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Bevezetés

1. Bevezetés

1.1. Témafelvetés

A 21. szazad legnagyobb kérnyezeti problémaja a bioldgiai sokféleség rendkiviili
mértékii és sebességli fogyatkozdsa. A biodiverzitas-krizis (Soulé 1986)
felismerése vezetett a konzervacidbiologia tudomanyanak kialakuldsahoz, aminek
célja a Fold biodiverzitasanak meg6rzése (Groom et al. 2006). A veszélyeztetett
fajok populacidinak, éléhelyeinek megdrzésére vagy helyreallitasara iranyuléd
természetvédelmi célu beavatkozasok tervezése soran a stratégiak meghatarozasa
sokszor tapasztalatokon alapul, és csak az utdbbi évtizedekben kezdett egyre
nagyobb teret nyerni a bizonyiték-alapu természetvédelem (evidence based
conservation, Sutherland et al. 2004).

A ritka, veszélyeztetett fajok esetében sokszor nem allnak rendelkezésre azok az
ismeretek, adatok vagy kutatdsi eredmények, amelyek a védelmi intézkedések
tervezéséhez sziikségesek (Karanth et al. 2003), vagy a rendelkezésre allo
informacié csak egy adott teriiletre vonatkozik, és inkabb tapasztalati uton, eseti
megfigyelések alapjan keletkezik (Bennett 2016). A stratégidk meghatarozasahoz
elengedhetetlentil fontos a veszélyeztetd tényezOk feltardsa és a semlegesitd
hatast kivaltani kivant tevékenység elméleti megalapozottsdganak és gyakorlati
hatékonysaganak vizsgalata, mivel a nem kell6 megalapozottsaggal végzett
beavatkozasok hatdsa akar semleges vagy negativ is lehet, ami altaldnossagban véve
csokkentheti a természetvédelem hatékonysagat (Segan et al. 2011). A bizony{ték-
alapu konzervaciobiolégia a hatékony természetvédelmi beavatkozasok egyik
legfontosabb alappillére (Ockendon et al. 2020).

A kétéltliek és hiill6k allomanyai vilagszerte fogyatkoznak (Bohm et al. 2013).
Ennek legfontosabb okai az él6helyeik pusztitasa, degradaciodja és fragmentacidja,
az invaziv fajok térhdditasa, a szennyezések, a patogének hatasai és a klimavaltozas,
melyek kovetkeztében a kétéltliek és hiill6k a gerincesek legveszélyeztetettebb
csoportjat képviselik (Stuart et al. 2008, Hof et al. 2011, Cox & Temple 2009). A
parlagi vipera (Vipera ursinii) és a parlagi-sztyeppi vipera komplex (Vipera ursinii-
renardi komplex) Eurépa egyik legveszélyeztetettebb gerinces faja és fajcsoportja,
amelyek koziil a gorog karsztvipera (Vipera [ursinii] graeca Nilson & Andrén, 1988)
alegkevésbé ismert. A V. [u.] graeca a V. ursinii-renardi komplex bazalis filogenetikai
helyzetli testvér leszarmazasi adga (Ferchaud et al. 2012), amely nagy eséllyel
evollcidsan jelentds egységet képezhet (evolutionarily significant unit, Waples
1991), amelyek mego6rzése kiemelt természetvédelmi feladat. A disszertacioban
bemutatott vizsgalatok célja a taxon védelmét eddig akadalyoz6 ismerethiany
minimalizalasa, a hatékony védelmet megalapoz6 ismeretek dsszegytijtésével.
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1.2. Irodalmi attekintés

1.2.1. Filogenetika és taxondmia

A parlagi viperak (Vipera ursinii-renardi komplex) kis testli mérgeskigyok, amelyek
siksagok vagy hegységek filives él6helyein fordulnak eld. Erésen fragmentalt
elterjedésiik Kelet-Franciaorszagtdl Nyugat-Kinadig huzodik (Nilson & Andrén 2001).
A fajkomplex eurdpai képviseldi az eurdpai herpetofauna legveszélyeztetettebb
tagjai kozé tartoznak, ennek ellenére rendszerezésiik, evoluciojuk csak az utébbi
évtizedekben kertlt fékuszba (Nilson & Andrén 2001, Tuniyev et al. 2010, Gvozdik
etal. 2012, Ferchaud et al. 2012, Zinenko et al. 2015, Freitas et al. 2020). Nilson és
Andrén (2001) széleskort morfolégiai vizsgalataval harom csoportot azonositott
a komplexen beliil: ursinii-csoport (parlagi viperak, V. ursinii és alfajai: ursinii,
macrops, graeca, moldavica, rakosiensis); transzkaukazusi-anatéliai csoport (V.
anatolica, V. ebneri, V. eriwanensis, V. lotievi) és renardi-csoport (sztyeppi viperak, V.
renardi és alfajai: renardi, altaica, tienshanica, parursinii). Az alfajok koziil néhanyat
faji rangra emeltek morfoldgiai, alloenzim vagy immunolégiai kiilonbségek alapjan
(pl. V. eriwanensis Nilson et al. 1993; V. renardi Kotenko et al. 1999, Nilson & Andrén
2001; V. anatolica és V. ebneri Nilson & Andrén 2001).

A parlagi és sztyeppi viperak filogenetikdjat nem sikeriilt teljesen feltarni bizonyos
taxonokkal kapcsolatos ismerethianyok vagy mintavételi hianyossagok miatt, am
ennek ellenére jelentds eldrelépéseket sikeriilt elérni a f6bb evolticids kapcsolatok
feltarasaban (Kalyabina-Hauf et al. 2004, Gvozdik et al. 2012, Ferchaud et al. 2012,
Zinenko et al. 2015). A fajcsoport legfrissebb mitokondrialis DNS szekvenciakon
alapulé filogeografiai elemzése alapjan a legkésébbi kozos 6s a pliocénben, a Kelet-
Mediterraneumban, az egykori Paratethys térségében élhetett (Zinenko et al.
régidoban (renardi klad) és a Balkan-félszigeten (ursinii klad) zajlott, majd a
késbébbi kolonizaciés események soran eljutottak a fiives él6helyek nyugati és
keleti hataraig, kialakitva a jelenlegi elterjedési mintazatot (Ferchaud et al. 2012,
Zinenko et al. 2015).

A fenti tanulmanyok azonban a V. ursinii fajcsoportban tobb varatlan filogenetikai
eredménnyel szolgaltak, melyek alapjan sziikségessé valt azon taxonok taxonémiai
vizsgalata és ujraértékelése, amelyek filogenetikai pozicidja nem tisztazott
(Ferchaud et al. 2012, Zinenko et al. 2015). Mivel az eddigi vizsgalatok csak a
mitokondrialis DNS-t vizsgaltak (mtDNS), ezért az evolucids kapcsolatok mélyebb
feltarasa és taxonomiajuk tisztazasa érdekében sziikséges a sejtmagi DNS (nDNS)
vizsgalata is (Ferchaud et al. 2012). A fajcsoport egyik tagja, amely meglepd
filogenetikai helyzetet mutatott, a gorog karsztvipera (Vipera ursinii graeca Nilson



Bevezetés

& Andrén, 1988) volt, amelyet minddssze harom évtizeddel ezel6tt fedeztek fel.
Ezt az alfajt a Hellenidadk hegységrendszer oromediterran fiivesél6helyeir6l irtak
le, ahol 1600-2300 m tengerszint feletti magassagban fordul el§ (Dimitropoulos
1985, Nilson & Andrén 1988). Ferchaud et al. (2012) vizsgalatdban a mtDNS
szekvencidk alapjan rekonstrudlt torzsfaban a V. u. graeca 6nallé kladot alkot,
amely az ursinii és renardi kladok testvérkladja, és a V. ursinii-renardi fajcsoport jol
elkiiloniil, bazalisan divergalt kladja. (A kutatas egyik kitlizott célja volt a graeca
taxon rendszertani helyzetének tisztazasa, amelynek eredményeit 4.1.2 fejezetben
ismertetem, amely alapjan 6nallé fajt képez, ezért a tovabbiakban a taxont V.
graeca-ként, faji rangon emlitem.)

1.2.2. A Vipera graeca elterjedése és az elterjedésmodellezés

Vizsgalataink el6tt a Vipera graeca a V. ursinii-renardi komplex legkevésbé ismert
taxonja, a Pindosz hegységrendszer endemikus faja, ahol néhany hegység alpin
gyepein figyelték meg példanyait (Nilson & Andrén 2001). Vizsgalataink el6tt
mindossze nyolc gorogorszagi és egy albaniai hegyrél jelezték el6fordulasat
(Dimitropoulos 1985, Chondropoulos 1989, Nilson & Andrén 1988, 2001, Korsds
et al. 2008). Albaniabol egészen a kozelmultig csak a V. ursinii macrops alfaj
jelenlétét mutattak ki (Kopstein & Wettstein 1920, Bruno 1989, Haxhiu 1998),
mig Korsos és munkatarsai (2008) egy fényképpel dokumentalt észlelés alapjan
kozolték a V. graeca el6fordulasat a dél-albaniai Nemercké hegységbdl, ami
alapjan tovabbi hegységekbdl is varhato volt az el6fordulasa.

Kevéssé ismert, ritka fajok esetében és a valtozé kornyezetiinkben lezajld
folyamatok megismerése miatt egyre nagyobb igény mutatkozik a fajok és az
él6helyek elterjedésben és az elterjedésében varhaté valtozdsok modellezésére,
melyhez egyre megbizhatébb moédszereket fejlesztenek és alkalmaznak (Kissling
et al. 2012, Fordham et al. 2013). Az elterjedés vagy él6helyalkalmassag
modellek (Species Distribution Models, SDM vagy Habitat Suitability Models,
HSM) az adott faj el6fordulasat magyardzé vagy limitalo kornyezeti és él6helyi
faktorok, valamint az el6fordulasi pontok térbeli elhelyezkedése alapjan becsiilik
a potencidlis el6fordulast (Thuiller et al. 2012). Az ilyen modellek fliggetlen
valtozoi olyan kornyezeti tényezdék, amelyek befolyasoljdk az adott teriilet
alkalmassagat a vizsgalt él6lény szamara (pl. klimavaltozdk, tengerszint feletti
magassag, talajtipus, novényboritottsdg, buvdéhely-elérhet6ség stb.). Mivel az
élélények ,valasza” ezekre a valtozokra elég komplex lehet, ezek a mddszerek
nem csak linearis fliggvényeket alkalmaznak (Austin 2002).

