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ROVIDITESEK JEGYZEKE

Gyijtéhelyek:
Toh: Tohonya-volgy

Ter: Teresztenye

Szh: SBl6hegy

Det: Dénes-tbbor

Ver: Csakvar

Val: Valaszut (Rscruci)
Srd: Sard (Sardu)

Lon: Lonyai erd

Boc: Bockereki erd

Fal: Falesd

Kh: Kaszonyi-hegy

FH: Fényi erd (hatarszél)
FO: Fényi erd (Omboly)
Api: Apétistvanfalva
Kv: Kétvolgy

KS: Szomoroc

Het: Hetefejércse

Cluj: Kolozsvar (Cluj-Napoca)

Foldrajzi régiok:

Ors: Orség
Vér: Vértes
Nyir: Nyirség
Ber: Beregi-sik
Erd: Erdély



M. ath. 1: egy generécioll. athalia
M. ath. 2: két gener&ciod. athalia
M. brito.: M. britomartis

M. aur.: M. aurelia

Enzimek:

Got glutamat-oxalacetat-transzaminaz
G6pdh glukdz-6-foszfat-dehidrogenaz
aGpdh a-glicerofoszfat-dehidrogenaz

Hk: hexokinaz

Idh: izocitrat-dehidrogenaz

Mdh: malat-dehidrogenaz

Me: malik enzim

6Pgdh 6-foszfoglikonat-dehidrogenaz
Pgi: foszfo-glik6z-izomeraz

Pgm foszfo-gliiko-mutaz

Sodt szuperoxid-dizmutaz-1

Sod2 szuperoxid-dizmutaz-2

Acon: akonitaz

Aox: aldehid-oxidaz

Est észteraz

Szarnyjellegek:

eh: elllss szarny hossza

eosh elllsy szarny oldalso szegély hossza
B: elllss szarny csucsi szoge

hsh: hats6 szarny hossza

hhsh: hats6 szarny hatsé szegély hossza
v: a hatsé szarny alapi szége



sfa, sfb a negyedik sapkafoltra illesztett haromszo6g kddldnak hossza
sfc, sfd az 6todik sapkafoltra illesztett hAromszdg kélatdnak hossza

u, t: a negyedik és 6todik sapkafoltra illesztett haspdgek két oldala altal
kdzbezart sz6g

Ivarszervijellegek

a: a saccus centralis bemetszésének hossza
b: az uncus hossza

C: az uncus szélessége

d: a harpe betsivének hossza

e a harpe kil ivének hossza

f: a harpe magassaga

h: a processus posterior alapi szélessége

i a processus posterior bélsldalanak hossza
j: a processus posterior legnagyobb csucsanak hassdaptél szamitva
k: a processus posterior kéilsldaldnak hossza
m: a harpe gorbiletének a mértéke

Variancia komponensek:

CsK: a csoportok kdzétti variancia komponens

CsP: a populaciok kozott a csoporton belili varianaaiponens

PK: populaciok kdzotti variancia komponens

PB: populaciékon belll az egyedek kozotti variancienkonens

FK: a két fenoldgiai tipus kdzotti variancia komponens

FR: a két fenologiai tipuson belll a régiok kozottiimacia komponens
RB: a régidkon beldli variancia komponens

ZK: a keleti-, ill. nyugati Karpat-medence kozotti ieaucia komponens

ZR: a keleti-, ill. nyugati Karpat-medenceén belll giéd& kozotti variancia
komponens



Populaciégenetikai paraméterek:

N: lokuszonkénti atlagos mintaszam

na: lokuszonkénti atlagos allélszam

P: polimorf lokuszok aranya

H: atlagos heterozigota gyakorisag

Fis: @ mintdkon bellli varianciat jellerizndex

Fst: fixacios (a mintak kdzotti varianciat jelled)zndex

n: differenciald lokuszok szama

Tévolsdgmatrixok:

Gen: Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok matrixa

Szt a szarnyjellegek kanonikus valtozéi alapjan saéeuklideszi
tavolsagok matrixa

Iv: az ivarszerv jellegek kanonikus valtozoéi alapgaamolt euklideszi
tavolsagok matrixa

Szma a szarnyméret és alak jellegek kanonikus valtalapjan szamolt
euklideszi tavolsagok matrixa

Sap a sapkafolt jellegek kanonikus valtozoi alapjaarsolt euklideszi
tavolsagok matrixa

Variabilitast jellem rangok:

Gen: a genetikai variabilitast jellerizangok

Szt a szarnyjellegek variabilitasat jelletneangok az 6sszes jellegre
vonatkozdan

Iv: az ivarszerv jellegek variabilitdsat jellebnangok
Szma a szarnymeéret és alak jellegeinek variabilitfelémzo rangok
Sap a sapkafolt jellegeinek variabilitasat jellefnangok
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Bevezets és célkizések

1. BEVEZETES ES CELKIT UZESEK

Az utobbi évtizedekben egyre intenzivebben jeletttkantropogén
hatdsok a természetes életterek tidEsét, feldarabolodasat, degradaciojat,
bizonyos fajok népességeinek egyedszamcsokkenésétpopulaciok
1989; Settele és mtsai. 1996; Thomas 2000; RicRéd ; Ries és Debinski
2001; Fahrig 2003; Bergmann és mtsai. 2004; Birtferhés mtsai. 2005;
Van Swaay és mtsai. 2006). Ezek a folyamatok kigén@lesen jelentkeztek
a hagyomanyos hasznalattal kialakitott és fenritagighelyeken, amilyenek
a hegy- és dombvidéki kaszalorétek, fas I&igellegeberdsk, kaszalt
szOrvanygylimolcsdsok, amelyek koradbban @wiklg jelents gazdagsagat
orizték. Az intenzivebbé valé tajhasznalat, valamanttermészetkozeli
élohelyek zsugorodasa nagymeértéekben hozzajarult slyeztetett néveny-
és allatfajok szamanak drasztikus novekedéséheZNIL2008), igy a
gyakorlati természetvédelem szamara kiemelkgeentsédivé véltak a
konzervaciobiologiai kutatasok. Ezek dderban a veszélyeztetett fajok
populacidira iranyulnak, melyek rendszeres tanulpaasa réevén keépet
kaphatunk egy koz6sség, vagy annak bizonyos részediverzitasarol
(Erhardt 1985; Noss 1990; Simberloff 1998 a, bidAmann és mtsai. 2005).

A nappali lepkék (Lepidoptera: Papilionoidea) agfreentalt éhelyek
erzekeny indikatorainak bizonyultak (Erhardt 198&irphy és Wilcox 1986;
Erhardt és Thomas 1991; Launer és Murphy 1994; NO6@7; Steffan-
Dewenter és Tschartnke 2000; Weibull és mtsai. 2@0eeve és mtsai.
2001; Thomas 2005). Metapopulacidik fennmaradasampentjabdl az
eléhely minssége és izolaciojanak foka igen fontos télkezkilonos
tekintettel az imago étti egyedfejbdési stadiumokra, mivel a peték és a
babok rogzitettek, a hernydk pedig kis mobilitas(R&rter 1992; Fartmann

2004). A kedvedtlen idojaras, taplalékhiany, vagy azokely pusztulasakor
10
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ezek nem tudnak elmenekilni, rdadasul az r-K kanotim r-hez kodzelebbi
végén 1év lepkefajok esetében a sztochasztikus esemédlyédndo karos
hatasok egy éstény csaknem dsszes utddat egyszerre érintikedgigben az
esetekben, a populaciokban a véletlen hatasokéggldnek. Minthogy a
kilonbod jelenségek hatterében allé okok ismerete nélkkiles®etben nem
lehet a megfelél természetvédelmi intézkedést végrehajtani, a
konzervaciobiologiaban a tudomanyos megalapozotkgayed fontossagu.
Eppen ezért természetvédelmi szempontbdl elengettbreta demogréafiai és

okoldgiai vizsgalatok mellett a genetikai és fepo$ios variancia elemzése is.

A populédcidk diverzitdsanak vizsgélatdban a genetiknarkerek
fejlédésével egyre inkabb kdzponti szerepet kapott anlfi€iésan Jeletis
Egység” (Evolutionary Significant Unit, ESU) fogammelyet elszor Ryder
(1986) vezetett be. Az elmult évtizedekben az ESghlima sokat valtozott
(Crandall 2000), eredetileg genetikailag és adaptiudifferencialédott
populaciokkal azonositottdk (Ryder, 1986). @3 a reproduktiv izolacio
révén kulonvalt populaciécsoportokat tekintettékUESak (Waples, 1991).
Ezt kbveben Moritz (1994) reciprok monofiletikus egységkéntelmezte a
fogalmat, azaz a kilénb&E£SU-k mas mtDNS haplotipusokat tartalmaznak
es a nuklearis markerek tekintetében is jésen eltés frekvencia-eloszlast
mutatnak. Manapsag a Crandall (2000) altal detifiiima az elfogadott, aki
hangsulyozta a genetikai mellett az 06koldgiai ekiilés/egyediség
fontossagat a kulonb6z ESU-k esetében, tovabba ravilagitott arra a
problémara is, hogy a genetikai és 0kologiai ddfeialodas folytonos, mig
az ESU dichotomikus kategoria (ESU vagy sem). Eaegkozelités a mai
napig altalanos a konzervaciogenetikai kutatasoki@tefanni és Thorley
2003; Avise 2005; Lozier és mtsai. 2008; Peacockissi. 2010; Paplinska
és mtsai. 2011). Egy masik fontos konzervaciobiaidéggységnek tekinthét
az Okoldgiailag vagy demografiailag elkulondlt pimiok egységét alkoto
~Funkcionalis Konzervacios Egység” (Functional Gamstion Unit, FCU)

11
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(Maes és mtsai. 2004; Allendorf és Luikart 2007¢)yat altalaban az ESU-n
belll kulonitenek el. Ezek az egységek olyan papokat reprezentalnak,
amelyek fontosak az ESU-k hosszu tava éne@se szempontjabdl (Hughes
eés mtsai. 1997; Vila és mtsai. 2006). Ennek a éafégnek a hasznalata
azonban nem teljesen egyértélnugyanis a demogréfiai fliggetlenség nem
feltétlendl von maga utan genetikai differenciakida

A konzervaciobiolégusok sok esetben a taxonomusblgyatkoznak,
hogy meghatarozzak a kulonlBokonzervacios egyseégeket. A taxonomiai
osztélyozas azonbardkiént morfoldgiai karaktereken alapszik. A taxonok
pusztan morfolégiai alapon tori&@relkilonitése viszont félrevezetehet
(Schmitt és mtsai. 2005), akar a magas 8zimfraspecifikus valtozatossag,
akar a kozel rokon fajok hasonl6 megjelenése, Oggaett ,rejtett fajok”
(,cryptic species”) megléte miatt (plLeptideasp.: Din@ és mtsai. 2011 a,
vagy Erebia sp.: Haubrich és Schmitt 2007). Ezért a morfologilaitve
genetikai informaciok egyittes figyelembevétele elela megoldas az
esetleges tévedések elkeriilésére. igy a morfoldgagenetikai variancia
parhuzamos vizsgalata segithet a variabilitds, vialta a differencialédas
szintiének illetve mintazatanak feltdrasdban, éseleza megfelé

konzervaciobiologiai egységek meghatarozasaban.

A Melitaea genus Mellicta subgenuséaba tartozé tarkalepke fajok
természetvédelmi szempontbdl eurdpai jeélsétiiek, ugyanis populacioik a
kontinens egyes részein hanyatl6ak vagy ritkakidlitaea aureliaNickerl,
1840 (recés tarkalepke) ésMelitaea britomartisAssmann, 1847 (barna
tarkalepke) szamos orszagban veszélyeztetettkémtnydvantartva (Van
Swaay és Warren 1999; Van Swaay és mtsai. 2010YleAtaea athalia
(Rottemburg, 1775) (kdzonséges tarkalepke) pedigglidlman a
konzervaciobiologia egyik kézponti lepkefajakénmhest (Warren 1987 a, b,
c; Hodgson mtsai. 2009). Emellett Mellicta subgenus még taxonomiai

szempontbdl is viszonylag bonyolult csoportnakndiet (lasd 2.3 fejezet).
12
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Kutatasom egyik célja Mellicta subgenus fajainakMelitaea athalia
Melitaea britomartis Melitaea aurelid Karpat-medencei populacioibdl
szarmaz6® egyedek részletes genetikai analizise Wolgy feltarjam a
genetikai variabilitas szintjét és szerkezetétlaysnus fajai kozott és azokon
belil. Annak megéllapitasa is célom volt, hogy mily mérték az
elkulondlés avl. athalia két fenoldgiai tipusa kozoétt. Tovabba célisdtem
ki, hogy meghatarozzam a genetikailag differendétbevollcidsan jeleis
egységek (ESU) szamatMellicta subgenuson belll a Karpat-medencében.
Vizsgélataim eredményeként komplex képet szerettestna kapni a

genetikai variabilitas mértékaérés szerkezetér.

Ezen eredményeimre alapozva ceéliiztém ki tovabba a Karpat-
medencei Melitaeafajok populaciéiban a fajon bellli genetikai, és

morfometriai variabilitds parhuzamos elemzését.

A tarkalepkék (Lepidoptera: Melitaea) tekintettel arra, hogy meg a
rovarokhoz képest is magas stinpolimorfizmussal jellemezhét az
enzimlokuszokon— kiléntésen alkalmasak a populaciostruktira részlete
vizsgélatara, ugyanakkor morfometriai variabilitésis jelentis merték.
Ezért a M. athalia fenologiai alakjainak elemzése soran ennek a két
modszernek a kombinalasat taladltam a legmegfeteiek a variancia

szerkezetének, valamint a differencialédas mingaakt az elemzésére.
Dolgozatom négyd témakdrének legfontosabb kérdései:

() Hany genetikailag differencialédott evolUciosgelents's egységet
lehet elkuloniteni dMellicta subgenuson belil a Karpat-medencében?

(i) Milyen trendek figyelhnatk meg a M. athalia Karpat-medencei
populaciéiban a genetikai ill. morfometriai diffe@alodas

tekintetében, tovabba ezeknek mi lehet a hattere?

13
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(iii) Milyen a genetikai ill. fenotipusos varialidis mértéke aMellicta
subgenuson belil a Karpat-medencében, kilonds tétiah a M.

athalia populaciékra?

(iv) Milyen kapcsolat figyelhnét meg a gentikai és a fenotipusos

variabilitds szintje és a strukturaja kozoMaathaliapopulaciokban?

14
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2. IRODALMI ATTEKINTES

2.1.Mikroevoluciés folyamatok és azok hatasa a populagkban,

populéciérendszerekben

A konzervaciobioldgiai kutatasok egyik fontos viakyi tertlete, hogy
az egyes fajok populacidiban milyen evoluciéskehatnak, és ezek milyen
moédon befolydsoljdk a populaciok genetikai struidil;, a variabilitas
mértékeét illetve annak szerkezetét (Frankham égim2902; Allendorf és
Luikart 2007). A genetikai diverzitas képezi ugyaai valtozé kdrnyezethez
valé alkalmazkodas alapjat, azaz ez hatarozza ngggadott populacio
evollucios potencialjat (Hedrick 1985; Ridley 199%tearns és Hoekstra
2000; Futuyma 2005).

A kulonb6z evolucios efk hatasat egy populacion beldl vizsgalva
megallapithatd, hogy a genetikai valtozas intesaitézempontjabol a
szelekcid és a genetikai sodrodas (drift) hatasanéiked jelentsédi.
Mindketts igen jelenbs és viszonylag gyors valtozasokat eredményez egy
populaciéban, melyek hosszu tavon természetesenadipusos megjelenést
is befolyasoljak (Hedrick 1985; Hartl és Clark 198%csenye és mtsai.
2006). A fent emlitett folyamatok hatdsanak kuldamsa kis, izolalt
populaciék vannak kitéve, mert bennik jetentgenetikai valtozasok

mehetnek végbe.

A genetikai sodrodas véletlensizdolyamatok 6sszessége, melyeknek a
kis populaciokban val6 felésddése hosszu tdvon csokkenti a populacidk
variabilitasat. A folyamat a ritka allélok elveszéé és a gyakoriak fixalédasat
eredményezi (Frankham és mtsai. 2002; Allendotfugkart 2007). Emellett
a kis populaciékban fellépbeltenyésztés is erodalja a genetikai variabilitas
azaltal, hogy a genotipus gyakorisagok eltolédnidkazodd homozigotasag
irAnyaba (Hedrick 1985; Maynard Smith 1989).
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A genetikai sodrodas és a beltenyésztés tehat fosszik és bizonyos
értelemben felésitik egymas hatasét, igy a kis populéaciok fenndésat
veszeélyeztetik (Lande és Barrowclough 1987; Mayr@ardth 1989).

A genetikai sodrédas nemcsak a populacioméret esilde miatt
fokozédhat, hanem egy adott faj életmenétéadodoan is lehet nagy
mértéki. Példaul igaz ez azokra a tipikusan r-stratégistialepke fajokra
(Lepidoptera: Nymphalidae: Nymphalinae), ahol é&stanyek 1-2 nagy
csomoba rakjak le jeletd mennyiség (2-300) petéiket. Raadasul azéels
larvastadiumokban a hernyok egyutt, k6zds széveatéKkbernybéfészekben)
fejlédnek. EbBl adodban a sztochasztikus események karos hatgyai
néstény szinte 0sszes utédat egyszerre érinthetiz az populacidban a
véletlenek hatasa fel&sddik (Weidemann 1995; Pecsenye és mtsai. 2007 b).

Egy masik igen fontos evolucidséea szelekcio, amely a kérnyezet és a
populacié kozoétti kélcsbnhatas eredménye. A szadekoran a kornyezet
tulajdonképpen differencidlisan hat a populacidofeitietve genotipusaira,
aminek kovetkezménye lehet a populacio egyre fo#td6z@daptacioja
(Hedrick 1985; Ridley 1996; Stearns and Hoekstr@02@Futuyma 2005).
Ennek kovetkeztében az egyes feno- ill. genotipugiekilitasa és/vagy
fertilitasa eltéd lesz, azaz megvaltozik a ratermettségik. A sz&ldkatasa
anndl intenzivebb, minél nagyobb kulonbségek varemlegyes feno- ill.
genotipusok ratermettségében az adott kornyezé@terick 1985; Maynard
Smith 1989; Hartl 1998). A folyamat hatasdra a pé@Ed genetikai
Osszetétele ugy valtozik meg, hogy az adott kozpkeeben egyre jobban
alkalmazkodik a kérnyezetéhez.

A fajok azonban a természetben — az esetek tulnytdidségében —
nem egyetlen populacioként, hanem populaciorendkeeralkotva vannak
jelen. A sztochasztikus folyamatok a populacioreedskben a rendszer
tagjainak egyre nagyobb mértéklifferencidlodasat eredményezik (Wright
1978; Hedrick 1985; Hartl 1998).
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Ha a populaciok eltér kdrnyezetben élnek, akkor kilonksozranyu
szelekcids hatdsoknak vannak kitéve, melyek eregek@&ppen a populaciok
genetikai Osszetétele kulonkddz valik, igy a szelekcio is vezethet
differencialédashoz. Azonban a populaciorendszeneldrzel egyidéleg a
populacidk kozotti migracio kovetkeztében febiggénaramlassal is szamolni
kell, amely minél efsebb, anndl inkabb ellensulyozza a kapcsolatban all
populaciok kozoétti differencialodast (Wright 1978pwe és mtsai. 2004).
Egy populaciérendszerben tehat végeredményben a etikgn
differencialédas és a migracio eredményeként féllgenaramlas az a két
hatds, amely kialakitia a genetikai variancia naatat (Hedrick 1985;
Frankham és mtsai. 2002; Beebee és Rowe 2004;dalteas Luikart 2007).

A variancianak foldrajzi mintazata abban az esethleRulhat ki, ha a
kozeli populaciok kozott a génaramlas hatasésebb, mint a tavoli
populacidk kozott (Peterson és Denno 1998; Gorreghud-Escalante és
mtsai. 2000; Pogson és mtsai. 2001; Garnier ési.ni28a4; Watts és mtsai.
2004). Ha azonban a differencialédas nagyon magjatiisakkor ezt még a
kozeli populéciok kozoétt sem tudja ellensulyozmniggracid. llyenkor tehat
nem alakul ki a differencidlodas foldrajzi mithzéBereczki és mtsai. 2005;
Pecsenye és mtsai. 2005, 2006, 2007). Magas usdifferencialédas
alakulhat ki egy populaciérendszerben példaul akkar a sztochasztikus
hatdsok diteljesek. A variabilitAsnak azonban akkor sem |&Sdrajzi
mintazata, ha az adott faj diszperzios képessagdokiés igy igen hatékony
a génaramlas a populaciorendszerben (Janson 1880nBk 1999; Habel és
mtsai. 2010).

A genetikai, ezen keresztil pedig a fenotipusosiabditds, ill.
differencialédas kialakitasaban alaet a fent emlitett evollciés &
jatszanak szerepet. Kutatadsaimban tehat ezeketaaokat kell figyelembe
venni az altalam vizsgalt lepkefajok genetikaiawaint morfologiai elemzése

soran.
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2.2.A variabilitas és a differencidlodas vizsgalata tenészetes
populaciékban

Természetes populaciokban a genetikai diverzitdénkidz szinteken
jelentkezhet: (i) morfolégiai szifit variabilitas; (i) kromoszémalis

polimorfizmus; (iii) enzimpolimorfizmus; (iv) DNSzinti variabilitas.

2.2.1. Enzimpolimorfizmus

A genetikai variancia tanulmanyozasara munkam soraa
enzimpolimorfizmus vizsgalatat alkalmaztam. Az uggzon lokuszon
eléforduld allélok altal kédolt enzimfehérjék valtoaat (alloenzimek)
elektroforézis alkalmazaséaval valaszthatok el. l{Ridson és mtsai. 1986;
Murphy és mtsai. 1990; May 1992). Az elektroforézitltéssel rendelkéz
molekulaknak elektromos @erben valé elmozdulasan alapul6 elvalasztasi
technika. Az eljaras soran a kulonbanéreti és toltés fehérjék vandorlasi
sebességik alapjan kulontlnek el (Murphy és mt$@80; Avis 1994;
Leberg 1996). A gélelektroforézist kdvenh a vizsgalt lokuszok Aaltal
meghatarozott allélikus enzimvaltozatok specifikusjarasok révén
megfesthdik, igy a géntermékek kozvetlentl vizsgalhatok (idarés
Hopkinson 1976; Murphy és mtsai. 1990). Mivel dnettizimek kodominans
oroklédést mutatnak, a kulonb®z genotipusok elkllonithét. Az
enzimmintdzat alapjan meg lehet hatarozni a popkagenotipus- és
allélgyakorisagait. Ezeknek az ismeretében a viditéeb mértékét jellemi
paraméterek (lokuszonkénti atlagos allélszam, pwfintlokuszok aranya,
atlagos heterozig6ta gyakorisag) kiszamithatok r8ithés Seitz 2001;
Bereczki €s mtsai. 2005; Schmitt és mtsai. 2006rm&srészt kuldonbdz
statisztikai modszerek megfaledlkalmazasaval a differencialodas mértékeét
és a variabiliths szerkezetét is elemezhetjik &uld killonbds
lepkefajokban: Lycaenidae: Aagaard és mtsai. 200&anargia galathea:
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Schmitt és mtsai. 2005, 2006a, Boloria aquilonaris: Vandewoestijne és
mtsai. 2004;Maculinea alcon: Bereczki és mtsai. 2005, 200&rebia
medusa:Schmitt és Muller 2007; Hesperiidae: Louy és mt2807;Aricia
artaxerxes:Pecsenye és mtsai. 200Zpenonympha pamphilu®esold és
mtsai. 2008Erebia euryale:Schmitt és Haubrich 2008).

Az enzimpolimorfizmus vizsgélatanakéalei és hatranyai is vannak. A
modszer egyik éhye, hogy nagy mennyiségdat all a rendelkezésiinkre
kilonbo® allatcsoportokra vonatkozéan (pl. nappali lepkBkhmitt 1999;
Schmitt és Seitz 2001, 2002; Aagaard és mtsai.;28€2mitt és mtsai. 2002;
2003; Schmitt és Hewit 2004; Bereczki és mtsai. 1208chmitt és
Zimmermann 2012; békak: Grobler és mtsai. 2003akhaBargelloni és
mtsai. 2005; endksok: Hartl és mtsai. 1993, 2005; Estonba és m2§4i6).
Tovabb4, igen széleskbrnz a statisztikai modszertar, amelynek segitségéve
részletesen tanulméanyozhat6 a populaciok strukt((tagd 3.5 fejezet). Egy
masik fontos éiny a mddszer olcsosaga, amely Iékétteszi nagyszamu
enzimlokuszok, valamint nagy egyedszamu mintakgélegat. Raadasul a
mobdszer a lokalis populaciok finom szerkezeténelmebse mellett nagy
foldrajzi léptékben is alkalmazhaté a variabilitdzerkezetének és a
differencialédas meértékének vizsgalatara (Habemésai. 2005; Schmitt és
mtsai. 2006 a, b; Schmitt és Haubrich 2008; Schési@immermann 2012).

A modszer hatranyai kozé tartozik, hogy a Kis ttedblények (pl.
rovarok) esetében a mintavételezés destruktiv, &bndsen egyes
veszélyeztetett fajok esetében rendkivil nagy ggalfést kivan (Avis 1994;
Leberg 1996; Lowe és mtsai. 2004). Bar a rovarpopakban, nagy
szaporasaguknak kdszonbert, a mintavétel meghatarozott keretek kdzott a
populaciok veszélyeztetese nélkil is megvalositheien feltl a rovarok
jelenbs hanyada nem atfédyeneraciokkal rendelkezik, ami lebet teszi,

hogy a mintavételezést az adott faj peterakagszaka utan végezzik
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(Meglécz és mtsai. 1997; Bereczki és mtsai. 200H)62 Egy masik
nehézség a bedjést kovet mintatarolas, mivel az enzimek aktivitAsanak
megirzése érdekében a mintdk médligsésl gondoskodni kell, hiszen az
enzimek esetleges denaturalodasakddeskeptelenséget eredményez. Az
enzimpolimorfizmus vizsgalatanak egy tovabbi kgaldbhogy a DNS szintjén
meglé teljes diverzitasnak mindossze 22%-a mutathat@zienzimek
elektroforetikus vizsgalataval. Egyrészt a pontroigtd 32%-a szinonim
kodont eredményez, masrészt az aminosav cserékakkak mutathatok ki
enzimpolimorfizmus vizsgalat segitségével, ha &harje toltésvaltozasaval
jar egyutt (Nei 1987; Lowe és mtsai. 2004). Mindemellett tovabbi kérdés,
hogy vajon a genom reprezentativ mintajanak tekifith a vizsgalt kb. 15-
25 enzimlokusz. Bar erre a kérdésre megnyugtatasgtlcsak az SNP
microarray vizsgalatok széleskicelterjedése utan kapunk, a kulonédajok
eredményeinek 0Osszehasonlithatésagat biztositjaaazény, hogy az
enzimpolimorfizmus vizsgalatokban alkalmazott Iakals esetében nagyok
az atfedések, ugyanis nagyrészt a citoplazmabathaab, alapanyagcsere

enzimek vizsgalata torténik (Richardson és mtg89).

Az enzimlokuszok variabilitAsa a DNS-s#intaltozatossaghoz képest
kisebb mérték, az alacsony variabilitas pedig kevés informabidtdoz. Az
emlsok korében az enzimpolimorfizmus gyakran igen saag szind,
kilondsen a nagytdstfajoknal (Nevo és mtsai. 1984; Hoelzel és mitsai.
2002). Egyes veszélyeztetett fajok esetében segyetlen vizsgalt lokusz
sem volt polimorf (Eriksson és mtsai. 1976; SageAadf 1986; Hartl és
Reimoser 1988). llyen esetekben mas molekulariskenak, példaul a
mikroszatellitek hasznalata jobb eredményekhez there(pl. Felidae:
Newman és mtsai. 198basiorhinus krefftii Taylor és mtsai. 1994icrotus

oeconomusLeijs és mtsai. 1999).
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Ugyanakkor a rovarok, de kulondsen a lepkék esetéipen magas szitt
variabilitdst tapasztalunk az enzimpolimorfizmussgéalata révén is (Schmitt
1999; Néve és mtsai. 2000; Schmitt és mtsai. 20005, 2006 a, b; Aagaard
és mtsai. 2002; Vandewoestijne és Baguette 200&6Cés Tammaru 2003;
Joyce és Pullin 2003; Habel és mtsai. 2005; Beiragzlmtsai. 2005, 2006;
Hill és mtsai. 2006; Louy és mtsai. 2007; Pecseayemtsai. 2007 a, b;
Schmitt és Miller 2007). Raadasul, a lepkék esetédemikroszatellit
lokuszok primereinek kidolgozasa nehézségekbe iitkdzmikroszatelittek
alapszekvencidugyanis szamtalan képiaban fordulnakéed genomban, igy
lokusz-specifikus kimutatasuk megféleprimerek segitségével torténik. A
specifikus primerek tervezésének alpjat a mikradlimtket korllvew egyedi
szekvenciak keépezik. A lepkék esetében azonbankbeme az egyedi
szekvencidkban magas s#in homoplazia és ezért a megfélelokusz
specifikus primerek tervezése megléisen alacsony hatékonysa@iéve és
Meglécz 2000; Zhang 2004; Meglécz és mtsai. 200vrga €s mtsai. 2011).

2.2.2. Morfometria

A morfolégiai szinti variabilitast és differencidlédast hagyomanyos
morfometria segitségével vizsgaltanMa athalia lepkeszarnyakon és a him
ivarszerveken. A modszeréelye, hogy a jellegek tanulmanyozasa rendkivil
egyszeii eszkdzOket igényel. A morfologiai jellegek vizsgal tobb
szempontbdl is alapuetelentisédi. Minden jelleg meghatarozasaban tébb
gén vesz részt, ezért azt mondhatjuk, hogy &rglek genomjanak igen
nagy hanyadat olyan gének alkotjak, amelyek valmmilmorfolégiai jelleg
kialakithsaban vesznek részt (Falconer 1981; Wrig#8). A genomban
lezajl6 mutaciok ezért nagy valéstiseggel ezekben a génekben
halmozodnak fel, vagyis a genetikai variabilitagydanyada varhatéan a
morfoldgiai jellegeket meghatarozo géneken jeleritkk@Nright 1968; Lande
1981; Lande és Barrowclough 1987). Ebaddéddan a genetikai variabilitas
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gyakran visszatukr@zlik a morfoldgiai valtozatossagban (@larabus soleri:
Garnier és mtsai. 2005). Ugyanakkor ismereteselarnolgredmények is,
amikor a morfologiai jellegek egyértetim differencidloédast tikroztek,
azonban a molekularis markerek nem mutattak kinilygruktarat (pl.
Lycaenidae: Nice és Shapiro 1999).

Ha tehat a természetes populaciok variabilitasknviat differencialédasat
szeretnénk felmérni, akkor a genetikai vizsgalatodlett elengedhetetlen a
morfoldgiai jellegek elemzése. Mésik fontos jellémhogy ezek a jellegek
sok esetben kozvetlenil kapcsolédnak egy adéterdl ratermettségéhez
azaltal, hogy befolyasoljak annak életképességdty wzaporodoképességét,
tehat a morfologiai jellegek folyamatosan ki vannave a szelekcio
hatasanak (Ridley 1996; Stearns és Hoekstra 2088kRkam és mtsai. 2002;
Futuyma 2005).

A morfologiai jellegekre azonban jellez hogy t6bb-kevesebb
fenotipusos plaszticitast mutatnak (nem kizarolagnegikai faktorok
hatdrozzak mego6ket), mivel a kornyezeti faktorok igen &sen
befolyasolhatjak egy allat kilsmegjelenését. Ugyanakkor egy adott faj
fenotipusos plaszticitdsanak a mértéke testreséflegget. Peldaul a nappali
lepkéknél a szarnyak szinezetét és alakjat a kdetydéényesk erssen
befolyasoljak (Shapiro 1976; Brakefield és mts@P@; Brakefield és French
1999). Az ivarszervek esetében azonban mas a helygganis ezek nagy
kilénbségeket mutathatnak a testvérfajok kozot &silonbod kornyezeti
faktorok kevésbé vannak rajuk hatassal (Cesaromtgai. 1994; Dapporto
és mtsai. 2009), azaz kisebb a fenotipusos pl#ésti&. A morfologiai
jellegek variabilithsanak elemzésében tovabbi netget okozhat, hogy az
adatok nem vethék 6ssze kozvetlenll a molekularis variabilitastejelzs
paraméterekkel. Tobb leléstg is van azonban arra, hogy a variabilitas
kUlonbo szinteinek  vizsgalata  soran kapott eredmények
dsszehasonlithatéak legyenek. Ebberbseldan az segit, hogy mind az
enzimpolimorfizmus, mind pedig a morfometriai viakgok adatainak
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feldolgozasara a statisztikai modszerek szélesajgkadll napjainkban
rendelkezésre (Excoffier mtsai. 1992; Weir 1996hri&ider mtsai. 2000; R
Development Core Team 2008; Hammer mtsai. 2006 SSR& 1999), igy
konnyen kivalaszthatéak azok a médszerek, melyk&lrahsak a genetikai
és a morfoldgiai variancia szerkezetének dsszelitésara.

2.3. A Melitaea(subg.Mellicta) fajok dkologiai jellegzetességei

A Melitaea genus Mellicta subgenusédba tartozé tarkalepke fajok
populaciéi Eurdépa egyes részein hanyatlbban vanmaly ritkak, igy
konzervaciobiologiai jeledsegik igen nagy. AMelitaea aurelia Nickerl,
1840 (recés tarkalepke) ésMelitaea britomartisAssmann, 1847 (barna
tarkalepke) szamos orszagban veszélyeztetettkémtnydvantartva (Van
Swaay és Warren 1999; Van Swaay és mtsai. 2010YleAtaea athalia
(Rottemburg, 1775) (k6zbnséges tarkalepke) a keoazeébiologia egyik
kozponti lepkefajaként ismert Angliaban (Warren 298 b, c; Hodgson
mtsai. 2009). A Mellicta subgenus taxonémiai szemponbdl viszonylag
bonyolult csoportnak tekinth&t egyrészt a fajok kids jellegeinek
nagymeértéell variabilitdsa, masrészt rejtett alfajok, esetlaK feltételezett
jelenléte miatt (Schadewald 1988; Weidemann 198&rtEés Rennwald
1991; Tolman és Lewington 1998; Settele mtsai. 19%¢htelik 2006).
Raadasul a subgenus fajainalkkhélly igénye nagyon hasonld, bizonyos
élohelyeken egyitt (szintopikusan) fordulnak 6 el(2. flggelék).
Eletciklusukat tekintve igen fontos kilonbség azyesg fajok kozott a
voltinizmus, valamint a tApnévény hasznositas. 8. britomartisés aM.
aurelia Magyarorszagon évente egy nemzédgéddig aM. athalia esetében
muzeumi gyjtéseki®l szarmazo adatok alapjan két fenologiai tipuseteh
elkiloniteni. Az egyik tipusnak egy generacidjayéilpett meg évente

(monovoltin), mig a méasiknak kétt(bivoltin). Az egy generéacios tipus a
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szaraz illetve félszéraz réteken, irtasokonpsrdgelyeken jelenik meg, mig
a két generécios tipus inkadbb a nedvesebb rétaksealdkra jellemz Eblbl
adodoan Magyarorszagon a két fenoldgiai tipusjetiése eltér. Mig az egy
generacios tipus inkabb a Dunantuli- és az Eszaképhegységben fordul
elé addig a két generécios alakefg az Alfold északkeleti terlletein, tovabba
a Dunantul nyugati és déli részein figyethemeg. Emellett azonban az is
lehetséges, hogy bizonyos években az egy gener@cpalacioknak is
megjelenhet egy részleges masodik nemzedéke. Amieahadgfigyelések
szerint (Weidemann 1988; Ebert & Rennwald 1991;gdaZ. korabbi,
publikdlatlan nevelési kisérletei) az egy- vagynkétzedélkség azon mulik,
hogy a hernyok nyar derekan (altalaban julius miksi@iében) atnyaralnak-
e, illetve az esztivacio folyamatosan atmegy-ebeimacioba, ahogyan ez az
obligat egy nemzedék Melitaeini-fajoknal (esetliinkbemM. aurelia, M.
britomartis illetve a részletesebben vizsgd. cinxianal is torténik).
Nedvesebb éhely és hosszabb tenyészigsetén azonban leliség van
subitan fejpdésre, ahogy ez a DNy-dunantuli és északkeletealfidédves
réti ébhelyeken lathato.

