of the ratio
of the marked vs. unmarked specimens captured. Sampling was carried out on a daily

basis, so each day can be regarded as one sampling occasion.

19



3.1.2. Data analysis

Our marking-recapture data were estimated with Cormack-Jolly-Seber (CIJS)
models. Using the above models survival rate (¢) and recapture probability (p) can be
estimated. The calculations were done with the help of program MARK 4.0. The
program enables us to build models and to select the best, of which estimates can be
accepted. The number of individuals caught per day was used for estimates of the sex
ratio. The estimate was the ratio of the number of captured males and the total number
of captured specimens. The number of individuals in the population was estimated

with the help of the Jolly-Seber model of the program package Popan-5.

3.2. Analysis on the effect of management
3.2.1. Sampling and data analysis

Initially the geographical coordinates of the site were determined by GPS and a
detailed map was constructed of the 150 m x 50 m sampling area. In our analysis we
numbered the clumps of Gentiana cruciata in the area, and then we precisely recorded
their position, the number of stems and their types (intact fertile, intact sterile and
grazed).

Before habitat reconstruction commenced, the number of stems of G. cruciata
and Maculinea eggs had only been counted in a large area: 75 squares in 1992 and
1993, and 200 in 1998. In 2003, 20 squares were sampled in a similar manner. In 2004
and 2005, however, a detailed study was carried out as follows. The clumps of G.
cruciata were mapped and counted in 95 and 75 squares in 2004 and 2005,
respectively. Eggs were, however, only counted in 50 and 40 randomly selected
squares in 2004 and 2005, respectively. As the survey was completed using essentially
the same methods in the two study periods (before and after management), the results
could be compared. The data were analyzed with generalized linear models as counts,

that is, a Poisson error with log link function was specified. The distribution of stems
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among the different categories was compared between the two study periods by

Fisher’s exact test. All analyses were conducted using GLIM 4.

3.3. Surveys of the egg-laying preferences
3.3.1. Sampling

The oviposition preference of the females of M. alcon was studied in two

complementary series of research:

(1) The investigation of the relationship between the number of the eggs, the
number of stems belonging to a clump of Gentiana and the spatial distribution of eggs

was performed in 50 randomly selected squares in 2004 and in 40 ones in 2005.

(i) In the analysis of the influences of pathogen species and that of the
characteristics of stems on the egg-laying preference of Maculinea alcon, those
squares were only considered (out of the randomly selected ones), where infested
stems occurred. In 2004, we found stems infested by aphids in merely 5 squares and in
the next year in 6 ones. As the number of infested stems was very low in these years,
and they appeared in different squares in 2004 and 2005, we merged these data in our
analysis. In 2006, as a result of rainy weather at the beginning of the summer the
number of stems infested by aphids was considerably higher than in the previous
years. Out of the 20 randomly selected squares surveyed this year, stems infested by
aphids were found in 14 ones. Thus, sufficient data were available from this year for
the analyses. In all analyses, those squares were only involved where the above stem
types occurred.

Our investigations were performed in the second half of the flight period of M.
alcon, when the generative organs of G. cruciata were visible. The following data
were recorded in each square: (i) the number and state of stems in the clumps of G.
cruciata (intact fertile, intact sterile, grazed, infested by aphids or rust); (ii) the height

of stems and surrounding vegetation (this measurement was not yet performed in
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2004); (iii) the number of whorls with flowers; (iv) the number of eggs on the
different whorls of the stems. In 2006, a more detailed survey was carried out than in
the previous two years. In addition to the above mentioned data, we recorded (v) the
number of generative organs and their phenological stages, (vi) the size of aphid
colonies and the number of protector ants on the stems. Moreover, we recorded the
number of eggs and aphids three times with 8 day intervals covering the whole flight

period of M. alcon this year.

3.3.2. Data analysis

(i) Study on the relationship between the number of the eggs and the number of

stems belonging to a clump and on the spatial distribution of eggs

The data were analyzed with generalized linear models as counts, that is, a
Poisson error with log link function was specified. The distribution of the stems of
G. cruciata and eggs was analyzed by Fisher’s exact test. Deviance analysis was
carried out to investigate the differences in the number of eggs on the different parts

of the food plant. All analyses were conducted using GLIM 4.