A jelenlegi és jovibeli elterjedés pontosabb modelljeiben a bizonytalansagnak
tobb forrasa lehet, igy ezen korlatokat figyelembe kell venni a természetvédelmi
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alkalmazds soran (Wiensetal. 2009, Dawson etal. 2011). Akiilonb6z6 algoritmusok
kombinalasaval nagy mértékben csokkenthet6 a predikciék bizonytalansaga
(Dawson et al. 2011, Martinez-Freiria 2015). A kiilonb6z6 eljarasok Kkorlatait
altalaban a sziikséges bioldgiai ismeretek hidnya (pl. nem kell6en ismert elterjedés,
Okofizioldgiai adottsagok, adaptacids képesség, biotikus interakciok) és az adott faj
niche-ét lehatarold térbeli és iddbeli faktorok adatainak hianya vagy talsdgosan
forrasigényes mérése jelentik (Rocchini et al. 2011). A limitaciok ellenére az
elterjedésmodellezés a leggyakrabban alkalmazott modszer a fajok elterjedésének
a klimavaltozas miatt varhato valtozasainak prediktalasara.

1.2.3. A klimavdltozds hatdsa az alpin él6helyek élévildgdra

A modern ember altal el6idézett klimavaltozas az egyik legnagyobb fenyegetés
a bolyg6 biodiverzitasara napjainkban (Butchart et al. 2010). Szamos kutatas
bizonyitja, hogy a kornyezetben eddig bekovetkezett valtozasok a szarazfoldi
Okoszisztémak minden szintjén hatnak (Maclean & Wilson 2011). A jovébe
mutatd eldrejelzések kivétel nélkiil jelentds valtozasokat josolnak az él6lények
elterjedésében, ami alapjaiban fogja atalakitani a biodiverzitasi mintazatokat
(Malcolm et al. 2006). A fajok egy része feltehet6leg képes lesz evoldcidsan vagy
Okologiailag adaptalddni a valtozé kornyezethez, de z6miik valdszintileg lokalisan
kipusztul (Hoffmann & Sgr6 2011). A diszperzio a fajok egy részének lehet6vé teszi,
hogy a kornyezetiikkel egyiitt mozduljanak el, de azon fajok, amelyek diszperzidja
limitalt, veszélyeztetettebbek a kihalasi folyamatokkal szemben (Parmesan
2006, Hoffmann & Sgré 2011). A jovében a fajok klimavalaszainak megismerése
ezért fontos szerepet fog jatszani a hatékony természetvédelmi tevékenységek
tervezésében (Carvalho et al. 2010).

Aklimavaltozasraakiilonb6z6 él6lénycsoportok kiilonféleképpenreagalhatnak
és az érzékenységik is eltér (Carvalho et al. 2010). A hiill6k mint ektoterm
élélények kifejezetten érzékenyek a kornyezeti h6mérséklet megvaltozasara
és altalaban csekély diszperzios képességekkel rendelkeznek (Sinervo et al.
2010). A klimavaltozas hatasai varhatéan negativan befolyasoljak a hiill6ket
globdlis szinten, valtozast el6idézve él6helyeik fragmentaci6jaban és
eltinésében, s igy az abundancidjukban és aktivitasi mintazataikban (Gibbons
etal. 2000, Sinervo et al. 2010). Dél-Eur6paban a prediktalt klimavaltozas nagy
mértéki lesz, ami a nyari atlagh6mérséklet akar 1,7-6,9 °C-os emelkedését
eredményezheti a szazad végére, ami altalanos szarazodassal fog egyiitt jarni
(IPCC 2013). Az eddigi vizsgalatok alapjan Eurépaban a Mediterraneumban
el6forduld, hideg klimahoz adaptalédott hiill6k a legveszélyeztetettebbek a
klimavaltozas hatasai altal (Aradjo et al. 2006, Carvalho et al. 2010, Martinez-
Freirfa 2015).
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1.2.4. A Vipera ursinii-renardi komplex atlasz Iéptékdi elterjedése

Az ,Uj Eurépai Kétélt(i és Hiill§ Atlasz” projekt (a tovibbiakban NA2RE; Sillero
et al. 20144, 2014b, http://naZre.ismai.pt) célja, hogy pontos adatokat gy(ijtson,
mutasson be éstegyen elérhet6vé az eurdpai kétéltliek és hiillék elterjedésérdl. Ez az
eurdpai herpetofauna legatfogobb és legfrissebb térinformatikai adatbazisa. Egyes
fajcsoportok pontos elterjedése azonban tovabbra sincs teljesen feltérképezve vagy
a fajok elterjedési hatarai nem pontosan ismertek, ezért az atlasz egyes esetekben
pontatlanlehetés folyamatos fejlesztés alatt all (lasd Wielstra etal. 2014, Vamberger
& Fritz 2018). Az ilyen fajcsoportok filogenetikai jellemzgit szinte folyamatosan
vizsgaljak atfogobb mintavételekkel és 4j mddszerekkel, amelynek eredményeként
mindig torténnek taxondémiai atrendezések is, de ezen eréfeszitések ellenére sok
esetben az egyes leszarmazasi agak elterjedése, az elterjedések hatara, a taxonok
kozotti atfedések vagy hibrid zénak sok esetben maig ismeretlenek maradtak (pl.
Gvozdik et al. 2010).

A NA2RE adatbazis 2014-es kozzétételekor a Vipera ursinii-renardi komplex
taxonjait 0sszevonva ,Vipera ursinii/renardi” taxonnévvel szerepeltették, mivel a
V. renardi faji statuszat nem fogadta el a Societas Europaea Herpetologica (SEH)
(Sillero et al. 20144, 3. tablazat, 9. labjegyzet), annak ellenére, hogy a V. renardi
faji rangjat tobb szerzé is megerdsitette és altalanosan elfogadottd valt (Nilson
& Andrén 2001, Gvozdik et al. 2012, Ferchaud et al. 2012). Ezt a NAZRE atlasz
kozzététele 6ta publikalt filogenetikai vizsgalatok is aldtdmasztottak (Zinenko et
al. 2015, Mizsei et al. 2017, Freitas et al. 2020). Egy masik taxon6miai valtozas
is idejétmultta tette az 0j atlaszt: az egykori V. ursinii alfaj, a V. graeca faji rangra
emelése (Mizsei et al. 2017). A taxondmiai valtozdsok és elterjedéshatarok
azonositasa mellett, a V. renardi elterjedése a volt Szovjetunio6 teriiletén hianyosan
szerepelt a NAZRE adatbazisban, feltételezhet6leg azért, mert a publikalt adatokat
nehéz fellelni a regionalis és altalaban orosz nyelvii folydiratokban, ezek miatt az
,Uj” atlasz reviziora szorul (Vamberger & Fritz 2018).

1.2.5. Tdpldlkozdsbioldgia

A predator-préda taplalkozasi kapcsolatok feltdrasanak kulcsfontossagu szerepe
van az 0kolégia szamos teriiletén, igy a taplalkozasi hal6zatok megismerésében
(Christensen et al. 2014), a kozosségek szervezddésének (Lavorel et al. 2013,
Van der Putten et al. 2010), az 6koszisztémak miikodésének és stabilitasanak
megértésében (Gravel et al. 2016), valamint evoldciobioldgiai (Yoshida et al. 2007)
és természetvédelmi kérdésekben is (Tylianakis et al. 2010). A predator és a préda
kozotti kapcsolatokat leggyakrabban csak taxondémiai szempontbdl vizsgaljak,
tehat aszerint, hogy egy bizonyos faj milyen mas fajokat predal.
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A jelleg-alapt megkozelitések térhoditdsaval azonban az utébbi idékben uj
lehetéségek mertiltek fel a ragadozo6 és a zsdkmany jellegei kozotti kapcsolatok
elemzése. Ez az Ujszer( taplalkozas-okoldgiai megkozelités egyre népszeriibb,
mert ezaltal pontosabban megérthetéek a prédaallatok és a predatorok testjellegei
kozotti funkcionalis Osszefiiggések (Weigel & Bonsdorff 2018). A predator és
a préda jellegeinek megfeleltetése (,trait matching”) (Brousseau et al. 2017)
harom fontos informaciéval szolgal: (i) prediktalhat6, hogy milyen jellegekkel
rendelkez6 fajokat fogyaszthat a ragadozd, igy a természetes koriilmények kozott
nem kimutathat6 vagy nehezen észlelhetd prédaallatok is azonosithatéak, (ii) a
funkcionalis kapcsolatokrol a kell6 alapossaggal gytijtott, egyre boviilé tudasanyag
hozzajarul a niche-elmélet fejlédéséhez, hiszen segit megérteni a predatorok
specializaltsagat morfologiai és viselkedésbeli jellemz6ik alapjan. Végiil pedig (iii)
a predator és préda jellegeinek megfeleltetése alapjan megjosolhatd, hogy milyen
kozosség-szintli valtozdsok kovetkezhetnek be a kdrnyezet megvaltozasa, pl. a
klimavaltozas miatt (Brousseau et al. 2017).

A predator és a prédaallatok jellegeinek kapcsolatat eddig is vizsgaltak (pl.
Sanchez-Hernandez et al. 2013), a jellegek koziil f6ként a testméret és a testtomeg
szerepét vizsgaltak a taplalkozasi kapcsolatokban (Brose et al. 2005, Brose 2010,
Gravel et al. 2013). Eitzinger et al. (2018) szerint azonban sziikséges a kutatasok
kiterjesztése azokra a jellegekre, amelyek a ragadozék el6li menekiilésben
toltenek be szerepet. Ezt a megkozelitést vizi 6koszisztémak esetében mar tobb
tanulmanyban alkalmaztak (pl. Sanchez-Hernandez & Cobo 2015, Kalinoski &
DeLong 2016, Worischka et al. 2018). Szarazfoldi életk6zosségekben Brousseau
et al. (2017) futébogarakkal és zsdkmany-allataikkal folytatott etetési kisérletben
tarta fel a funkcio6 szerint megfeleltethetd jellegeket a predator és a prédaja kozott.

A taplalékspecialista predatorok fontos szerepet toltenek be a jelleg-alapu
megkdzelitések fejlesztésében, mivel feltételezhet6en a jellegek megfeleltetése
egyszerlibben elvégezhetd és a jellegek kapcsolatanak alacsonyabb a variancija.
A kigyok (Serpentes) kizarolag ragadozé hiill6k, amelyek jelentds valtozatossagot
mutatnak a prédavalasztadsban és specializaciéban (Thomas & Pough 1979).
Feltételezhet6leg a szaj tathatdsaganak novekedése kulcsfontossagu innovacio volt
aMacrostomataleszarmazasiagevoluciéjasoran,amelylehet6vé teszianagy méreti
préda elfogyasztasat, ellentétben a gyikokkal vagy 6si, bazalis kigy6 csoportokkal
(Vincent et al. 2006). Ennek eredményeként a predator fejmérete meghatarozza a
préda maximalis testméretét is (Glaudas et al. 2019). A kigyék zsakmanyszerzési
stratégiaja a lesb6l torténo vadaszattdl az aktiv vadaszatig széles skalan valtozik,
és tobb kigydfaj mérget fecskendez aldozatdba a préda mozgasképtelenné tétele,
megoOlése vagy az emésztés elsegitése céljabdl (Schwenk et al. 2000, Glaudas et
al. 2019).
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A kigyéfajok tulnyomo6 része gerinceseket predal, de van példa extrém
specializacidkra is, mint pl. a rakevd vagy halikra fogyaszté kigyok (Voris 1966).
A kigyok taplalékvalasztasa gyakran mutat szezonalitast, és altalaban a juvenilis
egyedek taplalékvalasztasa is kiilonbozik a kifejlett egyedekétdl (Greene 1983,
Shine 1994, Luiselli 1996, Brito 2004). Egyes kigyo6fajok juvenilis egyedei
fogyasztanak gerincteleneket, de a kifejlettek f6ként gerinceseket zsakmanyolnak.
A jelenleg ismert kigydfajok (kb. 3700 faj) kozill mindossze 1,5%-nal mutattak
ki a szarazfoldi izeltlabuakra tortént specializaciét (1.1. tablazat). Az inszektivor
kigyok esetében a préda a legtobb esetben csak rend szintig van meghatarozva,
nincsenek részletes adatok az ilyen fajok taplalékvalasztasardl, és ezen kigyofajok
esetében nincsenek olyan vizsgalatok, amelyek a préda és predator jellegeinek
prédavalasztasra gyakorolt hatasat vizsgaltak volna (1.1. tdblazat).