A Melitaeafajok  tobbsége  tulajdonképpen iridoid-glikozid
speciaslistaknak tekintigt ugyanis tapnovényeik szekunder metabolit
tartalma a lepkék szamara sokkal fontosabb faktdpadvenyvalasztasban,
mint az, hogy az adott tApnévény milyen genusbgy ¥saladba tartozik. A
tapnoévényhasznositdsuk evollcidjdban tehat a témyékemia egy sokkal
konzervativabb jelleg, mint a tapnovény-taxondénidalilberg 2001). A
Melitaeafajok  tapnoévényei  altalaban  kulonkibz gorvélyfifélék
(Scrophulariaceae és Utififélék (Plantaginaceae) (Wahlberg 1998;
Wahlberg 2000; Wahlberg és Zimmermann 2000M Aritomartishernydja
elsssorbanVeronicafajokat fogyaszt (fleg V. teucrium) bar irodalmi adat
van aRhinanthus minera vonatkozéan is, mig Bl. aurelia elsssorban

Plantago fajokkal taplalkozik, de irodalmi adatok szerintMelampyrum
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fajokat is elfogyasztja (Urbahn 1952; Weidemann8t9Bbert és Rennwald
1991). AM. athalia herny6i ezzel szembendésebben polifagokyeronica
Melampyrum Rhinanthusvalamint Euphrasiafajok mellett egye®igitalis
fajokat is fogyasztanak (Warren 1987 a), raadasigPhantago lanceolatar
ésP. median is megfigyelték hernydit (2. fliggelék). A vizsgérom fajt és
azok ébhelyi sajatossagait bemutato6 fotdkat az 1. fliggelélalmazza.

1. &bra: A Melitaeafajok életciklusa.

A Melitaeafajok ndstényei altalaban a tapnovény leveleinek a fonakara
néhany nagy csomoban rakjak le a petéiket (Urb&52;1Weidemann 1988;
Ebert és Rennwald 1991; Wahlberg 2000). Egyes ldseteazonban (pM.
athalia) azt is megfigyelték, hogy aéstények nem a tapnéveényre, hanem
annak kozelébe a talajra petéznek (Urbahn 1952yaN&r987 a). A fajok
fejlédési ciklusa (1. abra) hasonld, basfetdulhatnak kisebb kilénbségek.
A M. athalia larvak viselkedése példaul kis mértékben eltér Mébtaea-
fajokétdl M. aurelia M. britomarti9 mivel azok hernydi mar a diapauza
elétt szétszélednek, egyedil taplalkoznak és egyeddsgtivalnak ill.
hibernalnak (Warren 1987 a). Ezzel szembé&h aritomartisés aM. aurelia
hernyoi a hernyofészekben egyiitt maradva taplaidozs hibernalnak. Az
életciklusbdl addéddan aMVelitaeafajoknal egy kstény Osszes utdda
egyszerre van kitéve a kulonldokornyezeti faktorok (pl. mikroklimatikus

tényedk megvaltozasa, predacio, parazitizmus) hatasanak.
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3. ANYAGOK ES MODSZEREK

3.1. Gyiijt 6helyek

Vizsgéalataimhoz a Karpat-medence 6 régidjanak 1njtdyelyédl
szarmazo6, 1999 és 2009 kozottigytt 22 mintat hasznaltam fel (2. &bra, 3.,
9. fuggelék).

[y &

. M. athalia

M. athalia + M. aurelia = ey
O I o ~ e "'“'\ et N
@ M. athalia + M. aurelia + M. britomartis Z_,.\," 3

/\ M. athalia + M. britomartis

[ ™. aurelia
‘ M. britomartis

2. 4bra: Gyiijtéhelyek.1: Kétvolgy; 2: Apétistvanfalva3: Szomorécé: Csékvar5s: Dénes-
tobor; 6: Tohonya-volgy;7: Sa16hegy;8: Teresztenyed: Lényai erd; 10: Kaszonyi-hegy;
11: Bockereki erd; 12: Hetefejércsel3: Fiilesd;14: Fényi erd (hatarszél)15: Fényi erd

(Ombély); 16 Sard (Sardu)l17: Valaszat (Rscruci); A: Orség; B: Vértes; C: Aggteleki

karszt;D: Nyirség;E: Bereg;F: Erdély.

A M. athalia mintdk egy- és két generacids fenologiai tipusiéetd
besoroldsa négy tényefigyelembevétele alapjan tortént: (i) az adott tain
gyiijtési idspontja (i) muzeumi adatok, (iii), terepi megfiggekk, (iv)
klimatikus adottsagok.
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3.2. A mintak elokeészitése és feldolgozasa

A vizsgalatokhoz szilkséges egyedek befogasa lejikethatortént
altalaban a rajzasi édzak végén, a peterakasiosdak utan. Ebsorban
himeket gyjtottink, melyeket még &l allapotban folyékony nitrogénbe
helyeztiink. A mintakat feldolgozasig -80 °C-on ttrk (a fagyasztasra az
enzimek nfikodoképességének megovasa érdekében volt szikség).
morfometriai vizsgalatokhoz a szarnyakat és adkhilmivarszervet (a potroh
utolsé szelvényeit), a genetikai vizsgalatokhoz igea tort és a potroh

megmaradt szelvényeit hasznaltam fel.

3.3. Enzimpolimorfizmus vizsgalatok

Poliakrilamid gélelektroforézis segitségével 156klozd enzimlokuszt
vizsgéltam meg. Ezek kdzll 12-t a torbdl [glutaroéélacetat-transzaminéz
(Got), glukoz-6-foszfat-dehidrogenaz  Gépdh, a-glicerofoszfat-
dehidrogenazoGpdh, hexokinaz k), izocitrat-dehidrogenadh), malat-
dehidrogenaz Mdh), malik enzim Me), 6-foszfoglikonat-dehidrogenaz

(6Pgdh, foszfo-glikéz-izomerdz PRgi), foszfo-gliko-mutdz Hgm),
szuperoxid-dizmutaz-1SpdJ, szuperoxid-dizmutaz-2Spd3], 3-at pedig a

potrohbdl [akonitdz Acon), aldehid-oxidaz AoX), észteraz Esf)] készitett

homogenizatumokbdl mutattam ki.

A tor és a potroh homogenizdlasahoz 350-408gyed homogenizalo
oldatot (4. figgelék) hasznéltam fel. Az elkéstitetintakat 10 000-es
fordulatszamon, + 4 °C-on, 10 percig centrifugaltamajd a fellliszot tiszta
Eppendorf-csbvekbe pipettdzva a tweletet megismételtem. A
homogeizatumokat a vizsgélat tovabbi menetének ehs@En osztottam

szét.
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A homogenizatumokat az adott enzim kimutatdsahozikseges
mennyiségben vittem fel a gélre, amelyet elekteédr pufferrel feltoltott
cellaba helyeztem, majd egyenaramu elektromdétedaen, a fesziltséget
allando értéken tartva, a fehérjemolekulakat tdkesvalamint méretik
alapjan szétvalasztottam. Az A&ltalam hasznalt perfdszereket az 5.
fluggelék tartalmazza. Az alloenzimeket az eleknédst koveben
enzimspecifikus festési eljarasokkal tettem lathatq6. fuggelék). A
megfigyelt enzimmintazatok alapjan (7. figgelékdprazsitottam az egyedek
genotipusat, majd lokuszonként és populacidnkéninotijgus- és
allélgyakorisdgokat szamoltam. Ezt kdlent statisztikai programok

segitségével tovabbi elemzéseket végeztem (Idsdefezet).

3.4. Morfometriai vizsgalatok

A morfometriai elemzésekhez csak a him egyedekngagr illetve
ivarszervét hasznaltam fel annak érdekében, hoggridlem a him és
néstény egyedek kozotti szarnyméret-, ill. alakbelilokbségbl ad6do
torzitast. igy a mintaszam, valamint az egyedszakiské modosultak a

morfometriai vizsgalatokban (9. figgelék).

3.4.1. Szarnymorfometria

A him lepkék szarnyait a megfeledikban valo rogzités érdekében széles
cellux szalagra ragasztottam fol, majd téglalap@afdliadarabbal fedtem le.
A digitalizalt fotokon kalibracié utan 6sszesen fEleget mértem le az
Image J 1.36 program segitségével (Kizic és Bor@®@@l) (3. abra). A
lemért hossz valamint szogméretek mellett az @lgwarny negyedik és
otodik sapkafoltjanak jellegeit is vizsgaltam. Etbhbiakat azért tartottam

fontosnak mivel avl. aurelia és M. britomartis k6zott e foltok nagysaga,
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egymashoz viszonyitott mérete, taxonomiai elkUibiélyeg (Issekutz és
Kovacs 1954).

3. abra: A szarnyon mért jellegeleh: elllss szarny hosszeagosh eliilss szarny oldalsé
szegély hosszd#i: elllss szarny csucsi szoghsh: hatso szarny hosszahsh: hatsé szarny
hatsé szegély hosszg;a hatsé szarny alapi szogda, sfio a negyedik sapkafoltra illesztett
haromszég oldalainak hosszdg, sfd az 6todik sapkafoltra illesztett haromszdg olotell
hosszay, t: a két sapkafoltra illesztett haromszég két olddial kozbezart sz6g. (az abran
egyM. athaliaegyed szarnya lathatd)

3.4.2. lvarszerv morfometria

A kllsé himivarszerv preparalasat Robinson (1976) médspedéositva
végeztem el. Etslépésben a mar korabban eltavolitott potrohvégeket-os
kalium-hidroxid oldatban aztattam 12 o6ran at, miejavetlenul preparalas
elétt 30 percig melegitettem 75 °C-on, hogy a szovdetguhuljanak és
azokat maradéktalanul el lehessen tavolitani a ékiémivarszenl.
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A testszovetek megtisztitott szklerotizalt struktirat Ovatosaretseritve
96%-0s etanolban dehidrataltam, majd targylemezZggzitettem Euparal
bedgyaz6 anyag segitségével. Az igy kapott prapackon digitalizalas
utan 10 kilénbdz jelleget (tavolsagot) mértem le (4. abra).

A mért értekek kozul ad és f jellegeket felhasznalva egy indexet is

szamoltam (m = d / [(f *t)/2]), amely a harpe gorbuletének meérteket adja

meg. Ha nx 1 akkor kevésbé, ha ml akkor eésen hajlott a harpe

4. abra: A kilsd himivarszerven mért jellegek: a saccus centralis bemetszésének hossza;
b: az uncus hossza; az uncus szélességk;a harpe belsivének hosszag: a harpe kil
ivének hosszd; a harpe magassada;a processus posterior alapi szélességeprocessus
posterior bel§ oldalanak hosszg; a processus posterior legnagyobb csicsanak hagsza
alaptdl szamitvak: a processus posterior kéilsldalanak hossza. (az dbran egyathalia
egyed kil himivarszerve lathat6)
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Ezt koveben statisztikai programok segitségével (lasd. ¥jezet)
kilonb6d elemzéseket végeztem kulon-kilon a szarny és aszgrvek
esetében kapott adathalmazra. A vizsgalatban d#ereprfometriai
bélyegeket egy &ketes analizis (prébamérés) eredményei alapjan
valasztottam ki, amelyben minden jelleg tobbszoemérése utan
megvizsgaltam a mérés ismételisgigét, vagyis a mérési hiba relativ
nagysagat. A keébbiekben csak azokat a jellegeket hasznéltam fel,

melyeknek mérési hibaja 10% alattinak bizonyult.

3.5. Statisztikai analizisek

3.5.1. Enzimpolimorfizmus

A medgfigyelt enzimmintazatok alapjan azonositottaam egyedek
genotipusat, majd lokuszonként és populacidnkéninotijgus- és
allélgyakorisdgokat szdmoltam. Ezeket a gyakorieégkeket felhasznalva a
variabilitas  mértékének megallapitasa érdekében ¢ el&pésben
meghataroztam a polimorfizmus mutatéit: atlagoslsgm (r), polimorf
lokuszok ardnya (P) és atlagos heterozigéta gys&gri(H). Annak
érdekében, hogy még részletesebb képet kapjak iabiidas mérteké,
meghataroztam az egyes fajokra vonatkoztatott Bélszamot, valamint a

kulonbo® gyakorisagu allélok megoszlasat (Pecsenye és.2GB@ar a).

Elso |épésben a genetikai variancia szerkezetét Fszatikia segitségével
(Wright 1978; Weir 1996) elemeztem, melynek soraaghataroztam a
populaciok kozotti varianciakomponenst jellgirfixacios indexet (k). Az
analiziseket az FSTAT 1.2 programcsomag segitsédejottam vegre
(Goudet 1995).
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A populéciok differencidlodasanak megallapitdsarshde-féle egzakt
tesztet veégeztem, melyhez a GENEPOP 1.2 prograntialimaztam
(Raymond és Rousset 1995 a, b).

Molekularis varianciaanalizis (AMOVA) segitségévéExcoffier és
mtsai. 1992; Weir 1996) megvizsgaltam a teljes tikaie variancia
megoszlaséat a hierarchia kulénbézintjein. Ennek soran a teljes genetikai
varianciat kilénbéZ komponensekre osztottam fel az egyes vizsgalatok
celkitizéseinek megfeléén. Az analizist az Arlequin 2.00 programcsomag

(Schneider és mtsai. 2000) segitségével végeztem el

Az allélfrekvencia adatok alapjan a populaciok kbzdavalli-Sforza és
Edwards huartavolsagokat (Cavalli-Sforza és Edwdr@is7) szamoltam ki,
majd a tavolsagmatrix alapjan UPGMA dendrogrammperkesztettem
(Sneath és Sokal 1973). A fa minden eldgazasardaotstrap értekeket
(Felsenstein 1985) kalkulaltam (1000 ismétléssathelyek megadjdk az
egyes elagazasok valosiseget az ismétlesek szazalékaban kifejezve, a
visszatevéses mintavételezés sord@alBtott alternativ fak elemzése réevén.
Ez a mdodszer kikliszdbdli a valtozok kivalasztasgetentkesd szubjektiv
elemeket, igy alkalmas a stabil klaszterek kimgtat@ A fenti analizist a
PAST 1.56 program (Hammer és mtsai. 2006) segiteép@jtottam veégre.

A populaciok allélgyakorisagai alapjahkbmponens analizist (PCA)
végeztem, hogy megvizsgaljam, milyen mértékben rkilliek el az egyes
populaciék a valtozok redukalt terében. Az G vaidto kozil ebszor a
legnagyobb varianciahanyadot lefeomponenst kerestem meg, majd ezt
kovetben a megmarado varianciat legjobban magyarazé nkasoés igy
tovabb. A tkomponens analizis segitségével egyuttal azokelleggket is
meghataroztam, amelyek a teljes genetikai varialegaagyobb hanyadat
magyarazzak. Az analizist a PAST 1.56 programman{fer és mtsai.

2006) végeztem el.
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A populécidok genetikai struktarajat az un. Bayds-fénierarchikus
klaszterezési modszerrel (Pritchard és mtsai. 2@@nalizaltam. Ennek
segitségével meghataroztam a genetikai klasztegslaloszitibb szamat (K)
a mintdkban és megallapitottam a megoszlasukajysdekbenA K értékek
tartoményéat minden analizisben a vizsgélt minta&osz alapjan hataroztam
meg.A futtatdsokat minden K értékre hatszor végezteni@O000 purnin’
és 200000 running length beallitassal, “admixture model’-t alkalmazva. Az
elemzést a Structure 2.3.2 program (Pritchard 208Kalmazasaval
végeztem el, majd az igy kapott adatokat a Stracharvester (Earl és
vonHoldt 2011) segitségével elemeztem.

3.5.2. Morfometria

A morfometriai elemzéseket a szarny és a himivarsreéréseibl

kapott adathalmazokon kilon-kilon végeztem el.

A populaciok fenotipusos variabilitAsanak a méitéaéLevene-féle
valtozok (Manly 1986) segitségével elemeztem, antelgjdonképpen az
egyes jellegek populacios atlaga, és az egyedekedrt martekek
kilonbségének az abszolut értéeke. A teszt soraopal@ciok Levene-féle
valtozoinak  atlagat  hasonlitottam  6ssze  hierarchikuANOVA
alkalmazasaval. Az elemzéseket az R 2.12.1 (R Dpwedntal Core Team

2008) programmal hajtottam végre.

A teljes fenotipusos variancia megoszlasat hierassh ANOVA
segitségével elemeztem az R 2.12.1 programmal (Rel&@mental Core
Team 2008). A totalis fenotipusos varianciat kufizib komponensekre
bontottam, a hierarchia szinteknek megfidal Két parhuzamos analizist
végeztem el mind a szarnyak, mind pedig az ivavekeesetében, amelyre

azeért volt szukség, mert arra voltam kivancsi, hogyen trend érvényesil a
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hierarchia legfels szintjén. Az egyik esetben a legfekzintnek aM. athalia
két fenoldgiai tipusét tekintettem, masik esetbedig a két foldrajzi zonat
ahonnan a mintdk szarmaztak (keleti-, vagy nyu$aipat-medence). A
hierarchia ezt kovétszintjei azonosak voltak a kétféle analizis eset&giok
k6zott az adott csoporton belili, populaciék kozattrégion bellli és
populaciékon beldli variancia. A vizsgalat soram elemeztem, hogy a teljes

fenotipusos variancia hany szazaléka jelenik migigrarchia egyes szintjein.

A populéciok jellegéatlagait felhasznalvékbmponens analizist (PCA)
végeztem a szarny és a genitalia adataira kilédrkalPAST 1.56 program
(Hammer és mtsai. 2006) segitségével. Ebben aalabgn a populaciok

elkllénulését vizsgaltam meg egy redukalt fakttweér

Végul a mérési alapadatokat felhasznalva diszkamtra analizissel
meghataroztam azokat a populaciocsoportokat (fizidragiok és zénék,
valamint fenolégiai alakok), amelye#lba legvalGszifibb az egyes egyedek
szarmazéasa. A tobbi elemzéshez hasonloan, a dignlncia analizist is
parhuzamosan végeztem a szarny €s a genitaliakealahz analizist az
SPSS 10.0 programcsomag (SPSS INC. 1999) segitdégieztem el.

3.5.3. Enzoimpolimorfizmus és morfometria

A genetikai valamint morfometriai eredményeket é&alinalva
0sszehasonlitast végezterMaathalia populaciékban tapasztalt morfolégiai
(szarny és ivarszerv) és genetikai (enzimpolimortig) variabilitast illeien.

A vizsgélat soran kulonbdzjelleg/marker pérokat alakitottam ki (lasd 7.1
fejezet), amelyek kozotti Osszeflggés vizsgalataGpearman-féle
rangkorrelaciot hajtottam végre (Précsényi 199%).aAalizist az SPSS 10.0
programcsomag (SPSS INC, 1999) segitségével végezte
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Masodik Iépésben a genetikai, valamint fenotipuddferencialodas
kozott kerestem parhuzamot. A genetikai differeldciast az allélfrekvencia
adatok alapjan kiszamolt Cavalli-Sforza és Edwandstavolsagokkal, a
morfometriai differencidlodast pedig a kanonikusltoZok atlagainak
euklideszi tavolsagaval jellemeztem (Hollos és mts2012). A
tavolsagmatrixokat felhasznalva Mantel tesztetatigin végre (Mantel és
Valand 1970; Mantel 1976) a GenAlex6 program (PkeakaSmouse 2006)

segitségével.
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4. A GENETIKAI DIFFERENCIALODAS MINTAZATA,
EVOLUCIOSAN SZIGNIFIKANS ES
KONZERVACIOBIOLOGIAI EGYSEGEK A MELLICTA
SUBGENUSON BELUL

4.1.Bevezetés

A kilonbdz szinti konzervaciobiologiai egységek meghatarozasa
kiemelked jelentsédi a fajok populacidinak hosszu tavu mMegese
szempontjabol (Hughes és mtsai. 1997; Hobbs és 8404098). Az egyik
ilyen vitatott egység a konzervaciébioldgiaban amwli&cidosan Szignifikdns
Egység (ESU) (Allendorf és Luikart 2007). Az ESUskeghatarozasanal
zavarO lehet a taxondmiai bizonytalansag, mivel igdrik62 taxonokat
(rokon fajokat, alfajokat, rasszokat) sok esetbéisskmorfoldgiai jellegekre
alapozva kulonitik el (pl. szarnymintazat vagy szet). Tovabbi probléma,
hogy bizonyos taxonok nem mutatnak filogeografiamamatot (Zink 2004),
vagy egy fajon belll inkabb genetikailag kulonilnegkaz egyes taxonok,
mint morfoldgiailag (Schmitt és mtsai. 2007; Hamiti@ds mtsai. 2010). Az
ESU-k meghatarozasét tehat neheziti, hogy az pediikus egységek sok
faj esetében nincsenek pontosan tisztazva, ugyemek meghatarozasa
sokkal bonyolultabb, mint a fajok elkilonitése (\Wsp1991).

Munkam el$ szakaszaban célom az volt, hogy az enzimpolinmadfiz
eredményeit felhasznalva elemezzem a harom vizstgitaeafaj, valamint
a M. athalia két fenoldgiai tipusa kozotti elkilonilés mértékét egyuttal
megallapitsam a subgenus genetikailag differendodtd Evoliciosan

Szignifikdns Egységeinek (ESU-k) szamat a Karpaleneében.

Az enzimpolimorfizmus vizsgalatokhoz a Kérpat-megidnl 1999-2009

kozott gyijtott mintdkat hasznaltam fel. A mintahelyeket,éédfajzi régiok
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szerinti beosztast, valamint az egyesijgihelyekil szarmazo egyedek

szamat a 3. fuggelék tartalmazza.

4.2. Eredmények

A genetikai variabilitds strukturgjat F-statisztikagitségével, illetve a
populaciok differencialodasanak egzakt tesztjevelmeztem. Amikor a
harom fajhoz tartozd 6sszes populaciot egyutt zalgm, mind az F-
statisztika mind pedig az egzakt teszt eredméngeinautattdk, hogy a
Melitaeafajok populacioi nagymértékben differencialodték. tablazat, M.
tot.). Raadasul a 15 vizsgalt enzimlokusz ko6zul &3ignifikansan

kilonbozott mindkét analizis esetében.

Egzakt
Fst " teszt
M.ath.1 | 0,039* 4 ok 5
M.ath.2 | 0,052* 8 il 7
M. ath. 0,045* 11 el 12
M. brito. | 0,019* 3 il 4
M. aur. 0,003 0 ns 0
M. tot. 0,269* 13 ok 13

1. tAblazat: Az F-statisztika eredményei és a populaciok difieralodasanak egzakt tesztje.
Fst: fixacios index;n: a differencialé lokuszok szama; szignifikanciasain *: 0,05; **:
0,01;***: 0,001

M. ath. 1: egy generaciébl. athaliaz M. ath. 2: két generacioM. athalia M. ath.: 6sszes
M. athalia minta; M. brito.: M. britomartis M. aur.: M. aurelig M. tot.: a harom fajbol
szarmaz6 0sszes minta.
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Annak érdekében, hogy 6ssze lehessen hasonlitédajokon beldli
differencialédas meértékét, az F-statisztikat ésegzakt tesztet #Kitett
adathalmazzal is elvégeztem, a kuloribdajokra kulon-kulon. Ebben az
esetben jeledsen alacsonyabb szintdifferencialédast tapasztaltam. A
populaciok kozotti varianciat jellezindex (Fst) ugyanis a fajokon belil
sokkal kisebbnek adddott, mint a harom faj egyu#iealizise esetében (a
fajok kozott) (1. tdbldzat). A vizsgélat arra ivit&gitott, hogy aM. athalia
populacidk sokkal jobban differencialédtak, minmasik két faj populacioi
(1. tablazat, M. ath.), mitdbb, M. aurelia populacidi egyik analizisben sem

mutattak szignifikans elkiléntlést.

A vizsgalat soran arra is kivancsi voltam, hogyomag M. athalia két
fenologiai tipusa kozott milyen a differencidlodasertéke. Ezért az F-
statisztikat és az egzakt tesztet kétféele modoelviégeztem aM. athalia
mintakra: (a) a két fenoldgiai tipus mintait kilkalon analizaltam; (b) a
mintakat fenoldgiai tipusuk alapjan 0sszevontam. é&zdmények azt
mutattak, hogy a fenoldgiai tipusok elkilontlésaniglacsony szifitvolt. A
fenologiai tipusok mintait kulon-kilon elemezve ifedtencialodas hasonlé
meértéki volt, mint az 6sszell. athalia minta esetében (1. tablazat: M.ath.1
és M.ath.2). A fenoldgiai tipusok dsszevont minddializalva az & minden
kordbbi M. athalia értéknél jelerisen alacsonyabbnak mutatkozott
(Fs=0,007%).

Eredményeimet minél tobb médon szerettem volnam@asztani, ezért
molekularis varianciaanalizist (AMOVA) is végeztemelynek soran a teljes
genetikai varianciat komponensekre bontottam éwiaggaltam, hogyzek
hogyan oszlanak meg a kulonBdzierarchia szinteken: populaciécsoportok
kozott, populaciocsoportokon bellul és populaciokoelil. Az analizist
kétféle mdodon hajtottam végre. Az egyik esetben opufaciocsoportot
kilonitettem el a harom fajnak megféleh, mig a masik esetben a
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M. athalia két fenologiai tipusat két kulon kategorianak mékitem, azaz 4

populaciécsoportom volt.

A varakozasnak megfetidn a teljes genetikai variancia legnagyobb
hanyada a populacidékon belll, kisebb hanyada (<278d)g a populaciok
kozott volt megfigyelhét (5. abra). Ezt az utdbbi komponenst tovabb bontva
a populacidk kozotti variancia legnagyobb hanyaoandkét esetben a
csoportok kozotti variancia magyarazta (~23%). Nantatkozott azonban
kilénbség a populaciok kozotti varianciakomponemrgoszlasaban a keét (3
csoport és 4 csoport) analizis esetén (5. abrajzEglenti, hogy a genetikai
differencialédas szintje nagyon magas a harom dapk. Ugyanakkor &/.
athalia populaciok két fenologiai tipusra osztasa mar mekozta tovabb a
differencialédas mértékét a populaciécsoportok kbHzo

1,0
0,97
0,87
0,7+
0,6 OdcsK
0,5+ B CsP
0,4 aprB

0,3
0,27
0,17
0,0 T 1

3 csoport 4 csoport

5. abra: Az AMOVA eredményei.3 csoport: a harom populaciécsoportot a harom faj
alkotja; 4 csoport: a négy populaciocsoportatM. britomartis aM. aureliaés az egy illetve
két generaciod. athalia alkotja; CsK: a csoportok kozétti variancia kompone@sP: a
populaciok kodzott a csoporton belili variancia kamens; PB: a populacidkon beliili
variancia komponens.

A tovabbiakban az allélfrekvencia adatok alapjaansitott Cavalli-
Sforza és Edwards hartavolsagokon alapuldé UPGMA ddmgramot
szerkesztettem (6. abra). Az abran ol lathato,yhremdarom faj populacioi
harom kulon &gban helyezkednek el, vagyis jol élkilnek egymastol.
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A magasbootstrap érték azt tAmasztja ala, hogyMa athalia tokéletesen
elkdlénul a masik két fajtdl. UgyanakkorM. aurelia és aM. britomartis
kozotti elvalast sokkal alacsonyabbootstrap érték tamogatta (69).
Megfigyelhet tovabba az is, hogy M. athalia két fenoldgiai tipusahoz
tartozd mintak nem alkotnak két kilén csoportoeadtogramon, ami ismét
alatamasztja a két tipus kozottdeyenetikai differencialédas hianyat.

S o o o o © o o ©
(e} (o] ~ (e} (63 £ w N [ Q

l,

2 . 3

3. %

44

54 3 M. aur. Det

6 M. aur. Szh

74 M. aur. Val

84 M. ath.1 Srd

9+ M. ath.2 Boc
10+ M. ath.2  Fl
114 = M. ath.2 Kh
12 B M. ath.2 FO
13 M. ath.2 FH
14+ M. ath.1 Szh
154 M. ath.1 Toh
16+ M. ath.1 Val
17 M. ath.2 Lon
18- M. ath.l Ver
19 M. ath.2 Kv
20 M. ath.2  Api
21 M. ath.2 Ks
22-

6. abra: A Cavalli-Sforza és Edwards féle hartavolsagokpia szerkesztett UPGMA
dendrogram.Toh: Tohonya-volgy;Ter: TeresztenyeSzh: SzI6hegy; Det: Dénes-tdbor;
Ver: Csékvér;Val: Vélaszut (Rscruci); Srd: Séard (Sardu)Lon: Loényai erd; Boc:
Bockereki erd; Ful: Filesd;Kh: Kaszonyi-hegyFH: Fényi erd (hatarszél)FO: Fényi
erdd (Omboly); Api: Apatistvanfalva;Kv: Kétvolgy; KS: Szomordc;M. ath. 1: egy
generacioM. athalia M. ath. 2: két generacio®l. athalia, M. brito.: M. britomartis M.
aur.: M. aurelia
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Az allélgyakorisagok alapjanskomponens analizist (PCA) hajtottam
végre (7. abra), melynek soran arra voltam kivanhsgy: (a) milyen
mértéki az elkilonilés a fajok, illetve K. athalia két fenoldgiai tipusa
kozott a valtozok (enzimlokuszok) altal meghatatbredukalt faktortérben;

(b) mely enzimlokuszok magyardzzak a genetikai avmia legnagyobb

hanyadat.
a. b.
2,5.5 . 1,5-.‘r”r—r>I
2_5? _tgl aurelia 119
157 0,5'-% M. aurelia M. athalia
o M. athali 01 & o
. athalia & A
0,5 0.5 . britomartis
; p :
-0,5] -
20 brtoman m .
. britomartis -2 o
15 & -2,5]
. 6|quh’G,6p(,jh i 6Pgdh,66pdh

1,8-1,5-1,2:0,9-0,603 0 03 0,60,91,2 1,8-1,5-1,2-0,9-0,6-03 0 0,3 0,609 1,2

7. &bra: A fékomponens analizis eredményei. Minden pont egy &ninéprezentdl a
véaltozék redukalt terébenA: egy generaciod. athalia mintdk; 0: két generaciosv.
athaliamintak. A tengelyeket meghatarozé enzimlokuszokaekaoviditése jelzi.

a. 1. és 2. tengely.

b.: 1. és 3. tengely.

A fokomponens analizis eredményei teljesen alatamksajaeddigi
eredményeket. A populaciokat reprezentadldo pontokhaom fajnak
megfeleben, kulon pontfelét alkotnak a valtozék redukalt terében (7a., b.
abra). AM. athaliapopulacidk az etstengely mentén kilonulnek el a masik
két faj populaciéitol, mig avl. britomartis és aM. aurelia populaciéi a
masodik tengely mentén valnak szét egymastol @fa) 8Az el két tengely
a teljes genetikai variancia igen magas hanyadg6¢8-at) magyarazza meg
(8. fuggelék). AM. athalia populacidit reprezentalé pontok a harmadist(
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és G6pdh enzimlokuszok altal meghatarozott) tengely mentéar&inak,
azaz igen disen differencialédnak egymastol, de a populacidkn ne
csoportosulnak két kulon pontfélen a két fenoldgiai tipusnak megfélksh
(7b. abra), amely ismét a kozottik dégenetikai differencialddas hianyara

utal.

M. athalia ! M. britomartis | M. aurelia

I

JHiL

8. abra: A Bayes-féle hierarchikus klaszterezés eredméhyamszlopok az egyes klaszterek
megoszlasat reprezentdljak a vizsgalt egyedelen. genetikai klaszterek szama (a sziirke
kllénb6d arnyalatai jeldlik a kildnbdizklasztereket)M. ath. 1: egy generaciosl. athalia;

M. ath. 2: két generaciodl. athalia.

A Melitaeapopulaciok genetikai struktdrajanak vizsgalata asora
kovetked lépésben meghataroztam a genetikai klaszterekal@sgiriibb
szamat (K) a subgenuson belil. A K értékét 1 ék@btt vizsgaltam, mivel
dsszesen 21 minta szerepelt az analizisben. At@teuprogram futtatasa
soran minden vizsgalt K értékre 6-szor végezterazehnalizist és a kapott
eredmények alapjan megallapitottam a K legvaldddirértékét. A varianciat
€s a valosziiseget 0sszehasonlitva arra az eredményre jutotiagy 5
genetikai klasztert lehet elklloniteni a vizsgslielitaeafajokban, ugyanis
K=5 esetben parosult az egyik legnagyobb valds&gi érték (In(PD)=

-15513) egy viszonylag alacsony varianciaval (vex(D)]=826,1). Tovabba
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a M. britomartis és aM. aurelia egyedei csak K=5 esetében alkottak kilon-
kilon genetikai klasztert, alacsonyabb K értékéset az utobbi két faj egy
genetikai klaszterbe tartozott, mikdzben a tobbaskter aM. athalia
populacidkban jelent meg (8. abra). Bbarra lehet kovetkeztetni, hogyha
athalia populacidk genetikai variabilitAsa magas, hisze l€setében ket
mig K=4 és K=5 esetében a klasztek#kbgyarant harom a fajobelll
taldlhat6. A statisztikai eredmények azt mutatthlogy a M. aurelia
populacidi esetében az egyes klaszter, n\g aritomartispopulacioit nézve

a harmas klaszter dominal (9. abra).

Ebben a vizsgalatban is kivancsi voltam arra, hog¢ént valtozik meg
a struktira, ha av. athalia két fenoldgiai tipusat kulon kategoériakként
kezelem, azaz ha négy csoportot alakitok ki az séstven. Ez az analizis
arra vilagitott ra, hogy a harom klaszter (2, 45¢egyend ardnyban oszlott
meg aM. athalia két fenologiai tipusaban, vagyis a két alak a AkEek
eloszlasaban sem kulonb6zott egymastol (9. abra).