(i) Study on the influence of pathogen species and stem characteristics on the

oviposition preference of Maculinea alcon

In our analysis, we took the log of egg number (log n+1) and the log of the
number of aphids when it was necessary. Analysis of variance (ANOVA) was used,
where stem types were compared in the case of the following variables: number of
eggs, number of whorls with flowers, prominence of gentian stems from surrounding
vegetation, the number of generative organs and flowers. Paired comparisons were
performed by independent sample t-tests or Welch’s t-tests (a robust version of t-tests)
and Tukey-Kramer tests. In order to understand the underlying effects, partial

correlation was estimated between the egg number and the other variables and a
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stepwise multiple linear regression model was fitted. When studying the interaction
between egg number and the phenological stage of stems, we created categories out of
both variables. The independence among these categories was investigated by chi-
square test. In the comparison of the distribution of eggs and aphids on different stems
we characterised the quality of stems using the number of flowers and buds they had.
The distribution of all fertile stems, those with eggs and aphid infested stems among
these categories was analysed by Fisher’s exact test. In the analysis of the interaction
between the number of eggs and aphids we set categories of stems for both variables.
Their independence was analysed by chi-square test. In order to decide whether the
effect of aphid infestation on the ovipositing behaviour of females was direct or
indirect, by using Fisher’s test, we compared the portion of stems with eggs between
all fertile stems and those which had no aphids during the third sampling though they
were infested earlier. All statistical analyses were performed with the SPSS 14.0

programme package.

4. Results and discussions

4.1. Results of the marking-release-recapture studies

In 2002 a total of 688 individuals were marked, 493 males and 195 females. Of
the 688 marked butterflies 292 (42.44%) were recaptured. During the sampling period,
173 butterflies were recaptured only once, 34 at least three times. In 2003, during the
10 days of sampling, a total of 806 butterflies were marked, of which 566 were males
and 240 females. The recapture rate was 51.36%; 291 males and 123 females were
recaptured. In 2003, 233 butterflies were recaptured only once, and 81 at least three
times. During the 20 sampling days of 2004, 780 individuals (507 males and 273
females) were marked. 333 individuals were recaptured, which corresponds to a
42.7% recapture rate. 188 butterflies were recaptured only once, 66 at least three

times.
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4.1.1. Survival rate ((p) and recapture probability (p)

The model selection procedure on the data sets of 2002 and 2004 resulted in
@(.)p(t) as the model with most support in the data, i.e. the model in which the survival
rate is time constant and identical for both sexes, while recapture probability varies
with time and is identical for both males and females. As a result of the model
selection procedure on the 2003 data set, p(g)p(gt) proved to be the model with the
most support in the data, i.e. the model in which survival rate is constant and varies
with sex, while recapture probability varies with time and sex. Survival rate (phi)
shows that less than 20 % of the butterflies disappeared (died or migrated) from one
day to the other in 2002 and 2003. According to the estimated value of phi, 25% of the
population disappeared overnight in 2004. Recapture rate (p) shows a great variation
from one day to the other. Field experience suggests that the value of (p) may be
strongly affected by wind speed and cloud cover. With increasing wind speed and
cloud cover the number of captures tend to drop significantly, because butterflies
hiding in the undergrowth are hard to observe. Butterflies' flight was of low intensity
in the noonday hours, when the air temperature exceeded 30 °C.

In 2003, we found different survival and recapture rates for the two sexes, which
can be due to the difference in the way males and females behave. The higher
recapture rates of males may be attributed to the fact that they fly more often and
higher searching for the less mobile females. Females, on the other hand, tend to fly
lower because they are searching for initial food plants in the undergrowth.