1.1. tablazat. Szarazfoldi izeltldbuakat zsdkmanyold kigydfajok listdja és az izeltldabu préda
aranya a taplalkozasban. *A cikkben a vizsgalt zsdkmany egyedek szdma vagy a fogyasztott
izeltlabu % nincs megadva.

Csalad Fé izeltlabu préda Hivatkozas

=
]
(=2
)
N
>

préda szam
Izeltlabu %

Anomalepididae Liotyphlops ternetzii * * Isoptera Franca et al. 2008
Colubridae Gyalopion canum 34 100,0 Araneae Parga 2018
Opheodrys a. aestivus 14 100,0 Lepidoptera larvdk  Baldwin 2007
Opheodrys aestivus * 100,0 Orthoptera Thomas 2014
Opheodrys vernalis 21 100,0 Lepidoptera larvak  Baldwin 2007
Symphimus mayae 84  100,0 Orthoptera Stafford 2005
Tantilla coronata 222 100,0 Chilopoda Todd et al. 2008
Tantilla hobartsmithi 19 100,0 Araneae Parga 2018
Tantilla melanocephala 129 100,0 Chilopoda Marques & Puorto 1998
Sonora semiannulata 49 979 Araneae Parga 2018
Eirenis modestus 41 97,6 Coleoptera Cicek & Mermer 2007
Opheodrys aestivus 443 97,5 Lepidopteralarvdk  Plummer 1981
Tantilla nigriceps 23 95,6 Araneae Parga 2018
Coluber constrictor 267 91,4 Orthoptera Shewchuk & Austin 2001
Tantilla gracilis 152 85,5 ,Larvak” Cobb 2004
Coluber constrictor 96 60,0 Orthoptera Thomas 2014
Coronella girondica 65 26,2 Chilopoda Luiselli et al. 2001
Natriciteres variegata 35 17,1 lzeltlabtak” Akani & Luiselli 2000
Thelotornis capensi 56 8,9 ,Rovar maradvanyok” Shine et al. 1996
Hierophis viridiflavus 52 7,7 Orthoptera Rugiero & Luiselli 1995
Natriciteres fuliginoides 28 7,1 Chilopoda/Arachnida Akani & Luiselli 2000
Philodryas patagoniensis 92 4,3  Orthoptera Soledad Lopez & Giraudo 2008
Heterodon simus 27 3,7 Hemiptera Beaneetal. 2013
Psammophis phillipsii 174 1,7 Mantodea Luiselli et al. 2004
Dendrelaphis punctulata 75 1,3 Gryllidae Shine 1991
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Hivatkozas

Colubridae Coluber constrictor * * "Gerinctelenek" Lennon 2013
Eirenis coronella 5 * Araneae Shwayat et al. 2009
Eirenis decemlineata 6 * Orthoptera Shwayat et al. 2009
Eirenis lineomaculata 1 * Araneae Shwayat et al. 2009
Eirenis rothi 2 * Chilopoda Shwayat et al. 2009
Oligodon cinereus * * Orthoptera Meggitt 1931
Dipsadidae Pseudablabes agassizii 25 96,0 Araneae Marques et al. 2006
Elapidae Drysdalia coronoides 32 3,1 Cicadoidea Shine 1981
Echiopsis curta 54 1,9 Blattodea Shine 1982
Lamprophiidae  Psammophis schokari 29 69 Coleoptera Cottone & Bauer 2009
Psammophis phillipsi 120 1,7 Mantodea Godfrey et al. 2003
(Iﬁztotyphlopl- Leptotyphlops fuliginosus ~ * * JInszektivor” Franca et al. 2008
Viperidae Vipera graeca 356 100,0 Orthoptera this study
Vipera ursinii ursinii 104 88,5 Orthoptera Agrimi & Luiselli 1992
Echis carinatus 17 64,7 Scorpiones Barlow et al. 2009
Echis pyramidum 60 56,7 Scorpiones Barlow et al. 2009
Echis ocellatus 35 42,9 Chilopoda Barlow et al. 2009
Agkistrodon contortrix 101 34,6 Lepidopteralarvdk  Garton & Dimmick 1969
Macrovipera schweizeri 12 33,3 Coleoptera Adamopoulo et al. 1997
Sistrurus miliarius 20 20,0 Centipedes Hamilton et al. 1955
Agkistrodon piscivorus 81 14,8 Coleoptera Vincent, Herrel & Irschick 2004
Bothrops neuwiedi 69 14,5 Chilopoda Valdujo, Nogueria & Tartins 2002
Echis coloratus 40 7,5 Scorpiones Barlow et al. 2009
Crotalus enyo 63 6,3 Scolopendridae Taylor 2001
Vipera ammodytes 64 6,3 ,Rovarok” Dilian 2009
Vipera latastei 179 4,5 Scolopendridae Santos et al. 2007
Bothrops pubescens 80 2,5 Chilopoda Hartmann et al. 2005
Trimeresurus stejnegeri 105 1,9 Orthoptera Creer et al. 2002
Calloselasma rhodostoma 177 1,7 ,Izeltlabvak” Daltry, Wolfgang & Thorpe 1998
Bothrops moojeni 144 0,7 Chilopoda Nogueria, Sawaya & Martins 2003
Cerrophidion tzotzilorum — * * Jizeltlabuak” Jadin 2007
Gloydius rubromaculatus ~ * * Noctuidae Shietal. 2017

1.2.6. Filogeogrdfia és konzervdciégenomika

Minden 6todik hiill6fajt a kihalas kockazata fenyeget, mialatt a lokalis kipusztulas
egyre altalanosabba valik (Bohm et al. 2013). A természetes taj megvaltozasa az
él6helyek eltlinését és azok széttagolodasat okozza, ami elszigetelt él6helyeket
és elszigetelt populaciokat eredményez alacsony diszperzids képességii fajok
esetében. Az alacsony diszperzidés képességli és szlik foldrajzi elterjedésii
fajok a leginkabb kitettek az él6helyek elvesztésének és a populacidkra nézve
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kedvezdtlen kornyezeti valtozasoknak (Reinhardt et al. 2005). A zsugorodé
éléhelyeken el6forduld izoldlt populaciéknal megjelenhetnek az alacsony
genetikai valtozatossdg negativ kovetkezményei, amelyeket a szaporodé
egyedek szamanak csokkenése és a limitalt géndramlas okoz (Welsh 2018). A
legjelent6sebb negativ kovetkezmény az alacsony genetikai valtozatossag és a
beltenyésztettség, amelyek a populaciot kihalasi 6rvénybe sodorhatjak (Soulé
1986, Amos & Balmford 2001).

A populaciok genetikai struktirdjaban bekovetkezé valtozasok hatassal vannak
a populacidk perzisztenciajara és viabilitasara, révid és hosszu tavon egyarant
(Frankham 2009). A beltenyésztettséget és a ratermettség (fitnesz) csokkenését
gyakran a genetikai valtozatossag elvesztése okozza (Reed & Frankham 2001, Reed
et al. 2003), ezért alapvetd azok monitorozasa, ami azonban a jelentds raforditasi
igények miatt ritka (Beebee & Rowe 2001). Korabbi, mtDNS és mikroszatellit
markereken alapul6 vizsgalatok rendkiviil alacsony, alacsony és mérsékelt genetikai
valtozatossagot mutattak ki a Vipera ursinii rakosiensis, a V. u. ursinii és a V. renardi
esetében (Ujvari et al. 2002, 2005, Ferchaud et al. 2010). A konzervaciégenetikai
kutatasok eredményei alapjan a genetikai valtozatossag elvesztésének kozvetlen
negativ hatasa van az atlagos ratermettségre és a populacio életképességére, ami
egyes allomanyok rovid tava kihalasat okozhatja a V. u. rakosiensis és a V. berus
esetében (Madsen et al. 1999, Ujvari et al. 2002, Madsen et al. 2004).

Akonzervaciégenetika hagyomanyosan f6kénta mitokondrialis DNS haplotipusos
variancidjara és a mikroszatellitek allélvariabilitdsara tdmaszkodott (Avise
2010, Allendorf 2017), azonban az ujgeneraciéos molekularis mddszerek
megjelenése lehetdvé tette az olyan genomi eljardsok megvaldsitasat, amelyek
forradalmasitottdk a nem-modell szervezetek konzervaciégenetikai kutatasat
(Allendorf et al. 2010). A genomi megkdzelitések kiillondsen hatékony eszkozei
a konzervacidbiolégidnak (Hohenlohe et al. 2021), mivel ezek a mddszerek
nagysagrendekkel tobb informaciot szolgaltatnak, mint a klasszikus szekvenalas
(Single Sequence Repeats, SSR; Davey et al. 2011, Narum et al. 2013), amely
valaha a konzervaciégenetika ,arany szabvanya” volt (Allendorf et al. 2013). Bar
az SSR-l6kusz egyedi informaciotartalma magasabb, a genomi adathalmazok
Osszehasonlithatatlanul nagyobb terjedelme (altaldban néhany ezer lékusz)
feliilmulja az SSR-ek informaci6tartalmat mind mennyiségben, mind minéségben
(Hohenlohe etal. 2019). A Restriction-Site Associated DNS-szekvenalas (RADseq)
az egyik legfontosabb a korszerli genomi moddszerek kozott a nem-modell
él6lények populaciégenomikajaban (Andrews et al. 2016), ami a teljes genom
az adaptiv genetikai varianciat jol reprezentdalja (Catchen et al. 2017, McKinney
etal. 2017).
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1.2.7. Fajok globdlis természetvédelmi helyzetének értékelése

ATermészetvédelmiVilagszovetség (IUCN) altalkiadott Voros Listaaveszélyeztetett
fajok legatfogébb, folyamatosan frissiilé globalis nyilvantartdsa (Rodrigues et al.
2006). A fajok listazasa a kihalasi kockazat alapjan, egy szigord, tudomanyosan
megalapozott keretrendszerben torténik, ami a fajok meg6rzése szempontjabol
elengedhetetleniil fontos a forrasok minél hatékonyabb allokicidja érdekében
(IUCN 2013). A fajokat veszélyeztetd tényezdk értékelése azonban sok esetben
szakértdi véleményeken alapul, ritkak a kvantitativ értékelések és egyes esetekben
az elérhetd informaciok megbizhatatlanok is lehetnek (Hayward 2009, Gurevitch
& Padilla 2004). Ezek miatt, az IUCN Voros Lista értékelésekhez faj-specifikus
informacidkra van sziikség, hogy az adott populaci6 csokkenéséért felelds faktorok
azonosithatok legyenek, amelyek ismeretében hatékonyabb természetvédelmi
stratégiakat lehet kidolgozni (Duefas et al. 2021).