A vizsgalat soran azt is megallapitottam, hogy methzimlokuszok
azok, amelyek adf kilonbségeket eredményezik a kulonbddaszterek
kozott. A 2-4-5 klaszter csopoM( athalia klaszterei), valamint az 1 és 3
klaszterek 1. britomartis és M. aurelia klaszterei) kdzott asfkilonbség a
G6pdhés a6Pgdhenzimlokuszok esetében mutatkozott meg (9. aBmpz
eredmény dsszecseng @&dmponens analizis eredményeivel, ugyanid.a
athalia populaciok a masik két faj populaciéitdl az éelengely mentén
kalonultek el, melyet ugyanez a két enzimlokusatwott meg. Az egyes €s
a harmas klaszteM. britomartisvalamint aM. aureliaklaszterei) kozottid
kilbnbség azAox Est ésPgi enzimlokuszok esetében mutatkozott meg. A
PCA-ban ezek hataroztdk meg a masodik tengelytyrmakl mentén avl.
britomartis és aM. aurelia populacioi jél elkulontltek egymastdl, két kilén
pontfelht alkotva.
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2-4-5-vs. 1-3 klaszterek
G6pdhés6Pgdh

— A
- ~

0.9+

0.8
0.7 s

0.6 m4
0.5 03
0.4+ 2

0.3 T M l
0.2 1

0.1+
0.0 T T T = T T

M. ath.] M. ath.2 M. brito. M. aur

A 2, 4, és 5 klaszter kozott: A 1 és 3 klaszter kozott:
Aox Est, és6Pgdh Aox Est, ésPgi

9. &bra: A kildnbdz genetikai klaszterek megoszlasa a haMetitaeafaj és aM. athalia

két fenologiai tipusa kozott K=5 esetében (a sziki®nbdzd arnyalatai jeldlik az ot
kilonbod klasztert).M. ath. 1: egy generacio®l. athaligg M. ath. 2: két generaciosa.
athalia; M. brito.: M. britomartis M. aur.: M. aurelia A 2-4-5 valamint az 1-3 klaszterek
csoportjai kozétt &6pdhés abpgdhenzimlokuszokban mutatkozott kiilénbség. A 2, 4 és
klaszter kozott aAox Est és6Pgdhenzimlokuszolesetében, mig az 1 és 3 klaszter kdzott
az Aox EstésPgitekintetében mutatkozott eltérés.

4.3. Eredmények megvitatasa

A vizsgalat soran az volt a célom, hogy meghaté&aozaz Evollcidsan
Szignifikdns Egységek (ESU-k) szamat Mellicta subgenuson belll a
Karpat-medenceében. Az elvégzett 6sszes analizis\éagitott ra, hogy a
hdrom vizsgalt Melitaeafaj populacioi egyértelfien elkiloniinek
egymastol. A fajoknak megfetidn harom kilon &g jelenik meg a
dendrogramon, valamint harom jol elkalonilt porifellehet megfigyelni a
fékomponens analizisben. Az F-statisztika valamint egzakt teszt
eredményei szintén alatamasztottak a harom fajalkiiését. A populaciok

egylttes elemzése soran azr Férték a Melitaeapopulaciok igen
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nagymeértel differencialodasat jelezte, mig a fajokon belldcabnyabb
szinti differencialédas mutatkozott.

A M. athalia két fenolégiai tipusa kozott ezzel szemben egyik
analizisben sem tapasztaltam elkulonilést. Azéftékek és az egzakt teszt
eredményei alapjan a két tipus igen hasonlénaknpidt Bar aM. athalia
populaciok adkomponens analizisben a harmas tengely menténdtakr@
két fenoldgiai tipus nem kulondlt el egymastdl ablae analizisben sem (a
populacidkat reprezentalé pontok nem csoportoskiéakilon pontfeltibe a
fenologiai tipusoknak megfetatn). Tovabba az egy illetve két generadibs
athalia populaciok a dendrogramon sem klasztédézk két kilon csoportba
a fenoldgiai tipusoknak megfebein. Ezek az eredmények azt tamasztjak ala,
hogy a Mellicta subgenuson belll 3 Evoluciésan Szignifikans Egység

kulonithet el a harom fajnak megfetin.

Eredményeim alapjan . britomartis és aM. aurelia relative kozeli,
mig az M. athalia viszonylag tavolabbi rokonnak bizonyult. A Bay&sef
hierarchikus klaszterezési moddszerrel végzett wdiasgsoran 5 klasztert
azonositottam. Kevesebb klaszter feltételezésetresdtl. britomartis és a
M. aurelia egyedek ugyanahoz a klaszterhez tartoztak. Tovabhd.
britomartis €s aM. aurelia dendrogramon valé szétvalasat nem tamasztotta
ala olyan magashootstrap érték, mint aM. athalia elkilonulését. Ez
ellentmondasban van Wahlberg és mtsai. eredményéWwahlberg és
Zimmermann 2000; Wahlberg 2001; Leneveu és mts@09R akik
munkajaban aM. athalia és a M. britomartis mutatkozott kdzelebbi
rokonnak. A két eredmény ellentmondasanak alafjgsxzaileg a vizsgalat
soran alkalmazott moddszerek, valamint a kérdésiestekilonbogsége.
Wahlberg és mtsai. két mitokondrialis (COIl és 16&)amint két nuklearis
gént (elongéacios faktor-la é€s wingless factor) lmanyoztak, hogy feltarjak
a filogenetikai rokonsagi kapcsolatokat a Melitaeinbuszba tartoz6
lepkefajok kozott. Eltér volt tovabba a felhasznalt egyedek szama is.
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Wahlberg és mtsai. ugyanis a tribusz dsszes fagggé&ltak, de fajonként
csak egy-egy egyedet hasznaltak fel. Ezzel szemi&ierén vizsgalataim
harom Melitaeafaj genetikai szerkezetének elemzésére konceattalis
ennek megfeléen azoknak szamos populaciéjat elemeztem a
differencialédasuk mértéke, valamint a variabiligzntjének megallapitasa
céljabdl. A két munka eredményei kozétti ellentm@marra vilagit ra, hogy

a valés filogenetikai kapcsolatokat ebben a divielellicta subgenusban
csakis olyan médon lehet feltarni, hogy minden tedges taxonbdl szamos
egyedet vonunk be az analizisekbe, melyek Gltiidrajzi tertletbl
szarmaznak.

Bér aM. athaliakét fenoldgiai tipusa nem kulondlt el egyik anializen
sem, populacidik nagyobb differencialédast mutattBig=0,045), mint a
masik két faj populaciéiM. britomartis Fs7=0,019; M. aurelia Fs1=0,003).
Tovabba a PCA-banM. athalia populacioit reprezentalé pontok a 3. tengely
mentén jelertisen szorddtak, illetve a Bayes-féle hierarchikussiierezés
soran is nagymérték fajon bellli differencialodasra derilt fény. Bbb
addddan, tovabbi kérdések mertltek fel M. athalia populacidok
differencialédasanak trendjével kapcsolatosan.

Eredményeim azt valosdisitik, hogy a M. athalia fenologiai
elkilonuléese @helyi sajatossagokon alapszik. A két generaciodipus a
nedves, meleg sikvidéki réteket kedveli, ahol a rinya@szalyt a jo
vizellatottsag kompenzalhatja, emellett viszonylagsszi a vegetacios
periédus (Nyugat-Magyarorszag, Eszakkelet-Magyaémys Szatmar-Beregi
siksag és Nyirség). igy a larvalis 8ejes esztivacios periodus nélkil mehet
végbe, és egy nyar végi masodik generacio is &dbpt. Ezzel ellentétben, a
szarazabb 8helyeken a larvak nyar kozepén esztivalnak, igyk osgy
generacid fefidik ki egy évben (esetleg dbrdulhat részleges masodik
generacio is). Elh a plaszticitasbol adéddéan nem megdlefhogy a
fenoldgiai kilonbség nem péarosul genetikai differélbdassal.
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5. GENETIKAI ES MORFOMETRIAI DIFFENCIALODAS A M.
ATHALIA KARPAT-MEDENCEI POPULACIOIBAN

5.1.Bevezetés

Ahogy azt mar az 1. fejezetben emlitettem, a mégdiai valamint
genetikai informaciok egyittes figyelembevételenigentos a variabilitas és
a differenciadlodas szintjeinek, mintazatanak meifeleltarasaban. Mind a
genetikai, mind pedig a morfometriai variabilitaszéles korben
tanulmanyozott a természetes populaciékban. Sokbersekulon-kilon
(morfometria: Wynhoff 2001; Fordyce és mtsai. 20B8gto és mtsai. 2009;
Dapportoés mtsai. 2009; Téth és Varga 2011; genetika: Adlgaa mtsai.
2002; Schmitt és mtsai. 2003; Bereczki és mtsd&l528ecsenye mtsai. 2007
a, b), de egyulttes elemzésiikre is van példa (Gamse mtsai. 2005;
Fiorentino és mtsai. 2008; Francég mtsai. 2009; Suwanvijittss mtsai.
2010; Din& és mtsai. 2011b; Holléss mtsai. 2012). Ez utdbbi munkakban a
genetikai és a morfometriai eredmények 0Osszeha&sata helyezik a
hangsulyt. Fontos azonban annak a vizsgélata igy wan-e valamilyen
kapcsolat a genetikai, a morfometriai és az okaio(pl. fenoldgiai, vagy

esetleg a tapnéveény szerinti) differencialédas k6z06

A genetikai és az ©koldgiai differencialédas kozdtrrelacio nem
mindig egyértelm a rovarok esetében. A ndvéngefajoknal példaul egy
jelentbs Okolbgiai tényez a tapnovény. Tobb szérzis foglalkozott a
generalista jelleg, illetve a tapndvény speciaiizac genetikai
kovetkezmeényeivel (Via 1999; Berlocher és Feder22@lireman és mtsai.
2005). Szamos esetben tapasztaltak differenci&lédsn populaciok
kozott, amelyek mas tapndvényt hasznositanakT{piema cristinaeNosil
eés mtsai. 2002Zeiraphera diniana Emelianov és mtsai. 2004; Apidae:

Packer mtsai. 2005). Ugyanakkor ennek az ellefjgezis ismert:
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pl. ,pneumonanthe”és,cruciata” ©6kotipus avlaculinea alcoresetében (Als
és mtsai. 2004; Bereczki és mtsai. 2006). Egy nfasitos tényed a rovarok
fenologiai kulonbségek genetikai strukturara gyakdnatasaval (Marcon és
mtsai. 1999; Coates és mtsai. 2004; Santos és.n28av). Mivel aM.
athaliaznak két fenologiai tipusa ismert a Karpat-medeanéb(egy
generacios, ill. két generacids tipus), érdekedaddtam megvizsgalni a
fenologiai differencidlédas és a genetikai struktdwapcsolatat. Emellett
izgalmas kérdés, hogy lehet-e parhuzamot vonnnatgei €s a morfologiai
differencialédas kozott.

A korabbi eredmények arra utaltak, hogy mikdzbenMa athalia
populaciok kozétt igen magas a genetikai differéldclas, akét fenologiai
tipus nem kulondl el egymastél. Mivel a kulonbokabitatokban eltér
szelekcids viszonyok uralkodhatnak, valamint a t&jténetében lezajld
kolonizaciés folyamatok eredményeként ditéteszarmazasi vonalak
népesithetik be a kulonb®Zoldrajzi régiokat, ezeért alternativ hipotézisként
felmeriilhet, hogy a M. athalia populaciok jeleris mérték
differencialédasanak hatterében egyfajta foldnajiritazat all.

A fentiek alapjan arra voltam kivancsi a vizsgétataoran, hogy vajon
milyen trendek érvényesiinek M. athalia populacidk differencialédasat
tekintve a Karpat-medencében. Tovdbba arra is tteerevolna fényt
deriteni, hogy lehet-e valamilyen parhuzamot vomanigenetikai- és a

fenotipusos differencialédas kozott.

Az enzimpolimorfizmus valamint a morfometriai viZzdgtokban a
Kérpat-medencében 1999 és 2009 kozothjtgst M. athalia mintdkat
dolgoztam fel. A morfometriai elemzésekhez csak im hegyedeket
hasznaltam, igy a mintaszam valamint az egyedsz&assk modosultak a

korabbi genetikai vizsgalathoz képest. A parhuzamegsgalat
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kivitelezhebsége érdekében az enzimpolimorfizmus adatokbéldgezdtam
azokat a mintakat, amelyek a morfometriai vizsgédaan is szerepelnek, és
csak ezeket hasznaltam fel az elemzésben. A fadoty mintak
gyijtohelyeit a régidos besorolasokkal valamint az egyéeuskkal a 9.

flggelékben foglaltam dssze.

5.2. Eredmények

5.2.1. Az enzimpolimorfizmus vizsgalat eredményei

Az M. athalia populacidk allélfrekvencia adatai alapjanéelépésben
fékomponens analizist (PCA) végeztem (10. abra). Mivel a korabbi
vizsgalat eredményei nem mutattak ki a két fenalidgpus elkulonilését,
ugyanakkor aM. athalia populaciok kozott igen magas sfintolt a
differencialodas, éssZerek tartottam megvizsgalni a genetikai variancia

foldrajzi mintazatat.

Xoy

1,5
1
0,5 A
O -
0,5 4
-1 4
1,5 4
-2 4
2,5 4

3 Est; G6pdh
-2 -1,6-1,2-08-04 0 04 0812 16

10. abra: A genetikai adatokon végzettkomponens analizis eredményei. Minden pont egy
M. athalia populaciot reprezental a valtozok redukalt terémedrség régio populacioia :
Vértes régio populacioja (Csakvar); Aggteleki karszt régié populacioi; +: Nyirség g
populaciéi;e: Bereg régio populacioé®: Erdély régié populacioja (Kolozsvar m#)l Az 1.

és 2. tengelyt meghatarozé enzimlokuszokat azakiitége jelzi.
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Az analizis egyértelingenetikai differencidlédast mutatott ki a foldiajz
régiok szintjén, amely a Beregi-sik és @wség régiok kozétt volt a
legkifejezettebb. Tovabba az is jol lathatd, hogy aégid populacidi két
csoportba sorolhatok a Karpat-medence két terigktékeleti, ill. nyugati)
megfeleben (10. abra). Az elskét tengelyt harom enzimlokusz (1. tengely:
Est, G6pdh 2. tengely: AoX hatdrozza meg, amelyek a teljes genetikai

variancia 63,5%-at magyarazzak (10. fuggelék).

Mivel a legnagyobb kulonbség a Karpat-medence éigte kozott az
Est és aG6pdhlokuszokon mutatkozott, 6sszehasonlitottam a lekorbb
allélok frekvenciait a Karpat-medence keleti és gatu populacioi kozott
ezen a két lokuszon (11. abra). Bgtlokusz esetében (11la. dbra) a nyugati
populaciokban a o6tés allél frekvenciaja (atlag: 50,4mig a Kkeleti

populaciékban a hatos allélé (atlag: 0,47) voltaasabb.

A legnyilvanvalobb kilénbség azonbatGépdhlokuszon mutatkozott a
medence két része kozott (11b. abra). A nyugatuldemkban a hetes szamu
allel igen magas frekvenciaja (atlag: 0,89) voltjedlemz. A keleti
populacidékban viszont a kettes, hatos és hetdseglj@rant jelen volt ezen a
lokuszon, &t a kettes allél kizardlag csak a keleti populdbaikjelent meg.

Harmadik lépésben az allélfrekvencia adatok alaggamitott Cavalli-
Sforza és Edwards hartavolsagokon alapW®GMA dendrogramot
szerkesztettem (12. 4bra). A regiondlis differdddias itt is jellemé volt,
s6t a keleti-, és nyugati Kérpat-medence populacid@yéetelniien
elkllonultek egymastdl, amit magdotstrap értek is alatamasztott (12.

abra).
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Nyugat Kelet
1,07 A
091 2 A
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>
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11. &bra: A leggyakoribb allélok frekvenciajanak a megoszladzan a két enzimlokuszon,
melyek a genetikai variancia legnagyobb hanyaddfyara@ztak meg a PCA-ban.

Kv: Kétvolgy; Aif: Apatistvanfalva;Som Szomoréc,Csa Csakvar;Toh: Tohonya-volgy;
Szh S#léhegy; FO: Fényi erd (Omboly); FH: Fényi erd (hatarszél)Het: Hetefejércse;
Fil: Fllesd;Cuj: Kolozsvar (Cluj-Napoca)

A Kétvolgy (Kv), Hetefejércse (Het) és Fulesd (Fudppulaciokban ets és masodik
generaciobol ggjtott mintak is szerepeltek.

a.. Az Estlokusz alléljainak megoszlasa a mintakban.

b.: A G6pdhlokusz alléljainak megoszlasa a mintakban.
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12. abra: A Cavalli-Sforza és Edwards féle hurtavolsagok jdlapszerkesztett UPGMA
dendrogram.Kv: Kétvolgy; Aif: Apatistvanfalva;Som Szomoréc;Csa Csakvar; Toh:
Tohonya-volgy; Szh Szlshegy; FO: Fényi erd (Omboly); FH: Fényi erd (hatarszél);
Het: Hetefejércsekil: Fillesd;Cuj: Kolozsvar (Cluj-NapocaM. ath. 1: egy generacios.
athalia, M. ath. 2: két generaciobl. athalia B: masodik generacidbol gyu;jtott minta.

A tovabbiakbarmmolekularis varianciaanalizis (AMOVA) segitségével
vizsgéltam a teljes genetikai variancia megoszl§sat dbra) a hierarchia
kilonbd®d szintjein. Az adatok elemzése soran kétféle hibiat
hasznaltam: a populacidkat régiokba rendeztem, maggjiokat a fenologiai
tipusuknak illetve a szarmazasi teriletiknek medgfeh (keleti-, ill. nyugati
Kérpat-medence) is csoportositottam. A kétféle anria tehat a legfels
szinten kulonb6zott: az élsesetben a fenoldgiai tipusok kozotti varianciat,
mig masodik esetben a keleti-, ill. nyugati Karp@edence kozotti varianciat
hatdroztam meg. Az alsébb hierarchia szintek mihdkéalizisben
megegyeztek: régidk kozott a csoporton belil, nédi@lil a populaciok

kozott, populacion belul az egyedek kozoétt (13agbr
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a b. C
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13. abra: Az AMOVA eredményei.

Variancia komponensekPK: populaciok kozotti;PB: populaciokon beliil az egyedek

kozotti; FK: a két fenoldgiai tipus kozottER: a két fenoldgiai tipuson beliil a régiok

kozotti; RB: a régiokon beliiliZK: a keleti-, ill. nyugati Karpat-medence koz6&R: a

keleti-, ill. nyugati Karpat-medencén beliil a rdgi®z6tti; RB: a régiokon belili.

a.: A teljes genetikai variancia megoszlasa a popditdadz6tt és populacidkon belll.

b.: A populaciék kozoétti variancia megoszlasa (1.liars: a hierarchia legfetsszintje aM.
athalia két fenolégiai tipusa.

c.. A populaciék kozotti variancia megoszlasa (2.1@mg: a hierarchia legfetsszintje a
keleti-, ill. nyugati Karpat-medence.

Az adatokat két lépésben elemeztem. A teljes deametrarianciat
elészor a populécidok kozotti illetve az azokon bel(#@gyedek kozotti)
variancia komponensekre bontottam (13a. abra). Mintvarhatdé volt, a
variancia legnagyobb hanyadat a populaciokon belkbmponens
magyarazta, mig a populaciok kozoétt dékilonbség viszonylag alacsony
(6%) volt. A masodik Iépésben ez utdbbi komponenssgaltam tovabb,
vagyis elemeztem a variancia megoszlasat a kdtifétarchia esetében, ahol
a régiokat a fenoldgiai tipusok szerint, vagy a pgé&medence terlletei

szerint (keleti és nyugati) csoportositottam.

A variancia megoszlasa mind a két hierarchia eset@M. athalia
populacidk egyértelin regionalis differencialodasat tikrézi, mivel ajesl
populacidk kozoétti variancidnak csak viszonylag Kényada (26,7%)

mutatkozott meg a régiokon belll (13b., c. abra).RHEvel a tovabbiakban
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arra voltam kivancsi, hogy a régiok milyen médoopestosithatok, ezért
0sszehasonlitottam a kétféle hierarchia ledf#s szintjet magyaradzoé
variancia hanyadokat. Abban az analizisben, ahdiiemarchia legfels
szintjének aM. athalia két fenoldgiai tipusat tekintettem, a teljes pdpidk
kozotti genetikai variancidnak csupan kis hanyde&: 6,6%) mutatkozott
ezen a szinten (13b. abra). A masik analizisbentzg amikor a hierarchia
csucsa a keleti-, ill. nyugati Karpat-medence valteljes populaciok kozotti
variancianak viszonylag nagy hanyada (ZK: 39%) wodigfigyelheb ezen a
szinten (13c. abra). Ez az eredmény szintén azadzija ala, hogy nincs
differencialédas aM. athalia két fenoldgiai tipusa kodzott, viszont a faj
populaciéi a keleti-, és nyugati Karpat-medencénehkegfeleben

elklléntlnek egymastal.

A genetikai adatok elemzésének utolsé |épésekéntl.aathalia
populacidk genetikai strukturajat Bayes-féle hierarchikus klaszterezési
modszer alkalmazasaval vizsgaltam meg. A Structure progsagitségevel
kapott eredményeket elemezve meghataroztam a waldfthet) genetikai
klaszterek (K) szamét a fajon belll. A K val6diithet) értékét 1 és 13
kozott tételeztem fel, mivel 6sszesen BB athalia minta szerepelt az
analizisben. Minden egyes feltételezett K értékétmm 6-szor végeztem el
az analizist, majd a\K értékét felhasznalva meghataroztam a genetikai
csoportok szamat. AAK tulajdonképpen a standardizalt valésisieg
valtozaséat irja le a K értékek novekedésével (Evaésm mtsai. 2005). A
gorbét megvizsgalva azt tapasztaltam, hogy a valgszg ndvekménye a
K=2 esetén a legmagasabb, ezértMa athalia populaciok esetében ez

tekinthet a legvaloszitibb K értéknek.
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14. abra: A Bayes-féle hierarchikus klaszterezés eredméllyeath. 1: egy generaciom.
athalia; M. ath. 2: két generaciosl. athalia; Ors: Orség régoVér: Vértes régio;Nyir:
Nyirség régio;Ber: Bereg régio;Erd: Erdély régid. Fekete és szirke jeldli a kilorthoz
klasztereket (1, 2).

a.. A két genetikai klaszter megoszlasa a kulowhididrajzi régiok kozott.

b.: A két genetikai klaszter megoszlaskl aathaliakét fenolégiai tipusa kdzott.

c.. A két genetikai klaszter megoszlasa kelet és atykgzott.

Annak érdekében, hogy megvizsgaljam a 6 foldragzjid lehetséges
csoportositasanak a modjat, 6sszehasonlitottanh kddszter megoszlasat az
egyes régiokban. A vizsgalat nagymétitdteterogenitast mutatott ki a két
klaszter foldrajzi megoszlasat idetn (14a. abra). A régidkat fenologiai
tipusuknak megfeléen csoportositva nem tapasztaltam szignifikans
kulonbséget (F1:=0,02; P=0,9) a két genetikai klaszter megoszlasadd.
athalia egy és két generacios tipusa kozott (14b. abrzgelkellentétben,

amikor a foldrajzi régidkat a Karpat-medence keldtetve nyugati

55



Genetikai és morfometriai differencialédaMaathalia Karpat-medencei populacidiban

terlleteinek megfelékn csoportositottam (14c. &bra) a klaszterek
megoszladsa szignifikansan kilonbozott a két terld@ott (R 1:=50,7;
P=<0,0001). A Karpat-medence keleti rééré&zarmazo populaciokban a
kettes klaszter dominalt (62,8%), mig a nyugatzwdsszarmazokban az
egyes (72,4%). Az egyes és a kettes klaszterektkd&dkilonbség aEstés
G6pdhenzimlokuszok esetén mutatkozott meg, mely kétisaka PCA-ban
az el$ tengely meghatarozoja volt és allélfrekvenciajulegaszlasa is

kilonb6zott a két terilet kozott.

Osszességében tehat a Bayes-féle hierarchikusddesgsi modszerrel
elvégzett vizsgélat is alatamasztottaMa athalia populaciok foldrajzi

differencialédasat a keleti-, ill. nyugati Karpaedencének megfelan.

5.2.2. A morfometriai vizsgalatok eredményei

A morfometriai adatok elemzésének delslépéseként mindkét
adathalmazra (széarny és himivarszerv) kilon-kiikomponens analizist
(PCA) végeztem. Az eredmények kissé eltérnek admgratimorfizmus
vizsgalatok soran kapottaktdl. A szarnyjellegek tésen a genetikai
eredményekhez  hasonléan egyértelmregionalis differencialodas
mutatkozott (15a. abra). Az elkilonilés itt isGaség és a Bereg régio kozott
a legkifejezettebb, melyeknek populaciéi adetngely mentén alkotnak két
jol elkalonulb pontfeltbt. Ez a tengely a teljes variancia 92,1%-at
magyarazza €és kialakitasdban az élukzarny hossza (eh) jatssza a
legnagyobb szerepet. A keleti-, ill. nyugati Karp@dence populécioi két
tobbé-kevéshé atfédpontfellvt alkotnak a valtozok redukalt terében, amely

arra utal, hogy kozottik csak részleges az elkiédn({i5a. abra).
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15. &bra: A morfometriai adatokon végzetikomponens analizis eredményei. (A faktortér
tengelyeit meghatérozé variancia szazalékos medggizd 11. és 12. fiiggelék tartalmazza.)
Minden pont egyM. athalia populaciét reprezental a valtozok redukalt teréberOrség
régié populacioi; A: Vértes régié populaciéja (Csakvar); Aggteleki karszt régié
populacibi; +: Nyirség régié populacioe: Bereg régid populacibéiy: Erdély régiod
populaciéja (Kolozsvar mdil). A tengelyeket meghatarozé jellegek: szarngh:-az elil$
szarny hosszaosh:az elll$ szarny oldalsé szegély hossza; genitaléa a saccus centralis
bemetszésének hossda;a harpe belsivének hossza: a harpe kil ivének hossza.

a.. szarny.

b.: himivarszrev.

A foldrajzi differencialédas az ivarszerven mériggek tekintetében
kevéshé kifejezett (15b. abra). Bar a Nyirség Ber@g régio egyérteliien
elkilondl az els tengely mentén (amely a teljes fenotipusos vaidanc
70,0%-at magyarazza és a meghatarozasaban a bbegeijdominalnak), a
tobbi régié populacioi jeletsen atfed pontfelltt alkotnak. Mitdbb, a
nyugati Karpat-medence populaciéi teljesen belezapaak a keleti Karpat-
medence pontfelij¢be (15b. abra), vagyis a himivarszerven méregek
alapjan nem mutathaté ki ®l. athalia populacidk kelet-nyugat szerinti
foldrajzi elkilonulése.
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a b. c
1,007 — 1,001 . — 1,007 mm .
0,801 ] 0,807 0,807
W FK 4 W ZK
0,601 0,60 0,60
oK OFR B ZR
0,40+ 0P8 0401 k4 | | ors 9407 F9 || ore
0,204 0,20+ 0,207
0,00 T 1 0,00 T 1 0,00 T 1
ivarszerv szarny ivarszerv szarny ivarszerv szarny

16. dbra: Az ANOVA eredményei.
Variancia komponensekPK: populaciék kozotti;PB: populacidkon bellil az egyedek
kozotti; FK: a két fenoldgiai tipus kozottER: a két fenoldgiai tipuson belil a régiok
kozotti; RB: a régiokon beliiliZK: a keleti-, ill. nyugati Karpat-medence koz6&R: a
keleti-, ill. nyugati Karpat-medencén beliil a rdgi®z6tti; RB: a régiokon belili.
a.: A teljes fenotipusos variancia megoszlasa a gapak kdzott és a populacidkon beldl.
b.: A populaciok kozotti variancia megoszlasa (1.lias), ahol a hierarchia legfélszintje
aM. athaliakét fenol6giai tipusa.
c.. A populaciok kdzotti variancia megoszlasa (2. ais)li ahol a hierarchia legfélszintje
a keleti-, ill. nyugati Karpat-medence.

A morfometriai adatok elemzésének kdvetkégpésekénhierarchikus
varianciaanalizist (ANOVA) hajtottam végre annak érdekében, hogy
megvizsgaljam a teljes fenotipusos variancia mdgs&kz a hierarchia
kilénb6d szintjein. A genetikai eredményekkel valdé 0Osszehbiis
érdekében a hierarchia szintek az ott leirtakhcomldak voltak: az efs
analizis sorozatban a legfélsszintnek a fenoldgiai tipusokat, mig
masodikban a Karpat-medence keleti-, ill. nyugattletét tekintettem
mindkét morfometriai jelleg-egyiittes esetében (szds himivarszerv). Az
alsébb hierarchia szintek, a genetikai vizsgalabakhasonl6an, azonosak
voltak a két analizis sorozatban mind a két mortoiiejelleg egytittes

adatainak elemzése soran (16. abra).

Az eredmények értékelése két lepésben torténsszBl a teljes
fenotipusos varianciat bontottam két komponenspopulaciok kozotti és
populaciékon belili komponens) mind a szarnyakomdmipedig az
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ivarszerveken mért jellegek esetében. A populakii#étti variancia hanyad
mindkét jellegcsoport esetében magasabb (19%) woiht a genetikai
vizsgalat soran (6%) (16a. abra). A kovetkeiepésben ez utdbbi
komponenst bontottam tovabb mind a két hierarcimales| szarny és a
genitalia jellegeinek elemzésénél egyarant. A fignuisos variancia regionalis
mintazata mindkét jellegcsoport esetében nyilvamwadlt, mivel a teljes
populaciok kozotti variancianak viszonylag magasar§zerv: 49%, 57%;
szarny: 65%, 55%) hanyada mutatkozott a csoportdfenologiai tipusok,
vagy a Karpat-medence tertletei) belll, a régiékokib(16b., c. abra, FR,
ZR). Az ivarszerven meért jellegek esetében a hieadegmagasabb szintjén
(azaz a regiécsoportok kozott), tobb mint kétsadmea variancia hanyad
mutatkozott amikor a régiokat fenoldgiai tipusulkp@n csoportositottam,
mint amikor az osztalyozas alapja a régiok keletgayi elhelyezkedése volt
(16b., c. abra, ivarszerv, FK, ZK). Ugyanakkor aarsyak jellegeinek
vizsgalata soran éppen ellentétes tendenciat tabasa. A régiok kelet-
nyugat szerinti csoportositasa nagyobb hanyadatyanazta a populaciok
kozotti variancianak, mint a fenoldgiai tipusuk iz osztalyozas (16b., c.
abra, szarny, ZK, FK). Ezt az eltérést a két jelmport kozott azonban
elhanyagolhatonak tekinthetjik, hiszen a régié cdop kozotti variancia
komponensek minden analizisben nagyon alacsonyadahyképezték a
telies fenotipusos variancianak. A fenoldgiai tguskozotti variancia
komponens példaul 2,5% volt a genitalian mért galeestében, mig a kelet-
nyugat Karpat-medence kozotti komponens 2,7%-nagdattl a szarny
jellegeit tekintve (16b., c. abra). Az ANOVA eredményei tehat nem
tamasztottdk ald sem a két fenoldgiai tipus, sedigpe keleti- ill. nyugati
Karpat-medence¥l. athaliapopulacidk elkilontlését.

Végul diszkriminancia analizist végeztem mindkét morfometriai
adathalmazra harom-harom lépésben. A vizsgalatokbthataroztam meg,
hogy az egyes egyedek milyen valésisiggel sorolhatok be (i) a 6 foldrajzi
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régioba, (i) a két fenoldgiai tipusba, valamini) (& keleti-, ill. nyugati
Kérpat-medencének megfaiakriletekbe.

Az el analizishen a fdldrajzi régiok szerint végeztem &
osztélyozast. Mindkét morfoldgiai jellegcsoporttében 3 diszkriminanacia
fuggveény bizonyult szignifikhnsnak az 6tp bar csak az ets fliggveny
Wilks’\ értéke utalt a régidk j6 elkulontlésére (13. fuéke Az el$ tengely
a szarny jellegek analizisében a teljes differdddésnak a 80,8%-at, mig a
genitalidn meért jellegek esetében csupan a 47,6ftadtyarazta meg. Ennek
a tengelynek a meghatarozasaban a szarnyjellegeldl ki elll§ szarny
hossza (eh) és a hats6é szarny hatso szegély hipdsty, mig az ivarszerv
jellegei kozil a harpe kilsé ivének a hossza (egaluncus hossza (b) voltak
a meghatarozok. Osszevetve a kiilodbiditdrajzi régidkba helyesen besorolt
egyedek aranyat a két morfometriai jellegcsopon@yzett analizisben
megallapitottam, hogy az eredmények hasonldéakkiolta

Az egyedek korrekt besorolasanak az aranya a nedgfébldrajzi
régioba a Bereg (szarny: 85,7%; ivarszerv: 70,3%)aéNyirség régiok
esetében (szarny: 67,5% ; ivarszerv: 58,2%) vadigmnagasabb mind a két
jellegcsoportnal (2. tAblazat). Az erdélyi régié@tében viszont igen alacsony
volt a helyes besorolasok aranya (25% és 0% ayaianés az ivarszerveket
illetéen), ami valészifleg a kis egyedszamnak tudhaté be (2. tablazat, 9.
fuggelek).

A diszkriminancia analizis masodik lépésébenMa athalia két
fenologiai tipusa kozotti kilonbséget elemeztermaars/on és az ivarszerven
mért jellegekre kulon-kulon. Bar a két fenoldgigius kdzott statisztikailag
szignifikans kulonbség mutatkozott mindkét jellenmsrt esetében (szarny:
v*=37,65; df=12; P=0,0002 és ivarszen’=70,96; df=11; P<0,0001), a
Wilks’ A értékek nagyon magasak voltak (szarny: 0,873saaw: 0,892). Ez
arra utalt, hogy a diszkriminancia fliggvények aaphz egyedek besorolasa
a két fenoldgiai tipusba mind a szarny mind pedigitalia jellegek alapjan
alacsony hatékonysagu. A szarnyjellegek kozul aodikssapkafolt egyik
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jellege (sfd) és az elilisszarny csucsi sz6gg)(jatszik fontos szerepet a két
fenoldgiai tipus elkilonitésében. Az ivarszerv gg#i kozil az uncus
szélessége (c) valamint hossza (b) volt a meglaiarebben a
vonatkozasban. Az egyedek besorolasa a két fermblidgusba meglehé&ten
aszimmetrikus eredményre vezetett mind a két jeflegort elemzése soran
(3a. tablazat). A két generacibk athaliaegyedeit nagyosikeresen lehetett
besorolni a nekik megfel&élfenoldgiai tipusba mind a szarnyon (92,4%),
mind pedig az ivarszerven (93,9%) mért jellegelpjdla. Ezzel szemben az
egy generacidos fenoldgiai tipus egyedeinek korrefsztalyozasa
meglehedsen alacsony sziintvolt, minddssze 24,0% a szarny jellegek illetve

40,6% az ivarszerv jellegei alapjan (3a. tablazat).

Nyirség Bereg Karszt Erdély Vértes Orség | Ossz.
Szarny
Nyirség 54 5 4 1 2 14 80
Bereg 2 54 6 0 0 1 63
Karszt 11 2 21 1 2 12 49
Erdély 6 0 3 3 0 0 12
Orség 24 2 13 1 0 27 67
Vértes 4 0 1 0 6 3 14
Genitélia
Nyirség 39 8 4 2 3 11 67
Bereg 8 52 1 0 1 12 74
Karst 10 2 22 0 0 10 44
Erdély 5 1 2 0 1 1 10
Vértes 2 3 3 0 2 5 15
Orség 9 20 8 1 2 32 72

2. tablazat: A vizsgalt egyedek foldrajzi régidk szerinti besdldsa a szarnyon és az
ivarszerveken mért jellegek alapjan.