On the basis of the estimated values, the population can be regarded closed in
terms of migration. The above is also supported by the fact that we were unable to find
a single marked individual during genetic sampling in the nearest Alcon Blue
population (located about 1.5 km away) although the flight periods of the two

populations overlapped.
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4.1.2. Estimation of the number of individuals

The shape of the curves gained from the estimation of the number of individuals
was in accordance with weather conditions. In 2002 and 2003, as a result of warm and
dry weather both the peak of fight and the end of the flight period occurred relatively
fast. In 2004 cool and wet weather in early summer caused the slow, gradual growth
and longer flight period of the population. Our results suggest that the Tohonya valley

had a stable population of about a thousand individuals for the past years

4.1.3. Sex ratio

The results of population estimation agree with the estimates of the sex ratio. The
ratio of males was much higher in the population in the first two thirds of the sampling
period in the studied years. Following the flight period, the ratio of females increased
gradually, and the sex ratio approximated 1:1 in the last third of the sampling period.
The considerable change in the sex ratio during the flight period is also known in
several other butterflies (proterandry). The explanation of the earlier appearance of
males can be that they are not yet fertile right after hatching. Different species require
various time period to complete the last phase of their sperms’ maturation. Females,
on the other hand, are fertile immediately and they start to copulate and oviposit on
the day of their hatching, but deposit the majority of their eggs on the second day.
However, if we consider the number of marked specimens in the whole study period,
the number of females is lower than that of males in each year (appr. 1:2). The
background of it might be that catches are different for the two sexes due to

differences in male and female behaviour.

4.2 Analysis of the effect of management

In the years following reconstruction, both the number of stems oviposited by M.
alcon females and the total egg count increased considerably. The average number of

intact fertile stems per quadrate was very low (2.68) and declining before management
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started; however, the number of stems per quadrate became five times larger (15.06)
right after habitat reconstruction started and was evidently increasing. The average
number of eggs per square was quite low (6.8) and highly variable before habitat
reconstruction. In contrast, the number of eggs was very high (160.3) and increased
consistently after management started. The difference in the number of intact fertile
stems and the number of eggs in the two study periods was highly significant.
Variation in the number of eggs per stem provided a suggestive picture of the status of
the Maculinea population. In the Tohonya valley the number of eggs on average was
3.3 and 10.1 eggs per Gentiana stem, before and after habitat reconstruction,
respectively. The findings clearly demonstrate that the frequency of eggs was very low
during the 90’s, and the population was on the verge of extinction. After management
was launched, egg counts started to recover and reached the normal level, which
indicated the regeneration of the population. The literature suggests that larval
mortality on plants is density independent at egg densities lower than 0.75 eggs per
flower and highly density dependent at egg densities higher than this value. It was,
therefore, of interest to determine the egg densities on our study site before and after
the management. Assuming that one whorl has 5 flowers, our data correspond to
approximately 0.2-0.3 and 0.5-0.6 eggs per flower before and after management,
respectively. It thus appears that even after habitat reconstruction, egg densities were
below the level when larvae experience density dependent mortality.

Moreover, the distribution of grazed, intact fertile and sterile clumps significantly
improved as the percentage of intact fertile stems increased. This change also
influenced the egg laying preference of the females. After the onset of management,
all eggs were found on intact fertile stems (98.9%) implying that females preferred
intact stems to grazed ones. They only oviposited on damaged stems when the
percentage of intact stems was relatively low. The two periods showed significant
differences in the percentage of grazed and fertile sprouts. In the years before the
habitat reconstruction, the ratio of grazed sprouts (35.94%) was higher, while the ratio

of intact fertile sprouts (48.14%) was lower than in the years after the reconstruction.
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Another indication of the recovery of the habitat was that most of the plants
counted in 2004 and 2005 were relatively young clumps growing close to each other
(approx. 75%), which provided optimal egg-laying sites for the butterflies. Thus, we
concluded that the food plant was vigorously reproducing vegetatively. The
management of the site is likely to have had a beneficial effect on the vegetative
production of clumps of stems and this resulted in the increase in the number of eggs
laid on them.

Extrapolating from the number of eggs counted in the entire area, it is possible to
predict the present size of the population. Assuming that the total number of eggs was
approx. 13000-15000 on the Tohonya ridge, it is predicted that there are several
hundreds of individuals in the population.

In summary, it can be stated that habitat reconstruction for the conservation of
Maculinea and Gentiana populations has proved to be successful. Although the above
mentioned habitat management was taken mainly in the light of the requirements of
the Maculinea population, it is not merely a strategy to protect a species. "Alcon
Blues" have special ecological requirements, and therefore they are so-called
"umbrella species”, i.e. they act as indicators for certain types of habitats. As a result,
maintaining a proper habitat succession state protects not only the population of
Maculinea alcon, but also other species that have specialized for the same habitat as

well.