A kihalas kockazatat az [UCN Voroés Listajanak kategoriai és kritériumai alapjan lehet
értékelni (IUCN 2001). Az IUCN Voros Lista kategoriai a fajok kihalasi kockazatat
osztalyozzak az alabbiak szerint: kihalt (EX), vadon kihalt (EW), kihalassal sulyosan
veszélyeztetett (CR), veszélyeztetett (EN), sebezhet6 (VU), mérsékelten fenyegetett
(NT) és nem fenyegetett (LC), valamint adott faj lehet adathidnyos (DD), ha nem all
rendelkezésre elegendd adat a természetvédelmi értékelés elvégzéséhez. A Voros
Lista kategdriai objektiv médon keriiltek meghatarozasra szamos kritérium alapjan,
amelyek jelzik a kihalasi kockazat szintjét. Az értékelési rendszer kritériumai:
populacié csokkenésének iiteme (A kritérium), a foldrajzi elterjedés kiterjedése
és csokkenése (B kritérium), a populacié mérete (C és D kritérium), és kvantitativ,
demografiai vagy populacié-életképességi elemzések (E kritérium) (IUCN 2001).
Mivel sok faj esetében nem allnak rendelkezésre adatok a populaciok nagysagardl, az
allomanyvaltozas trendjérdl vagy a varhaté demografiai valtozasokrdl, viabilitasro],
ezért sokszor az elterjedési tertilet és az azon beliil tapasztalt valtozasok alapjan, a B
kritérium alapjan torténik az értékelés (Breiner et al. 2017).

1.2.8. Térbeli természetvédelmi prioritizdlds

A térbeli természetvédelmi prioritizalas (Spatial Conservation Prioritization,
SCP) a természetvédelmi értékek teriileti védelmét objektiv médon megalapozd
dontéstdamogatd rendszer. Eszkoztarat kiilonbozé forras-allokaciés problémak
megoldasara dolgoztak ki, legf6képpen annak vizsgalatara, hogy hogyan lehet
optimalisan, adott koltségvetési keretek kozott minél tobb faj védelmét szolgald
Uj védett terilileteket Kijelolni (Lehtomaki & Moilanen 2013). A prioritas-
tertleteket altalaban fajok vagy él6helyek egy csoportjanak el6fordulasi adatai és
veszélyeztetettsége alapjan kiilonb6z6 optimalizacios algoritmusokkal azonositjak,
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féként a komplementaritas elve alapjan (Beger et al. 2010). Az SCP elemzések
fé6ként a el6fordulasi adatok alapjan késziilnek, de beépitheték a konnektivitast, az
él6helymindséget, a veszélyeztetd tényezbket vagy a védelem koltségét leird egyéb
térbeli adatok is.

Az SCP mddszerek kiilonbozé természetvédelmi kérdések megvalaszoldsara
alkalmasak, de leggyakrabban a kovetkezd feladatokban alkalmazzak: (i)
védett teriiletek kivalasztasa (a tervezési teriilet ,legjobb” részének/részeinek
azonositasa, ahol a természetvédelmi céli befektetés, pl. védetté nyilvanitas a
legjobb és kiegyenstlyozott eredményt hozhatja a biodiverzitas védelmében),
(ii) védett teriiletek bovitése (egy korabban kijelolt védett-teriilet-halozat
boévitésére optimalis tertilet/terliletek azonositasa, akar az él6helykonnektivitas
figyelembevételével), (iii) meglévd és javasolt védett-teriilet-hal6zatok értékelése
(a kijelolés értékelése, azzal, hogy mennyire jol fedi vagy fedhetné le a tertlet
természeti értékeit), (iv) hatasvizsgalat (azon tertletek kivalasztasa, ahol a
gazdasagi fejlesztés a legkisebb 6kologiai veszteséget okozhatja), (v) alternativ
tajhasznositasi médok térbeli kiegyenstlyozasa (a biodiverzitast alkotd éléhelyek/
kozosségek/fajok igényei és a foldhasznalati igények optimalis teljestilését szolgalo
térbeli elrendezés kivalasztasa), (vi) cél-alapu tervezés (megoldas arra, hogyan
érhetd el az el6zetesen meghatarozott természetvédelmi cél a legkisebb teriileti
igénybevétellel /raforditassal/védelemmel), (vii) biodiverzitas kompenzaci6 (azon
teriiletek azonositasa, amellyel egy varhaté okoldégiai karositdé hatds optimalis
modon ellenstlyozhaté pl. védett-tertlilet-halézat bovitéssel), (viii) tervezés
a klimavaltozas figyelembevételével (védett-teriilet-halézat tervezése a fajok
jelenlegi és jovGben varhaté (modellezett) elterjedése alapjan, a konnektivitas és
diszperzi6 figyelembevételével.), (ix) él6helyrekonstrukcio és kezelés tervezése
(természetvédelmi céld beavatkozdsok varhaté hatdsanak teriileti becslése)
(Knight et al. 2006, Moilanen et al. 2009).

Az SCP mddszereket ritkan alkalmazzak ,egy fajos” (single species) prioritizalas
készitésére, pedig a két leggyakrabban alkalmazott applikaci6é (Marxan, Zonation)
mindegyike alkalmas térbeli prioritisok meghatdrozasara egy faj esetén is, ha a
bemeneti valtozdk az él6hely alkalmassdgaval szorosan korreldlnak (Sirkia et al.
2012, Wan et al. 2014). Ez azért fordulhat el6, mert a térbeli prioritasokat f6ként olyan
esetekben szoktak vizsgalni, ahol nagy fajgazdagsagu teriileteken kell megtalalni a
lehet6 legtobb faj el6fordulasat lefedd teriileteket (Moilanen et al. 2009), amelyek
esetében a védelem allokalasaval a legnagyobb természetvédelmi hasznosulast
lehet elérni (Burgess et al. 2019). Ezzel szemben, a legtobb természetvédelmi
intézkedést adott faj megdrzése érdekében végzik, amelyek esetében nagyon ritkan
alkalmaznak SCP moédszereket a beavatkozasok dontésel6készitési folyamatdban
(Burgess et al. 2019).
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2. Célkitiizések

2.1. Filogenetika és taxonémia

A hiill6k esetében a taxondémiai egységek és az mtDNS kladok kozott erds
konszenzus mutatkozik (Joger et al. 2007), ezért Ferchaud et al. (2012) mtDNS
szekvenciak alapjan a Vipera urisinii graeca Nilson & Andrén, 1988 alfaj esetében
felvetette a taxon teljes faji statuszra emelésének sziikségességét. A filogenetikai és
taxonomiai vizsgalatom célja (i) a graeca taxon filogenetikai helyzetének vizsgalata
sejtmagi és mitokondrialis DNS markerek szekvenalasaval és (ii) az eredmények
alapjan a faj/alfaj taxonémiai helyzetének tjraértékelése.

2.2, Elterjedés feltarasa

Vizsgalataink megkezdése el6tt a Vipera graeca elterjedésérdl rendkiviil kevés
informacié allt rendelkezésre, valamint a dél-albaniai Vipera ursinii-renardi
komplexbe sorolhat6 vipera populaciok hatarozasa is bizonytalan volt, ezért a V.
graeca elterjedését feltard vizsgalatnak harom célja volt: (i) a V. graeca potencidlis
elterjedésének modellezése, (ii) az elterjedési modell terepi tesztelése a modell altal
prediktalt potencialisan alkalmas él6helyeken, (iii) a terepi tesztelés soran megfigyelt
vipera egyedek taxon azonositdsa morfoldgiai és molekularis adatok alapjan.

2.3. Jelenlegi és jovobeli elterjedés

A jelenlegi elterjedés pontosabb meghatarozasat és az elterjedésben varhaté
jovébeli valtozasok becslését nagy felbontasu 6koldgiai niche modellekkel végzem,
amely célja (i) az elterjedés feltarasa soran gyijtott 4j el6fordulasi adatok alapjan
a jelenlegi potencidlis elterjedés minél pontosabb lehatarolasa, (ii) a pontosabb
elterjedési modell jovobe mutaté projekcidja, az él6helyek alkalmassagaban
varhat6 valtozasok becslése, és (iii) a varhatdan stabil klimaju mikro-refugiumok
azonositasa, ahol a faj populaciéinak fennmaradasa biztositottnak tlinik.

2.4. Atlasz léptékaii elterjedés

A 2014-ben kozélt Uj Eurépai Kétéltii és Hiills Atlasz (NA2RE, Sillero et al. 20144,
2014b) tobb faj esetében is pontatlannak bizonyult, valamint a Vipera graeca még
nem szerepelt benne kiilon fajként, mivel ekkor még nem volt faji rangra emelve, de
meglepd modon a V. ursinii és a V. renardi is 0sszevonva volt feltiintetve. A NA2ZRE
alapjan a V. graeca, V. renardi és V. ursinii taxonok 50x50 km-es 1éptékd frissitett
elterjedési térképeit.
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2.5. Taplalkozasbiolégia

A taplalkozasbioldgiai vizsgalatok célja a Vipera graeca taplalkozasanak és
predator-préda kapcsolatainak feltardsa volt, a predator zsakmanyszerzését
és a préda menekiilési képességét befolyasolo jellegek figyelembevételével. Az
adatgyijtés és az elemzések célja az alabbi kérdések megvalaszolasa volt: (i) Van-e
szezonalitds a V. graeca taplalkozasi aktivitdsaban? (ii) Van-e térbeli mintazat a
taplalékosszetételben, elkiiloniilnek-e az egyes populaciok? (iii) Mely prédajellegek
befolyasoljak a prédavalasztast? (iv) Mi a V. graeca preferalt prédaja?

2.6. Filogeografia és konzervaciogenomika

A Vipera graeca filogenomikai, populacié- és konzervacibgenomikai szempontq,
Ujgeneracios szekvenalasi eljarassal torténé vizsgalatanak célja a kovetkez6
kérdések megvalaszolasa volt: (i) Milyen filogenetikai kapcsolatok vannak a
populaciok kozott? (ii) Hol volt(ak) a refugium teriilet(ek) az utolsé glacialis
maximum alatt? (iii) Van-e populacidk kozotti géndramlas, és ha igen, akkor mely
populaciok kozott tapasztalhatd? (iv) Van-e beltenyésztettség a populaciokban?