Harmadik lépésben a keleti-, és nyugati Karpat-meée kozotti
elkilénuléest (3b. tablazat) vizsgaltam parhuzamosarszarnyon é€s az
ivarszerven mért jellegek alapjan. A diszkriminanfiiggvény statisztikailag
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szignifikans kulonbséget mutatott a két foldrajerilet kdzott is mind a
szarny {*=46,07; df=12; P<0,0001) mind pedig az ivarszer=3%1,31;
df=11; P=0,001) jellegeinek vizsgéalata soran. Ugykior a Wilksi értékek
ebben az elemzésben is magasak voltak (szarny7;0i8drszerv: 0,892),
vagyis a diszkriminancia fuggvények alapjan az dgiebesorolasa a két
foldrajzi tertlethez alacsony hatékonysagu. A sggsellegei kozul ezt a
diszkriminancia fuggvenyt is az elélszarny hossza (eh) ill. a hatsé szarny
hats6 szegély hossza (hhsh) hatarozta meg, miyaagzerv esetében a
fuggveny kialakitasaban a processus posterioi b@tfalanak hossza (i) és
az uncus szélessége (c) volt a legjéisebb. A fliggvények alapjan
megprébaltam az egyedeket besorolni a szarmazdsukegfeleb foldrajzi
zonaba (keleti-, ill. nyugati Karpat-medence). Hbbaz analizisben is
aszimmetrikus eredményt kaptam mind a két morfaaiejellegcsoport
elemzése soran (3b. tablazat). A keleti Karpat-meél#l szarmazé egyedek
besorolasanak sikere kiugroan magas volt (94%) nairicét jellegcsoport
elemzése soran. Ezzel ellentétben a nyugati Kéneélencei egyedek
korrekt besorolasa meglelisén rossz hatékonysagu volt: 26% a szarny,

illetve 23% az ivarszerv jellegei alapjan.

szarny genitalia
a. monovoltin bivoltin  6ssz.| monovoltin bivoltin ~ dssz.
monovoltin 18 57 75 28 41 69
bivoltin 16 194 210 13 200 213
b. kelet nyugat 0ssz kelet nyugat 0ssz.
kelet 192 12 204 184 11 195
nyugat 60 21 81 67 20 87

3. téblazat: A vizsgalt egyedek besorolasa a szarnyon és asziaeken mért jellegek

alapjan.

a.: Az egyedek besorolasa a két fenoldgiai tipusnagfeleben.
b.: Az egyedek besoroldsa a Karpat-medence kéetéridk megfeléen.
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5.3. Eredmények megvitatasa

A M. athalia taxonomiajaerésen vitatott (Guillaumin és Descimon
1976; Achtelik 2006; Descimon és Mallet 2010), lesgts rejtett fajok
jelenléte sem kizart (Schadewald 1988; Tolman égrgton 1998; Leneveu
és mtsai. 2009; Kudrna és mtsai. 2011). Ezérd aéiom az volt, hogy
megvizsgaljam aM. athalia populaciok differencidlédasi mintazatat a

Karpat-medencében, és felfedjem annak lehetségesdia

A genetikai és a morfometriai adatok parhuzamosneése ravilagit
ugyan aM. athalia populaciok genetikai strukturgjanak alagvelemazire,
a kép azonban meég kozel sem teljes. Minden gemetkelizisben
kimutattam a populaciok regionalis differenciadlGatagdadasul a régiok keét
genetikailag jol elkilonid csoportot alkottak a kelet és nyugat Karpat-
medencének megfete@n. A ©6komponens analizisben (PCA) a populaciok
két teljesen elkulondl pontfeltbbe csoportosultak és a Bayes-féle
hierarchikus klaszterezés Aaltal valésmithety két genetikai klaszter
megoszlasa is a foldrajzi régiok kelet-nyugat ekiilését tdmasztja ala.
Ezen felil az AMOVA-ban a populaciok kozotti kul@d#get magyarazoé
varianciakomponens jelgigt hanyadat a kelet-nyugat kozotti kiildnbség tette
ki. Erdemes megjegyezni azt is, hogy ezen anakizéspikében sem volt
kimutathaté genetikai differencialdédas M. athalia két fenoldgiai tipusa

kozott.

A mintavételi stratégiabdl addéddéan ugyan nem zarkat hogy aM.
athalia populaciék genetikai struktirdja egy Kklinnel jellezheb, az
eredmények azonban sokalésgbben tdmasztjak ala a differencialddas
féldrajzi mintazatat, azaz a keleti-, ill. nyugkfirpat-medence populacioinak
elkilénulését. Ezt a feltételezést thAmasztja alés,alzogy a Vértes hegység,

amely korilbelll fele tavolsagban taldlhaté a kel@®ereg, Nyirség és
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Karszt) és a nyugati Ofség) régiok kozott, egyértelran a nyugati
populaciék genetikai struktlrajat mutatja (lasd.d911. abra).

A statisztikai analizisek eredményei tehat aztaiik, hogy aM. athalia
populaciok genetikai és morfometriai differenci@édnak alapstruktiraja a
regiondlis mintazat. Ugyanakkor a genetikai diffeiélodas szerkezete
bonyolultabb, hiszen a régiok tovabb csoportosithatés foldrajzi
elhelyezkedésik alapjan besorolhatdék a Karpat-needkeleti vagy nyugati
terlleteibe. Azt a jelenséget, hogy a genetikderbhcialodas mintazata egy
kelet-nyugati elkdlonilést mutat mas Karpat-medendepkefajok
(Parnassius mnemosyne, Polyommatus coridon, Eupaydryrinia, Erebia
medusa, Melanargia galatheaketében is kimutattak (Habel és mtsai. 2005;
Schmitt és mtsai. 2006 a, b; Schmitt és mtsai. 2@@tton és mtsai. 2008;
Habel és mtsai. 2011; Schmitt és Zimmermann 2dE23knek a fajoknak az
életmenete, reproduktiv stratégidja éshélyigénye igen eltér Felteheb
tehat, hogy a hasonlé genetikai struktara hatteréhasonld torténeti
folyamatok allnak (jégkorszaki refugiumok és/vagggkorszak utani
kolonizaciés utvonalak). Elb adéddéan ez a differencidlodasi mintazat
tovabbi, eddig nem vizsgalt fajokndl is megjelentaghely Iényegében azt
tukrozi, hogy a faj a Karpat-medencében nem egytdobs genetikai
0sszetétdl populaciérendszer.

A morfometriai analizisek eredményei azonban csé&kzben itntek
koherensnek a genetikai eredményekkel. A fenotgpuwadancia, a genetikai
varianciahoz hasonléan, regionalis mintazatot mtttaMindkét morfoldgiai
jellegcsoport elemzésében regiondlis differenciédbd tapasztaltam. A
hierarchikus ANOVA és askomponens analizis (PCA) eredményei egyarant
jOl tikrozik a régiok kozotti elkulonilést. A feriptisos variancia viszonylag
nagy hanyada jelent meg a régiok kozott és a popkidaz el§ tengely
mentén Ol elvaltak a foldrajzi régioknak megfékt. A diszkriminancia

analizis eredményei is aldtdmasztottak ezt a natwdz hiszen az ds
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fuggvény nemcsak szignifikans volt, hanem az egyemztalyozasdban is
hatékonynak mutatkozott. Ugyanakkor sem a szaemw, pedig az ivarszerv
adatainak elemzése soran nem tapasztaltam vildki@$railést a hierarchia
legfelbb  szintjein (keleti/nyugati  foldrajzi  terlletek gma

monovoltin/bivoltin fenoldgiai tipus). A fenologigkilonbség tehat nem
parosult fenotipusos differencialédassal serivl.aathalia esetében. A két
fenologiai tipusba, valamint a Karpat-medence kérébe tort@hbesorolas
esetében tapasztalt aszimmetria valdgem a diszkriminalo jellegek

variabilitdsanak eltérésdibadddhat.

Az 5. fejezetben taglalt vizsgalati eredmények asraavilagitottak,
hogy a M. athalia két fenoldgiai tipusa sem genetikailag, sem pedig
fenotipusosan nem kulondlt el egymastol. WarreB)kimutatta, hogy a
kornyezeti tényeik (napsutotte 6rdk szamajrhnérseklet, paratartalom stb.)
jelens hatdssal vannakM. athalialarvainak a feéjdésére. Ez alapjan tehat
feltehet, hogy a vizsgalt fajpan az egy illetve két genésdenoldgiai

alakok a faj nagymértékienotipusos plaszticitasnak a kbvetkezmeényei.
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6. A GENETIKAI ES A FENOTIPUSOS VARIAB[LITAS SZINTJE A
MELLICTA SUBGENUS FAJAINAK KARPAT-MEDENCEI
POPULACIOIBAN

6.1. Bevezetés

A Mellicta subgenus egy taxondmiailag viszonylag bonyolulposmak
tekinthet, részben kil jellegeik nagymeérték variabilitasa, részben pedig
rejtett fajok és alfajok jelenléte miatt (Schadew&a988; Ehbert és Rennwald
1991; Tolman és Lewington 1998, Settele 1999; Aiht2006; Leneveu
2009). Béar a subgenus fajainak életmenete és srddmirstratégiaja hasonlo,
tapndvény hasznositasuk, voltinizmusuk valamintvdlis viselkedésik
kismértékben eltér (lasd 2.3. fejezet, 2. flggelék). Ezek az Okologia
kilonbségek hatassal lehetnek a fajok variabilitaka szintjere és
szerkezetére. A szaporodasi stratégia altalanamnlissiga mellett azonban
kisebb kilonbségek is megfigyelkta haromMelitaeafaj kdzott hernydik
viselkedését tekintve. M. athalia hernyok mar nyaron, az esztivacidtel
szeétszeélednek és kulon-kulon kezdik meg a diapai¥atren 1987 a). M.
britomartis és aM. aureliaherny6i viszont csak tavasszal, a k6z6s esztivacio
és hibernécié utan kezdenek onélléan taplalkozwin@n és Lewington
1998). Amennyiben a sztochasztikus hatasok fluggmekernyok kdzos
taplalkozasanak hosszatdl és diapauzajatol, akkdnfaintenzitasa eltér
lehet a harom fajnal. Erdemes tehat megvizsgalgyhvan-e a genetikai
variancia szintjében kilonbség Melitaeafajok kozott. Ugyanakkor a
Melitaeafajok tApnovény-specifitasa is eliéHa a vizsgalt fajokat tekintve
felallitunk egy skalat, akkor azon a harom faj Héei¥l. aureliatekinthet a
leginkdbb tapnoévény specialistanak, ugyanis hekny@lsidlegesen
kilénb6d Plantago fajokkal taplalkoznak (Urbahn 1952; Lepidopteren
Arbeitsgruppe 1987; Ehbert és Rennwald 1991; Tolt&8Y).
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A M. britomartis tdpndvényspektruma szintén meglésen s#k, mert
hernyoja csak bizonyo¥eronica fajokat preferal, baPlantago fajokat is
fogyaszt (Urbahn 1952; Lepidopteren Arbeitsgrupp@871 Ehbert és
Rennwald 1991; Tolman 1997). Ugyanakkor a vizsiggitk vonatkozasaban
a M. athalia széles tapnovény preferenciaval jellemeghetert hernyoja a
PlantagoésVeronicafajokon kivil fogyasztja 8MelampyrumésPedicularis
fajokat is (Urbahn 1952; Lepidopteren Arbeitsgrupp@87; Ehbert és
Rennwald 1991; Tolman 1997). A specialista és gista taplalkozas (jelen
esetben a sikebb illetve tagabb taplaléekspektrum) kozotti kidség szintén

befolyasolhatja a genetikai variabilitas mértékét.

Vizsgalatom el§ részében tehat arra kerestem a valaszt, hogy a
Melitaeafajok esetében milyen szint genetikai variabilitas, valamint hogy
az emlitett életmddbeli kulonbségek milyen médorolgésolhatjak azt.
Mivel a fent emlitett harom faj kozul . athalia két fenoldgiai tipussal
rendelkezik (lasd 2.3 fejezet), a masodik lépéshmyvizsgaltam, hogy
milyen trend érvényesul a genetikai és a fenotipusoiabilitas mértékében
a M. athalia populaciokban. Azt kerestem, hogy vannak-e kulégbk a két
fenologiai tipus, vagy a kulonbé&zoldrajzi régidk, valamint — a korabbi
eredmények fényében — a Karpat-medence keleti dégatiyteriletei kozott a

genetikai és morfometriai variabilitas mértékében.

Vizsgalataimhoz a Karpat-medence 6 foldrajzi ré&p6] 1999 és 2009
kozott gyijtott mintdkat hasznaltam fel (2. abra). Mivel e@dott
gyijtéhelyrdl tobb évben is volt mintavétel ezért a 1Gig§helyrsl 6sszesen
21 minta allt a rendelkezésemre (3. fliggelék). Arforoetriai variabilitds
elemzéséhez ebben az esetben is csak a him egybdsekealtam fel annak
erdekében, hogy elkertljem a him ésbatény egyedek kdzotti szarnymeéret-

ill. alakbeli kiilonbségekdl adodé torzitast.
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gy a mintaszam valamint az egyedszamok kissé kiilftek a genetikai és
morfometriai vizsgalatokban. A morfometriahoz felhaalt mintakat az
egyedszadmukkal valamint régidés besorolasukkal egwit9. flggelék

tartalmazza.

6.2. Eredmények

6.2.1. A genetikai variabilitds szintje a Mellicta subgesban a
harom vizsgalt fajt 6sszehasonlitva

N Na H P Fs
M. ath. 36,6 3,79 0,241 0,767 0,239

M. brito. | 44,1 3,62 0,193| 0,717 0,212

M. aur. 27,2 3,24 0,167 0,756 0,143

M. tot. 36,7 3,68 0,221] 0,756 0,220

4. tablazat: Az enzimpolimorfizmus paraméterd\: atlagos mintaszamm,: lokuszonkénti
atlagos allélszamtd: atlagos heterozig6ta gyakorisdg; polimorf lokuszok aranyaks: a
heterozig6ta hianyt jellenizindex. M. ath.: M. athalig; M. brito .: M. britomartis; M. aur.:
M. aurelig M. tot.: a harom fajbol szarmazo 6sszes minta.

Az altalam vizsgalt 15 kiulénbdzenzimlokusz mindegyike rendelkezett
alternativ allélokkal egy vagy t6bb mintabarit sa legtébbjik eisen
polimorfnak bizonyult. Tehat mindharom megvizsdait mintaiban magas
szinti enzimpolimorfizmus volt tapasztalhatd (4. tdblzat lokuszonkeénti
atlagos allélszam g, a polimorf lokuszok aranya (P), valamint az goka

heterozigétasag (H) mindharom faj esetében magasihadott.

A harom faj polimorfizmusanak mutatéit 6sszehaswealiaM. athalia
populacidk voltak a legvaridbilisabbak. Az atlagesterozigota gyakorisag

(H) szignifikdnsan magasabb volt (permutaciés fespc0,0005)
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a M. athalia mindkét fenoldgiai tipusaban, mint a masik kétda (4.
tablazat). A lokuszonkénti atlagos allélszam siikg@nsan kisebb volt
(permutacios teszt,<09,0005) aM. aurelia mintakban, mint a masik két
fajpan. A polimorf lokuszok ardnya (P) azonban rhénmdm faj esetében
hasonlonak adodott. A mintakon bellli varianciallef@zé index (Fs)
minden minta esetében szignifikdns heterozigétanyhiatikrozott (4.

tablazat).

A harom faj teljes allélkészletének feltérkepezémtekében fajonként
megallapitottam az 06sszallélszamot és 0sszehasttarit a kilénbdk
gyakorisaggal éfordulo allélok megoszlasat. Harom kategoriat kitksttem
el: (i) ritka allél (0<p<0,05); (ii) gyakori allgD,05<p<1); (iii) fixaloédott allél
(p=1). Ezek mellett meghataroztam a kuloribcalélok ebforduldsat a
harom fajban. Ebben az esetben is harom kategboatam létre: (i)
specifikus allél (csak az adott fajban forduli)ekii) részlegesen kozos allél

(tébb mint egy fajban jelent meg); (iii) k6zos allgnind a harom fajban

megjelent).
a. b.
140+ 1017 — —  —
120- 0.9
0,81
1001 0.7
801 O specifikus gg I ] | Oritka
60 Hrészlegesen 0,47 H gyakori
40 kgzgs 0,31 M fixalédott
W koz0s 0.2
20 0.1
0 - 0,0 __- . -
M. ath. M. brito. M. aur. M. ath M. brito. M. aur.

17. &bra: A Melitaeafajok genetikai variabilitasa.

a.. A harom vizsgalt faj allélkészleteSpecifikus: specidlis allélok szamagszlegesen
kozos: részlegesen kdzos allélok szama, amelyek tobb egwgt fajpan jelentek meg;
k6z6s: mind a harom fajban megjelent allélok szama.

b.: A kulénb6® gyakorisagu allélok megoszladsa a harom vizdgakisetében.

Ritka: p < 0,05;gyakori: 0,05<p<1fixalodott: p=1.
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A fajok allélkészletét megvizsgalva azt tapasztajthogy aM. athalia
szamottetien tobb alléllal rendelkezik, mint a masik két tapi el$sorban a
specifikus allélok magas szamanak koszahh@t7a. ébra). Az allélok
megoszlasa alapjan megallapithato, hogy mindhaapesttében igen magas
a ritka allelok aranya (~40%), mig a fixalodott ek kis hanyadot
képviselnek (< 12%) (17b. abra).

6.2.2. A M. athalia genetikai variabilitasa

A M. athaliaenzimpolimorfizmuséat harom lépésben elemeztetsZeir
a ket fenologiai tipus populacioit vontam 6sszedészehasonlitottam az
enzimpolimorfizmus paramétereit a két tipus kogbitttablazat: M. ath. 1 és
M. ath. 2). Erdekes modon ebben az analizisbennéénjelents mértékben
sem az atlagos heterozigétasag, sem pedig a higi@ahiany mértéke az
dsszevont ,populaciokban” (5.tablazat: H éss).F A két tipus
polimorfizmusanak mutatoit 6sszehasonlitva egyikzsgalt paraméter
esetében sem figyeltem meg szignifikans kilonbségetdasul ebben az

analizisben az 6sszes vizsgalt lokusz polimorfriaéryult (P=1).

N Na H P Fis
.ath. 1 212.,5 793| 0,252 1,000 0,232
.ath. 2 299,7 7,00 0,237 1,000 0,306

.ath. K 276,5 | 7,73| 0,239 1,000 0,297
.ath. NY | 162,7 6,27 | 0,233 0,933 0,262

< < £ZIXL

. ath. 256,1 7,47| 0,245 1,000 0,269

5. tablazat: Az enzimpolimorfizmus paramétereMa athaliafenolégiai alak, illetve keleti-,
és nyugati Karpat-medence alapjan 6sszevont ,pojdiltéan”. N: atlagos mintaszama:
lokuszonkénti atlagos allélszard; atlagos heterozigota gyakorisdgs: a mintakon beldli
varianciat jellemé index; M. ath. 1. egy generacidbl. athalig M. ath. 2: két generaciom.
athalia; M. ath. K: keleti Karpat-medenceM. athalig M. ath. NY: nyugati Karpat-
medenceM. athalig M. ath.: 6sszed/. athaliaminta.
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Ugyanakkor aM. athalia allélkészletét a két fenologiai tipusban kulon-
kilon megvizsgalva azt tapasztaltam, hogy az eggrgeios fenoldgiai tipus
tobb alléllal rendelkezik (kb. 5,4%-al), mint a kd&eneraciés. Ez
tulajdonképpen az egy generacios tipus specifiléjainak a tobbletéd
adodik (18a. abra). A kulonbézyyakorisagu allélok megoszlasat vizsgalva
azt tapasztaltam, hogy az egy generacios tipuahibidsa magasabb szint
mint a két generacids tipusé: a ritka allélok asangigyobb $41%), mig a
fixalodott allélok aranya kisebb (4,5%) ebben aofégiai tipusban (18b.

abra).
a b.
1401 1,00 7
0,90
1201 0.8¢ -
1001 0,7C 1 O ritka
804 O ifik 0,60 1 Kori
specifikus 0,50 & gyakori
60 @ k6zo6s 0.4( - M fixalédott
404 0,30 1
0,2C
20 0,10 1
. , , oo,
M. ath. 1 M. ath. 2 M.ath.1 M. ath.2

18. abra: A M. athalia két fenoldgiai tipusanak genetikai variabilitadd. ath. 1. egy

generaciod. athalig M. ath. 2: két generaciodl. athalia

a.. Az allélok szamaSpecifikus: specidlis allélok szama az adott fenol6giai tipsstében;
k6zo6s: mind a két fenoldgiai tipusban megjelent, kozédak szama.

b.: A kilénbdz gyakorisagu allélok megoszlasaMa athalia esetébenRitka: p<0,05;
gyakori: 0,05<p<1fixalodott: p=1

A tovabbiakban aM. athalia populaciok mintéit a foldrajzi régiok
alapjan vontam 6ssze és 6sszehasonlitottam a kmnedriabilitas mértékét
a régiok kozott. Az eredmények azt mutattak, hogyimtaszamok jeletis
kilénbsége ellenére a polimorf lokuszok aranya (#véve a Vértes regiot)
és az atlagos heterozigota gyakorisag (H) mindgiolén hasonlo volt (6.
tablazat). Béar az atlagos allélszamokban szambttesillonbségek

mutatkoztak, ezek szoros korrelaciéban voltak aasmramokkal.
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Az egyes foldrajzi régiok allélkészletének feltgykeése érdekében
régionként kalén-kulon is megallapitottam az O0défstamot, valamint a
specialis és a kozos allélok aranyat. Osszehastialit tovabba a kiilonbéz
gyakorisaggal éfordul6 allélok megoszlasat a régidk dOsszevont
populéaciéiban.

N Na H P Fs

Nyirség| 97,8 | 4.933| 0,239] 1,000 0,313
Bereg | 92,8 | 5200| 0,231 0,87/ 0,313
Karszt | 58,9 | 4,800| 0,249] 0,93 0,197
Erdély | 27,0 | 4,400| 0,247] 0,93 0,260
Orség | 110,9 | 5533| 0,238 0,93 0,241
Vértes | 51,7 | 4,733| 0,221 0,73] 0,334

6. tablazat: Az enzimpolimorfizmus paraméterei a hat foldrajzgiv Osszevont

e

H: atlagos heterozigéta gyakorisdg; polimorf lokuszok aranyaks: a mintakon beldli
varianciat jellemé index.

Bar a vizsgalt populaciok szama régionként Kkulooittdz az
0sszallélszam csak kis meértékben valtozott az bsspalitasban (19b. abra).
A régidk allélkészlete a karszti (2 populacié) és erdélyi régidban
(2 populacid) kissé magasabb mig, a tobbi régidfpdn Bereg: 4, vagy
Orség: 3 populacié) pedig alacsonyabb volt (19aa)alxz dsszallélszambeli
kilonbséget a specialis allélok kisméfiékgionalis eltérése okozza.

Eltérést mutatott viszont a vizsgalt régiokban #REOZ gyakorisagu
allélok megoszlasa (19b. abra). A ritka allélokngega Vértes valamint az
Aggteleki-karszt terlletét szarmazo mintak esetében volt a legmagasabb
(51% és 44%). Ugyanakkor ez a hanyad a tobbi régi@sak kb. 30% volt.
Ebbsl adéddan a fent emlitett két régidban a gyakdélaht alacsonyabb
szazalékos aranyt képviseltek a tobbihez képest, KB-50%-0s
gyakorisaggal jelentek meg. A fixalédott allélokgnezlasa 4 és 12% kozott
valtozott, legalacsonyabb a karszti (4%), legmagaspedig a bereqgi

régidban (12%) volt (19b. abra).
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a b.
1401 10011 M M A A
1204 — _ 0,901
e 0,80
100 0701 U]
801 O specifikus 0,607 - O ritka .
60 1 @ kozos 0,50 ] @ gyakori
0,407 M fixalodott
407 0,30
20 0,20
0,101
0 —— : , 0’00_---...

Karsz
Veértes
Erdély
Bere¢
Nyirséc
Orséc
Karsz
Vérte:
Erdély
Bere¢
Nyirséc
Orséc

19. dbra: A M. athaliagenetikai variabilitasa régios lebontasban.

a.. Az allélok szamaSpecifikus: specidlis allélok szama az adott régidhdizds: minden
régidban megjelent kbzds allélok szama.

b.: A kllénbdz gyakorisagu allélok megoszlasRitka: p < 0,05;gyakori: 0,05<p<1;
fixalodott: p=1.

Az analizisek utolso Iépésében, a korabbi erednieigyg/ében kivancsi
voltam, hogy vajon van-e kilénbség a Karpat-medekaleti €s nyugati
terlleteinek genetikai variabilitasdban. Ebben aszéhasonlitdsban a
populacidkat a keleti-, illetve nyugati Karpat-madei elhelyezkedésiuknek
megfeleben vontam ossze.

A két terllet leginkabb az allélgazdagsagaban Kdaitt egymastol. A
keleti terllet lokuszonkénti atlagos allélszama @&blazat: M. ath. K),
valamint a teljes allélkészlete (20a. abra) egyamagasabb volt, mint a
nyugati terileté. Kulondsen szembédiblt a specifikus allélok viszonylag
nagy szama a keleti réegidkban. Ugyanakkor a ktdeiileteken a mintaszam
is magasabb volt, mint a nyugatiban (5. tablazat:al. K kontra M. ath.
NY).
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A kulonboz gyakorisagu allélok megoszlasat 6sszehasonlitk@ta
csoport k6zott megallapitottam, hogy a keleti etk magasabb szint
variabilitdst mutattak, mint a nyugatiak (20. 4brfapyrészt a ritka allélok
nagyobb (38%), masrészt a fixaldédott allélok jeleah alacsonyabb

aranyban (5%) jelentek meg ezen a foldrajzi teeilet

a b.
14C q 1,01
12C A
0,84
10C
80 1 O specifikus 0,6 O ritka
60 1 @ kozos @ gyakori
0,47 W fixalodott
40 1
20 A 0,2
0 T 0'0 .
Kelet Nyuga Kelet  Nyuga

20. abra: A M. athalia keleti-, és nyugati Karpat-medencei terileteineknegéai

variabilitasa.

a.. Az allélok szamaSpecifikus: specidlis allélok szama az adott foldrajzi terieteti-, ill.
nyugati Karpat medence) esetébkitizds: mind a két terlileten megjelent, k6zés allélok
szama.

b.: A kilénb6z gyakorisagu allélok megoszlasa a két foldrajziltten (keleti,- ill. nyugati
Karpat-medenceRitka: p<0,05;gyakori: 0,05<p<1fixalédott: p=1.

6.2.3. A M. athalia fenotipusos variabilitasa

A M. athalia populaciok fenotipusos varianciajat két morfoldgia
jellegcsoporton vizsgéaltam: a szarnyak és az ieavsgllegeit elemeztem.
Mindkét jellegcsoport esetében az egyes jellegalm@mitott Levene-féle
valtozokkal jellemeztem a fenotipusos varianciahely a populaciokra
vonatkoztatott jellegatlagok és az egyedeken nrékkek kilénbségének az
abszolut értéke. Ezeket az értékeket a jellegdtlagnazalékaban is
kifejeztem, gy 0©ssze tudtam hasonlitani a kulodbozellegek
valtozatossagat.
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A vizsgalat tovabbi céljai: (i) a két fenologiaiptis varianciajanak
0sszehasonlitasa, (i) a kulonbotldrajzi regidk varianciajanak elemzése,
tovabba (iii) a keleti-, és nyugati Karpat-medepopulécidinak dsszevetése
voltak.

6.2.3.1. A szarny jellegeinek variabilitasa

A Levene-féle valtozokat kétféle modon hasznaltahafszarnyon mért
jellegek fenotipusos variancigjanak jellemzéséissé Epésben a kilonbéz
jellegek variabilitasat hasonlitottam 6ssze, amestybevene-féle valtozéknak
a jellegatlagok szazalékaban kifejezett értékeitszhaltam fel. Az
eredményeket elemezve megallapitottam, hogy a wadndnbos jellegei
nem egyforman variabilisak &. athalia populaciokban (21. abra). A
méreteket és szogeket leird jellegek esetében aenkeféle valtozok
szazalékos értékei kisebbek voltak, mint a saptafglellegeinél. Ez arra
utal, hogy az egyedek kozott relative kisebb kiségek figyelhdéik meg a

szarny méreteiben és alakjaban, mint annak miritbaat(21. abra).

sapkafoltokat leird

jellegek
0.127 szarnyméretet és alakot Ve A
0,10 leird jellegek __
N ]
0,08
- I

0,06

“lalia

T
eosh B hsh  hhsh v sfa sfb u sfc sfd t

21. &bra: A szarnyjellegek valtozatossaganak dsszehasamlétjsllegatiagok szazalékdban
kifejezett Levene-valtozok segitségével.
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A fenotipusos variancia elemzésének masodik lépésdébagukat a
Levene-féle valtozokat hasonlitottam 6ssze Ma athalia populaciok
kilénb6d csoportjai kozott. A hierarchikus ANOVA soran apptéciokat
foldrajzi régiokba csoportositottam, majd a régiékét fenoldgiai tipusba
soroltam, illetve a Karpat-medence nyugati, vagyletke tertletéhez

rendeltem.

Els6 |épésben a foldrajzi régidk fenotipusos variadtifjasonlitottam
O0ssze. Az eredmények azt mutattdk, hogy a régidkotigusos
variabilitasaban nagymeértela heterogenitas. A Levene-féle valtozok kozotti
kilonbségek a hats6 szarny hats6 szegeély hosszh: (i =~ 6,670;
P<0,001) valamint a sapkafolt egyik jellege (sfa; E2,724; P=0,029)

esetében adodott statisztikailag szignifikansnakdlazat).

Szarnyjellegek Fi 4 P

eh 0,760 0,552
eosh 0,770 0,545
B 1,599 0,175
hsh 0,531 0,712
hhsh 6,670 <0,001
Y 0,461 0,765
sfa 0,381 0,822
sfb 0,459 0,766
u 1,305 0,268
sfc 2,724 0,029
sfd 2,089 0,082
t 1,723 0,145

7. tablazat: A szarnyjellegek Levene-féle valtozdira elvégzbterarchikus ANOVA
eredményei: a foldrajzi régiok variabilitasiban atkbzé kilonbségekF; 4 a régiok
szintjére kapott F értéle: a fenotipusos variancia egyésegének valdsziisége a foldrajzi
régiok kozott. Vastag biipussal jeldltem azokat a jellegeket, amelyekregrafikdns
eltérés volt kimutathato.
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Az utbbbi jelleg (sfc) tekintetében a Vértes egedély régio populacioi
alacsonyabb variabilitAsunak adodtak a tobbi r@gigulacidéihoz képest. A
hats6 szarny hatsé szegély hossza (hhsh) azonbakarszti régio
populaciéiban igen magas sZintariabilitast tikr6zott a tébbihez viszonyitva
(15. fuggelék).

Szarnyjellegek Fi 4 P

eh 1,594 0,208
eosh 0,669 0,414
B 0,164 0,686
hsh 0,034 0,854
hhsh 16,799 <0,001
Y 0,934 0,335
sfa 1,698 0,194
sfb 0,769 0,381
u 0,497 0,482
sfc 0,607 0,437
sfd 1,492 0,223
t 0,389 0,533

8. tablazat: A szarnyjellegek Levene-féle valtozéira elvégzbterarchikus ANOVA

eredményei a hierarchia legfélsszintjén (1): aM. athalia két fenoldgiai tipusanak
variabilitAsdban mutatkoz6 kulonbség€k., a hierarchia legfetsszintjére kapott F érték;
P: a fenotipusos variancia egyéstgének valdsziisége a két fenoldgiai tipus kozott.
Vastag bditipussal jeldltem azokat a jellegeket, amelyeknébrsfikans eltérés volt
kimutathato.

A tovabbiakban a hierarchia legfélszintjét elemeztem, vagyis a két
fenologiai tipus populacidinak variancigjat hastmtiam 6ssze. Szignifikans
eltérést tapasztaltam a hatsé szarny hatsé szegsszat (hhsh:1F=16,799;
P<0,001) tekintve (8. tAblazat). Ezen jelleg vonafisdban az egy generacios
fenologiai tipus populaciéi variabilisabbaknak ntktatak, mint a két
generaciosoké (14. fuggelék). Bar a tobbi jellegt@sen nem mutatkozott
szignifikans eltérés a két fenoldgiai tipus kozdttevene-féle valtozokban,
két tovabbi méretet meghatarozé jelleg (eosh é9 hshidbilisabbnak

mutatkozott az egy generéacios alakban (14. fligyelégy tinik tehat, hogy
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a két fenologiai tipus variabilitasanak a kulonleségl$sorban a

szarnymeretet leird jellegekben jelentkezett.

A korabbi vizsgalatok tikrében arra is kivancsitawl, hogy van-e
kilonbség aMl. athalia keleti-, ill. nyugati Karpat-medencei populacidina
fenotipusos variabilitasdban. Az analizis eredmiémyea vilagitottak ra,
hogy csupan egy jellegben (t:1 F=4,992; P=0,026) van szignifikans
kilonbség a szarnyjellegek variancigjaban a kétp&amedencei tertlet
kozott (9. tdblazat).

Széarnyjellegek Fi 4 P

eh 0,002 0,967
eosh 0,059 0,809
B 0,070 0,791
hsh 0,038 0,846
hhsh 3,293 0,071
Y 0,017 0,896
sfa 1,729 0,189
sfb 1,719 0,191
u 3,263 0,072
sfc 1,609 0,206
sfd 0,642 0,424
t 4,992 0,026

9. tablazat: A széarnyjellegek Levene-féle valtozdira elvégzaterarchikus ANOVA
eredményei a hierarchia legfélszintjén (2): aM. athalia keleti-, és nyugati Kéarpat-
medencei populacidinak variabilitisdban mutatkoziérkoségekF; 4 a hierarchia legfets
szintjére kapott F értéle: a fenotipusos variancia egyéstgének valosziisége a Karpat-
medence két terililete kozo6tt. Vastagiibpussal jeléltem azokat a jellegeket, amelyeknél
szignifikans eltérés volt kimutathato.

A szarny alakjat meghatarozé szogek kivételévelangikor minden
mért jelleg esetében bizonyos métiébgyiranyba mutaté kilénbség volt
megfigyelhed a két Karpat-medencei teriilet Levene-féle értddaott: a
keleti populaciok atlaga kicsit nagyobb, mig a ratieké kicsit kisebb volt
(16. fuggelék). A keleti populaciok tehat kis mé&kén variabilisabbnak
tintek, mint a nyugatiak. Ez a kildonbség azonbak adant emlitett jelleg

(t) esetében mutatkozott szignifikansnak.
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6.2.3.2. A himivarszerv jellegeinek variabilitasa

0,20 1
0,181
0,16 1
0,14 1
0,12 1
0,10 1
0,08

S LLTITLITEY

0,00

22. abra: A himivarszerven mért jellegek valtozatossaga legétlagok szazalékaban
kifejezett Levene-valtozok segitségével.

A széarnyjellegekhez hasonléan, a Levene-féle vékozlemzése két
|épésben zajlott a himivarszerv jellegeinek esetéise El$ |épésben a
Levene-valtozok atlagat a jellegatlagok szazalékalbejeztem ki, igy
lehetvé valt a kulonbdg jellegek variabilitasanak az 6sszehasonlitasa. A
legtobb jelleg magasabb sdintvariabilitassal volt jellemezh&t mint a
szarny méreteit leird jellegekdts a saccus (a) és az uncus (b, c) jellegei
relative variabilisabbnakiimtek, mint a szarny sapkafoltjanak jellegei (22.

abra).

A masodik lépésber a szarnyjellegekhez hasonléan — a genitélia
jellegeinek elemzése soran is magukat a Levenerétiezokat hasonlitottam
dssze a kulonb&zpopulacidcsoportok kozétt. Ebben az analizis sdb@n
is a populaciok jelentették a hierarchia als6 ginmajd a régidk és végil a
fenologiai tipusok, illetve a Karpat-medence nyygahgy keleti terlletei

jelentek meg a hierarchia legfélszintjén.