4.3. Surveys on egg-laying preference

As all Gentiana clumps grow on a relatively flat plateau on the Tohonya ridge,
theoretically every stem has equal chance to attract Maculinea females to lay eggs on
them. The distribution of eggs, however, is not even among the stems, and there are
more or less favoured parts even on a single stem. Females laid eggs singly or in small

groups on the intact fertile stems of Gentiana cruciata.
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(i) Study on the relationship between the number of the eggs and the number of

stems belonging to a clump and on the spatial distribution of eggs

We have found significantly more eggs on the clumps with 5-6 or more stems
than it could be expected relying on their frequency in the quadrates. By the increase
of the number of stems per clumps, the chance of egg-laying also increases, because
the searching females can more easily find the larger clumps in the vegetation. We
suppose that clumps with 7-8 ramets are the optimal ones, since these are suitably
large and their stems are tall enough, too, thus they are easily observed by the females.
Stems of the clumps with over-abundant stems are generally lower, often sterile, thus
they proved to be less suitable for egg-laying.

Repartition of eggs on the stems showed a strong negative correlation between the
number of eggs and the position of whorls. The largest fraction (89%) of the eggs was
found on the organs belonging to the uppermost whorl. The second whorl carried the
7.3%, the third one the 2.8%, the fourth one the 0.7% of the eggs. We could not find
practically any eggs on the lowest whorls.

Egg-laying females preferred to oviposit on certain parts of the food plant.
Comparing the proportions of the eggs on different parts of the host plant, the upper
surface of the leaves, rather than the flowers and flower-buds proved to be the most
attractive for the females. We have found only the 0.01% on the stems of the plants.
The proportion of the eggs on the leaves compared to that on the flowers and flower-
buds was 2:1. However, considering the essentially larger surface of the leaves
compared to the flowers (leaves:petals ~ 5:1), our results imply that the flowers were
the most attractive parts of the plant for the females. This conclusion is also supported
by the fact that most of the flowers are in bloom on the Gentiana stems in the last part

of the flight period only.
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(i) Study on the influence of pathogen species and stem characteristics on the

oviposition preference of Maculinea alcon

Intact fertile stems were the most attractive for females. They laid more than 90%
of their eggs on intact fertile uninfested stems (2004-2005: 97.90%; 2006: 92.72%)
although these stems only amounted to slightly more than 50% of the total stems
(2004-2005: 60.65%; 2006: 57.15%). On the other hand, merely a small percentage of
eggs were found (2004-2005: 2.09%; 2006: 7.28%) on all other stem types even
though they comprised a considerable portion (2004-2005: 39.35%; 2006: 42.45%)
Our results confirmed that the number of eggs was decisively lower on intact sterile
and on grazed stems than on intact fertile ones. We found significantly lower number
of eggs on stems infested by aphids than on intact fertile ones. In contrast, infection by
rust did not result in significant difference in the number of eggs.

In the selection of the most influential characteristics of stems on egg laying we
performed multiple regression analysis. On the basis of the results we concluded that
the two determining factors for females to choose food plants are the number of
whorls with flowers and the prominence out of surrounding vegetation. Interestingly,
there was no significant correlation between the number of eggs and the height of
stems in the model. This is easily conceivable, as females presumably approach those
plants, which are the most prominent in the surrounding vegetation and they are
probably less influenced by the height of the stem itself. In 2006, we analysed the
influence of the number of generative organs on egg number, which was also not
significant on the basis of the model. On stems with very high numbers of flowers
(100-120) we could not find significantly higher egg number than on typical stems
(28-30 flowers). Although the number of flowers and buds is in strong correlation
with the number of fertile whorls, the effects of the two parameters on oviposition can
be different. As a result of the cover of surrounding vegetation several whorls with
high flower number play practically no part in oviposition. To our thinking, the most

important factor for Maculinea females in oviposition is the existence or absence of
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generative organs on the upper whorls. This is a key information for them to decide
whether the stem is suitable for larval development. Some bulbs (4-8 generative
organs per stems) can render stems attractive for butterflies.