2.7. Globalis természetvédelmi helyzet értékelése

A Vipera graeca a vizsgalatainkat megel6z6en nem szerepelt az IUCN Voros
Listajan, de szlik elterjedése alapjan varhato volt, hogy nagyobb kihalasi kockazatu
kategoridba tartozhat. A természetvédelmi helyzet értékelésének célja volt (i) a V.
rendelkezésre all6 adatok alapjan ésa (ii) a bizonyithato és potencialis veszélyeztet
tényezok feltarasa.

2.8. Térbeli természetvédelmi prioritizalas

A nagy felbontasu 6kolégiai niche modellek hasznalatanak és a természetvédelmi
helyzetet meghatarozo veszélyeztetd tényezok térbeli mintazatainak elemzésének
céljai voltak (i) a Vipera graeca hosszi tavd meg06rzése szempontjabol
kulcsfontossagu teriiletek azonositasa, (ii) a prioritds teriiletek jelenlegi védett
teriiletekkel valé lefedettségének meghatarozasa és (iii) a prioritast befolyasold
természetvédelmi értékesség valtozok kozotti kapcsolatok feltarasa.
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3. Anyag és modszer
3.1. Filogenetika és taxonomia

3.1.1. Mintavétel

A filogenetikai és molekularis taxonémiai vizsgalatban két albaniai Vipera [ursinii]
graeca mintat elemeztiink, amelyek mtDNS ND4 haplotipusa megegyezik a
legdélebbre es6 gorog populacidéval, ezért alkalmasak a terra typica lokalitason
talalhato populacié reprezentalasara (CYT B, ND4; Ferchaud etal. 2012; Mizsei et al.
2016). Tovabbi mintakat hasznaltunk fel az alabbi hegyvidéki vipera populaciokbol:
V. ursinii macrops (Albania, Montenegrd), V. u. ursinii (Olaszorszag), V. ursinii
ssp. (leiratlan taxon Horvatorszagbol); és az alabbi sikvidéki populaciékbol: V.
u. moldavica (Romania), V. u. rakosiensis (Magyarorszag, Romania), V. renardi
(Krim). Kiilcsoportnak a keresztes vipera harom alfajat vontuk be: V. berus berus
(Magyarorszag), V. b. bosniensis (Albania) és V. b. nikolskii (Romania). A mintak
gytjtési helyeit és a taxonok hozzavetdleges elterjedését az 3.1. 4bra mutatja be.
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3.1. abra. A vizsgalatban mintazott populdciok elhelyezkedése, és a kiilonb6z6 taxonok
hozzavetbleges elterjedési teriilete. Korokkel a Vipera ursinii-renardi fajcsoport taxonjai,
haromszoggel a kilcsoportot jeldltem. A szinek megegyeznek a mitokondrialis kladok 4.1.
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3.1.2. DNS kivonds és szekvendlds

Két mitokondrialis (CYT B, ND4) és harom sejtmagi (BDNF NT3, PRLR) DNS
markert valasztottunk ki, amelyek alkalmasnak mutatkoztak tobb hiill6faj esetében
a divergencia szintjeinek elkiilonitésére (Townsend et al. 2008, Ferchaud et al.
2012). A mintakbél DNeasy Blood & Tissue Kit (Qiagen) vagy NucleoSpin Tissue kit
(Macherey-Nagel) segitségével kivontam a teljes genomi DNS-t. A polimeraz lanc
reakcidk (PCR) elvégzése a CYT B és az ND4 mitokondrialis markerek amplifikalasa
Ferchaud et al. (2012) protokollja alapjan zajlott. A PRLR és a BDNF sejtmagi DNS
markerek esetében a PCR kondicidk a kévetkez6k voltak: 180 mp 94 °C-on, amelyet
kovetett 40 ismétlésben 94 °C (40 mp), 50 °C (30 mp) és 72 °C (60 mp), végil pedig
egy 7 perces elongacios 1épés volt 72 °C-on. Az NT3 sejtmagi DNS marker esetében
a PCR kondiciék: 180 mp 94 °C-on, amelyet kdvetett 40 ismétlésben 94 °C (40 mp),
48 °C (30 mp) és 72 °C (60 mp), végiil pedig egy 7 perces elongacios 1épés volt 72
°C-on. A PCR reakciékban alkalmazott primerek a 3.1. tdblazatban szerepelnek.

3.1. tablazat. A vizsgalatban alkalmazott primerek.

Primer Gén Hivatkozas Szekvencia

L14724Vb CYTB Ursenbacher et al. 2006 5'-GATCTGAAAAACCACCGTTG-3'
H15914Vb CYTB Ursenbacher et al. 2006 5'-AAATAGAAAGTATCATTCTGGTTTAAT-3'

ND4 ND4 Arevalo et al. 1994 5'-CACCTATGACTACCAAAAGCTCATGTAGAAGC-3'
H12763V ~ ND4 Arevalo et al. 1994 5'-TTCTATCACTTGGATTTGCACCA-3'

BDNF_f BDNF Townsend et al. 2008 5'-GACCATCCTTTTCCTKACTATGGTTATTTCATACTT-3'
BDNF_r BDNF Townsend et al. 2008 5'-CTATCTTCCCCTTTTAATGGTCAGTGTACAAAC-3'

NT3-F3 NT3  Noonan & Chippindale 2006 5-ATATTTCTGGCTTTTCTCTGTGGC-3'
NT3-R4 NT3  Noonan & Chippindale 2006 5'-GCGTTTCATAAAAATATTGTTTGACC-3'
PRLR_f1 PRLR Townsend et al. 2008 5'-GACARYGARGACCAGCAACTRATGCC-3'
PRLR_r3 PRLR Townsend et al. 2008 5'-GACYTTGTGRACTTCYACRTAATCCAT-3'

A PCR termékek tisztitdsa High Pure PCR Product Purification Kit (Roche)
alkalmazasaval vagy NucleoFast 96 PCR pléten (Macherey-Nagel) vakuum
filterezéssel tortént. A ciklus szekvenalds BigDye v1.1 (Applied Biosystems)
alkalmazasaval tortént, a DNS szekvenalds pedig egy ABI 3130cl kapillaris
szekvenatoron (Life Technologies) zajlott a Joint Experimental Molecular Unit
laborban (Royal Belgian Institute of Natural Sciences).

3.1.3. Filogenetikai elemzések

A reverz és forward szekvencidkat a CodonCode Aligner v5 (CodonCode Corp.)
szoftverben Aallitottuk Ossze és javitottuk, a bizonytalan pozicidk esetében a
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kromatogrammokat vizualisan ellendriztiik a Chromas 2.1.10 (Technelysium) szoftver
alkalmazasaval. A sejtmagi markerek esetében a kromatogrammokon megfigyelt kett6s
csucsokat (heterozigota pozicidk) az IUPAC kdédok szerint kodoltuk. A szekvencidk
kédolé szakaszain a nukleotid sorrend alapjan meghataroztuk az aminésav sorrendet,
abbdl a célbol, hogy ellendrizni lehessen, hogy nincsenek-e benne stop kodonok. A
vizsgalatban komplett adathalmazunk keletkezett a két mitokondrialis és harom
sejtmagi DNS markerekbdl minden taxon és lokalitas esetében, kivéve a kiilcsoportba
tartozd Vipera berus nikolskii taxont, ahol a CYT B szekvencia hidnyzott. A szekvencidkat
a GenBank adatbazisban helyeztiik el (3.2. tablazat).

3.2. tablazat. A vizsgélatban felhasznélt mintdk listdja és a szekvencidk GenBank azonositdja.

Mitokodrialis DNS Sejtmagi DNS
Populacio
ytB ND4 PRLP BDNF
V. b. berus Zemplén JN2047211** LT220998.  LT221007-  LT220962- LT220980-
V. b. bosniensis  Prokletije ~ LT220959- LT220999.  LT221008-  LT220963- LT220981-
V. b. nikolskii lasi - LT221005.  LT221018-  LT220973- LT220991-
V. u. ursinii Camerino  FR7270414*  LT221006.  LT221024.  LT220979- LT220997-
V. ursinii ssp. Velebit FR727052+  FR726984%+ LT221009.  LT220964. LT220982-
V. ursinii ssp. FR727053%  FR726985% LT221010.  LT220965- LT220983-
V. u. macrops Korab LT220961- LT221000-  LT221013-  LT220968. LT220986-
V. u. macrops Bjelasica FR727058+* LT221001- LT221014. LT220969.  LT220987-
V. u. macrops FR727059+* LT221002.  LT221015.  LT220970- LT220988-
V. u. rakosiensis ~ Bugac FR745956+  FR745905%+ LT221019-  LT220974. LT220992.
V. u. rakosiensis ~ Cicard FR745989%+  FR745901% LT221020.  LT220975- LT220993-
V. u. rakosiensis ~ Hansag FR745959%  FR745900%* LT221021.  LT220976- LT220994.
V. u. moldavica lasi JN2046991*  LT221003.  LT221016-  LT220971. LT220989-
V. u. moldavica JN2047001*  LT221004.  LT221017-  LT220972. LT220990-
V. renardi Krim FR745991%* FR745893%* LT221022.  LT220977- LT220995-
V. renardi FR745992+*  FR745894+* 11221023  LT220978- LT220996-
V. graeca Dhémbel LT220960- LN835177.  LT221011.  LT220966. LT220984-
V. graeca Trebeshiné HG940677-* HG940672- LT221012-  LT220967-  LT220985-

tGvozdik et al. 2012; #Ferchaud et al. 2012; -Mizsei et al. 2016, 2017
* nem azonos egyed a nDNS szekvendlttal, de azonos populacio,
** nem azonos egyed a nDNS szekvendlttal, de azonos taxon; - hianyzé szekvencia.