A kilonboz foldrajzi régiok fenoldgiai tipus szerinti csopmsitasa
soran a régiok kozott az ivarszervek jellegei kdaitl esetben (a processus

posterior bel§ oldalanak hossza az alaptél szamitva és a hatpé ikiének
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hossza) tapasztaltam szignifikdns kilonbséget a iahibtdsaban
(i: F1, /2,987; P=0,019, e:1F=3,751; P=0,005) (10. tablazat). A Levene-
valtoz6 értékeit megvizsgalva mind a két jellegtélsen a Bereg régio
populaciéiban mutatkozott szignifikansan alacsobyafriabilitas a tobbi
régio poplacioihoz képest. Az ivarszerven mert igblbeg tekintetében nem
volt kimutathatd kilonbség a foldrajzi régiok feipotsos variabilitasaban

(18. fuggelék).

ivarszervijellegek Fi 4 P
a 1,344 0,254
b 1,359 0,248
c 0,637 0,636
d 1,090 0,362
e 2,987 0,019
f 1,632 0,166
h 0,883 0,475
[ 3,751 0,005
j 0,781 0,538
k 2,226 0,066
m 0,768 0,547

10. tablazat: Az ivarszervjellegek Levene-féle valtozéira elvétjzhierarchikus ANOVA
eredményei: a foldrajzi régiok variabilitisaban atkbzé kilonbségekF; 4 a régiok
szintjére kapott F értéle: a fenotipusos variancia egyésegének valésziisége a foldrajzi
régiok kozott. Vastag bétipussal jeldltem azokat a jellegeket, amelyekr@éfrsfikans
eltérés volt kimutathato.

Az ivarszerven mért jellegek Levene-féle valtozanddssze egy jelleg
esetében kulonboztek szignifikansan a fenologmisthk ko6zott, ez pedig a
harpe magasséga volt (fi i=5,545; P=0,019) (11. tablazat; 17. fliggelék). A
két generaciés fenolodgiai tipus ezen jelleg vonedkaban szignifikdnsan
alacsonyabb variabilitAsunak mutatkozott az egyeganos tipusnal. A tobbi
jelleg esetében azonban nem tapasztaltam szisztem&iilonbséget a két

fenoldgiai alak variabilitasaban.
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ivarszervjellegek Fi 4 P
a 1,109 0,293
b 0,001 0,971
c 0,043 0,836
d 0,280 0,597
e 1,830 0,177
f 5,545 0,019
h 2,392 0,123
[ 1,482 0,224
] 0,745 0,389
k 3,019 0,083
m 0,044 0,833

11. tablazat: Az ivarszervjellegek Levene-féle valtozéira elvétjzhierarchikus ANOVA

eredményei a hierarchia legfélsszintjén (1): aM. athalia két fenoldgiai tipusanak
variabilithsdban mutatkoz6 kulonbségEk., a hierarchia legfetsszintjére kapott F érték;
P: a fenotipusos variancia egyéstgének valdsziisége a két fenoldgiai tipus kodzott.
Vastag bdttipussal jeldltem azokat a jellegeket, amelyekn#éprsfikans eltérés volt

kimutathato.

A korébbi vizsgélatok fényében, a himivarszervegdlinek kapcsan is
kivancsi voltam arra, hogy van-e kilénbsélyl.aathalia keleti-, ill. nyugati
Karpat-medencei populacidinak fenotipusos varigsidiban. Az analizis
eredményei azt mutattak, hogy ugyanazon két jdlegrocessus posterior
belgy oldalanak alaptél szamitott hossza és a harpe kutnek hossza)
esetében van szignifikans eltérés (i; £9,193; P=0,003, e:1F+~4,614;
P=0,033) a két terulet kdz6tt, ahogy azt a régidkokt is tapasztaltam (12.
tablazat). A Levene-valtozok értékei alapjan a tkgdepulaciokban mindkét
jellegnek alacsonyabb volt a variabilitdsa, mint ngugatiakban (19.
fuggelék). A két szignifikdnsan kulonb®dmellegen felll, még a harpe harom
tovabbi jellemsje (d, f és m), valamint a processus posteriorjeligge (k)
mutatkozott varidbilisabbnak a Karpat-medence niyugeeriletének

populécidiban, mint a keletiekben (19. figgelék).
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ivarszervjellegek| Fi 4 P
a 1,262 0,262
b 0,223 0,637
c 0,769 0,381
d 0,745 0,389
e 4,614 0,033
f 3,197 0,075
h 2,332 0,128
[ 9,193 0,003
] 0,015 0,904
k 2,232 0,140
m 2,170 0,142

12. tablazat: Az ivarszervjellegek Levene-féle valtozdira elvétjzhierarchikus ANOVA
eredményei a hierarchia legfélszintjén (2): aM. athalia keleti-, és nyugati Kéarpat-
medencei populacidinak variabilitisdban mutatkoziékbségekF; 5 a hierarchia legfets
szintjére kapott F értéle: a fenotipusos variancia egyéségének valdsziisége a Karpat-
medence két teriilete kozott. Vastagiipussal jeldltem azokat a jellegeket, amelyeknél
szignifikans eltérés volt kimutathato.

6.3. Eredmények megvitatasa

A megvizsgalt hdromMelitaeafaj a varakozasokkal ellentétben igen
magas szirit genetikai variabilitast mutatott. Ez kilondseMaathalia egy
generaciés  fenologiai  tipusanal volt  kifejezett, yamgs az
enzimpolimorfizmus ennél a fenolégiai alaknal mkbabtt a
legmagasabbnak. A Melitaeini tribusz mas fajainaiékbi vizsgalataiban, a
feltevésnek megfeléen, Pecsenye és mtsai. (2006, 2007 c) alacsongkiért
enzimpolimorfizmust tapasztaltak aEuphydryas maturna, E. aurinia
valamint aMelitaea ornatapopulaciokban. Az atlagos allélszam példaul az
E. maturnapopulaciokban 1,8, ag. aurinia esetében 2,1, migM. ornata
esetében 1,8 volt. UgyanakkomMielitaea phoebgopulaciok meglehésen

variabilisnak  mutatkoztak az allélszam vonatkozasab ugyanis
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lokuszonként atlagosan 3,0 allélt tartalmaztak. Aslélszamoknak
megfeleben alakultak a polimorfizmus tobbi mutatoi is: Eaphydryadajok
és aM. ornata populéciéiban mind a polimorf lokuszok ardnya, dnpedig
az atlagos heterozig6tasag megléken alacsony sziitvolt. Ezzel szemben
a M. phoebe populaciék a tdbbi paraméter tekintetében is jékam

varabilisabbnak mutatkoztak, mint a masik harom faj

Bar a Melitaeini tribusz fajainak reproduktiv ségihja alapveéten
hasonld, a fent emlitett fajok ko6zott kilonbségednnak a petecsomoék
szamaban és méretében, valamint a larvak kozoalkapési idejének a
hosszaban (Warren 1987; Weidemann 1988; Tolmaneggngton 1998;
Wahlberg 2000). A skéla egyik végén Bzaurinia @ll, amelynek @stényei
1-2 nagy csomdba (150-200 pete) rakjak petéikahyde pedig még a téli
diapauza utan is kdzosen taplalkoznak és csak tassszal, az utolsé
staddiumban szélednek szét a féssek@Wwahlberg 2000). A szaporodasi
stratégia masik szélrtéke avl. athalia esetében figyelh&étmeg, melynek
nésténye tobb, viszonylag kisebb (50-100 pete) csamidkja petéit és
herny6i még a diapauzactl szétszélednek a fészékbigy mar viszonylag
korai larvastadiumban egyedul taplalkoznak és hifeak (Wahlberg 2000).
A tobbi Melitaeini faj esetében a petecsomok mékgirepes, tovabba a
hernydk szétszéledésének tekintetében is atmenatatnak aZ. auriniaés
a M. athalia kdz6tt, ugyanis a hernydk diapauzaja még kozosEszekben
torténik, de kora tavasszal mar onalldan taplalk&zr{Urbahn 1952;
Weidemann 1988; Ebert és Rennwald 1991; Tolman eégirigton 1998;
Wahlberg 2000). Ha tehdt a petecsomoOk mérete ésraydk kozos
taplalkozasanak a hossza befolyasolja a sztockasztiatasok intenzitasat,
akkor ezek a szaporodasi jellefhzattételesen érintik a variabilitas mertéket
is. Ebben az esetben az enzimpolimorfizmus szietjéb tikrozddnie kell
egy hasonld irdnya skélanak; vagyisMa aurinia populacioknak kell a
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legkevésbé, mig al. athalia populacioknak a leginkabb valtozatosnak
lennie, a tobbi faj variabilitasa pedig a Ketbzotti atmeneti szinten varhato.
Az eredmények azonban csak részben tdmasztottadzhla varakozast. A
vizsgalt fajokat lényegében két csoportba lehedlaoralacsony M. ornata

E. aurinia ésE. maturnd és magasM. phoebeés mind a haronMelitaea
(Mellicta)-faj) variabilitasu fajok. A két csoport elkulonigsdokomponens
analizissel is alatamasztottam, amely tobb vaitabil jellem® paraméter
tekintetében is elkulontlést mutatott. Azéetengely a teljes variancia 79%-
at magyarazta, melyet 3 mutatdé hataroz meg (adidct allélok aranya, a
variabilis allélok mennyisége, valamint a fixalddallélok lokuszokra
vonatkoztatott mennyisége). A két csoport kozottiokbséget méginkabb
alatamasztotta az élsengelyre végzett MANOVA, ahol a két csoport kdzoét
erdsen szignifikans kulonbség mutatkozot§ g=40,72; P<0,001). Pecsenye
és mtsai. (2006, 2007) valamint a jelen munka eég@i tehat egyarant azt
tukrozik, hogy csupan a reproduktiv stratégia hiEs@ga nem
eredményezett kovetkezetesen alacsony iszgenetikai variabilitast a
Melitaeini tribusz fajaiban. & a haromMelitaea (Mellicta)-faj esetében
egyaltalan nem tukrézlik a specialis reproduktiv stratégia varhato
kovetkezménye a genetikai variabilitds szintjéb&még a szaporodasi
jellemzokben megléé kilonbségek is csak részben magyarazzak a
variabilitas szintjében tapasztalt eltéréseket &tdani tribusz eddig vizsgalt
fajaiban. Ugyanis a vizsgalt fajok kodzul Mellicta subgenusba tartozok

genetikai variabilitasa igen magasnak mutatkoztibai fajhoz képest.

A variabilitas szintjét befolydsold tényid k6zé tartozik az adott faj
generalista, vagy specialista jellege is (Habelmdsai. 2009; Habel és
Schmitt 2012). Korabbi vizsgalatok mar foglalkoztak generalizmus
valamint a tapnovény specializacié genetikai koertkényeivel (Via 1999;
Kelley és mtsai. 2000, Berlocher és Feder 2002kétaés mtsai. 2005;

84



Genetikai és fenotipusos variabilitas szintdellicta subgenus fajainak Karpat-medencei popu-
lacidiban

Stireman és mtsai. 2005). Egyes esetekben a shBleaplalékspektrumot
hasznosité fajok genetikai variabilitasa magasakbbrautatkozott, mint
azoké, amelyek csak egy, vagy néhany ndvényt fatgmask. Tagabb
értelemben a generalista-specialista megkozelitgsjddhet az adott faj
diszperzios képessegérephalyének nagysagara €s annak heterogenitasara
(Keyghobadi és mtsai. 1999; Manel és mtsai. 20@8;il és mtsai. 2006).
Habel és Schmitt (2009) példaul 34 lepkefaj adatiginezve alatamasztotta,
hogy a tagabb értelemben vett generalista/spdaadistmdd hatassal van a
fajok variabilitasanak a szintjére. A fent emlitetelitaeini fajok kozul av.
athalia megleheisen széles tapnovényspektrummal rendelkezik, tefeén
0sszehasonlitdsban generalistanak tekiéiti{®/eidemann 1988; Tolman
1997; Wahlberg 1998). A skala masik végémMa ornata all, amely bér
laboratoriumi kérilmények kozott tobb tapnovényeioi nevelhet (Toth és
mtsai. kézirat), larvai a hazai populaciokban eddigg csakCirsium
pannonicurmon  voltak megfigyelhék (Varga 1967). Természetes
kortlmények kozott tehat Bl. ornata a specialistdk kdzé sorolhatd. A&z
maturna és azE. aurinia larvai tébb tapnoévényt is képesek fogyasztani,
raadasul aE. maturnaa korai larvalis stadiumokban (a hibernaciétt¢imas
tapnovényt hasznosit, mint a késen (hibernécié utan) (Weidemann 1988;
Tolman 1997; Wahlberg 1998). Habel és Schmitt (200&As Okologiai
faktorok alapjan is a kozepesen specialista fajieksoroltasket. Jollehet a
dolgozatban szerepimasik kétMelitaea (Mellicta)-faj, aM. aureliaés aM.
britomartis viszonylag siétk tApnévényspektrummal rendelkezik (Weidemann
1988; Tolman 1997; Wahlberg 1998)Va aureliat Habel és Schmitt (2012)
a generalista fajok kdzé sorolta. A fent emlitedtdalmi adatokat 6sszesitve
tehat, ismét harom kategoridba sorolhatjuk a jelpids a korabban vizsgalt
Melitaeini fajokat a specialista-generalista éledmdlapjan: széles
taplalékspektrumot hasznosité (‘generalista’M. ( athalig), kdzepes

taplalékspektrumot hasznositdo (kbzepesen 'gentxdkpecialista’) (a két
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Euphydryasfaj, a M. aurelia M. britomartis €s aM. phoebg valamint a
szik taplalékspektrumot hasznosito ('specialist¥) rnatg. Az életmaod és
a variabilitas szintje kozotti  korrelacié  alapjan  aszélesebb
tapnovényspektrumot hasznositoé fajokat varjuk @démorfabbnak, mig a
szikebbet hasznositokat a legkevésbé valtozatosnajele dolgozatnak,
valamint a korabbi munkaknak (Pecsenye mtsai. 200@8)7 c) az
eredményei azonban részben ellentmondanak ennelkételfezésnek: M.
athalia populaciok valéban jelets szinti polimorfizmussal jellemezhék,
mig aM. ornata populaciok a legkevésbé variabilisnak bizonyultAkkeét
Euphydryasfaj variabilitasanak a szintje viszont inkabb alawy/kbzepes
volt (Pecsenye mtsai. 2006, 2007 c), ugyanakKkdr aurelia M. britomartis
illetve M. phoebe esetében kifejezetten magas drirpolimorfizmust
tapasztaltam. Mindezek alapjan megallapitottam,yhagMelitaeini fajok
genetikai variabilitasanak a mértekét nem lehetarddlagosan a fajok
tapnovényspektrum hasznositasaval (specialistarglisia besorolasaval)

sem megmagyarazni.

A genetikai variabilitds szintjének és szerkezetémeneghatarozasaban
egy tovabbi tényezlehet a vizsgalt populacidk helyzete a faj areéjlil. A
centralis és a margindlis helyliepopulaciok esetében ugyanis mas a
populaciék toleranciaja az egyes Okolbgiai tékez nézve, ami eltér
szelekcios hatasokhoz vezethet (Kirkpatrick és aari997; Lenormand
2002). Raadasul az area kozpontjdban és peremélyezlked populaciok
kozott kilonbdad a génaramlas intenzitdsa is. Mindemellett a peedynbfi
populacidk esetében szamolni kell a kis populadi@éats sztochasztikus
hatasokkal, amik a genetikai sodrodas fokozodasabpetnek. Mindezek a
folyamatok azt eredményezik, hogy a faj areajanakempén talalhatd
populaciékban alacsonyabb s#inariabilitast varunk, mint a centralisakban
(Bridle és Vines 2006; Eckert mtsai. 2008). A kidéms novény és
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allatfajokon végzett vizsgalatok a legtobb esetladdtamasztottak ezt a
hipotézist. példaul d.ychnis viscariafinn (Siikkamaki és Lammi 1998), a
Coenonympha herészak-eurépai (Casseés Tammaru 2003), éslacerta
viridis viridis német (Bohme és mtsai. 2007) populacidiban a waégdoknak
megfeleb eredményeket kaptak. Eckert és mtsai. (2008) hBgdnetikai
variabilithsanak adatait elemezték és 0Osszehastakit a centrélis és
perempopulaciokat eBb a szempontbdl. A fajok 64%-ban talaltak
Osszefliggést a populaciék centralis/marginalis Zetéy és genetikai
variancigja kozott. Megvizsgaltam tehat a jelengdeatban, valamint a
Pecsenye és mtsai. (2006, 2007 c) tanulmanyabaepfz&/elitaeini fajok
Karpat-medencei populacidinak helyzetét a faj atsn. A kéEuphydryas

faj esetében az IUCN Red List (IUCN 2012) adataity a Melitaeafajok
esetében az eurdpai lepkék elterjedésének atlfismdtna és mtsai. 2011)
hasznaltam a vizsgalt populaciok centralis/margnalhelyzetének
megitéléséhez. M. ornatataxondémiai helyzetét és elterjedésének hatérait
csak az utdbbi igben sikerllt tisztdzni (Téth és mtsai. 2012). Ennek
megfeleben a fajra vonatkozo informaciok forrasaként elggljabb cikket
hasznaltam. A fent emlitett irodalmak alapjan @aKaj két csoportra tudtam
osztani. A dolgozatban szerépgharomMellitaea (Mellicta)-faj, valamint a

M. phoebeszéles korben eltejedt Eurépaban, bar ez utébtak=Burépaban
nem fordul eb. Ennek a harom fajnak tehat a Karpat-medencei |pojsul
centralis helyzéinek tekinthaik. A masik csoportba 8. ornata é€s a ket
Euphydryadaj tartozik. Az ebbbi faj elterjedésének hazank az északi hatara,
mig azE. maturnaalapvebten kelet-eurépai faj, melynek nagy, 6sszefiigg
aredja afsen feldarabolodik a Karpat-medencében és kuloncestdl
nyugatra. AzE. aurinia elterjedése diszjunkt, amennyiben Kézép-Europaban
egy ENY-DK iranyu torés osztja fel aredjat egy wisdag folytonos keleti,
illetve nyugati elterjedési teriletre. Ezek alapj@mdharom faj esetében

elmondhatd, hogy a Karpat-medencei populaciok pleetyrnetinek
87



Genetikai és fenotipusos variabilitas szintdellicta subgenus fajainak Karpat-medencei popu-
lacidiban

tekinthebk elterjedési teruletikén. Ha tehat a vizsgalt pégok
centralis/marginalis helyzete befolyasolja genetikariabilitasuk szintjét,
akkor a hat Melitaeini faj esetében is két csoporteell talalni
enzimpolimorfizmusuk mértéke alapjan: alacsony aklitdsi és magas
szinfi polimorfizmussal rendelkéz fajokat. A jelen dolgozat, valamint
Pecsenye és mtsai. (2006, 2007 c) eredményei sze#t mutattak. AM.
ornata, és a kéttuphydryasfaj, melyeknek hazai populaciéi marginalisak,
alacsony szirit variabilitassal jellemezh&t. Ugyanakkor a Melitaea
(Mellicta)-fajok, valamint aM. phoebe populaciéi, melyek centralisnak

tekinthebk, kifejezetten magas szinpolimorfizmussal rendelkeznek.

Osszefoglalva, a hat megvizsgalt Melitaeini faj efékai variabilitdsaban
mutatkoz6 kulonbségek értelmezésére harom lehatségeyed hatasat
elemeztem: (i) a szaporodasbiologiai kiulonbségeKe); az altalanos
okologiai jellemsk eltéréseit (kilonos tekintettel a tapnovény hasias
spektrumanak nagysagara); (i) a vizsgalt popodlachelyzetének a faj
areajdhoz  viszonyitott  kiloénbségeit (centralis/rmetiis). Mindent
0dsszevetve ugyihik, hogy a hat Melitaeini faj variabilitasanak nénatat ez
utobbi, a centralis-marginalis hipotézis magyararneg a legteljesebben. Ez
a hipotézis azonban nem minden relacibban az egyelbhetséges
magyarazat a fajok variabilitAsanak értelmezésébemrredményeim alapjan
ugyanis nehéz megmondani, hogy ha tobb Melitaaina fkiterjeszteném az
elemzeést, akkor szintén ezzel a hipotézissel lehetrmegmagyarazni a
genetikai variabilitds szintje kozotti kulonbségekahhoz, hogy az igen
fajgazdag Melitaeini tribuszra vonatkozéan megdllagssuk, mi
befolyasolja a fajaik genetikai variabilitasanakinggt, tovabbi fajok
bevonasara lenne szukség. Tovabba a centralitds mésginalitas
meghatarozasa is nagyon fontos, ugyanis a teljésafRéisztra nézve a
Melitaeini tribusz fajai a Karpat-medencét tekintvenarginalis
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elhelyezkedégek. Dolgozatomban a Karpat-medencei mintak vizsgadd
kapott eredményeket értékelem, és ezen a terUlméinl kulonitettem el
centrdlis és margindlis terlleteket. Tehat a chidtsa és marginalitas
rendelkezhet egyfajta hierarchiaval. A hipotézisit&@hasztasara akkor
lehetne korrekt magyarazatot adni, ha lébégem nyilna a vizsgalatot

eurazsiai léptekben kiterjeszteni.

A morfoldgiai jellegek valtozatossaga sok vizsdddat tikrozte a
genetikai variabilitas szintjét és szerkezetét ({arts €s mtsai. 1998;
Garnier és mtsai. 2005; Fiorentino és mtsai. 2008ncoyés mtsai. 2009;
Suwanvijitrés mtsai. 2010; Diracés mtsai. 2011; Holl68s mtsai. 2012). Ez
érthet is, az éblények génkészletének jelést hanyadat olyan gének
alkotjak, amelyek valamilyen fenotipusos jelleg&idtasaban vesznek részt.

A M. athaliafenotipusos variabilitasat vizsgalva megallapéhabgy az
egyes jellegek valtozatossaganak a szintje jétekiilonbségeket mutat.
Megle@ modon a Levene-valtozok szazalékos értékei azlisak, hogy az
ivarszerveken mért jellegek variabilitAsa magasaint a szarnyjellegeké.
Ez az eredmény azérinik varatlannak, mert a szarnyak ki vannak téve a
kornyezeti tényeik hatasainak (nagy a fenotipusos plaszticitasuky, aa
ivarszervek morfolégidja felteh@n sokkal jobban behatarolt. A vizsgalt
szarnyjellegek két csoportra voltak elkulonitiketa szarnyak mintézatét
leird, relative valtozatos, valamint a szarny nedreis alakjat jellentz

viszonylag alacsony variabilitasu jellegekre.

A szarnyjellegek variabilitdsat jelleiz_evene-valtozok elemzése soran
keveés szignifikans kilonbséget tapasztaltam a kid#npopulaciécsoportok
kozo6tt. Tendencigjat tekintve azonban a Levenesxék atlaga (azaz a
variabilitas meértéke) tobb jelleg esetében is nbbgpak mutatkozott a
Karpat-medence keleti teriiletének populacidibamt minyugatiakban. Bar a
jelenlegi adatok alapjan még nehéz pontos magyetazdni erre a
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jelenségre, az mindenesetre érdekes, hogy az eolrngpfizmus mértéke
(specifikus allélok szama, fixalodott allélok arapyis a Karpat-medence
keleti terlletének populacidiban bizonyult magasalib a nyugatiakhoz
képest. Eredményeim alapjan ugimik, hogy az enzimpolimorfizmus
szintjével jellemzett genetikai variancia és a syjlegek fenotipusos

varianciaja parhuzamos tendenciakat mutat.

Az ivarszerven meért jellegeket megvizsgalva szintdm talaltam
egyérelnii kildnbségeket a variabilitas mértékében a hierarkblonbos
szintjein, csupan bizonyos tendenciakat tapasmtalid szarnyjellegekkel
ellentétben azonban, az ivarszerv jellegei a Kéam@&dence nyugati
terlletének populacidiban bizonyultak kis mértékbanabilisabbnak, mint a
keletiekben. Az ivarszerv jellegeinek fenotipusaganciaja tehat nem mutat

a genetikai variabilitdssal parhuzamos tendenciakat

Osszességében elmondhatd, hogy sem a szarny, skgnageivarszerv
jellegeit tekintve nem mutatkozott egyértélmszignifikans kulonbség a
fenotipusos variancia mértékében a hierarchi@ fettjen (egy-, illetve két
generacios fenologiai tipus; a Karpat-medence ikeldetve nyugati
tertletének populacioi). Ugyanakkor a két jellegusd esetében ellentétes
tendenciat tapasztaltam a morfometriai variabilithértékében a Karpat-

medence keleti, illetve nyugati terliletének popididaizott.
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7. A GENETIKAI E}s A FENOTIPUSOS VA,RIA,BILITAS SZINTJE
ES STRUKTURAJA KOZOTTI KORRELACIO A M. ATHALIA
POPULACIOIBAN

7.1. Bevezetés

A genetikai és a fenotipusos variabilitds kapcsokatrdinalis kérdés az
evolucidbiologusok szamara, hiszen az adaptéciderotippus szintjén
jelentkezik (Hartl és Clark 1989; Ridley 1996; Steaés Hoekstra 2000),
mig a molekularis markerek révén a természetes I@oplt genetikai
variabilitasat tudjuk mérni (Frankham 1995; Hard93p A kvantitativ
genetikusok egyszeédinedaris kapcsolatot tételeztek fel a varianciarekét
szintje koOzo6tt, amennyiben a kérdéses kvantitatleg varianciajat
elssdlegesen additiv genetikai tény&zhatarozzak meg (Falconer 1989). Ez
a feltételezés azonban nem minden esetben telfasiil,szamos — kiléndsen
a fitnesszel szoros kapcsolatban &ll6 — jelleg ébsgt szadmolhatunk a
dominancia, vagy az episztazis jelenségével (Catokis Rolf 1995).
Raadasul egy adott faj esetében 8ltbatasok jelentkezhetnek a vizsgalt
fenotipusos jellegek és a marker-gének lokuszaing M molekularis
markerekre elsorban a drift és igy a populacibméret, a paladknya
események, valamint a génaramlas hat, addig a itat@wnt jellegek
erdteljesen ki vannak téve a szelekcio hatasanakzshégy a fenotipusos és
a genetikai variancia kozo6tt milyen mérie& korrelacio, figg a szelekcid
tipusétdl és intenzitdsatol (Reed és Frankham 20QQyanakkor a
molekularis markerek kozul az alloenzimek neutrfdifege a mai napig
vitatott kérdés. Szamos tanulmany eredménye tajaasat azt a tényt, hogy
az enzimpolimorfizmus fenntartdsdban szelekciésduki el§sorban az
egyensulyi szelekcid jatszik szerepet (a kérdézedsglalasat lasd Mitton

1997). Ugyanakkor a kvantitativ jellegek varialddiit is nagyrészt enyhe
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stabilizalé szelekci6 tartja fenn. Tekintettel atnagy a variabilitas ezen két
formaja hasonlo szelekcios hatasoknak van kit@lstélezhetjuk kozottik a

pozitiv korrelaciot (Butlin és Tregenza 1998).

Mind a fenotipusos, mind pedig a genetikai varitdst két aspektusbol
tanulmanyozhatjuk: elemezhetjuk a szintjiket, észsgalhatjuk a
szerkezetiket. A variabilitas mértekének dsszehidsa soran a genetikai
variancia jellemzésére altalaban a heterozigot&aysagot alkalmaztak (pl.
Bicyclus anyanaSaccheri és mtsai. 1996homomys botta&oulé és Zegers
1996; Pararge aegeria Berwaerts és mtsai. 1998). A morfologiai
valtozatossagot azonban tobb paraméterrel is jeltedk: a variancia
koefficienssel (pl. Clupea harengus:Ryman és mtsai. 1984Musca
autumnalis Bryant 1984), illetve az additiv genetikai vagaval (pl.
Drosophila melanogasteBriscoe és mtsai. 199Bjcyclus anyanaSaccheri
eés mtsai. 1996). Ugyanakkor a genetikai és a fpustis variabilitas
szerkezetének oOsszehasonlitasara a legtdbb abalizia genetikai és a
fenotipusos tavolsagmatrixok kozotti korrelacidrsgaltak (pl.Chortippus

parallelus Butlin és Tregenza 199&arabus soleriGarnier €s mtsai. 2005).

Munkamnak ebben a részében az volt a célom, hogkorabbi
eredményeket felhasznalva dsszehasonlitsaM. athalia populécidkban
tapasztalt morfoldgiai (szarny és ivarszerv jellggés genetikai (enzim
polimorfizmus) variabilitdst. Az analizisek sorakilénboz jelleg/marker
parokat alakitottam ki (enzim polimorfizmus és sggellegek; enzim
polimorfizmus és az ivarszerv jellegei; szarny émrszerv jellegek),
melyeket parhuzamba Allitottam egymassal. A korabbedményekre
tekintettel (6. fejezet) a szarnyjellegek esetétorkiis megvizsgaltam a
méretet és a mintazatot leird jellegeket, valareleineztem variabilitasuk

kapcsolatat a tobbi jelleggel.
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Els6 1épésben a genetikai és a fenotipusos variabistastje kozott
kerestem az Osszefuggést. A legtobb tanulmanyban migenetikai, mind
pedig a fenotipusos variabilitds mértekét egy-egsaméterrel jellemezték
(atlagos heterozig6tasag, illetve a variancia koieffis). Ennek megfelétn
Pearson-féle korrelacios koefficienst allapitotta&g a két paraméter kozott
(Reed és Frankham 2001). Vizsgalataim soran azombgenetikai és a
morfometriai variabilitds szintjét egyarant szanmeraméter segitségével
irtam le aM. athalia populaciékban. Az enzimpolimorfizmus esetében a
kovetked mewszamokat alkalmaztam: lokuszonkénti atlagos akésg),

a heterozigoétak atlagos gyakorisaga (H), a polinakfiszok aranya (P%), a
heterozigéta hidny mértéke {f; valamint a fixalodott és a ritka allélok
aranya. A szarny és az ivarszerv morfometria esetgiedig a vizsgalt
jellegekre szamitott Levene-féle valtozokkal jeleatem a populaciok
fenotipusos variabilitasat (szarny: 12 jelleg; szarv: 11 jelleg). Mivel a
célom az volt, hogy a korrelacids viszonyokat tarjdel a 3 fenti
jelleg/marker tipus varianciajanak a szintje kgzétért az egyes populaciok
variabilitasat a paraméterek atlagaval jellemezt#&rkilonbdd paraméterek
dimenziéja azonban eli&wolt, ezért kozvetlenil nem lehetett atlagdiket.
lgy a variabilitas atlagos szintjét mindharom jeltearker tipus
vonatkozasdban rangok segitségével allapitottam megsszes fent leirt
paraméter esetében rangokat rendeltem a popul@aolhtl 13-ig a
variabilitas novekedésének megfékat (Précsényi 1995). Végul a
populacidk relativ variabilitasat mind a haromegglimarker vonatkozasdban
a rangok atlagaval fejeztem ki. A kulonibolleg/marker parok kozotti
0sszefliggés vizsgalatara pedig Spearman-féle renedkciot végeztem
(Précseényi 1995). Ezzel az analizissel tulajdon&é@pra kerestem a valaszt,
hogy két jelleg/marker variabilitasa hasonlé teri@nmutat-e a vizsgalt
populaciékban.
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A masodik lépésben a genetikai €s a morfoldgiaiiabditas
szerkezetében kerestem a parhuzamot, azaz a pdppéok kozotti
genetikai és morfometriai differencialédas mértékasonlitottam dssze. A
genetikai differencidlodast az allélfrekvencia atadlapjan szamolt Cavalli-
Sforza és Edwards hurtavolsaggal jellemeztem (Gedtmrza és Edwards
1967). A morfometriai differencialédast pedig a &aikus valtozok atlagai
alapjan szamitott euklideszi tavolsaggal fejezteanmind a szarny-, mind
pedig az ivarszeryv jellegeit tekintve. A kulonBgelleg/marker parok kozotti
0sszefliggést Mantel teszt segitségével tanulméayozfMantel 1967,
Mantel és Valand 1970), amely vizsgalja a két ts&gmatrix kozotti
korrelacio mértékét. Az elemzésekhez felhaszndlt ntakat az
egyedszadmukkal valamint régidés besorolasukkal egwit9. flggelék

tartalmazza.
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7.2. Eredmények

7.2.1. A genetikai és fenotipusos variabilitas szintjérlepcsolata

jelleg/marker parok N r p
Gen+Szt 13 0,344 0,249
Gen+lv 13 0,280 0,354
Szt+lv 13 0,139 0,650
Szma+Sap 13 -0,039 0,901
Gen+Szma 13 0,652 0,016
Gen+Sap 13 -0,127 0,680
Szma+tlv 13 0,242 0,425
Sap+lv 13 -0,138 0,653

13. tdblazat: A Spearman-féle rangkorrelacio eredményei a kiladhélleg/marker parok
Osszehasonlitasa sord®en: a genetikai variabilitast jellenizangok;Szt a szarnyjellegek
variabilitdsat jellemé& rangok az 6sszes jelleg vonatkozasaban;az ivarszerv jellegek
variabilitdsat jellem& rangok; Szma a szarnyméret és alak jellegeinek variabilitasat
jellemz rangok;Sap a sapkafolt jellegeinek variabilitaséat jellefnangok.N: populaciok
szama; r: a rangok kozotti korrelacids koefficieng: valdszifiség. A szignifikans
korrelacioét vastag bétipussal jeldltem.

A jelleg/marker parok kozétti kapcsolatot megvidsga el
megkozelitésben azt tapasztaltam, hogy nincs pamhuza genetikai
variabilitas és a fenotipusos variabilitas szikfjeott. Ez a megallapitas igaz
volt a szarny és az ivarszerv jellegek esetébéb3stablazat: Gen+Szt; 23a.
abra; 13. tdbldzat: Gen+lv, 23b. abra). Mi tobb, ké morfologia
jellegcsoport variabilitasanak a szintje sem mutatpignifikans korrelaciot

egymassal (13. tablazat: Szt+lv, 23c. abra).
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23. abra: A kulonbos jelleg/marker péarok variabilitasanak szintje kdizégpcsolat az

egyes populaciok atlagos rangjai alapjan.

a.. A genetikai variancia észarnyjellegekariabilitdsa. x: genetikai variabilitas rangjai;ay
szarnyjellegek variabilitasanak rangjai.

b.: A genetikai variancia és az ivarszerv jellegekiaflitdsa. x: genetikai variabilitas
rangjai; y: az ivarszeryv jellegek variabilitdsamahkgjai.

c.. A szarny és az ivarszerv jellegek variabilitdsa.axszarnyjellegek variabilitasanak
rangjai; y: az ivarszeryv jellegek variabilitdsamahkgjai.
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24. abra: A genetikai variancia és a két szarnyjellegcsopartabilitasanak szintje kézotti

kapcsolat az egyes populaciok atlagos rangjai @tapj

a.. A genetikai variancia és a szarnyméret illetakalariabilitdsa. x: a genetikai variabilitas
rangjai; y: a szarnyméret és alak variabilitasamaalgjai.

b.: A genetikai variancia és a szarnymintazat valitdlse. x: a genetikai variabilitds rangjai;
y: a szarnymintazat variabilitasanak rangjai.