Stems infected with aphids were not worse than intact fertile ones either in the
number of fertile whorls or in prominence out of surrounding vegetation. In fact stems
infected with aphids sometimes were more attractive than uninfected ones e.g. in the
number of generative organs. Although stems infected with aphids were similar to or
even better than not infected ones, there were significantly fewer eggs on them.
Similar results were obtained in Fisher’s exact test where we compared the
distribution of high and low quality stems (i.e. stems with more and less than average
generative organs) among all fertile stems, those with eggs on them and stems infested
by aphids. There was a significant difference in the portion of high quality stems
among the three different samples of stems. Specifically, aphids occurred more
frequently on high quality stems than it was expected on the basis of the portion of
these stems. It was, however, interesting that the distribution of high and low quality
stems was similar among all fertile stems and those with eggs on them. This indicates
that females oviposit on the high and low quality Gentiana stems in a similar portion
as they are accessible in the habitat.

Thus it seems that none of the characteristics of the studied stems differed
significantly between the intact fertile ones and those infested by aphids, implying that
the effect of aphid infestation is not expressed indirectly via the reduced quality of
infested stems. This clearly suggests that the presence of aphid (Aphis gentianae) itself
inhibited oviposition. The results of the chi-square test indicated that the presence of
eggs was not independent of the presence of aphids, i.e. the presence of aphids on a
stem decreased the probability of the occurrence of eggs.

In the study of the correlation between the number of aphids and eggs we found
an indication of the exclusive effect of the presence of aphids on oviposition. Thus, we
studied the position of eggs and aphids compared to each other on those stems, where

they occurred simultaneously. In most cases eggs and aphids occurred on different
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whorls. We only found them on the same whorls in 5 cases out of the total 95. Even
on these 5 whorls eggs were found on the adaxial surface of leaves and aphids were
found on the abaxial surface of them. Accordingly, our assumption was that there was
no direct physical contact between aphids and egg laying females, so females
practically did not perceive the presence of infection.

The other hypothesis we tested was that aphids may have an indirect effect on
oviposition via chemical cues. In the test of this presumption we analysed those stems,
which had no aphids on them in the time of egg counting. The results clearly showed
that females choose significantly less frequently those stems for oviposition, which
were infested by aphids earlier compared to the intact fertile stems. Thus we
concluded that the former infestation probably affected the ovipositing behaviour of
females by means of chemical cues. Summarising our results we can conclude that
aphid infestation inhibits females’ oviposition. This inhibition may be partly the
consequence of a direct physical contact between aphids and females and partly the
result of an indirect effect via chemical signals.

On Gentiana stems covered by Aphis colonies, we observed the movement of
Lasius paralienius Seifert, 1992 and L. niger (Linnaeus, 1758). The comparison of the
average number of eggs between the “merely” aphid infested stems and aphid infested
stems with ants clearly showed that attending ants did not increase the repulsive effect
of aphid infestation.

In case of stems infected by Puccinia the situation is quite different. Whereas
aphids occur exclusively on intact fertile stems, rust does not select among stems and
can attack both intact fertile, intact sterile and grazed stems. Stems infected by rust did
not differ significantly from intact fertile ones regarding the studied parameters,
including the number of eggs on them. Therefore, the presence of rust did not
influence the egg-laying behaviour of females. The only factor, which significantly
differed between stems infected by rust and intact fertile ones, was the phenological
state of the generative organs. The number of flowers in bloom was lower on stems

infected by rust than on intact fertile ones. This difference, however, did not influence
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egg number, suggesting that oviposition is not related significantly to the phenological
state of the generative organs. The interaction between egg number and the
phenological state of fertile stems was investigated by chi-square test and also showed
the total independence of oviposition and phenological states. We think that it is a
successful strategy of survival for butterflies during extreme weather conditions
resulting in either very early or delayed flowering period of the initial food plant. In
this way, early larvae, which are subjected to extreme external conditions to a far
larger extent than late larvae and pupae in the ant nest can be more secure. This
important fact allows females to lay their eggs even when the flowering period of G.

cruciata is in delay compared to the flight period of M. alcon.
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