Az allél haldzatok létrehozasahoz azok a szekvenciak, ahol tobb, mint egy heterozigéta
pozicié volt (BDNF, NT3, PRLR markerek), a PHASE 2.1.1 (Stephens et al. 2001)
szoftverrel kertiltek feloldasra, amelyhez a szekvenciak el6készitése a SeqPHASE (Flot
2010) szoftverrel tortént. APHASE 2.1.1 szoftver futtatdsa az alapbeallitasokkal tortént,
kivéve a valoszinliségi kiiszobértéket, amelyet 0,7-re allitottunk. A sejtmagi markerek
haplotipus haldzatait statisztikus parsziménia modszerrel, 95% kapcsolddasi kiiszob
mellett rekonstrualtuk a TCS 1.21 (Clement et al 2000) szoftver alkalmazasaval.
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Afilogenetikai elemzés a teljes adathalmazon egyidejiileg zajlott a PartitionFinder
v.1.1.0 (Lanfear et al. 2012) szoftverrel azonositott gén particiokra. A
PartitonFinder elemzéskiilon-kiilon lett futtatvaakovetkez6 paraméterek szerint,
beleértve a gén particiok modell becsléseit: Bayes-féle megkozelités (BA); 6sszes
modell; BIC modell szelekcio, ,greedy scheme” keresés; adat blokkok kodonok
szerint markerekként. A legjobb particionalas és szubsztitucios modellek: CYT B
1. pozicidja (TrN), CYT B 2. poziciéja (HKY +I), CYT B harmadik poziciéja (HKY),
ND4 1.+3. poziciéja (HKY +1I), ND4 2. pozici6ja (HKY +G), BDNF (K80), NT3 (K80),
PRLR (TrN). A maximum likelihood (ML) elemzést az elébbiek szerint végeztiik,
ahol egy partici6 esetében a legjobb modell a GTR+G+I volt. A valtozék szama
(V) és a parszimonia informativ helyek (Pi) szamitasa a DnaSP 5.10 szoftverrel
tortént (Librado & Rozas 2009).

A vizsgalt populacidk filogenetikai kapcsolatainak feltarasahoz elemeztiik az
0sszesen 1788 bp hosszu mitokondrialis és 1715 bp hosszu sejtmagi szekvencia
a sajat CYT B adatainkkal egylitt Ferchaud et al. (2012) adatait Gjraelemeztiik,
amelyet kiegészitettiink a korabbi vizsgalatbél hidnyz6 V. anatolica szekvenciaval
is (Zinenko et al. 2015). A mitokondrialis filogenetikai fdkat BA és ML elemzéssel
hoztuk létre MrBayes 3.2.1 (Ronquist et al. 2012) és RAXML 8.0 (Stamatakis
2014) szoftverekben. A BA elemzést a kovetkezéképpen allitottuk be: két
kiilon futtatas, négy lanccal minden futtatdshoz, 10 millié generaciéval, minden
100. generaciét mintazva. A fak elsé 20%-at figyelmen kiviil hagytuk (burn-
in) a log-likelihood értékek alapjan (minden paraméternek 200< effektiv
mintanagysaga volt), a Tracer 1.6 szoftver segitségével (Rambaut et al. 2013).
A tobbség-szabaly alapu konszenzus fa a burn-in utani mintak alapjan készilt
és a poszterior valoszin(iségeket a barmely kladot azonosité mintak gyakorisaga
alapjan szamitottuk. Ugyanezt az eljarast alkalmaztuk az 6sszes gént tartalmazé
Osszeflizott (concatenated) 3503 bp hosszt adatsoron. Azokat az elagazasi
pontoknak tekintettiik er6sen tdmogatottnak, amelyek poszterior valdszinliség
(pp) tdmogatasi értéke = 0.95. Az ML kladok tdmogatottsagat 1000 bootstrap
pszeudoreplikatum alapjan szamitottuk.

Aheterozigota pozicidk alapjan feloldott adatsorral készitett filogenetikai hal6zatot
a NeighborNet algoritmust (Bryant & Moulton 2004) alkalmazva hoztuk létre a
SplitsTree 4.10 (Huson & Bryant 2006) szoftverben. A hal6zat strukturajanak
tamogatottsagat 1000 bootstrap pszeudoreplikdtum alapjan szamitottuk. Azokat a
csomdpontokat tekintettiik tAmogatottnak, amelyek bootstrap értéke > 70% volt.
Ez afajta filogenetikai hal6zatkifejezetten alkalmas a konzisztens vagy ellentmondd
informaciok megjelenitésére az adatsorokban (Huson & Bryant 2006).
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Koaleszcencia-alapu faj-fa becslést (Species Tree Estimation, STE) is végeztiink
a filogenetikai hal6zathoz hasznalt adatsoron a *BEAST v.1.8.0 (Drummond et al.
2012) szoftverrel. Mivel a *BEAST nem feltételez rekombinaciot a 16kuszon beliil
(Heled & Drummond 2010), ezért teszteltiik a rekombinaci6 jelenlétét az 6sszes
sejtmagi l6kuszon az RDP4 (Martin et al. 2010) szoftverrel. A mitokondrialis
és sejtmagi DNS markerek illesztéseit kiilon-kiilon importaltuk a BEAUTI 1.7.5
(Drummond et al. 2012) szoftverbe. Az elemzést megel6z6en a heterozig6ta
sejtmagi markeret feloldottuk a fentebb leirtak szerint. Hirom egyedi futtatast
végeztiink 5x107 generacioval, 5000 generacionkénti mintavétellel. A megfeleld
szubsztitucids modellek a fentebbiek szerint voltak meghatarozva, a priorok pedig
az alabbiak szerint vagy az alapbeadllitds szerint voltak bedllitva: Koaleszcencia-
Yule speciaciés folyamat; random kezdd fa, szubsztittcios rata = 1; ,strict clock”;
alap szubsztitiucié Uniform (0, 100); alfa Uniform (0, 100); kezdd szubsztiticios
rata = 0,5; evoluciés 6ra rata Uniform (0, 1). A szubsztiticiés modellek és
evoldcids o6rak paraméter értékei fiiggetlenek voltak a particiok kézott, mig a
mitokondrialis particiék fai kapcsolva voltak. Minden STE futtatas vizsgalva
volt a Tracer 1.6 szoftverrel, amely alapjan a log-likelihood allanddsaga, a
konvergencia és az effektiv mintanagysag megfelel6 minden paraméter esetében
(poszterior effektiv mintanagysag > 300). Az ultrametrikus fa 1étrehozasdhoz a
*BEAST csomag LogCombiner és TreeAnnotator funkcio6it alkalmaztuk minden
futtatds mintdinak 10%-anak eldobasaval és a kronogram létrehozasaval. A
maximalis kldd megbizhatdsagi fa (maximum clade credibility tree) létrehozasa
is a TreeAnnotator-ral tortént a mintazott fak alapjan. A maximalis klad
megbizhat6sagi fa mellett, a minden futtatas 6sszes burn-in utan mintazott fat
(27 000 fa) megjelenitettiink a DensiTree 2.1.11 (Bouckaert 2010) szoftverrel,
ahol azokat az elagazasi pontoknak tekintettiik er6sen tdmogatottnak, amelyek
pp tdmogatasi értéke = 0,95.

3.2. Elterjedés feltarasa

3.2.1. El6forduldsi adatok

A sajat terepi adatgyiijtéseket megalapozé elterjedési modellhez irodalmi
(Dimitropoulos 1985, Chondropoulos 1989, Nilson & Andrén 1988, 2001) és
személyes kozlésekbdl (M. Schweiger és ]J. Speybroeck) szarmazé el6fordulasi
adatokat hasznaltunk fel. Ennek az elterjedési modellnek a létrehozasakor
(2010) az egyetlen Albanidban (Nemercké hegység) rogzitett el6fordulast
(Korsés, Barina & Pifko 2008) kizartuk a felhasznalt el6fordulasi adatok
koziil, a megfigyelt vipera egyed részletes morfoldgiai leirasanak hidnya,
az egyed kiilonésen nagy testhossza és azon ellentmondas miatt, hogy a
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korabbi irodalmak a Vipera ursinii macrops taxont emlitik ebbdl az orszagbdl
(Kopstein & Wettstein 1920, Bruno 1989, Haxhiu 1998). Az irodalmi adatok
esetében nem alltak rendelkezésre koordinatak, ezért a lel6helyek leirasa
alapjan miholdfelvételeken (Google Earth, Google Inc.) azonositottuk a
valdszinlsithet6 él6helyeket, amelyen belil adatonként egy-egy random
koordinatat valasztottunk ki. Ez a georeferalasi modszer alkalmasnak bizonyult
olyan esetekben, ahol koordinatdk nem dallnak rendelkezésre (Boakes et al.
2010). A georeferalas eredményeként nyolc gorogorszagi hegységbdl sikeriilt
el6fordulasi adatokat gy(jteni: Koziakas (n = 1), Lakmosz (n = 8), Metsovon (n
= 3), Oeti (n = 1), Tsouka Karali (n = 1), Tzoumerka (n = 3), Tymfristos (n = 1),
Vardoussia (n = 2) (3.2. 4bra)

3.2.2. Klimatikus vdltozok

A bioklimatikus valtozokat (BIOCLIM1-BIOCLIM19, n = 19) minimum
hémérséklet, a maximum hémérséklet és a csapadékdsszeg havi bontasu
értékeibdl szamitjuk, hogy bioldgiailag értelmezhet6bb valtozokat hozhassunk
létre (Busby 1991). A bioklimatikus valtozdékat széles korben alkalmazzak
az okoldgiai niche modellezése soran (Aradjo et al. 2006), és ezen predikcidk
megalapozottsagat tobb eurdpai viperafaj esetében is bizonyitottak (Martinez-
Freiria et al. 2008, Scali et al. 2011, Martinez-Freiria 2015).

Az elterjedési modellben alkalmazott klimatikus magyaraz6 valtozokat a
WorldClim 1.4 adatbazisbol toltottiik le (http://www.worldclim.org, Hijmans et
al. 2005) 30’ felbontasban (raszter méret ~ 0,7x0,7 km a vizsgalati teriileten).
A Kklimatikus valtozok kivalasztasa az alpin hiill6kkel kapcsolatos okolégiai
ismeretek alapjan tortént (Monasterio et al. 2009) és a valtozok kozotti
korrelacio6 alapjan. A multikollinearitas elkertilése érdekében az er6sen korrelalo
valtozoékat (r > 0,75) kizartuk a modellezésbdl (Stohlgren et al., 2010, Elith et al.
2011), amelynek eredményeként négy valtozdt alkalmaztunk a modellezésben:
évi atlagh6mérséklet (BIO1), hémérséklet szezonalitds (BI04), évi atlag
csapadékmennyiség (BI012) és csapadék szezonalitas (BIO15). A hdmérséklet
fontos limitalé faktora az éves aktivitasi periédusnak az ektoterm él6lények
esetében, mig a csapadék mennyisége és eloszlasa meghatdrozd szerepi a
vegetacio tipus és szerkezet kialakitdsaban. A Vipera graeca el6fordulasai a
fahatar folott taldlhatok, ezért a tengerszint feletti magassag fontos magyarazo
valtozonak tlinta modellezéshez, azonban a BIO1 valtozoval val6 erds korrelacioja
miatt kizartuk.
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3.2. abra. A modellezéshez felhasznalt elé6fordulasi adatok és a vizsgalati teriilet lehataroldsa.
A halvényszirke poligon a Vipera ursinii macrops hozzavetéleges elterjedési terliletét mutatja,
amit az el6fordulasa foldrajzi kozelsége miatt tlintettlink fel.