Figyelemre méltd azonban, hogy a genetikai vaitakil és a
szarnyjellegek fenotipusos variabilitasa kdzottaggpaltam a legmagasabb
korrelacios koefficienst. Mivel a szarnyon kétféknk tekintetben eltér
jellegcsoportot mértem le (a szarnymeéretet és glakdamint a mintazatot
leird bélyegek), a genetikai és a fenotipusos meigakdzotti korrelaciot agy
is megvizsgaltam, hogy a szarny fent emlitett kétlegcsoportjat
szétvalasztottam és kulon-kilon végeztem el a kKmik vizsgalatat a
méretet és alakot, valamint a mintazatot meghatdjellegekkel. Edszor a
szarny jellegeinek két csoportja kozotti korrelécigizsgaltam. Azt
tapasztaltam, hogy nem volt 6sszefliggés a kégpsteport variabilitAsdnak

a szintje kozott (13. tablazat: Szma+Sap). Amikaordban a genetikai
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variabilitds és a széarnyjellegek két kulonboesoportjanak fenotipusos
variancigja kozotti kapcsolatot vizsgaltam az erédyek azt mutattak, hogy
a szarny méretet és alakot meghatarozé jellegegni$ikians pozitiv
korrelacioban vannak a genetikai variabilitassa. (fablazat: Gen+Szma,
24a. abra), mig a sapkafoltok jellegeinek varitdslh nem korrelalt a
genetikai variancidval (13. tAblazat: Gen+Sap, 2bba).

Ez az eredmény indokoltta tette, hogy a két modialidjellegcsoport
(szarny és ivarszerv) varianciaja kozotti korredéis megvizsgaljam kulon-
kilon a szarnyméretet és alakot leird, valamirntdars/ mintazatat jellentz
jellegek atlagos rangjainak a segitségével. Ebbezteanzésben nem talaltam
szignifikans 06sszeflggést egyik Osszehasonlitasbam (13. tablazat,

Szma+tlv; Sap+lv).

7.2.2. A genetikai és a fenotipusos differencialédas kapesa

A genetikai és a fenotipusos variancia szerkezkté&sszehasonlitasa
soran a populacié parok kozotti differencialodasntg elemeztem. A
genetikai  differencialédas leirdsara a Cavalli-&for és Edwards
hartavolsagokat hasznaltam, mig a fenotipusos rdiffgalodast mindkét
morfometriai jellegtipusra (szarny illetve genidédlia kanonikus valtozék
atlaga alapjan szamitott euklideszi tavolsagokéthéineztem. Az igy kapott
tavolsagmatrixokat Mantel teszt segitségével hdsiam 6ssze.

A tesztek eredményei azt mutattak, hogy a huartagolk matrixa
szignifikans korrelacibban van a szarny jellegeseamolt euklideszi
tavolsagok matrixaval (14. tablazat: Gen+Szt, 28khra). Az ivarszerv
jellegek esetében azonban a két matrix korrelaciéja volt szignifikans (14.
tablazat: Gen+lv, 25b. abra). Ugyanakkor az is mgggfhet, hogy a két
morfologiai jelleg differencialédasanak mértéke &bznincs szignifikdns

korrelacio (14. tablazat: Szt+lv, 25c. abra).
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jelleg/marker parok N r p
Gen+Szt 45 0,450 0,011
Gen+lv 45 0,061 0,335
Szt+lv 45 0,246 0,082
Szma+Sap 45 0,748 0,002
Gen+Szma 45 0,390 0,023
Gen+Sap 45 0,351 0,021
Iv +Szma 45 0,214 0,117
lv+Sap 45 0,209 0,097

14. tablazat: A Mantel teszt eredményeGen: Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok
matrixa; Szt a szarnyjellegek kanonikus valtozoi alapjan sz&reaklideszi tadvolsagok
matrixa;Iv: az ivarszerv jellegek kanonikus valtozoi alapg@amolt euklideszi tavolsagok
matrixa;Szma a szarnyméret és alak jellegek kanonikus valtaiapjan szamolt euklideszi
tavolsagok matrixaSap: a sapkafolt jellegek kanonikus valtozéi alapjaareolt euklideszi
tavolsagok matrixar: korrelaciés koefficiensp: valésziriség. A szignifikans korrelaciot

vastag bdttipussal jeloltem.
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25. abra: A Mantel teszt eredményei.

a.. A Cavalli-Sforza és Edwards huartavolsagok (x &pgés a szarnyjellegek kanonikus
valtozéi alapjan szamolt euklideszi tavolsagokefygely) kozotti kapcsolat.

b.: A Cavalli-Sforza és Edwards hartavolsagok (x wypés az ivarszervjellegek kanonikus
valtozéi alapjan szamolt euklideszi tavolsagokefygely) kozotti kapcsolat.

c.. A szarny- (x tengely) és az ivarszerv jellegekténgely) kanonikus valtozéi alapjan
szamolt euklideszi tavolsagok kozétti kapcsolat.
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A korabbi eredmények tikrében, a fenotipusos és eaetikai
differencialédas mintazatanak 6sszehasonlitasan siwramegvizsgaltam a
szarnyméretet és a sapka foltokat jellémellegeket kulon-kulon. A
kanonikus Valtozok &tlaga alapjan mindkét jellegostra nézve kulon
megallapitottam a populaciok kozoétti morfometrigdivdlsagokat, majd
Mantel teszt segitségével 6s8t6r az igy kapott két tavolsagmatrixot
hasonlitottam 0Ossze. A tovabbi tesztekben pedig zarng két
jellegcsoportjara kapott matrixokat hasonlitottaresz a hurtavolsagok
matrixaval. Az eredmények alapjan megallapitottdrogy a szarny két
kilonbo® jellegcsoportjara szamolt matrixok nagyon szommEgnifikans
korrelacioban vannak egyméssal (14. tablazat, ZGaa), valamint a
genetikai tavolsadgok matrixaval is (14. tdbldzabp.2 c. abra). Ez az
eredmény azért volt meglgpmert azt jelezte, hogy a fenotipusos variancia
és a fenotipusos differencialédas dltéendenciakat mutat a szarny két
kl6nbd3 jellegcsoportja esetében.

Ugyanakkor a két morfometriai jellegtipusra (szaibgtve genitélia)
szamolt tavolsagmatrixot 0sszehasonlitva azt tapiésm, hogy nem
korrelalnak egymassal (14. tablazat: Szt+lv 25cajlvagyis a fenotipusos
differencialédas szintje a szarny és az ivarszelegek kozott nem mutat
parhuzamos trendeket. A korrelacié akkor sem matatt szignifikansnak,
amikor a genitalia jellegeire szamitott tavolsagimat kilén-kulon vetettem

0ssze a két szarnyjellegcsoportra szamitott tagoiaéixokkal.
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26. abra: A Mantel teszt eredményei.

a.. A szarnyméret és alak (x tengely) illetve a sganintazat jellegeinek kanonikus valtozoi
alapjan szamolt euklideszi tavolsagok (y tengebgdtti kapcsolat.

b.: A Cavalli-Sforza és Edwards hulrtavolsagok (x tdpg és a szarnyméret és alak
jellegeinek kanonikus valtoz6i alapjan szamolt &lddzi tavolsagok (y tengely) kozotti
kapcsolat.

c.. A Cavalli-Sforza és Edwards hurtavolsagok (x &ngés a szarny mintazat jellegeinek
(y tengely) kanonikus valtoz4i alapjan szamolt @lddzi tavolsagok kozotti kapcsolat.
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7.3.Az eredmények megvitatasa

A fenotipusos €s a genetikai varianciara vonatkofmrmaciok egyuttes
figyelembevétele igen fontos a kulonBoz evoluciés  kérdések
megvalaszolasaban, valamint a természetvédelmilgmatx megértésében.
Nem meglep tehat, hogy mind a genetikai, mind pedig a fensgs
variabilitast széles korben tanulmanyoztak a tepet@s populaciékban. Sok
esetben ez a két megkdzelités elvalt egymastovizsgalatokat kulon-kilon
végezték(morfometria: Wynhoff 2001; Fordyce és mtsai. 2002ieto és
mtsai. 2009; Dapportees mtsai. 2009, Toth és Varga 2011, genetika:
Aagaard és mtsai. 2002; Schmitt és mtsai. 2003ed@&r és mtsai. 2005;
Pecsenye mtsai. 2007), de a parhuzamos elemzésekran példa. Ez
utobbiakban éppen a genetikai és a morfometriai dreéayek
dsszehasonlitdsara helyezték a hangsulyt a ku@eiwaerts és mtsai. 1998;
Garnier és mtsai. 2005; Fiorentino és mtsai. 2B08ncoyés mtsai. 2009;
Suwanvijitrés mtsai. 2010; Diracés mtsai. 2011; Holléds mtsai. 2012).

Mivel a morfoldgiai jellegekre jellendz hogy tdbb-kevesebb fenotipusos
plaszticitdst mutatnak (azaz nem kizarolag geniefiadorok hatarozzak meg
6ket), fontos azt megvizsgalni, hogy valtozatossaguikyen korrelaciot
mutat a genetikai variabilitdssal. Mivel a fenotps plaszticitas mérteke
testrészfugg lehet (lasd 6. fejezet: szarnyjellegek és az nass jellegei),
érdekes lehet azt is elemezni, hogy a kulodb@strészeken meért jellegek
varianciagja mutat-e parhuzamos tendencidkat, ésy Hmsonld mddon

korrelalnak-e a genetikai variabilitassal.

A vizsgalatok soran az volt a célom, hogy fénytitdek aM. athalia
populacidk genetikai és fenotipusos variabilitAkamakapcsolatara. His
|épésben a variancia szintjét hasonlitottam 6sgsanaimpolimorfizmus és a

morfometriai vizsgalatok eredményei alapjan. Az derények el§

103



A genetikai és a fenotipusos variabilitas szingetéuktiraja kdzotti korelaciéM. athaliapopu-
lacidiban

megkozelitésben azt mutattak, hogy a genetikai @doidgiai variabilitas
koz06tt nincs szoros kapcsolat sem a szarnyak, gelig pz ivarszerv jellegeit
tekintve. A részletesebb elemzés azonban arra vdag#ott, hogy a
szarnyjellegek két tipusanak (méret+alak és mintazariabilitdsa kozott
nincs korrelacio. Igy tehat leléstégem nyilt a két jellegcsoport variabilitasat
kulon-kllon is dsszevetni a genetikai variabililds&bben az analizisben azt
tapasztaltam, hogy a szarny méretét és alakjab feitegek variabilitasa
szignifikansan korrelalt a genetikai varianciavalig a sapkafoltok jellegei
nem. Ez az eredmény azért érdekes, mert a szamgganés alakjat jellentz
bélyegek variabilitasa jelefgen alacsonyabb szintvolt, mint a szarny
mintazatat leiroké (lasd 6.2.3.1 fejezet). Udyik tehat, hogy a kevésbé
variabilis, a kornyezeti ténys8knek felteheden kevésbé kitett, szarny méret
és alak jobban jelzi a genetikai variabilitas géintmint a szarny mintazata,
melyrél szamotted mértéki plaszticitast tételezhetlink fel. Ugyanakkor ez az
eredmény 0Osszhangban van azzal is, hogy a szarmgtanés alakja
meghataroz6 az egyedek repulési adottsagait tekiided 6.3 fejezet). Az a
tény, hogy a méretet és alakot meghatarozo jellégestipusos varianciaja
alacsonyabb sziif mint a mintdzatot jellenéké, valamint hogy a
szarnyméret varianciaja szignifikans korrelacidbanvan az
enzimpolimorfizmus mértékével azt sugallja, hogglerk a jellegeknek a
fenotipusos varianciajat nagyrészt genetikai falltdratarozzak meg. Ennek
a feltevésnek az igazolasara azonban tovabbi vatsgat kell végezni.

A jelleg/marker parok variabilitasdnak mértéke Ktizdorrelaciora
kapott eredményekkel parhuzamosan a Mantel tesain@myei is azt
mutattak, hogy a genetikai és a morfolégiai diff@ialédas kozott szoros
korrelacio van a szarny jellegeit tekintve. Ugyataknagyon érdekes, hogy
akar a variabilitds szintjét, akar a differenci@édmértékét nézzik, a
genitalia jellegei nem korreléltak sem az enzimpolifizmussal, sem pedig a

szarnyjellegek fenotipusos varianciajaval. A kaeced hianya a két
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morfologiai jellegcsoport k6zott valostieg szamos okra vezethetissza.
Ugyan mindkét jellegcsoport variancigjat genetikai kornyezeti faktorok
hatarozzdk meg, de a kornyezeti tékehatasdnak a mértéke (vagyis a
jellegek fenotipusos plaszticitasa), valamint abkbbz tényesdk relativ
sulya feltehgien nagymeértékben eltér. Ismert példaul, hogy anga&r
erdsen ki vannak téve a kornyezeti ténjlezhatasainak (Shapiro 1976;
Brakefield és mtsai. 1996; Brakefield és French 9999e mint azt
eredményeim is mutatjak, még ebben a jellegcsoporth kilonbséget kell
tenni a mintdzat és a méret+alak jellegei kozotr. WEObbi jellegek
valOsziriileg szorosabb dsszefliggésben allnak éhedjek jellemsivel (a
taplalékforras mennyisége, eloszlasapmérséklet, a névényzet strukturgja,
stb.), amik feltehéen eltéé repllési sebességet, vagy rnarezési
képesseéget igényelnek (Hill és mtsai. 1999; Berisags mtsai. 2002). Ezért
ezeknek a szarnyjellegeknek a differencialodasitgzadaptiv killénbségeket
jelezhet a populacidk kdzoétt. Ugyanakkor aghélyek kdzotti kilbnbségek
(ktlonds tekintettel a taplalékforrasokra, vagy cankrsékletre) feltehéen
hatassal vannak a populaciékban megjelemzimvaltozatok dsszetételére is.
igy lehetséges, hogy az adaptacio és az ehhez\azadekcios hatasok a két
jelleg/marker kapcsan hasonlé tendenciaval rendetde Eredményeindth
tovadbba az is kinik, hogy a szarnymintdzatot és a meretet illethakat
meghatarozo jellegekre mas kornyezeti faktorok thedle hatassal. Amikor
ugyanis kulon-kilén vizsgaltam ezt a két jellegestqt, nem tapasztaltam
kozottuk dsszefliggéstitsa mintazat jellegei nem korrelaltak sem a geagtik
variabilitassal, sem pedig az ivarszervek jellegkin fenotipusos
variancigjaval. Raadasul a szarnymintazat jellegefenotipusos varianciaja
magasabb volt, mint a méretet és alakot jellétdz Ezek alapjan
feltételezhel, hogy a mintdzat jellegeinek a fenotipusos plesata
magasabb szifif vagyis kevésbé behataroltak a rajuk haté kénfeinetelek.

105



A genetikai és a fenotipusos variabilitas szingetéuktiraja kdzotti korelaciéM. athaliapopu-
lacidiban

Az ivarszervek jellegeinek varianciaja viszont cggkenge korrelacioban
volt az enzimpolimorfizmus szintjevel, valamint azamyjellegek
variabilitdsaval. Akkor sem tapasztaltam szignifik&orrelaciét, amikor a
szarnyjellegek két csoportjat kulonvalasztottamit @ differencialodas
szintjében sem tapasztaltam parhuzamos trendekéisik két jelleg/marker
csoporttal. Ez az eredmény részben meghgt, mert az irodalmi adatok
alapjan ismert, hogy az ivarszervek kevésbé varkiive a kornyezeti
hatasoknak, vagyis alacsonyabb fenotipusos pléézsal rendelkeznek
(Cesaroni és mtsai. 1994; Dapporto és mtsai. 2@t azt vartam, hogy a
genitalia jellegek variancigjanak a szintje ésexlszzete korrelacioban lesz a
genetikai variabilitissal és esetleg a szarny raééést alakjat leiré jellegekkel
is. A korrelacié hianya arra utal, hogy mas kormjeenyesdk hatnak a két

morfologiai jellegcsoport fenotipusos variancigjara
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8. OSSZEFOGLALAS

A Melitaea genusMellicta subgenusaba tarozo lepkefajok populacioi
Eurépa egyes részein hanyatlbak vagy alacsony eg&ediak, igy
konzervaciobioldgiai és természetvédelmi jelsggik igen nagy. A
subgenus taxonoOmiailag bonyolult, mivel killgllegeik igen variabilisak,
valamint rejtett fajok, alfajok lehetnek jelen. Agléhelyeik nagyon
hasonléak, bizonyos @ielyeken egyméas mellett fordulnakseEletmenet
stratégiajukbol adodéanMelitaeafajok populacidiban nagymértékehet a
genetikai sodrodas a véletlenszeesemeények (sztochasztikus hatasok)
bekovetkezése miatt. Ugyanis eg§stény egy csomoba viszonylag nagy
mennyisé petét rak le, és a fiatal hernyok is egy darabigasan élnek,
ezért egy fistény dsszes utdda egyszerre van kitéve a kilénkdnyezeti

faktorok hatasainak.

Az altalam vizsgalt harom tarkalepkefaj hasonldétsmendi, de
életciklusukban egy igen lényeges eltérést lehegfigeelni, ez pedig a
voltinizmus. Mig aM. britomartis és aM. aurelia évente egy nemzedékes,
addig aM. athalia esetében két tipust lehet elklloniteni. Az eggikologiali
tipusnak egy generacidja van egy évben (monovphimigy a masik tipusnak
ketts (bivoltin). Tovabba a. athalialarvélis fejbdése kis meértékben eltér a
masik két fajétol, ugyanis hernydik mar a diapaekdt szétszélednek a
hernyofészekdl, egyedileg taplalkoznak és egyedileg esztivaliliddtve
hibernalnak. Ezek a larvdk a masik két faj herngbijoval szélesebb

tapnovényspektrumot képesek hasznositani.

Vizsgalataim soran Blellicta subgenus harom fajdnak Karpat-medencei
populacidiban tanulmanyoztam a genetikai varidslszerkezetét, tovabba a
differencialédas mértékét. Ennek a vizsgalatnalkereményeire alapozva

kilénos figyelmet forditottam aM. athalia két fenologiai tipusdnak
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vizsgélatara, valamint a fajon bellli differencd#$ mintdzatanak
feltdrasara. Ezért ennek a fajnak kulon vizsgakiagenetikai variabilitasat és
fajon beldli differencialodasanak meértéket is, tava@ parhuzamos elemzést
végeztem a fenotipusos variabilitas és differendié$ vonatkozasaban. Az
eredményeket felhasznélva a genetikai és a fersm$§puariabilitas szintje
illetve struktlraja kozotti korrelaciét is megviddgm a M. athalia

populacidkban.

Dolgozatom ébb eredményeit az alabbiakban foglalom 6ssze.

= A vizsgalt haromMelitaeafaj enzimpolimorfizmus vizsgalata soran
harom Evoluciésan Szignifikans Egyseget (ESU-tphiiettem el aMellicta
subgenuson belil a harom fajnak megtedal Az eredményeim alapjariva
britomartis és aM. aurelia kdzelebbi, mig a. athalia tavolabbi rokonnak
bizonyultak. Ez ellentmond Wahlberg és mtsai. e@uyrinek, mivel a
vizsgalataik alapjan av. athalia és a M. britomartis bizonyult kozeli
rokonnak. Természetesen azt meg kell jegyezni, ldagnas modszerrel, a
Melitaeini tribusz 0sszes fajanak egy-egy egyed#tgaltak. AM. athalia
két fenoldgiai tipusa kozott egyik analizis sorémanutatkozott kilonbség,
azaz nem tekinthé&k genetikailag két kulon csoportnak. Mindezek aapj
valoszirisitheb, hogy az egy illetve két generacios jelleg eggfajt
fenotipusos plaszticitas, vagyis az elkulonuléshdlybeli sajatossagokon
alapszik. Az analizisek eredményei azonban tovkétiéseket vetettek fel,
ugyanis aM. athalia populaciok genetikailag nagymerteHifferencialddast

mutattak egymastol.

= A M. athalia genetikai valamint morfometriai adatainak parhuaam

elemzése soran fényt deritettem a populaciok eifigélodasi struktirajanak

mintazatara. Minden genetikai analizisben kimumattea populaciok
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regiondlis differencialédaséat, raadasul ebben atbes a régidk két jol
elkllonithet csoportot alkottak a keleti-, ill. nyugati Karpaedencének
megfeleben. A M. athalia két fenologiai tipusa ebben a vizsgalatban sem
kalondlt el egymastol egyik analizisben sem, telefiben a tipusu
vizsgalatban is azt tapasztaltam, hogy nincs acképort kozott genetikai
kilonbség. A fenotipusos differencialodast megvahsg kilon-kiloén a
szarny valamint a himivarszerv jellegeire vonatkbza szintén a populaciok
regionalis differencidlodasat tapasztaltam. A rkgia szarnyjellegek
vonatkozasdban részlegesen kulonlltek el a keldlti-nyugati Kérpat-
medencének megfeten, azonban az ivarszerv jellegei esetében ilyen
mintazat nem volt megfigyelhiet Eredmeényeim azt tukrozik tehat, hogy a
genetikai valamint a morfometriai vizsgalatok erédiyei hasonloak,
ugyanis mindkét esetben a populacidék regiondligedihcidlodasa volt
kimutathat6. Ez a mintdzat azonban az enzimpolimrods vizsgalatok
soran markansabbnak bizonyult, mivel ebben az esetbrégiokra raépul
egy magasabb hierarchia szint is, amely révéndidjii régiok a keleti-, ill
nyugati Karpat-medencének megfékt csoportosulnak. Bar a mintavételi
stratégiabol adédéan nem zérhatoé ki a genetikai kiegléte, azonban az
eredmények sokkal &ebben tdmasztjak ala a keleti-, ill. nyugati Ké&rpa

medence populacidinak elkuloniléseét.

* A genetikai variabilitast megvizsgalva Blellicta subgenuson belll
mindharom faj tekintetében magas siziahzimpolimorfizmust tapasztaltam.
A vizsgalt 15 enzimlokusz kdzul mind rendelkezéieraativ allélokkal, &t a
legtobb igen polimorfnak bizonyult. A polimorfizmusautatéi mindharom
esetben magasnak mutatkoztak, de a harom faj kgztathalia volt a

legvariabilisabb.

Mivel a Melitaeafajok az r-K kontinuum r-hez koézelebbi végén
helyezkednek el, a populacioikat jelémimértékben érintik a sztochasztikus

hatasok, igy intenziv drift varhatdo melynek kovetkényeként
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altalanossagban a populacioknak alacsony {sziesz a variabilitasa.
A dolgozatom eredményei ezzel ellentétben magastisarariabilitast
tukroztek, tehat nem a driftiit a variabilitas szintjét befolyasol6 éeges
tényednek. Keét tovabbi lehetséges tényehatasat elemezve (altalanos
Okolégiai jellemsk eltérései, kulonos tekintettel a tapnovény hasitas
spektrumanak nagysagara, vizsgalt populaciok htdyaefaj areajan belll)
oly médon, hogy a B/ellicta faj variabilitasat a Melitaeini tribusz 4 tovabbi
fajanak Euphydryas maturnak. aurinia Melitaea phoebeds M. ornatg
enzimpolimorfizmu adataival hasonlitottam 06ssze. Amdmények azt
mutattdk, hogy a vizsgalt fajok variabilitdsanakntazatat a centralis—

marginalis hipotézis magyarazza meg a legteljesebbe

A morfologiai jellegek valtozatossaga sok vizsdadat tikrozte a
genetikai variabilitds szintjét és szerkezetét. gy moédon a Levene-
valtozok szazalékos értékei azt sugalltak, hogyazszerveken mért jellegek
variabilitasa magasabb, mint a szarnyjellegeké.aEzeredmény varatlan,
hiszen a szarnyak koztudottan ki vannak téve a \dmeti tényedk
hatasainak, mig az ivarszervek morfologidja felié®de sokkal jobban
behatarolt.

A M. athalia fenotipusos variabilitAsanak vizsgalata soran lankidz
analizisek arra vilagitottak ra, hogy sem a szaseyn pedig az ivarszerv
jellegek variabilitdsdban nincs egyértélm szignifikAns kilonbség a
fenotipusos variancia mértékében a hierarchia fetntjén. Ugyanakkor a
két jellegcsoport esetében ellentétes tendenqi@sialtam a morfometriai
variabilitas mértékében a Karpat-medence keldéitvié nyugati tertletének
populécibéi kozoétt. Mig a szarnyakon mért jellegetiancidja parhuzamos
tendencidkat mutat a genetikai varianciaval, addigvarszervek jellegeinél

ellentétes trend volt megfigyelldet
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A genetikai és a fenotipusos variabilitas szintjgzdti korrelacios
vizsgélat eredményei élsnegkdzelitésben azt mutattak, hogy a genetikai és
morfologiai variabilitds k6zott nincs szoros kagassem a szarnyak, sem
pedig az ivarszerv jellegeit tekintve. A részlebds@lemzés azonban arra
vilagitott r4, hogy a szarnyjellegek két tipusarfaieret+alak €s mintazat)
variabilitasa kozott nincs korrelacio. Igy ezt at kéllegcsoportot kilon
kezelve a vizsgalati eredmények azt tukrozték, hagkevésbé varidbilis
szarnymeéret és alak jobban jelzi a genetikai vdiiad szintjét, mint a szarny
mintazata, melyl szamotted mértéki plaszticitast tételezhetink fel. Az a
tény, hogy a méretet és alakot meghatarozo jellégestipusos varianciaja
alacsonyabb sziif mint a mintdzatot jellenéké, valamint hogy a
szarnyméret varianciaja szignifikans korrelacidbanvan az
enzimpolimorfizmus meértékével azt sugallja, hogglkerk a jellegeknek a

fenotipusos variancigjat nagyrészt genetikai falkdratarozzak meg.

A genetikai és a fenotipusos differencialédas rkérték
dsszehasonlitdsa soran végzett Mantel teszt ergeingzt mutattak, hogy a
szarny jellegeit tekintve szoros korrelacié van iffecencialdodas ezen két
szintje k6zott. Ugyanakkor érdekes, hogy a varit@#silszintjehez hasonléan
a differencidlodas meértékében sem tapasztaltamelioiét a genitélia
jellegei és az enzimpolimorfizmus kozott. Raadaaukét morfometriai
jellegcsoport (szarny-, és genitaliajellegek) ddfecialodasa sem korrelalt
egymassal. A korrelacié hianya arra utal, hogyré&ltérnyezeti tényeaik

hatnak a két morfoldgiai jellegcsoport fenotipugasanciajara.
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9. SUMMARY

Species of theMellicta subgenus are listed as vulnerable or declining in
several countries of Europe. Therefore, thesecies are of obviously great
conservation concern. The subgenus is taxonomicahyplicated due to the
great variety of the species in their external abtars. Even the existence of
cryptic species has been suggested. The habitareetents and food plants
of Melitaea species partly overlap, they often co-occur witkire same
habitat. Melitaea species have fairly similar life cycle: femaley ka great
number of eggs in a few batches and their catarpilremain together
feeding gregariously. As a consequence, all offgpof a female might be
affected by various environmental factors. Duehis special reproductive
strategy populations of tHdelitaeaspecies are greatly exposed to stochastic
events and genetic drift is likely to have a lagféect on their genetic
composition.

The studied threeMelitaea species differ in voltinism. Hungarian
populations ofM. britomartis and M. aurelia have a single brood per year,
while M. athaliahas two ecotypes: one has one brood per year (rotimz)
and the other usually has two (bivoltine). Moreokaeval development df/.
athalia is slightly different compared to the other twaoat@pillars of this
species spread before the diapause, feed and aeAtibernate solitarily.
Furthermore, larvae dfl. athalia can exploit a wider range of food plants
than those of the other tWdelitaeaspecies.

In my surveys, thre®lelitaeaspecies were studied and | have analysed the
structure of genetic variation and the level ofaéntiation of these species
in the Carpathian Basin. | was particularly intéedsin the level of
differentiation amongV. athalia populations with special regard to the two
ecotypes of this species. Accordingly, | have asediythe pattern of genetic
differentiation amongM. athalia populations in the Carpathian Basim.
addition to the study of enzyme polymorphism | asoveyed the structure

112



Summary

of morphometric variation using selected charastes of wings and
external genitalia. Thus, the structure of genatid phenotypic variation was
investigated in parallel. This approach allowedtmanalyse the association

between genetic and phenotypic variation in thecsss.

The results can be summarized in the following {soin

= Three distinct Evolutionary Significant Units (EQUwere detected
within the Mellicta subgenus in the Carpathian Basin correspondinttpeo
three species. The results revealed BhabritomartisandM. aureliaseem to
be closely related, whil®l. athalia appears to be a further relative. This
result contradicts to those of Wahlberg and hisar&ers’ surveys. In their
tree, M. athalia and M. britomartis were closely related, whil¥. aurelia
occurred in a neighbouring branch with other reladpecies. It has to be
mentioned, however, that their approach was ewtidéferent: they used
other markers to study the phylogeny of all speakthe Melitaeini tribe
using 1-3 individuals from each. None of my resufispported the
differentiation between the two ecotypedvhfathalia that is, they cannot be
considered as genetically separated groups. Therappdifference in the life
cycle between the mono- and bivoltine ecotypesabably the consequence
of the high phenotypic plasticity of the speciesd ah is probably the
consequence of habitat quality. The results alsbcated thatM. athalia

populations were highly differentiated from eacheut

= In parallel analyses of genetic and morphometrita dawas able to
describe the pattern of differentiation M. athalia All genetic analyses
suggested a clear regional differentiation. Morepvlee regions could be
separated to the East and West geographic zon#se dCarpathian Basin.
The two ecotypes dfl. athalia were not separated in these analyses either
implying that there are no genetic differences leetwvthem. Findings of the
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morphometric studies of wings and genital orgarsrvgd a regional pattern
of differentiation of the phenotypic variation asellv Considering the

characters measured on the wings, the separatiorede the regions of the
East and West geographic zones of the Carpathiam Bas less clear than
in the study of enzyme polymorphism. This West-Eagiaration, however,
was not detected in the characters measured ongéhdal structures.
Accordingly, the results of my work indicated thiae structure of genetic
and phenotypic variation exhibited certain simtlag in M. athalia, as

regional pattern of differentiation was detected lfoth types of variation.
The geographic pattern, however, proved to be rooneplex in the genetic
analyses as the regions composed two clear grarpssponding to the East
and West geographic zones of the Carpathian Basonsidering our

sampling strategy the presence of a genetic cieima@t be completely ruled
out. Nevertheless, the results support the Wesdt-Eaparation of the

populations more strongly.

= Analysing the level of genetic variability in tiellicta subgenus, high
enzyme polymorphism was found in all three speddsstudied 15 enzyme
loci had alternative alleles; moreover most of theemne highly polymorphic.
The classidcal parameters of genetic variation vaggh in all three species,
but theM. athaliaseemed to be the most divers.

Since Melitaea species take place at the r side of the r-K cootim,
stochastic events affect their populations to atgegtent. Thus, genetic drift
was expected resulting in low level of variabilitythin the populations. As
opposed to my expectations the results indicatedxéiemely high level of
enzyme polymorphism. Looking for the explanatiorite$ high variation the
effect of two further possible factors was consder(i) general ecology of
the species especially the range of host planitzatibn; (ii) the site of the
studied populations relative to the distributioraapf the species. Moreover,
the genetic data of the thrétellicta species were compared to those of four

other species of the Melitaeini tribuguphydryas maturnakE. aurinia
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Melitaea phoebeand M. ornatg. The results showed that the pattern of
genetic variation in the seven species \Wast explained by the central-
marginal hypothesis.

In the analysis of phenotypic variation first wenqmared the different
morphometric characters. Surprisingly, the Leveagables expressed as
percentages of trait averages suggested that thatioa of characters of
external genitalia were higher than those of thegwraits. This result was
unexpected, as it is generally known that wingtdrare more affected by
environmental factors, while the morphology of em& genitalia is more

determined by genetic factors.

In many surveys, the genetic structure of poputatias reflected in the
variability of morphological characters. Thus, wentasted the phenotypic
and genetic variation in thel. athalia populations studied. Both types of
variation exhibited a geographic pattern; that ismare or less expressed
regional differentiation was observed in the analyf enzyme
polymorphism and morphometric traits of the wingsl &xternal genitalia as
well. Few significant differences were found in thleenotypic variation of
the characters of the wings and genitalia betwétherethe two ecotypes or
the two zones of the Carpathian Basin. Neverthedessndency was found
for several traits of the wings for higher variatiom the populations of the
East zone of the Carpathian Basin. This tendensyimwaccordance with that
observed for enzyme polymorphism. In contrast, tiiagts of the genital
organs showed an opposite tendency; i.e. the pigusaof the West zone of
the Carpathian Basin seemed to be more variabfettizse of the East one.

» Testing the correlation between the level of phgpiot and genetic
variation at first sight | did not detect signifidarelationship between them
neither for the traits of external genitalia nor the wing characters. In a

more detailed analysis, however, | found that the types of wing traits
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(sizet+shape and pattern) are not correlated with esher. Accordingly, |
handled the two types of wing characters separatebfl further analyses,
and found that variation in the size and shapehefwings which are less
variable and less influenced by environmental factes significantly
correlated to the level of enzyme polymorphism. tThg phenotypic
variation of these characters is a better indicat@enetic variation than that
of wing pattern which is assumed to be more pla3tiese results suggested
that the phenotypic variance of the size and sluligbe wings was mainly
determined by genetic factors. Nevertheless, thell®f morphometric
variation of the traits of genitalia was not coated to either the amount of
enzyme polymorphism or to that of phenotypic vaoiain the size and shape

of the wings.

| have used a series of Mantel tests to compardetlet of genetic and
morphometric differentiation among thé. athalia populations. The results
indicated a relatively strong correlation betwedrenmtypic differentiation
estimated on the basis of the size and shape ¢bewaaf the wings and
genetic differentiation characterised by enzyme ympolrphism. No
correlation was found, however, between the le¥glemetic and phenotypic
differentiation when the traits of external genédalere used in the analyses.
Moreover, phenotypic differentiation was not caatetl either between the
two types of morfometric traits. The lack of coat®bn between wing traits
and those of the genitalia implies that differemvieonmental factors

influence them.

116



Készénetnyilvanitas

10.KOSZONETNYILVANITAS

Mindenekebtt szeretnék koszonetet mondani témaviaeiek, Dr.
Pecsenye Katalinnak és Prof. Dr. Varga Zoltannakreai segitségukert,
tamogatasukért valamint hogy sokéves tapasztalataladva segitették
munkamat. Kulon koszonettel tartozom Mester Valaia aki
nélkilozhetetlen segitséget nydjtott az enzimpatiimmus vizsgalatok
elvégzése soran. Koszondm munkatarsamnak Dr. Beredaditnak
valamennyi szakmai és emberi segitségét. HalasokaDy. Toth Janosnak,
aki nagyon sok hasznos tanaccsal latott el a asgamegvaldsitasaban,
valamint megtanitotta nekem a genitalia preparabepjait. Szeretném
megkdszonni Dr. Végvari Zsoltnak a statisztikainetések kivitelezésében
nyujtott segitségét, és javaslatait. Koszénom Rab® Sandornak és Kozma
Péternek a mintdk begpesét, valamint az EvolGciés Allattani és
Humanbioldgiai Tanszék dsszes dolgozodjanak tams@ttakik segitették
munkamat. Halaval tartozom édesanyamnak, valaréijgrinek a dolgozat
Kivitelezésében és szerkesztésében nyujtott sgikéd. Kutatasaim anyagi
hatterét az NKFP-3 B/023/2004 és az OTKA 84071K ydutok

biztositottak.

117



Irodalom

11.IRODALOM

Aagaard, K., Hindar, K., Pullin, A.S., James, C.HHammarstedt, O.,
Balstad, T. & Hanssen, O. (2002) Phylogenetic i@tahips in brown
argus butterflies (Lepidoptera : Lycaenidae : Axjdirom north-western
Europe.Biological Journal of the Linnean Socie#b: 27-37.

Achtelik, G. (2006) Molekularbiologische Analyserdgnetischen Diversitéat
des Melitaea athalia/celadussa-Komplexes (LepidaptRymphalidae)
unter Anwendung der ISSRPCR auf Art-, Unterart- und
Populationsebene. PhD Thesis, Ruhr-Universitat Boch

Allendorf, F.W. & Luikart, G. (2007) Conservatiomd the Genetics of
Populations. Blackwell Publishing, Oxford.