3.2.3. Elterjedésmodellezés

Az elterjedési modell 1étrehozasahoz a MaxEnt 3.3.3e (Phillips et al. 2006) szoftvert
hasznaltuk. Mivelamodellezéshez hasznaltminden el6fordulasiadat Gorogorszagban
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helyezkedik el, ezért Gorogorszag szarazfoldi terliletének nagy része volt a modell
tanité teriilete, ahol a random pszeudo-abszencia pontok kijelolésre kertiltek
a modellezés soran. A modell illesztés soran pedig a modell a Balkan-félsziget
tertiletére lett projektalva (Horvatorszag, Bosznia-Hercegovina, Montenegro, Szerbia,
Koszové, Albania, Bulgaria, Gorogorszag, 3.2. dbra). A modell jelenlét/hiany kozotti
diszkriminativ képességét az Area Under Curve (AUC) szamitassal teszteltiik. Az AUC
0-1 kozotti értékeket vehet fel, ahol 1 a tokéletesen illeszked6 predikciot, 0,5 és az
alatt pedig a randomnal nem jobb predikcidt jelent (Fielding & Bell 1997, Franklin
2009). A magyarazoé valtozok fontossaganak meghatarozasa a MaxEnt ,jackknife”
funkcidjaval tortént. A modell futtatdsa a MaxEnt alapbedllitdsaival tortént, kivéve
a ,clamping” funkcidt, amely a tanité és projekcids tertletek kozotti eltérés miatt
volt sziikséges. Az elterjedési modell térbeli predikciéjahoz logisztikus kimenetet
hasznaltunk, amely 0-1 k6zott értékeken adja meg a klima alkalmassag becslését.

3.2.4. Elterjedési modell terepi tesztelése

Az elterjedési modell (lasd 4.2. fejezet) terepi tesztelésére a modell predikci6ja
alapjan kivalasztottunk 10 kiilonallé hegységet Dél-Albaniaban, ahol korabban még
nem voltismert a Vipera graeca vagy mas Vipera ursinii-renardi komplexbe tartozo
taxon el6forduldsa. Tovabba, a modell terepi tesztelésébe bevontuk a Nemercké
hegységet, ahonnan Korsoés et al. (2008) jelezték a faj el6fordulasat. A potencialis
éléhelyek felmérésére 2010-2014 kozott tobb terepi expedicié soran keriilt sor.

Mivel a viperak észlelhetdsége altaldban meglehetdsen alacsony, ezért becstltiik az
észlelési valdszintliséget, hogy milyen hossztnak kell lennie egy terepi felmérésnek
annak érdekében, hogy megbizonyosodhassunk a faj jelenlétérdl vagy hianyarol. Az
észlelési valoszinliség becsléséhez GPS késziilékekkel (Garmin Ltd., Schaffhausen,
Switzerland) rogzitettiik a felmérék bejarasi nyomvonalat a potencialis él6helyeken.
Annak tesztelésére, hogy a nyomvonal hossza miként prediktalja az észlelési
valoszinliséget (a jelenlét kimutathat6sagat) altalanositott linearis kevert modellt
(Generalized Linear Mixed-effects Model, GLMM) alkalmaztunk, binomidlis hiba
eloszlassal, az Ime4 csomag glmer funkci6javal (Bates et al. 2014) R kdrnyezetben.
A modellben a vipera jelenlét-hidny adat volt a fiiggé valtoz6, mig a nyomvonal
hossza a magyarazo valtozo. A felméré személye és a lokalitds random faktorok
voltak, a nem fliggetlen megfigyelésekre valé kontrollalas céljabol.

3.2.5. Taxon azonositds

Minden egyes megfogott viperandl rogzitettilk a datumot, az idépontot, a
koordinatat, meghataroztuk a nemet, lemértiik a teljes testhosszt, a farokhosszt
és a testtomeget. Az egyedeket befotdztuk gy, hogy az 6sszes egy sikban lathatd
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és rogzithetd kiils6 morfoldgiai jelleg dokumentalva legyen (3.3. dbra). Ezek
kozil kivételt képeztek a dorzalis pikkely sorok, melyeket kézzel szamoltunk
le az egyedeken. Az egyedektdl szovetmintat vettiink (ventralis vagy caudalis
pajzs), amit a tovabbi feldolgozasig 96%-o0s etanolban taroltunk.

ENVIX NN

3.3. abra. Példa a kiils6 morfoldgiai jellegek dokumentalasara.

A morfologiai azonositashoz a fotdval dokumentdlt jellegeket (preventralia,
ventralia, subcaudalia, apicalia, supralabialia, sublabialia, circomocularia, lorealia,
korona pajzsok) az Image] 1.47v (W. Rasband, NIH, USA) segitségével szamoltuk
le. A morfol6giai azonositas a taxon leiras alapjan tortént (Nilson & Andrén 1988).

A morfoldgiai azonositds megerdsitése és a genetikai valtozatossag jellemzése
céljabol megszekvenadltuk a NADH dehidrogenaz 4-es alegység (ND4)
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mitokondrialis markert. A ventradlis vagy kaudalis pajzsokbd6l szarmazoé
szovetmintak feltarasa, a teljes DNS izolalasa, PCR amplifikacio6ja, szekvenalasa
és a szekvencidk feldolgozasa a 3.1.2. fejezetben leirtak szerint tortént. A
mintdk kozotti kapcsolatok feltdrdsara median-joining haplotipus halézatot
hasznaltunk, amely a Network v4.6.1.3 (www.fluxus-engineering.com)
szoftverrel késziilt.

3.3. Jelenlegi és jovobeli elterjedés

3.3.1. El6forduldsi adatok

Elsé 1épésben 6sszegylijtottem a Vipera graeca az elemzésig (2017) rogzitett 6sszes
elérhet6 el6fordulasi adatat (n = 351), melybdl 292 volt sajat gy(ijtés (3.4. dbra).
A térbeli mintavételi torzitds minimalizalasa érdekében az el6fordulasi adatokbdl
létrehoztam egy almintat. Ehhez egy térbelileg kiegyensulyozott mintavételt
végeztem el Ugy, hogy kivalasztottam a legtobb adatpontot, amelyek egymastol
legalabb 750 m tavolsagra helyezkednek el, majd a klimatikus valtozdk térbeli
felbontasan végeztem egy szlirést, hogy cellanként (~ 0,7x0,7 km) maximum
egy pont szerepeljen az el6forduldsi adatok kozott. Ennek eredményeként 71
el6fordulasi adatot azonositottam, amelyek elterjedése és denzitasa térben
kiegyenlitett volt és a kovetkez6kben ezeket hasznaltam az elterjedési modellek
létrehozasara (3.4. dbra).

Az elemzésben felhasznaltam valés hidny (abszencia) adatokat is (n = 55),
amelyek olyan tertiletekrdl szarmaznak, ahol a faj az él6helyi adottsagok hianya
miatt nem fordul el6, vagy ahol mas rokon faj él (Vipera ursinii macrops), amellyel
szlintopikusan nem fordul eld.

3.3.2. Klimatikus vdltozok

Az elemzésben ugyanazt a négy bioklimatikus valtozét alkalmaztam, amelyek
kivalasztdsa a 3.2.2. fejezetben szerepel, és 11 0j Vipera graeca populacié
megtalalasat tették lehet6vé (4.2. fejezet).

A jelen klimara vonatkoz6 bioklimatikus valtozékat a WorldClim 1.4
adatbazisbol toltottem le (www.worldclim.org), 30’ felbontasban (Hijmans et al.
2005). Ezek a valtozdék 1950-2000 kozott, vilagszerte rogzitett havi lebontasu
mérések 50 évi atlagabol kiszamitott, térben interpolalt, domborzatra korrigalt
fedvényeib6l szarmaznak (késGbbiekben 2000). A modellezésre kivalasztott
teriiletet az Albania, Gorogorszag és Maceddnia hatdrain beliil esé teriilet
képezte (3.5. abra).
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3.4. abra. A gorog karsztvipera jelenlét adatainak térbeli eloszlasa (vorés pontok), a pontok
relativ strdségének higitasi térképe (narancssdrga = alacsony, vorés = magas mintavételi
raforditas); jobb felsé részlet: példa a térbelileg kiegyensulyozott mintavételre (fehér pontok
= 0sszes adatpont; voros pontok = kiegyensulyozott minta).
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3.5. abra. Példa a vizsgalati terllet lehatarolasara az éves atlagh6mérséklet (BIO 1; atlagx10)
klimatikus valtozo abrazolasaval bemutatva.
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A jovébeni koriilményekre kivetitett klimatikus valtozokra az International Panel
for Climate Change (IPCC) 4. jelentésében kozzétett projekcidinak klima-adatait
hasznaltam, amelyek a Global Circulation Model adatbazisbdl szarmaznak
(www.ccafs-climate.org). A felhasznalt jov6beli klimara vonatkoz6 adatok a jelen
idejtivel (30’) azonos felbontastiak és négy periédusra vonatkoznak (2020-as,
2040-es, 2060-as, 2080-as évtizedek) harom globalis cirkulaciés modell (GCM)
szerint (CSIRO Mk 3, Gordon et al. 2002; MIROC 3.2, Watanabe et al. 2011; HadCM
3, Collins et al. 2001). Ahhoz, hogy modellezhessiik a klima jovébeni alakulasat,
ismerniink kell az emberi tevékenység altal a 1égkorbe juttatott iiveghazhatasu
gazok mennyiségét, ezért kiilonb6zd kibocsatasi forgatékonyveket dolgoztak ki.
Az elemzésben két Special Report on Emissions Scenarios (SRES) forgatékényv
alapjan modellezett jovobeni klima adatokat hasznaltam (Carter 2007). Az
A1lb forgatokonyv azt feltételezi, hogy (i) az emberi populacié novekedése a
jelenlegi tendenciat koveti a szazad kozepéig, majd csokken, (ii) az energia igény
maximalis marad és (iii) a fosszilis és nem-fosszilis energiahordozdok aranya
kiegyenlitett lesz. A B1 forgatékonyv egy fenntarthato jovéképet ir le, amely
szerint (i) az emberi populacié mérete hasonlé lesz a jelenlegihez, (ii) az energia
igény minimalis lesz, és (iii) a kibocsatasok is a minimumra csokkennek az uj
hatékony technolégiak elterjedésének kdszonhetéen. Osszességében tehat egy
pesszimista (Alb) és egy optimista (B1) forgatékoényv harom kiilonb6z6 globalis
cirkulaciés modellje alapjan késziilt, négy idésikra vetitett (2020, 2040, 2060,
2080) éghajlati adatai alapjan szamitott bioklimatikus valtozékat hasznaltam fel
a dolgozatban. A valtozok térbeli lehatarolasa megegyezett a jelen idejii valtozok
lehatarolasaval (3.5. abra).