Als, T.D., Vila, R., Kandul, N.P., Nash, D.R., Ye&.H., Hsu, Y.F.,
Mignault, A.A., Boomsma, J.J. & Pierce, N.E. (2004)e evolution of
alternative parasitic life histories in large blbatterflies. Nature 432:
386-390.

Avis, J.C. (1994). Molecular markers, Natural higtoand evolution.
Chapman and Hall, New York.

Avise, J.C. (2005) Phylogenetic units and curren@bove and below the
species level. In: Purvis, A., Gittleman, J.L. & oBks, T. (eds.)
Phylogeny and conservatiol@ambridge University Press, Cambridge,
pp. 77-100.

Bargelloni, L., Alarcon, J.A., Alvarez, M.C., PenZa, Magoulas, A., Palma,
J. & Patarnello, T. (2005) The Atlantic-Mediterrane transition:
Discordant genetic patterns in two seabream spebiptodus puntazzo
(Cetti) and Diplodus sargus (LMolecular Phylogenetics and Evolution
36: 523-535.

Beebee, T. & Rowe, G. (2004) An Introduction to Bmilar Ecology.
Oxford University Press, Oxford, pp. 346.

Bereczki, J., Pecsenye, K., Peregovits, L. & Varga,(2005) Pattern of
genetic differentiation in the Maculinea alcon spsgroup (Lepidoptera,
Lycaenidae) in Central Europdournal of Zoological Systematics and
Evolutionary Researcid3: 157-165.

Bereczki, J., Pecsenye, K. & Varga, Z. (2006) Gapfical versus food plant
differentiation in populations of Maculinea alcorLepidoptera
Lycaenidae) in Northern Hungarfuropean Journal of Entomology
103:725-732.

Bereczki, J., Toth, J.P., Toth, A., Batori, E., 8avye, K. & Varga, Z. (2011)
The genetic structure of phenologically differetdch Large Blue
(Maculinea arion) populations (Lepidoptera: Lycaas) in the
Carpathian basirEuropean. Journal of Entomologi08: 519-527.

118



Irodalom

Bergman, K.O., Askling, J., Ekberg, O., Ignell, Mahlman, H. & Milberg,
P. (2004) Landscape effects on butterfly assemblagen agricultural
region.Ecography27: 619-628.

Berlocher, S.H. & Feder, J.L. (2002) Sympatric sm@an in phytophagous
insects: moving beyond controversifnaual Review of Entomology7:
773-815.

Berwaerts, K., Van Dyck, H., Van Dongen, S. & Matén, E. (1998)
Morphological and genetic variation in the speckldod butterfly
(Pararge aegeria L.) among differently fragmenteahd$capes.
Netherlands Journal of Zoolog§8: 241-253.

Berwaerts, K., Van Dyck, H. & Aerts, P. (2002) Dadlight morphology
relate to flight performance? An experimental testh the butterfly
Pararge aegeri&unctional Ecology16: 484-491.

Besold, J., Huck, S. & Schmitt, T. (2008) Allozymelymorphisms in the
small heath, Coenonympha pamphilus: recent ecabgglection or old
biogeographical signal®nnales Zoologici Fennici5: 217-228.

Binzenhdofer, B., Schroder, B., Strauss, B., Biedeaim R. & Settele, J.
(2005) Habitat models and habitat connectivity gsial for butterflies
and burnet moths - The example of Zygaena caraiolend
Coenonympha arcaniBiological Conservationl26: 247-259.

Bohme, M.U., Schneeweiss, N., Fritz, U., Schletgl,& Berendonk, T.U.
(2007) Small edge populations at risk: genetic g of the green
lizard (Lacerta viridis viridis) in Germany and ifgations for
conservation managemefonservation Geneti¢c8: 555-563.

Bohonak, A.J. (1999) Dispersal, gene flow, and pefpan structure.
Quarterly Review of Biology4: 21-45.

Brakefield, P.M. & French, V. (1999) Butterfly wiagthe evolution of
development of colour patterrBioessays21: 391-401.

Brakefield, P.M., Gates, J., Keys, D., Kesbeke, Wijngaarden, P.J.,
Monteiro, A., French, V. & Carroll, S.B. (1996) Ddwpment, plasticity
and evolution of butterfly eyespot patterNsiture 384: 236-242.

Bridle, J.R. & Vines, T.H. (2007) Limits to evolati at range margins: when
and why does adaptation fail?ends in Ecology & Evolutigr22: 140-
147.

Briscoe, D.A., Malpica, J.M., Robertson, A., Smit&,J., Frankham, R.,
Banks, R.G. & Barker, J.S.F. (1992) Rapid Loss eh@&ic-Variation in
Large Captive Populations of Drosophila Flies - licgiions for the
Genetic Management of Captive Populatio@snservation Biology6:
416-425.

119



Irodalom

Bryant, E.H. (1984) A Comparison of Electrophoreticd Morphometric
Variability in the Face Fly, Musca-AutumnalBvolution 38: 455-458

Butlin, R.K. & Tregenza, T. (1998) Levels of gergholymorphism: marker
loci versus quantitative trait®hilos Trans R Soc Lond B Biol S8b3:
187-98.

Cassel, A. & Tammaru, T. (2003) Allozyme varialyilib central, peripheral
and isolated populations of the scarce heath (Goanpha hero :
Lepidoptera, Nymphalidae): Implications for consgion. Conservation
Genetics4: 83-93.

Cavalli-Sforza, L.L. & Edwards, AW.F. (1967) Phgknetic analysis:
models and estimation procedur@Ammerican Journal of Human Genetics
19: 233-257.

Cesaroni, D., Lucarelli, M., Allori, P., Russo, &. Sbordoni, V. (1994)
Patterns of evolution and multidimensional systérsain graylings
(Lepidoptera: HipparchiapBiological Journal of the Linnean SocigB2:
101-119.

Coates, B.S., Sumerford, D.V. & Hellmich, R.L. (200Geographic and
voltinism differentiation among North American Qsta nubilalis
(European corn borer) mitochondrial cytochrome @ase haplotypes.
Journal of Insect Sciencé: 1-9.

Crandall, K.A., Bininda-Emonds, O.R.P., Mace, G&Wayne, R.K. (2000)
Considering evolutionary processes in conservdiiology. Treg 15

Crnokrak, P. & Roff, D.A. (1995) Dominance VariancéAssociations with
Selection and Fitnesbleredity, 75: 530-540.

Dapporto, L., Bruschini, C., Baracchi, D., Cini,, A&ayubo, S.F., Gonzalez,
J.A. & Dennis, R.L.H. (2009) Phylogeography and rdeuw-intuitive
inferences in island biogeography: evidence fromphometric markers
in the mobile butterfly Maniola jurtina (Linnaeus)Lepidoptera,
Nymphalidae)Biological Journal of the Linnean Socig88: 677-692

Descimon, H. & Mallet, J. (2010) Bad species. Iatt8le, J., Konvicka, M.,
Shreeve, T., Dennis, R. & Dyck, V. (ed€kology of Butterflies in
Europe.Cambridge University Press, London: pp. 219-249.

Diamond, J. (1989) Overview of recent extinctiam. Pearls, M. & Western,
D. (eds): Conservation for the twenty-first centur@xford University
Press, New York, pp. 37-41.

Dinca, V., Lukhtanov, V.A., Talavera, G. & Vila, R. (204) Unexpected
layers of cryptic diversity in wood white Leptiddautterflies. Nature
Communication2: 324.

120



Irodalom

Dinca, V., Dapporto, L. & Vila, R. (2011b) A combined ruic-
morphometric analysis unravels the complex bioggolgical history of
Polyommatus icarus and Polyommatus celina commaa bltterflies.
CORD Conference Proceedin@®: 3921-3935.

Earl, D.A. & vonHoldt, B.M. (2011) STRUCTURHARVESTER: a website
and program for visualizing STRUCTURE output anglementing the
Evanno methodConservation Genetics Resourcds, 359-361. DOI:
10.1007/s12686-011-9548-7

Ebert, G. & Rennwald, E. (1991) Die Schmetterlirggden-Wrttenbergs.
Eugen Ulmer GmbH, Stuttgart.

Eckert, C.G., Samis, K.E. & Lougheed, S.C. (2008n&ic variation across
species' geographical ranges: the central-margydthesis and beyond.
Molecular Ecology17: 1170-1188.

Emelianov, I., Marec, F. & Mallet, J. (2004) Genomevidence for
divergence with gene flow in host races of the Harsudmoth.
Proceedings of the Royal Society B-Biological Smer271:97-105.

Erhardt, A. (1985) Diurnal Lepidoptera - Sensitimelicators of Cultivated
and Abandoned Grasslankhurnal of Applied Ecology?2: 849-861.

Erhardt, A. & Thomas, J.A. (1991) Lepidoptera agdigators of change in
seminatural grasslands of lowland and upland EurbpeCollins, N.M.
& Thomas, J.A. (eds.The Conservation of Insects and their Habitats.
Academic Press, London, pp. 213-236.

Eriksson, K., Halkka, O., Lokki, J. & Saura, A. 8 Enzyme
polymorphism in feral, outbred and inbred rats {&atnorvegicus).
Heredity, 37: 341-349.

Estonba, A., Solis, A., Iriondo, M., Sanz-Martin,.M Perez-Suarez, G.,
Markov, G. & Palacios, F. (2006) The genetic didiveness of the three
Iberian hare species: Lepus europaeus, L. granstemsl L. castroviejoi.
Mammalian Biology71: 52-59.

Evanno, G., Regnaut, S. & Goudet, J. (2005) Detgcthe number of
clusters of individuals using the software STRUCHRJR simulation
study.Molecular Ecology14: 2611-2620.

Excoffier, L., Smouse, P. & Quattro, J. (1992) Amsad of molecular
variance inferred from metric distances among DNAplbtypes:
Application to human mitochondrial DNA restrictidiata.Genetics 131
479-91.

Fahrig, L. (2003) Effects of habitat fragmentation biodiversity.Annual
Review of Ecology Evolution and SystemaBds 487-515.

121



Irodalom

Falconer, D.S (1981) Introduction to quantitativenetics. (Third edition)
Longman Scientific and Technical, New York.

Fartmann, T. (2004) Die  Schmetterlingsgemeinschafteder
Halbtrockenrasen-Komplexe des Diemeltales. Biozdgiel von
Tagfaltern und Widderchen in einer alten Hudelahdi#cAbhandlungen
aus dem Westfalischen Muscum fur Naturu66gl): 1-256.

Felsenstein, J. (1985) Confidence-Limits on Phytoge - an Approach
Using the Bootstragevolution 39: 783-791.

Fiorentino, V., Salomone, N., Manganelli, G. & QGiusF. (2008)
Phylogeography and morphological variability indasnails: the Sicilian
Marmorana (Pulmonata, HelicidadBiological Journal of the Linnean
Society 94: 809-823.

Fleishman, E., Thomson, J.R., Mac Nally, R., MurpbyD. & Fay, J.P.
(2005) Using indicator species to predict specielness of multiple
taxonomic groupsConservation Biologyl9: 1125-1137.

Fordyce, J.A., Nice, C.C., Forister, M.L. & ShapirA.M. (2002) The
significance of wing pattern diversity in the Lycédae: mate
discrimination by two recently diverged speciésurnal of Evolutionary
Biology, 15: 871-879.

Francoy, T.M., Wittmann, D., Steinhage, V., DradsghM., Muller, S.,
Cunha, D.R., Nascimento, A.M., Figueiredo, V.L.Simoes, Z.L.P., De
Jong, D., Arias, M.C. & Goncalves, L.S. (2009) Moometric and
genetic changes in a population of Apis mellifeftera34 years of
Africanization.Genetics and Molecular Resear@h 709-717.

Frankham, R. (1995) Conservation genetfsnual Review of Genetic9:
305-327.

Frankham, R., Ballou, J. D. & Briscou, D. A. (200B)troduction to
Conservation Genetics. Cambridge University Préasbridge, pp. 617

Futuyma, D.J. (2005) Evolution. Sinauer AssociateSunderland,
Massachusetts.

Garnier, S., Alibert, P., Audiot, P., Prieur, BR&asplus, J.Y. (2004) Isolation
by distance and sharp discontinuities in gene faqies: implications for
the phylogeography of an alpine insect species,aliie solieri.
Molecular Ecology13: 1883-1897.

Garnier, S., Magniez-Jannin, F., Rasplus, J.Y. §bét, P. (2005) When
morphometry meets genetics: inferring the phylogaplgy of Carabus
solieri using Fourier analyses of pronotum and ngaleitalia.Journal of
Evolutionary Biology18: 269-280.

122



Irodalom

Gorrochotegui-Escalante, N., Munoz, M.D., Fernar8alas, |., Beaty, B.J.
& Black, W.C. (2000) Genetic isolation by distarasaong Aedes aegypti
populations along the northeastern coast of MexAcoerican Journal of
Tropical Medicine and Hygiené2: 200-209.

Goudet, J. (1995) Fstat version 1.2: a computegnara to calculate F-
statistics.Journal of Heredity86: 485.

Gratton, P., Konopinski, M.K. & Sbordoni, V. (2008pleistocene
evolutionary history of the Clouded Apollo (Parnassmnemosyne):
genetic signatures of climate cycles and a 'timgeddent’ mitochondrial
substitution rateMolecular Ecology17: 4248-4262.

Grobler, J.P., Mafumo, H.B. & Minter, L.R. (2003)efetic differentiation
among five populations of the South African ghastgf Heleophryne
natalensisBiochemical Systematics and Ecolpg¥: 1023-1032.

Guillaumin, M. & Descimon, H. (1976) La notion djgece chez les
LépidopteresLes problemes de I'espece dans le regne anigiall29—
201.

Habel, J.C., Schmitt, T. & Muller, P. (2005) Theufth paradigm pattern of
post-glacial range expansion of European terréstsipecies: the
phylogeography of the Marbled White butterfly (Satge, Lepidoptera).
Journal of Biogeographyd2: 1489-1497.

Habel, J.C. & Schmitt, T. (2009) The genetic comseges of different
dispersal behaviours in Lycaenid butterfly specidBulletin of
Entomological Resear¢cB9: 513-523.

Habel, J.C. & Schmitt, T. (2012) The burden of dendiversity.Biological
Conservation147:270-274.

Habel, J.C., Junker, M. & Schmitt, T. (2010) Higisprsal ability and low
genetic differentiation in the widespread butterfigecies Melanargia
galatheaJournal of Insect Conservatiph4: 467-478.

Habel, J., Lens, L., Rodder, D. & Schmitt, T. (2DFtom Africa to Europe
and back: refugia and range shifts cause high gediéferentiation in the
Marbled White butterfly Melanargia galathe®MC Evolutionary
Biology, 11: 215.

Hammer, @., Harper, D.A.T. & Ryan, P.D. (2006) PASPaleontological
Statistics, version 1.5@/eb sitehttp://folk.uio.no/ohammer/past

Hammouti, N., Schmitt, T., Seitz, A., Kosuch, J. \eith, M. (2010)
Combining mitochondrial and nuclear evidences: faned evolutionary
history of Erebia medusa (Lepidoptera: Nymphalid&atyrinae) in
Central Europe based on the COI gelmrnal of Zoological Systematics
and Evolutionary Researc8: 115-125.

123



Irodalom

Hard, J.J. (1995) A quantitative genetic perspectim the conservation of
intraspecific diversity.Evolution and the Aquatic Ecosystem: Defining
Unique Units in Population Conservatioh/: 304-326.

Harris, H. & Hopkinson, D.A. (1976) Handbook of gnze electrophoresis
in human genetics. North-Holland Publishing Compaxmsterdam.

Hartl, D.L. (1998) A Primer of Population GeneticSinauer Associates,
Sunderland, Massachusetts.

Hartl, G.B. & Reimoser, F. (1988) Biochemical véoa in roe deer
(Capreolus capreolus L.): are r-strategists amoegy djenetically less
variable than K-strategist$feredity, 60: 221-227

Hartl, D.L. & Clark, A.G. (1989) Principles of polation genetics. (Second
edition) Sinauer Associates, Sunderland, Massatisuse

Hartl, G.B., Markov, G., Rubin, A., Findo, S., Lar@. & Willing, R. (1993)
Allozyme Diversity within and among Populations3Ungulate Species
(Cervus-Elaphus, Capreolus-Capreolus, Sus-Scrdf&oatheastern and
Central-EuropeZeitschrift Fur Saugetierkunde-International Joul o
Mammalian Biology58: 352-361

Hartl, G.B., Zachos, F.E., Nadlinger, K., Ratkieayid/., Klein, F. & Lang,
G. (2005) Allozyme and mitochondrial DNA analysisFwench red deer
(Cervus elaphus) populations: genetic structure imdmplications for
management and conservatibammalian Biology70: 24-34.

Haubrich, K. & Schmitt, T. (2007) Cryptic differeation in alpine-endemic,
high-altitude butterflies reveals down-slope glaaefugia. Molecular
Ecology 16: 3643-3658.

Hedrick, P.W. (1985) Genetic of Populations. Jondadrtlett Publishers,
Boston.

Hill, J.K., Thomas, C.D. & Blakeley, D.S. (1999) d&ution of flight
morphology in a butterfly that has recently expahdes geographic
range.Oecologig 121: 165-170.

Hill, J.K., Hughes, C.L., Dytham, C. & Searle, J(B006) Genetic diversity
in butterflies: interactive effects of habitat fragntation and climate-
driven range expansioBiology Letters2: 152-154.

Hobbs, R.J. & Mooney, H.A. (1998) Broadening thediretion debate:
Population deletions and additions in Californial aWestern Australia.
Conservation Biologyl2: 271-283.

Hodgson, J.A., Moilanen, A., Bourn, N.A.D., Bulma&R. & Thomas, C.D.
(2009) Managing successional species: Modelling dependence of
heath fritillary populations on the spatial distiion of woodland
managemenBiological Conservationl42: 2743-2751.

124



Irodalom

Hoelzel, A.R., Natoli, A., Dahlheim, M.E., OlavariC., Baird, RW. &
Black, N.A. (2002) Low worldwide genetic diversity the killer whale
(Orcinus orca): implications for demographic higtdProceedings of the
Royal Society of London Series B-Biological Scigri2@9: 1467-1473.

Hollés, A., Pecsenye, K., Bereczki, J., Batori, Egkosy, L. & Varga, Z.
(2012) Pattern of genetic and morphometric difféagion in Maculinea
nausithous (Lepidoptera: Lycaenidae) in the CarpattBasin. Acta
Zoologica Hungaricab8: 87-103.

Hughes, J.B., Daily, G.C. & Ehrlich, P.R. (1997)pRtation diversity: Its
extent and extinctiorScience278: 689-692.

Issekutz, L. & Kovacs, L. (1954) A melitaea-nemadidn csoportja, kilonds
tekintettel a M. britomartisra. Rovartani koézlemények, Folia
Entomologica Hungaricar: 133-146.

IUCN-International Union for Conservation of Natwed Natural Resources
2008. IUCN Red List of Threatened SpeciedVeb site:
www.iucnredlist.org.

IUCN 2012.ThelUCN Red List of Threatened Species. Version 201\2/éb
site: http://www.iucnredlist.org.

Janson, K. (1987) Allozyme and Shell Variation imot Marine Snails
(Littorina, Prosobranchia) with different dispersatbilities. Biological
Journal of the Linnean Socie§0: 245-256.

Joyce, D.A. & Pullin, A.S. (2003) Conservation incgkions of the
distribution of genetic diversity at different seal a case study using the
marsh fritillary butterfly (Euphydryas auriniaBiological Conservation
114:453-461.

Kelley, S.T., Farrell, B.D. & Mitton, J.B. (2000)ffEcts of specialization on
genetic differentiation in sister species of bagleties Heredity, 84: 218-
227.

Keyghobadi, N., Roland, J. & Strobeck, C. (1999)ulence of landscape on
the population genetic structure of the alpine dyllit Parnassius
smintheus (PapilionidaeMolecular Ecology8: 1481-1495.

Kirkpatrick, M. & Barton, N.H. (1997) Evolution c& species’ rangelhe
American. Naturalist150: 1-23.

Kizic, M. & Borovac, M. (2001) ImageJ:Image Prodagsand Analysis in
Java,Web sitehttp://rsb.info.nih.gov/ij/docs/pdfs/imagej-guifpd

Kudrna, O., Harpke, A., Lux, K., Pennerstorfer,Schweiger, O., Settele, J.
& Wiemers, M. (2011) Distribution Atlas of Butteds in Europe.
Gesellschaft fur Schmetterlingsschutz, Halle.

125



Irodalom

Lande, R. (1981) The minimum number of genes doutirng to quantitative
variation between and within populatio®@enetic99: 541-553.

Lande, R. & Barrowclough, G.F. (1987) Effective ptgiion size, genetic
variation and their use in population managementSuole, M.E. (ed.)
Viable population for conservation. Cambridge Umnsily Press,
Cambridge, pp. 87-123.

Launer, A.E. & Murphy, D.D. (1994) Umbrella Specasd the Conservation
of Habitat Fragments - a Case of a Threatened Blytend a Vanishing
Grassland EcosysterBiological Conservation69: 145-153.

Leberg, P.L. (1996) Applications of allozyme eleginoresis in conservation
biology. In: Smith, T.B. & Wayne, R.K. (Eds.) Moldar genetic
approaches in conservation. Oxford University Rr&sdord, pp. 87-103.

Leijs, R., van Apeldoorn, R.C. & Bijlsma, R. (1999ow genetic
differentiation in north-west European populatiom$ the locally
endangered root vole, Microtus oecononiislogical Conservation87:
39-48.

Leneveu, J., Chichvarkhin, A. & Wahlberg, N. (200@arying rates of
diversification in the genus Melitaea (Lepidoptekymphalidae) during
the past 20 million year®iological Journal of the Linnean Socig87:
346-361.

Lenormand, T. (2002) Gene flow and the limits touna selectionTrends
in Ecology & Evolutionl7: 183—-189.

Lepidopteren Arbeitsgruppe (1987) Tagfalter unck Ibhebesnrdume. Arten -
Gefahrdung- Schutz. Schweizerischer Bund fur Natwie. pp. 222-231.

Louy, D., Habel, J.C., Schmitt, T., Assmann, T.,y&e M. & Muller, P.
(2007) Strongly diverging population genetic patteiof three skipper
species: the role of habitat fragmentation and eiisgd ability.
Conservation Genetic8: 671-681.

Lozier, J.D., Roderick, G.K. & Mills, N.J. (2008)v&lutionarily significant
units in natural enemies: Identifying regional plapions of Aphidius
transcaspicus (Hymenoptera: Braconidae) for udedlogical control of
mealy plum aphidBiological Contro| 46: 532-541.

Lowe, A., Harris, S. & Ashton, P. (2004) Ecologicgénetics. Design,
analysis and Application. Blackwell Publishing, dah.

Maes, D., Vanreusel, W., Talloen, W. & Van Dyck, (2004) Functional
conservation units for the endangered Alcon Bludéebily Maculinea

alcon in Belgium (Lepidoptera : Lycaenida&jological Conservation
120:229-241.

126



Irodalom

Manel, S., Schwartz, M.K., Luikart, G. & Taberl®, (2003) Landscape
genetics: combining landscape ecology and populageneticsTrends
in Ecology and Evolutigrnl8: 189-197.

Manly, B.F.J. (1986) Multivariate Statistical Mett® A primer. Chapman &
Hall, London. Pp. 26-41.

Mantel, N. (1967) The detection of disease clusterand a generalized
regression approacancer Researgl27: 209-20.

Mantel, N. & Valand, R.S. (1970) A Technique of Nanametric
Multivariate AnalysisBiometrics 26: 547-558.

Marcon, P.C.R.G., Taylor, D.B., Mason, C.E., HelmiR.L. & Siegfried,
B.D. (1999) Genetic similarity among pheromone waalfinism races of
Ostrinia nubilalis (Hubner) (Lepidoptera : Cramlayldnsect Molecular
Biology, 8: 213-221.

May, B. (1992) Starch gel electrophoresis of alloeg. In: Hoelzel, A.R.
(ed.) Molecular Genetic Analysis of Populatign®xford University
Press, Oxford, pp. 1-18.

Maynard Smith, J. (1989) Evolutionary Genetics. @dafUniversity Press,
Oxford.

Meglécz, E., Pecsenye, K., Peregovits, L. & Varga,(1997) Allozyme
variation in Parnassius mnemosyne (L.) (Lepidoptgrapulations in
north-east Hungary: variation within a subspeciesig. Genetica 101:
59-66

Meglécz, E., Petenian, F., Danchin, E., Coeur &Ach., Rasplus, J.Y. &
Faure, E. (2004) High similarity between flankinggions of different
microsatellites detected within each of two specaddsLepidoptera:
Parnassius apollo and Euphydryas aurikialecular Ecology13: 1693-
1700.

Mitton, J.B. (1997) Selection in natural populagorOxford Univ. Press,
Oxford.

Moritz, C. (1994) Defining Evolutionarily-Significa-Units  for
ConservationTrends in Ecology & Evolutigr®: 373-375.

Murphy, D.D. & Wilcox, B.A. (1986) Butterfly diveity in natural habitat
fragments: a test of the validity of vertebratedshsnanagement. In:
Verner, J., Morrison, M. & Ralph, C. J. (eds.) Wiilel 200: Modeling
habitat relationship of terrestrial vertebrate. \wémsity of Wisconsin
Press, Madison, Wisconsin, pp. 287-292.

Murphy, R.W., Sites, J.W, Jr. Buth, D.G. & Haufé.H. (1990) Proteins I.
Isoenzyme electrophoresis. In: Hillis, D.M. & M@;itC. (eds.Molecular
systematicsSinauer Associates, Sunderland, Mass, pp. 45-126.

127



Irodalom

Nei, M. (1987) Molecular evolutionary genetics. @obia University Press,
New York.

Neville, H.M., Dunham, J.B. & Peacock, M.M. (200&6ndscape attributes
and life history variability shape genetic struetof trout populations in a
stream networkLandscape Ecologp1: 901-916.

Nevo, E., Beiles, A. & Ben-Shlomo, R. (1984) Theletionary significance
of genetic diversity: Ecological, demographic arid history correlates.
In: Mani, G.S. (ed.Lecture Notes in Biomathematjdgol. 53. Springer-
Verlag, Berlin, pp. 13-213

New, T.R. (1997) Are Lepidoptera an effective 'ueilar group' for
biodiversity conservationfournal of Insect Conservatiph: 5-12.

Newman, A., Bush, M., Wildt, D.E., Dam, D.v., Framkuis, M.T.,
Simmons, L., Phillips, L. & O'Brien, S.J. (1985)dBhemical Genetic
Variation in Eight Endangered or Threatened Feldcses.Journal of
Mammalogy66: 256-267.

Néve, G. & Meglecz, E. (2000) Microsatellite fregois in different taxa.
Trends in Ecology & Evolutiqriis: 376-377.

Néve, G., Barascud, B., Descimon, H. & Baguette, (R000) Genetic
structure of Proclossiana eunomia populations at ribgional scale
(Lepidoptera, Nymphalidaelleredity, 84: 657-666.

Nice, C.C. & Shapiro, A.M. (1999) Molecular and mbological divergence
in the butterfly genus Lycaeides (Lepidoptera : dgmidae) in North
America: evidence of recent speciatidournal of Evolutionary Biology
12: 936-950.

Noss, R.F. (1990) Indicators for Monitoring Biodisiy - a Hierarchical
Approach.Conservation Biologyt: 355-364.

Nosil, P., Crespi, B.J. & Sandoval, C.P. (2002) tHuant adaptation drives
the parallel evolution of reproductive isolatidtature 417: 440-443.

Opdam, P. (1988) Populations in fragmented landschp Schreiber, K.F.
(ed.) Connectivity in Landscape Ecolagiinstersche Geographische
Arbeiten 29, Munster, pp. 75-77.

Packer, L., Zayed, A., Grixti, J.C., Ruz, L., Ow&E., Vivallo, F. & Toro,
H. (2005) Conservation genetics of potentially emggaed mutualisms:
Reduced levels of genetic variation in specialistsus generalist bees.
Conservation Biologyl9: 195-202.

Paplinska, J.Z., Taggart, D.A., Corrigan, T., Ede, M.D.B. & Austin, J.J.
(2011) Using DNA from museum specimens to presémeeintegrity of
evolutionarily significant unit boundaries in thtemed species.
Biological Conservationl44: 290-297.

128



Irodalom

Peacock, M.M., Robinson, M.L., Walters, T., MathewsH.A. & Perkins,
R. (2010) The Evolutionarily Significant Unit Comteand the Role of
Translocated Populations in Preserving the Genatgacy of Lahontan
Cutthroat Trout.Transactions of the American Fisheries Socié§9:
382-395.

Peakal, R. & Smouse, P.E. (2006) Genalex6: Geraatalysis in Excell.
Population genetic software for teaching and reseMolecular Ecology
Notes 6: 288-295.

Pecsenye, K., Bereczki, J., Toth, A., & Varga, 20(05) The genetic
structure of the Maculinea teleius populations {deptera, Lycaenidae)
in Hungary. In: Settele, J., Kihn, E. & Thomas(etls.)Studies on the
Ecology and Conservation of Butterflies in Europél. 2. Species
ecology along a European Gradient: Maculinea buttes as a model.
Pensoft Publishers, Sofia-Moscow, pp. 192-196.

Pecsenye, K., Meglécz, E., Kenyeres, A. & Varga,(2006) Population
structure and enzyme polymorphism in three protetigterfly species
in the Carpathian Basin (Parnassius mnemosyne, \ioyds maturna,
Aricia artaxerxes). In: Lang, |. (edgnvironmental Science and
Technology in HungaryMitszaki Kiado, Budapest.

Pecsenye, K., Bereczki, J., Szilagyi, M. & Varga,(Z007a) High level of
genetic variation in Aricia artaxerxes issekutzeidoptera: Lycaenidae)
populations in Northern Hungariota Lepidoptorologica30: 225-234.

Pecsenye, K., Bereczki, J., Tihanyi, B., Toth, Peregovits, L. & Varga, Z.
(2007b) Genetic differentiation among the Maculinespecies
(Lepidoptera : Lycaenidae) in eastern Central EerBmlogical Journal
of the Linnean Societ91: 11-21.

Pecsenye, K., Bereczki, J., Toth, A., Meglécz,Heregovits, L., Juhasz, E.
& Varga, Z. (2007c) A populaciostruktira és a giaetvariabilitas
kapcsolata védett nappalilepke-fajainknal. In: Bprc. & Ronkay, L.
(eds.) A Kérpat-medence Allatvilhgdnak kialakuldsaMagyar
Természettudomanyi Mizeum, Budapest, pp. 241-260.

Peterson, M.A. & Denno, R.F. (1998) The influendedspersal and diet
breadth on patterns of genetic isolation by disait phytophagous
insects American Naturalist152: 428-446.

Pogson, G.H., Taggart, C.T., Mesa, K.A. & Boutili&.G. (2001) Isolation
by distance in the Atlantic cod, Gadus morhua, aagd and small
geographic scaleg&volution 55: 131-146.

Porter, K. (1992) Eggs and egg laying. In: Dennis.R. (ed.):The ecology
of butterflies in Britain Oxford University Press, Oxford, pp. 46-72

129



Irodalom

Précsényi |, Barta Z., Karsai |. és Székely T. 98)9 Alapveb
kutatastervezési, statisztikai és projectértékelésiédszerek a
szupraindividualis biolégiaban. KLTE. Debrecen.

Prieto, C.G., Munguira, M.L. & Romo, H. (2009) Mtigmetric analysis of
genitalia and wing pattern elements in the genupidéu(Lepidoptera,
Lycaenidae): are Cupido minimus and C. carsweltietknt species?
Deutsche Entomologische Zeitschi®®: 137-147.

Pritchard, J.K., Stephens, M. & Donelly, P. (200@erence of Population
Structure Using Multilocus Genotype Da@enetics155: 945-959.

Pritchard, J.K. 2004. Structure 2Meb sitehttp:// pritch.bsd.uchicago.edu

Raymond, M. & Rousset, F. (1995a) An exact test fmpulation
differentation Evolution 49: 1280-1283.

Raymond, M. & Rousset, F. (1995b) GENEPOP ver.R2population
genetics software for exact tests and ecumenicigmnal of Heredity
86: 246-249.

R Developmental Core Team. (200B) a language and environment for
statistical computingVienna: R Foundation for Statistical Computing.

Reed, D.H. & Frankham, R. (2001) How closely catedl are molecular and
quantitative measures of genetic variation? A naetalysis.Evolution
55:1095-1103.

Richardson, B.J., Baverstock, P.R. & Adams, M. @)98Allozyme
Electrophoresis. A handbook for animal systematc&l population
studies. Academic Press, Sydney.

Ricketts, T.H. (2001) The matrix matters: Effectigelation in fragmented
landscapesAmerican Naturalist158: 87-99.

Ries, L. & Debinski, D.M. (2001) Butterfly resposs® habitat edges in the
highly fragmented prairies of Central lowdournal of Animal Ecology
70: 840-852.

Ridley, M. (1996) Evolution. (Second edition) Blaedl Science,
Cambridge, Massachusetts.

Robinson, G.S. (1976) The preparation of slidelsepidoptera genitalia with
special reference to the MicrolepidopteEntomologist's Gazetfe27:
127-132.

Ryder, O.A. (1986) Species conservation and systesnda he dilemma of
subspecieslrends in Ecology and Evolutiph: 9-10.

Ryman, N., Lagercrantz, U., Andersson, L., Chakrgb®. & Rosenberg, R.
(1984) Lack of Correspondence between Genetic araipiblogic
Variability Patterns in Atlantic Herring (Clupea-téaagus) Heredity, 53:
687-704.

130



Irodalom

Saccheri, 1.J., Brakefield, P.M. & Nichols, R.A.9d6) Severe inbreeding
depression and rapid fitness rebound in the butt@&icyclus anynana
(Satyridae)Evolution 50: 2000-2013.

Sage, R.D. & Wolff, J.0. (1986) Pleistocene Glaoia, Fluctuating Ranges,
and Low Genetic Variability in a Large Mammal (Owalli). Evolution
40: 1092-1095.

Santos, H., Rousselet, J., Magnoux, E., Paiva, MBtanco, M. &
Kerdelhue, C. (2007) Genetic isolation through timedlochronic
differentiation of a phenologically atypical poptiben of the pine
processionary mothProceedings of the Royal Society B-Biological
Sciences274:935-941.

Schadewald, G. (1988) Anmerkungen zu Melitaeca mtglI®FAU, 1962
(Lep., Nymphalidae)Nachrichten des Entomologischen Vereins Apollo
8: 109-112.

Schmitt, T. (1999) Phylogeographie europdaischerfdltey basierend auf
populations-genetischen Analysen. Ph.D. Dissertdainz, pp. 131.

Schmitt, T. & Seitz, A. (2001) Allozyme variation Polyommatus coridon
(Lepidoptera : Lycaenidae): identification of icgea refugia and
reconstruction of post-glacial expansialournal of Biogeography28:
1129-1136.

Schmitt, T. & Seitz, A. (2002) Postglacial distrilin area expansion of
Polyommatus coridon (Lepidoptera : Lycaenidae) fratm Ponto-
Mediterranean glacial refugiurfleredity, 89: 20-26.

Schmitt, T. & Hewitt, G.M. (2004) The genetic patteof population threat
and loss: a case study of butterflisklecular Ecology13: 21-31.

Schmitt, T. & Muller, P. (2007) Limited hybridizath along a large contact
zone between two genetic lineages of the butteHhgbia medusa
(Satyrinae, Lepidoptera) in Central Europe (vol @&,39, 2007)Journal
of Zoological Systematics and Evolutionary Reseatbh175-175.

Schmitt, T. & Haubrich, K. (2008) The genetic stiue of the mountain
forest butterfly Erebia euryale unravels the Ilatkeigfocene and
postglacial history of the mountain coniferous &rbiome in Europe.
Molecular Ecologyl17: 2194-2207.

Schmitt, T. & Zimmermann, M. (2012) To hybridize oot to hybridize:
what separates two genetic lineages of the ChdliBhie Polyommatus
coridon (Lycaenidae, Lepidoptera) along their seéeoy contact zone
throughout eastern Central Europd®urnal of Zoological Systematics
and Evolutionary ResearchO: 106-115.

Schmitt, T., Varga, Z. & Seitz, A. (2000) Forests dispersal bariers for
Erebia medusa (Nymphalidae, LepidopteBgsic and Applied Ecology,
1: 53-59.

131



Irodalom

Schmitt, T., Giessl, A. & Seitz, A. (2002) Postgécolonisation of western
Central Europe by Polyommatus coridon (Poda 17&&pifloptera :
Lycaenidae): evidence from population genetitsredity, 88: 26-34.

Schmitt, T., Giessl, A. & Seitz, A. (2003) Did Polywmatus icarus
(Lepidoptera : Lycaenidae) have distinct glacialugea in southern
Europe? Evidence from population genetiBslogical Journal of the
Linnean Society80: 529-538.

Schmitt, T., Varga, Z. & Seitz, A. (2005) Are Pomlgmatus hispana and
Polyommatus slovacus bivoltine Polyommatus coridbapidoptera :
Lycaenidae)? The discriminatory value of genetics taxonomy.
Organisms Diversity & Evolutigrb: 297-307.

Schmitt, T., Habel, J.C., Zimmermann, M. & Mulld?, (2006a) Genetic
differentiation of the marbled white butterfly, Melargia galathea,
accounts for glacial distribution patterns and glastial range expansion
in southeastern Europklolecular Ecology15: 1889-901.

Schmitt, T., Habel, J.C., Besold, J., Becker, ©hnkn, L., Knolle, M.,
Rzepecki, A., Schultze, J. & Zapp, A. (2006b) Thbalk-hill Blue
Polyommatus coridon (Lycaenidae, Lepidoptera) imghly fragmented
landscape: How sedentary is a sedentary buttedbnal of Insect
Conservation10: 311-316.

Schmitt, T., Rakosy, L., Abadjiev, S. & Miller, K2007) Multiple
differentiation centres of a non-Mediterranean dutilf species in south-
eastern Europdournal of Biogeographys4: 939-950.

Schneider, S., Roessli, D. & Excoffier, L. (200®equin ver. 2.000: A
software for population genetic data analysis. @enand Biometry
Laboratory, University of Geneva, Switzerland.

Settele, J., Margules, C., Poschold, P. &Henle,(&ds) (1996) Species
Survival in Fragmented Landscapes. Kluwer, Dordrgoh 381.

Settele, J., Feldmann, R. & Reinhardt, R. (1999 Dagfalter Deutschland.
Verlag Eugen Ulmer, Stuttgart.

Shapiro, A.M. (1976) Seasonal polyphenidfrolutionary Biology9: 259—
333

Shreeve, T.G., Dennis, R.L.H., Roy, D.B. & Moss,(RP001) An ecological
classification of British butterflies: Ecologicaltt@butes and biotope
occupancyJournal of Insect Conservatiph: 145-161.

Siikamaki, P. & Lammi, A. (1998) Fluctuating asyntnyein central and
marginal populations of Lychnis viscaria in relatido genetic and
environmental factor€volution 52: 1285-1292.

132



Irodalom

Simberloff, D. (1998a) Flagships, umbrellas, angskenes: Is single-species

management passe in the landscape Bialgical Conservation83:
247-257.

Simberloff, D. (1998b) Small and dclining populaiso In: Sutherland, W. J.

(ed.) Conservation Science and ActidBlackwell Science, Oxford, pp.
116-134.

Sinama, M., Dubut, V., Costedoat, C., Gilles, Ainker, M., Malausa, T.,
Martin, J.F., Neve, G., Pech, N., Schmitt, T., Ziermann, M. &
Meglecz, E. (2011) Challenges of microsatellite edlegment in
Lepidoptera: Euphydryas aurinia (Nymphalidae) ascase study.
European Journal of Entomolog}08: 261-266.

Sneath, P.H. & Sokal, R.R. (1973) Numerical Taxoypol¥. H. Freeman,
San Francisco.

Soulé, M.E. & Zegers, G.P. (1996) Phenetics of matpopulations .5.
Genetic correlates of phenotypic variation in thecket gopher
(Thomomys bottae) in Californidournal of Heredity87: 341-350.

SPSS Inc. (19995PSS base 10.0 for windows user’s guidkicago, IL:
SPSS Inc.

Stearns, S.C. & Hoekstra, R.F. (2000) Evolution:imtnoduction. Oxford
University Press, Oxford.

Steffan-Dewenter, I. & Tscharntke, T. (2000) Buttecommunity structure
in fragmented habitat&cology Letters3: 449-456.

Stefanni, S. & Thorley, J.L. (2003) MitochondrialNB phylogeography
reveals the existence of an Evolutionarily Sigmifit Unit of the sand
goby Pomatoschistus minutus in the Adriatic (Eastéiediterranean).
Molecular Phylogenetics and Evolutiaz8: 601-609.

Stireman, J.O., 3rd, Nason, J.D. & Heard, S.B. §20Blost-associated
genetic differentiation in phytophagous insectsaggal phenomenon or

isolated exceptions? Evidence from a goldenrodeinssommunity.
Evolution 59: 2573-87.

Suwanvijitr, T., Kaewmuangmoon, J., Cherdshewa#@rt& Chanchao, C.
(2010) Morphometric and Genetic Variation in PuraMirifica
Cultivars across Thailan®akistan Journal of Botany2: 97-109.

Taylor, A.C., Sherwin, W.B. & Wayne, R.K. (1994) fa&tic variation of
microsatellite loci in a bottlenecked species: tiwthern hairy-nosed
wombat Lasiorhinus krefftilMolecular Ecology3: 277-290.

133



Irodalom

Thomas, C.D. (2000) Dispersal and extinction ingfn@nted landscapes.
Proceedings of the Royal Society of London SeriBsobgical Sciences
267:139-145.

Thomas, J.A., Clarke, R. T., Randle, Z., SimcoxJ.DSchonrogge, K.,
Elmes, G. W., Wardlaw, J.C. and Settele, J. (200fculinea and
Myrmecophiles as Sensitive Indicators of GrasslaBdtterflies
(Umbrella Species), Ants (Keystone Species) anétivertebratedn:
Settele, J., Kuhn, E. and Thomas, J.A., &tadies on the Ecology and
Conservation of Butterflies in Europ8ofia, Bulgaria: Pensoft, pp. 28-
31.

Tolman, T. (1997) Butterflies of Britain and EuropélarperCollins
Publishers, London.

Tolman, T. & Lewington, R. (1998) Die Tagfalter Bpas und
Nordwestafrikas. Franck-Kosmos-Verlags-GmbH and&ioftgart.

Toth, J.P. & Varga, Z. (2011) Inter- and intrasfiecivariation in the
genitalia of the 'Melitaea phoebe gruop' (LepidopteNymphalidae).
Zoologischer AnzeigeR50: 258-268.

Téth, J.P., Varga, K. Végvari, Zs. & Varga, Z. (2)Distribution of the
Eastern knapweed fritillary (Melitaesa ornata Clodt, 1893)
(Lepidoptera: Nymphalidae): past, present and &faurnal of insect
conservatiorDOIl 10.1007/s10841-012-9503-2

Urbahn, E. (1952) Unterschiede der JugendstdndeMoathalia und M.
parthenie in DeutschlandZeitschrift der Wiener Entomologischen
Gesellschaft37: 105-121.

Vandewoestijne, S. & Baguette, M. (2002) The genedtructure of
endangered populations in the Cranberry Fritilld@ploria aquilonaris
(Lepidoptera, Nymphalidae): RAPDs vs allozymeteredity, 89: 439-
445,

Van Swaay, C. & Warren, M. (1999) Red Data booleofopean butterflies
(Rhopalocera). Council of Europe Publishing, Stoasg.

Van Swaay, C., Warren, M.S. & Lois, G. (2006) Bmouse and trends of
European butterflieslournal of Insect Conservatioh0: 189-209

Van Swaay, C., Cuttelod, A., Collins, S., Maes, Bynguira, M.L., Sasic,
M., Settele, J., Verovnik, R., Verstrael, T., Warrél., Wiemers, M. &
Wynhoff, I. (2010) European Red List of Butterflid2ublications Office
of the European Union, Luxembourg.

Varga, Z. (1967) A Melitaea phoebe délkelet-eurogaipulacioinak
taxonOmiai elemzése, két Uj alfaj leirdsayalta biologica Debrecing:
119-137.

134



Irodalom

Via, S. (1999) Reproductive isolation between syimpaaces of pea aphids.
I. Gene flow restriction and habitat choi€olution 53: 1446-1457.

Vila, M., Lundhagen, A.C., Thuman, K.A., Stone, J& Bjorklund, M.
(2006) A new conservation unit in the butterfly Bee triaria
(Nymphalidae) as revealed by nuclear and mitochahdmarkers.
Annales Zoologici Fennic#3: 72-79.

Wabhlberg, N. (1998) The life history and ecologyEiphydryas maturna
(Nymphalidae: Melitaeini) in Finland\ota Lepidopterologica2l: 154-
169.

Wabhlberg, N. (2000) Comparative descriptions of ithenature stages and
ecology of five Finnish melitaeine butterfly spexi€lLepidoptera :
Nymphalidae)Entomologica Fennicall: 167-174.

Wahlberg, N. (2001) The phylogenetics and biochegisf host-plant
specialization in Melitaeine butterflies (Lepidogte: Nymphalidae).
Evolution 55: 522-537.

Wahlberg, N. & Zimmermann, M. (2000) Pattern of lggenetic
relationships among members of the tribe Melitadinépidoptera :
Nymphalidae) inferred from mitochondrial DNA seques. Cladistics
16: 347-363.

Waples, R.S. (1991) Pacific salmon, Oncorhynchps, smd the definition of
"species" under the Endangered Species Act. Mdigleeries.Marine
Fisheries Revieyb3: 11-22.

Warren, M.S. (1987a) The Ecology and Conservatioth® Heath Fritillary
Butterfly, Mellicta athalia. I. Host Selection amhenology.Journal of
Applied Ecology24: 467-482.

Warren, M.S. (1987b) The Ecology and Conservatiothe Heath Fritillary
Butterfly, Mellicta athalia. II. Adult Populationt®icture and Mobility.
Journal of Applied Ecology4: 483-498

Warren, M.S. (1987c) The Ecology and Conservatiothe Heath Fritillary
Butterfly, Mellicta athalia. 1ll. Population Dynaps and the Effect of
Habitat Managemendournal of Applied Ecology4: 499-513.

Watts, P.C., Rouquette, J.R., Saccheri, J., Kemp, & Thompson, D.J.
(2004) Molecular and ecological evidence for srsalile isolation by
distance in an endangered damselfly, Coenagrioruriate. Molecular
Ecology 13: 2931-2945.

Weibull, A.C., Bengtsson, J. & Nohlgren, E. (20@dYyersity of butterflies in
the agricultural landscape: the role of farmingteys and landscape
heterogeneityEcography 23: 743-750.

135



Irodalom

Weidemann, H.-J. (1988) Tagfalter: Biologie, Okaéyg Biotopschutz.
Verlag J. Neumann-Neudamm GmbH and Co. KG, Melsunge
Germany.

Weidemann, H.-J. (1995) Tagfalter: Beobachten, iBesen. Naturbuch
Verlag, Augsburg.

Weir, B.S. (1996) Data Analysis II: Methods for Briste Population Genetic
Data. Sinauer Assoc., Inc., Sunderland.

Wright, S. (1968) Evolution and the genetics of ylagions. Vol.1. Genetic
and biometric foundations. University of Chicage$% Chicago.

Wright, S. (1978) Evolution and the Genetics of Hapons. University of
Chicago Press, Chicago.

Wynhoff, I. (2001) At home in foreign medows. Thantroduction of two
Maculineabutterfly species. PhD Thesis, Wageningen Uniwveitsit

Zhang, D.X. (2004) Lepidopteran microsatellite DNAedundant but
promising.Trends in Ecology & Evolutigri9: 507-509.

Zink, R.M. (2004) The role of subspecies in obswyravian biological
diversity and misleading conservation poli@&roceedings of the Royal
Society of London Series B-Biological Scien2@4:561-564.

136



Publikacios lista

12.PUBLIKACIOS LISTA

AZ ERTEKEZES ALAPJAUL SZOLGALO PUBLIKACIOK:

Cikkek:

Batori, E., Pecsenye, K., Bereczki, J. & Varga, Z. (2012}d?as of genetic and taxonomic
differentiation in three Melitaea (subg. Mellictapecies (Lepidoptera, Nymphalidae,
Nymphalinae)Journal of Insect Conservatioh6:647-656 (IF: 1,688)

Batori, E., Pecsenye, K., Téth, J.P. & Varga, Z. (2012) Pasteof genetic and
morphometric  differentiation in Melitaesa (Mellicta) athalia (Lepidoptera:
Nymphalidae)Biological Journal of the Linnean Socief)7 (2) 398-413 (IF:2,193)

Eléadasok (nemzetkozi):

Béatori, E., Pecsenye, K., Bereczki, J. & Varga, Z. (2009)é?a# of genetic and taxonomic
differentiation in three species of the Mellictdoganus. ConGen Workshop, Debrecen.

Poszter (nemzetkozi):

Batori, E., Pecsenye, K., Téth, J.P. & Varga, Z. (2012) Pasteof genetic and
morphometric  differentiation in Melitaesa (Mellicta) athalia (Lepidoptera:
Nymphalidae). ConGress Workshop, Debrecen.

Batori, E., Pecsenye, K., Toth, J.P. & Varga, Z. (2012) Genedriation in Melitaeini
butterflies in the Carpathian Basin. CLIMIT, finaketing, Halle.

EGYEB PUBLIKACIOK:

Tudomanyos diakkori dolgozat:

Juhasz, E., (2007) Morfometriai vizsgalatok a diszes tarkakepkEuphydrias maturna
(Linneaus, 1758) hazai populaciéiban. OTDK, Debnece

Cikkek:

Bereczki, J., Toth, J.P., Toth, MBatori, E., Pecsenye, K. & Varga, Z. (2011) The genetic
structure of phenologically differentiated LargeudlMaculinea arior) populations
(Lepidoptera: Lycaenidae) in the Carpathian baBurpean. Journal of Entomology
108:519-527 (IF: 1,061)

Hollés, A., Pecsenye, K., Bereczki, Batori, E., Rakosy, L. & Varga, Z. (2012) Pattern of
genetic and morphometric differentiation in Macabn nausithous (Lepidoptera:
Lycaenidae) in the Carpathian Basicta Zoologica Hungarica58(1): 7-103 (IF:
0,564)

137



Publikacios lista

Eléadasok (nemzetkozi):

Pecsenye, K., Bereczki, J., Tdth, A., Meglécz, Feregovits, L.Juhasz, E.& Varga, Z.
(2007) Patterns of genetic and taxonomic diffeegitth in selected butterfly species.
Fauna Pannonica, Kecskemét. Abstract: pp. 53.

Pecsenye, K., Bereczki, J., T6th, A., Meglécz, Feregovits, L.JuhdszE. & Varga, Z.
(2007) Genetic differentiation among the Hungapapulations oEuphydryas maturna
and Euphydryas aurinia(Lepidoptera: Nymphalidae). Fauna Pannonica, Keosk.
Abstract: pp. 64.

Pecsenye, K., Bereczki, J., T6th, A.,, Meglécz,REeregovits, L.Juhasz, E.& Varga, Z.
(2009) Genetic differentiation among the Hungapapulations oEuphydryas maturna
andEuphydryas aurinigLepidoptera: Nymphalidae). ConGen Workshop, Deéne

Pecsenye K.Batori E., Craioveanu C., Rakosy L., & Varga Z. (2012). Ratieof genetic
and morphometric differentiation iMaculinea nausithougLepidoptera: Lycanidae) in
eastern Central Europe. ConGress Workshop, Dehrébstract: pp. 27.

Eléadasok (magyar):

Pecsenye, K., Bereczki, J., T6th, Ayhasz, E. & Varga, Z. (2008) Lepke populaciék
genetikai struktarajanak vizsgalata: természetvédelonatkozasok. V. Magyar
Természetvédelmi Bioldgiai Konferencia, Nyiregyhahasztrakt: pp. 18.

Pecsenye, K., Bereczki, J., Toth, J.Batori, E., Hollés, A. (2010) Maculineak a
populaciégenetika szemszo@gél Magyar Rovartani Tarsasag 784. Ulése, Budapest.

Poszter (nemzetkozi):

Toth, J.P., Bereczki, Batori E., Szabd, S. & Varga, Z. (2012) Host plant utilizatability
in two closely relatedlelitaeaspecies. CLIMIT final meeting, Halle.

Kdnyvfejezetek:

Pecsenye, K., Bereczki, J., Téth, A., Meglécz, Feregovits, L.Juhasz, E.& Varga, Z.
(2007) A populaciéstruktira és a genetikai varitdsl kapcsolata védett nappalilepke-
fajainknal. In: Forré, L. & Ronkay, L. (szerkA Karpat-medence allatvilaganak
kialakulasa.Magyar Természettudomanyi Mizeum, Budapest, pp-250.

138



FUGGELEK



1. figgelék: A Mellicta subgenus harom vizsgalt faja éshélyik.

Melitaea athalia Melitaea aurelia Melitaea britomartis
(Fotd: Dr. Varga Zoltan) (Fotd: Dr. Varga Zoltan) (Fotd: Dr. Varga Zoltan)

Eléhely: Teresztenye Eléhely: Batorliget
(Foto: Dr. Varga Zoltan) (Foto: Dr. Varga Zoltan)

Csoportos éfordulas
(Foto: Dr. Varga Zoltan)



2. figgelék: A Mellicta subgenus fajai Magyarorszagon.

Nemzedék AItaI_anqs Magyarorszagi elterjedés Eléhely Repulési ids Larvalis tapnovény
elterjedés
. .. az Alfold kozéps részén szaraz és félszaraz réteknajus vége-augusztusvkmonboz’ Scrophulanac_eeueal.:
.8 monovoltin Euro-Szibéria b X " . s - eronicg MelampyrumRhinanthus
T kivil egész Mo.-on erdiszegélyek, tisztasok kdzepe
e Plantago
©
«
Q
8
g S Kdzép- és o . i mocsaras rétek s AUS k(,)zgpg-Jum’us kiilénb6® Scrophulariaceagpl.:
bivoltin - .. asiksadgok peremvidékein ) kozepe és julius vége : )
Eszak-Eurépa tisztasok X Veronicg MelampyrumRhinanthus
augusztus vége
n
W S . R, ; .
E g . Do s féleg a szaraz és félszaraz rétek, junius kdzepe- kqunboi_> Scrophularlacea,ed_e Bleg
£ £ monovoltin Euro-Szibéria  kdzéphegységekben, ” . S . Veronicaaustriaca V. teucrium
o O 2 erddszegélyek, tisztasok  augusztus eleje s
s E lokalisan kérdésesMelampyrum
o]
¢ o Eurd féleg a széaraz és félszaraz e ) .
8 . urépa, . . ; méjus vége-junius foleg Plantagq esetleg némely
= & monovoltin P kb6zéphegységekben, mozaikos gyepek, . . .
o > Nyugat-Azsia 22 o i vége Scrophulariaceads
S © lokalisan tisztasok, tisztasok



3. flggelék: Az enzimpolimorfizmus vizsgalatokhoz felhasznalhtéak.

Fajok Gyiijt 6hely Régi6 Egyedszam (N)
Tohonya-vélgy Karszt 115
SBléhegy Karszt 20
Melitaea athalial. Cséakvar Vértes 52
Sard Erdély 15
Valaszut Erdély 12
Lonyai erds Bereg 13
Bockereki erd Bereg 46
Fulesd Bereg 21
Kaszonyi-hegy Bereg 12
Melitaea athalia2. | Fényi erdd (Omboly)|  Nyirség 52
Fényi erd (hatarszél Nyirség 46
Kétvolgy Orség 61
Apétistvanfalva Orség 24
Szomor6c Orség 26
Tohonya-vélgy Karszt 116
Melitaea britomartis S#lshegy Karszt 23
Teresztenye Karszt 13
Cséakvar Vértes 25
Dénes-tobor Karszt 20
Melitaea aurelia Sz5l6hegy Karszt 15
Vélaszut Erdély 47
Osszesen: 774




4. figgelék: A homogenizald oldat 6sszetétele.

Homogenizalé oldat (50 ml)

Tris (0,5M, pH=7,5) 1ml
Szachar6z 5 mi
Brém-fenolkék 40 mg
EDTA (0,1M, pH=8,0) | 0,5 ml
Ditiotreitol 1 mg/ml
5. flggelék:Pufferrendszerek.
Puffer- 1 2 3 4a 4b
rendszerek
0,02 M Tris 0,2M Tris  0,05M Tris
0,0005 M O’O.If_sri? M 0,26 M 0,095 M
. 0,3 M Tris EDTA Borsav Borsav
Gélpuffer pH=8.9 0,02 M gigifnig"v 0,0064M 0,008 M
Hisztidin H=7 1 EDTA EDTA
pH=6,2 PH=1, pH=8,0 pH=8,0
0,05M Tris  0,05M Tris
0,005 M Tris 0,14 M Tris 0,09 M Tris 0,065 M 0,065 M
Elektroforézis| 0,038 M 0,05 M 0,03 M Borsav Borsav
puffer Glicin Citromsav Citromsav 0,0016 M 0,0016 M
pH=8,3 pH=7,0 pH=7,1 EDTA EDTA
pH=8,0 pH=8,0
FUtasi 240V 120V 170V 200V 200V
feltételek 90 mA 60 mA 110 mA 90 mA 90 mA
25h 6 h 5h 3h 3h
EST,
Enzimek | Aox e IDH,MDH M SOPOR - GpDH,  AcoN
' ' PGM, GOT




6. figgelék:Festékek.

é ) Oldatban
N g Pufferek lonok  Szubsztratok  hasznalt Kofaktorok Festékek
g P enzimek
01M 0,5 mM
ACON | + 'i'ris 10 mM 30 mM 0,1 U/ml 1,3mM MTT
H=8 MgCl, ciszakonitsav IDH NADP 0,1 mM
pH= PMS
O#ig" 0,15 mM
= 14 mM 190 mM NBT
AOX pH=8 " b :
5 mM enzaldehid 0,02 mM
EDTA PMS
0075 M naftiaceta 3
EST | + Tris “ Fast Blue
H=7 4 mM RR
pH= B-naftilacetat
0,25 mM
0,18M ’
o 10 mM . . 0,3 mM NBT
6PGDH 'I|'_|r|_s8 MgCl, 6-foszfoglikonét NADP 0,05 mM
pH= PMS
OLI%I?SM 6 mM 0,25 mM
= 10 mM g 0,25 mM NBT
G6PDH| +  pH=8 MgCl, D—glukog-6- NADP 0,05 mM
2mM foszfat PMS
EDTA
015M D/L—a7s22ma|\r/I insav 0,7 mM 3 mM
GOT | + Tris 12 ?nMg piridoxal-  Fast Blue
pH=8 . 5-foszfat BB
a-ketoglutarsav
0,3 mM
GPDH | + ()#isl\/I 8 mM E(;Lrjy 0.7 mM  NBT
H=7 KCN licerofoszfat NAD 0,03 mM
pH= 9 PMS
Ol'l(')rSisM 22 mM 3,6 mM 0,6 mM
HK- + H=8 16 mM D-glikoz 0,13 U/ml ATP NBT
SOD g m_M MgCl, 28 mM G6PDH 0,9 mM 0,16 mM
EDTA D-galaktoz NADP PMS
0,3 mM
on | s O#?SM 15 mM 7 mM 0,4 mM NBT
H=8 MgCl, D/L-izocitromsav NADP 0,03 mM
pH= PMS
0'T1r7iSM 0,7 mM
= 31 mM 0,8 mM NBT
MDH | + g';'n‘la D/L-almasav NAD 0,1 mM
PMS

EDTA



6. figgelék:Festékek (folyt.).

é <O ] OIdatb:f\n )
~ 28 Pufferek lonok  Szubsztratok  hasznalt Kofaktorok —Festékek
5 o enzimek
0,4 mM
we |+ OHM aimm 9mm 04mM  NBT
H=8 MgCl, D/L-almasav NADP 0,08 mM
Pr= PMS
0,4 mM
oo |+ VoM aemm AT 013Uml 08mM  NBT
pH=8 MgCl, foszfat G6PDH NADP 0,04 mM
- PMS
0,05M
Tris 33mM 0.6 mM
PGM | + pH=s 6MM  likez  43UmI - 15mM NBT
3 mM MgCl, 1-foszfat G6PDH NADP 0,16 mM
EDTA PMS




7. flggelék:Gélképek.

_ Gliko6z-6-foszfat-dehidrogena@6pdh

6 foszfogliikonat-dehidrogenagpgdh

Glutamét-oxalacetat-transzaminézof)

_ a-glicerofoszfat-dehidrogenaaG@pdh

Szuperoxid-dizmutazSod Hexokinaz Hk)

| .« NS
& - Malik-enzim Me)

Akonitaz (Acon

Izocitrat-dehidrogenéaadh)

Malat-dehidrogenazavdh)

Aldehid-oxidaz Aox)



8. fliggelék: A faktortér tengelyeit meghatarozé variancia székaad megoszlasa Mellicta
subgenugnzimpolimorfizmus.

Tengely

Sajatérték

% variancia

© oo ~NOOTh WNPE

1,07365
0,416973
0,10917
0,036249
0,025073
0,022768
0,013312
0,010994
0,009413
0,007051
0,006501
0,00567

60,9840
23,6850
6,2010
2,0590
1,4242
1,2933
0,7561
0,6245
0,5347
0,4005
0,3693
0,3221

9. fliggelék: Az enzimpolimorfizmushoz valamint a morfometriazsgalatokhoz felhasznalt
M. athalia minték.

Egyedszam (N)
Gyiijt 6hely Régi6 | Generaciok
genetika  ivarszerv szarny
M. athalia 1. Tohonya-volgy Karszt - 39 34 34
Sz5l6hegy Karszt - 20 10 15
Csékvér Vértes - 52 15 14
Kolozsvar (Cluj- .
Napoca) ngelleltt Erdely ) 21 10 12
M. athalia 2. | Fényi erd (Omboly) | Nyirség l. 52 38 45
Fényi erd (hatarszél)) Nyirség l. 46 29 35
Fulesd Bereg l. 21 18 12
Fulesd Bereg I. 32 27 22
Hetefejércse Bereg Il. 41 29 29
Kétvolgy Orség 1. 24 17 17
Kétvolgy Orség l. 37 28 25
Apétistvanfalva Orség l. 24 11 13
Szomor6c Orség l. 26 16 12
Osszesen: 441 282 285




10. fluggelék: A faktortér tengelyeit meghatarozé variancia szélaad megoszlasa a
fékomponens analizisbeM. athaliaenzimpolimorfizmus.

Tengely| Sajatérték | % variancia
1 0,186756 49,5610
2 0,05263 13,9670
3 0,031949 8,4787
4 0,028336 7,5197
5 0,017045 4,5235
6 0,015783 4,1883
7 0,013588 3,6059
8 0,009259 2,4571
9 0,007532 1,9989
10 0,006236 1,6549
11 0,004992 1,3247
12 0,002714 0,7203
13 5,84E-32 1,55E-29
14 1,10E-69 2,93E-67

11. fuggelék: A faktortér tengelyeit meghatarozé variancia széiasd megoszlasa M.
athalia szarnymorfometria.

Tengely | Sajatérték | % variancia
1 1,01643 92,1010
2 0,051311 4,6494
3 0,020503 1,8579
4 0,009802 0,8882
5 0,003651 0,3309
6 0,001267 0,1148
7 0,000279 0,0253
8 0,000237 0,0215
9 5,60E-05 0,0051
10 4,32E-05 0,0039
11 1,69E-05 0,0015
12 1,36E-08 1,24E-06



12. fuggelék: A faktortér tengelyeit meghatarozé variancia széiasd megoszlasa M.
athalia himivarszerv morfometria.

Tengely | Sajatérték

% variancia

© 00 ~NO Ol WN P

el =
= o

0,0043

0,000951
0,000508
0,000172
8,60E-05
6,46E-05
3,04E-05
1,92E-05
6,43E-06
1,07E-06|

5,11E-07

70,0350

15,4930
8,2743
2,8072
1,4000
1,0516
0,4957
0,3129
0,1048
0,0174
0,0083

13. fliggelék:A diszkriminancia analizis eredményei-foldrajziid@gszerinti osztalyozas.

Tengely| Sajatérték Ca“g”'ca' Wiks' % | o2 df p

szamy | 1 1,686 0,792 | 0256 | 37448 60 0,000
) 0,196 0405 | 0688 | 10273 @ 44 0,000

3 0,143 0354 | 0823| 5352 30 0,005

4 0,050 0219 | o0941| 16,75 18 0,540

5 0,012 0108 | 0,988 3,24 8 0,918

varszerv | 1 0,527 0587 | 0393| 25434 55 0,000
) 0,400 0534 | 0600| 13908 40 0,000

3 0,110 0314 | 0840| 4740 27 0,009

4 0,038 0192 | 0932| 19,09 16 0,264

5 0,033 0178 | 0,968 8,81 7 0,267




14. fuggelék:A Levene-féle valtozok értékei a szarnymorfometisatében 8. athalia két
fenolégiai tipusara vonatkoztatvl. ath. 1: egy generaciosd. athalig M. ath. 2: két
generaciod. athalia.

Szarnyjellegek| M. ath. 1 M. ath.2  &tlag

eh 0,541 0,624 0,582
eosh 0,498 0,457 0,478
hsh 0,482 0,472 0,477
hhsh 0,640 0,421 0,531
atlag 1 0,540 0,494 0,517
B 0,025 0,024 0,025

Y 0,034 0,038 0,036
atlag 2 0,030 0,031 0,030
u 0,086 0,093 0,090

t 0,068 0,073 0,071
atlag 3 0,077 0,083 0,080
sfa 0,158 0,138 0,148
sfb 0,152 0,138 0,145
sfc 0,144 0,157 0,151
sfd 0,128 0,146 0,137
atlag 4 0,145 0,145 0,145
tot. atlag 0,246 0,232 0,239




15. fuggelék: A Levene-féle valtozok értékei a szarnymorfomewietében a foldrajzi
régidkra vonatkoztatva.

Széarnyjellegek| Nyirseg Bereg Orség  Karszt  Vértes  Erdély atlag

eh 0,621 0,674 0,581 0,490 0,692 0,569 0,605
eosh 0,414 0,498 0,471 0,515 0,405 0,536 0,473
hsh 0,499 0,470 0,442 0,459 0,592 0,449 0,485
hhsh 0,450 0,388 0,418 0,807 0,380 0,261 0,451
atlag 1 0,496 0,508 0,478 0,568 0,517 0,454 0,503
B 0,027 0,019 0,025 0,027 0,026 0,019 0,024

Y 0,039 0,036 0,037 0,036 0,032 0,025 0,034
atlag 2 0,033 0,028 0,031 0,032 0,029 0,022 0,029
u 0,097 0,099 0,082 0,097 0,063 0,071 0,085

t 0,080 0,077 0,062 0,077 0,044 0,057 0,066
atlag 3 0,089 0,088 0,072 0,087 0,054 0,064 0,076
sfa 0,147 0,140 0,126 0,159 0,146 0,167 0,147
sfb 0,142 0,149 0,124 0,151 0,145 0,163 0,146
sfc 0,172 0,144 0,151 0,175 0,084 0,091 0,136
sfd 0,163 0,128 0,143 0,149 0,086 0,092 0,127
atlag 4 0,156 0,140 0,136 0,158 0,115 0,128 0,139

tot. atlag 0,238 0,235 0,222 0,262 0,225 0,208 0,232




16. fuggelék: A Levene-féle valtozok értékei a szarnymorfomegsetében a keleti-, és
nyugati Karpat-medencére vonatkoztatva.

Szarnyjellegek| Kelet Nyugat atlag

eh 0,603 0,600 0,602
eosh 0,471 0,460 0,466
hsh 0,478 0,468 0,473
hhsh 0,506 0,411 0,458
atlag 1 0,514 0,485 0,500
B 0,024 0,025 0,025

Y 0,037 0,036 0,037
atlag 2 0,031 0,031 0,031
u 0,096 0,079 0,088

t 0,077 0,059 0,068
atlag 3 0,086 0,069 0,078
sfa 0,149 0,130 0,139
sfb 0,147 0,128 0,138
sfc 0,159 0,139 0,149
sfd 0,145 0,133 0,139
atlag 4 0,150 0,132 0,141
tot. atlag 0,241 0,222 0,232




17. fuggelék:A Levene-féle valtozOk értékei az ivarszervmorfotiae¢setében ®l. athalia
két fenoldgiai tipusara vonatkoztatwd. ath. 1: egy generaciodl. athalig M. ath. 2: két

generaciodM. athalia.

18. figgelék: A Levene-féle valtozok értékei az
régidkra vonatkoztatva.

Ivarszervjellegek| M. ath. 1 M. ath.2  &tlag
a 0,040 0,045 0,042
b 0,025 0,025 0,025
c 0,012 0,012 0,012
d 0,045 0,043 0,044
e 0,055 0,047 0,051
f 0,043 0,033 0,038
h 0,020 0,024 0,022
[ 0,030 0,035 0,032
i 0,028 0,031 0,030
k 0,023 0,029 0,026
m 0,035 0,034 0,034
atlag 0,032 0,033 0,032

ivarszervmorfomaeesetében a féldrajzi

Ivarszervjellegek| Nyirség Bereg Orség Karszt Vértes Erdély atlag
a 0,051 0,043 0,042 0,039 0,030 0,056 0,043
b 0,028 0,021 0,026 0,025 0,024 0,029 0,025
c 0,012 0,014 0,012 0,012 0,009 0,014 0,012
d 0,046 0,036 0,046 0,043 0,047 0,053 0,045
e 0,051 0,036 0,056 0,051 0,060 0,063 0,053
f 0,033 0,030 0,037 0,038 0,058 0,045 0,040
h 0,026 0,025 0,021 0,020 0,018 0,025 0,023
[ 0,036 0,025 0,043 0,028 0,033 0,032 0,033
i 0,034 0,028 0,032 0,029 0,023 0,031 0,029
k 0,032 0,023 0,034 0,026 0,020 0,017 0,025
m 0,033 0,032 0,036 0,032 0,043 0,036 0,035
atlag 0,035 0,028 0,035 0,031 0,033 0,036 0,033



19. figgelék:A Levene-féle valtozék értékei az ivarszervmorforiaegsetében a keleti-, és
nyugati Karpat-medence populaciéira vonatkoztatva.

Ivarszervjelegek| Kelet Nyugat atlag
a 0,045 0,040 0,043
b 0,025 0,026 0,025
c 0,013 0,011 0,012
d 0,042 0,046 0,044
e 0,046 0,056 0,051
f 0,033 0,040 0,037
h 0,024 0,021 0,023
[ 0,030 0,041 0,036
j 0,031 0,030 0,030
k 0,027 0,031 0,029
m 0,032 0,038 0,035
atlag 0,032 0,035 0,033