3.3.3. Elterjedésmodellezés

Az elterjedési modelleket a BIOMOD2 csomag alkalmazasaval készitettem
az R statisztikai kornyezetben (R Core Team 2016), amely lehet6vé teszi tobb
modellezd algoritmus futtatasat, és ezek alapjan egylittes modell (ensemble
model) dsszeépitését és projektalasat térben és idében (Thuiller et al. 2012). Ot
kilonbo6z6 algoritmust alkalmaztam: két linedris modellt (GLM: altalanositott
linearis modellek; GAM: Aaltalanositott additiv modellek) és harom gépi
tanulason alapulé modellt (ANN: mesterséges neuralis hal6zatok; RF: “véletlen
erd6k”; MaxEnt: maximum entrépia), annak érdekében, hogy az algoritmusok
kilonbo6zéségébdl fakad6 bizonytalansagokat minimalizaljam. A kivalasztott
algoritmusok hatékony predikcids erejét korabbi vizsgalatok széles korben
bizonyitottak (Carvalho et al. 2010, Martinez-Freiria 2015, Mizsei et al. 2016). A
modell algoritmusokat az alapbeallitas paramétereivel alkalmaztam (Thuiller et
al. 2012).
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Az elterjedési modellek alapvet6en a jelenlét és hiany (presence/absence) adatok és
az okoldgiailag relevans kornyezeti valtozok, esetemben klimatikus valtozok kozotti
Osszefliggéstkeresik és ez alapjan becsiilik az 6koldgiai niche-t. Az el6fordulasi adatok
gyljtésének modszerébdl (pl. klasszikus faunisztika) fakad6an altaldban hiany adatok
nem allnak rendelkezésre, ezért kénytelenek vagyunk pszeudo-abszencia pontokat
alkalmazni. A pszeudo-abszencia pontok létrehozasa altalaban valamilyen random
mintavétellel torténik, am szamuk és elhelyezkedésiik befolydsolja a modellek
pontossagat (Elith et al. 2010). A pszeudo-abszencia pontok szdmanak novelésével
novelhetjik a modell josagat, viszont ha a pontok olyan teriiletekre esnek, ahol a
faj valéjaban el6fordul, de ez nem ismert (= nincs jelenlét), akkor torzitani fog a
modelliink (Anderson & Raza 2010). Jelen dolgozatban 10 kiilénb6z6 prezencia/
pszeudo-abszencia adathalmazt generaltam (PA dataset), amelyekben a pszeudo-
abszencia pontok (n =10 000) az ismert el6forduldsokt6l minimum 5 km tavolsagra,
maximum a vizsgalati teriilet kiterjedésének hatarain beliil random helyezkednek
el. A pszeudo-abszencia pontok magukban foglaltak a valddi abszencia pontokat is
(n=55).

Tiz ismétlést futtattam, mind a tiz pszeudo-abszencia adathalmazra, mind az 6t
kivalasztott modell algoritmussal, amely 0sszesen 500 modellt eredményezett.
A jelenlét adatokat minden modellnél random moédon, 70-30% aranyban
kettéosztottam, ebbdl a pontok 70%-a a tanité adatokat képezte, a tobbi 30% pedig
a tesztel6 adatokat. A magyarazo valtozokat a jelen klimara vonatkozé bioklimatikus
valtozok képezték. Az ismétléseket Gjraskalaztam egy binomialis GLM segitségével,
hogy azonos skalan legyenek dsszehasonlithatéak (Thuiller et al. 2012). Az egyedi
modelleket a True SKill statisztikaval értékeltem (TSS), amely a helyesen prediktalt
jelenlét és hiany aranyat méri (Allouche et al. 2006), és csak azokat a modelleket
vetitettem ki a kiilonboz6 idésikokra, amelyek TSS értéke nagyobb volt, mint 0,95.

Minden idésikra (~ 2000, 2020, 2040, 2060, 2080) és azok kiilonb6z6 forgatékonyveire
elkészitettem a modellek projekcidit. A projekciokban minden modell replikatum
szerepelt és azokbol egy-egy konszenzus-projekcio késziilt egy egyszerii szavazas
alapjan, aszerint, hogy egy adott térbeli cellara hdny modell prediktalt jelenlétet vagy
hidnyt. A projekcidkbdl binaris térképeket készitettem, Uigy, hogy csak azok a cellak
maradjanak meg, amelyek esetében konszenzus volt a modellek k6zott.

3.3.4. Az elterjedés idébeli valtozdsdnak elemzése

Aprediktalt él6helyek tér- ésiddbelifolytonossagataz atfedd foltok folytonossagaval
jellemeztem. A konszenzus projekciokat poligon tipusd shape fajl formatumba
konvertaltam. A jelen id6re (2000) vonatkozé projekcié fedvényében csak az
ismert el6forduldsokat tartalmazo6 alkalmas foltokat hagytam meg, mivel a tobbi
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potencidlis folton eddig nem sikertlt kimutatni a fajt, és nagy val6szinliséggel
azokon nem is fordul el6. A jelen klimdn (~2000) elfoglalt foltok alapjan
kijeloltem a 2020-as projekciéon azokat a foltokat, amikkel van atfedés, mivel
nem feltételeziink tavoli diszperziét. Ugyanigy végighaladtam az 0Osszes
szomszédos iddsik-paron (pl. 2020~2040; 2040~2060...), igy megkapva
azokat a potencialisan alkalmas foltokat, amelyeknek volt korabban kapcsolata
a jelenlegi populaciokkal, igy azonositva az alkalmas él6helyet nyujté mikro-
refagiumok elhelyezkedését.

A fentebbiek alapjan levalogatott foltok tertiletét kiszadmitottam az ETRS89-
LAEA teriilettarté vetiileti rendszerben, amellyel jellemeztem a potencialisan
alkalmas él6helyfoltok id6beli valtozasat. Mivel az alkalmas foltok a kiilonb6z6
projekciokban tobb kisebb foltra esnek szét, igy a poligonok szamaval
jellemeztem az él6helyfragmentacié mértékét.

Az alkalmas él6helyek altitudinalis elterjedése alapveté kérdés, mivel a
klimavaltozads soran azt varjuk, hogy az él6helyek a hideg klimat kovetve
egyre magasabbra tolédnak. A felfelé cstszast viszont az adott hegy limitalt
magassaga akadalyozhatja. Ennek vizsgalata céljabdl kiszamoltam a projekciok
poligonjainak teriiletére esd, nagy felbontdsi magassagi adatok (SRTM
90m; Jarvis et al. 2008) medianjat, igy jellemezve egy adott folt magassagi
elhelyezkedését.

Minden elemzést az R 3.3.1 és a Quantum GIS 2.16.3 szoftverekkel végeztem.
3.4. Atlasz léptékii elterjedés

3.4.1. Vizsgdlati tertilet

A Vipera graeca eurépai, atlasz 1éptéki elterjedésének frissitését, a masik két V.
ursinii-renardi komplexbe tartozo fajjal egytitt (V. ursinii és V. renardi) végeztiik
el az 1. eurdpai herpetoldgiai atlasz (Gasc et al. 1997) és a 2. (NA2RE) europai
herpetolodgiai atlasz (Sillero et al. 2014a) altal lehatarolt teriileten és meghatarozott
50 x 50 km-es racshalén (3.6. dbra). Az eurdpai herpetoldgiai atlasz foldrajzi
hatarait Mertens & Wermuth (1960) hataroztdk meg, amelyek 45 orszag egészére
vagy egyes részeire terjednek ki. Részlegesen bevont teriiletek voltak: Torokorszag
északnyugati csiicske (Eurépai Torokorszag), az Orosz Foderacio teriiletén az
Uraltél nyugatra fekvé teriiletek, Azerbajdzsan északkeleti csucsa, Gruzia északi
hatarvidéke, Kazahsztan északnyugati csiicske, Gorogorszag az Egei-szigeteken és
a Dodekanészosz-szigetek egy részén kiviili tertilete. Ezeket az Eurépara vonatkozo
korlatokat sok foldrajzi atlasz széles korben elfogadja (Cheers 2005).
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3.6. abra. A NA2RE atlasz 50x50 km-es racshéloja és az atlasz foldrajzi lefedettsége.

3.4.2. El6forduldsok értékelése

Felulvizsgaltuk a V. ursinii-renardi komplex jelenlét adatait, megkiillonboztetve V.
ursinii, V. renardi és V. graeca fajokat, amelyek korabbi atlaszokban nem voltak
szétvalasztva. A harom viperafaj elkilonitését a friss molekuladris eredmények
alapjan végeztiik (Ferchaud et al. 2012, Zinenko et al. 2015, Mizsei et al. 2017).
Zinenko et al. (2015) eredményei alapjan a Vipera lotievi taxont a V. renardi
szinonimajanak tekintettiik.

A NAZ2RE atlasz racshaléjaban (i) azonositottuk azokat a celldkat, ahol az atlasz
valamely V. ursinii-renardi faj jelenlétét jelolte (= 1, atlasz cella értéke); (ii)
ellendriztiik, hogy van-e publikalt vagy publikalatlan adat, amely megerdsiti a faj
jelenlétét (= 1); (iii) azon celldk esetében, ahol kordbban az atlasz alapjan nem
fordul el6 V. ursinii-renardi faj (= 0), de az adatbazisunk alapjan mégis jelen van,
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ott Uj el6fordulasként jeloltiik meg a cellat (0 — 1); (iv) ha nem volt fellelhetd
bizonyiték a faj jelenlétére olyan cellaban, ahol a kordbbi atlasz jelolte, ott toroltiik
a jelenlétet (f6leg a fajok és el6fordulasi hely hibas azonositasa miatt) (1 — 0);
(v) azon cellak esetében, ahol bizonyitott a jelenlét, de nincs recens megfigyelés,
ott ,torténelmi el6fordulds” megjegyzést adtunk a celldhoz, mivel ezek nagy
valészinliséggel mara eltlint populacidk el6fordulasait jelolik; végiil (vi) minden
cella esetében rogzitettiik a cella értékében bekovetkez6 valtozas iranyat.

Az el6forduldsok revizidja soran felhasznaltunk tobb irodalmi forrast (Sukhov
1928, Bannikov et al. 1977, Nilson & Andrén 2001, Vlasov & Vlasova 2001,
Dotsenko 2003, Krecsak, Zamfirescu & Korsés 2003, Filippi & Luiselli 2004, Ferri
& Marconi 2006, Ghira 2007, Vedmederja et al. 2007, Zinenko & Bakiev 2007, Ferri
& Pellegrini 2008, Seliunina 2008, Kotenko & Kukushkin 2008, 2009, Strugariu et
al. 2011, Zamfirescu et al. 2012, Cogalniceanu et al. 2013, Debelo & Chibilyov 2013,
Frolova & Klomov 2013, Jeli¢ etal. 2013, Lyet et al. 2013, Bakiev etal. 2015, Zinenko
et al. 2015, Tupikov & Zinenko 2015, Péchy et al. 2015, Bakiev et al. 2016, Mizsei
et al. 2016), mizeumi gy(jteményeket (The M. Shcherbak Zoological Museum,
National Museum of Natural History at the National Academy of Sciences of
Ukraine, Kiev; The Museum of Nature at V. N. Karazin Kharkiv National University,
Kharkiv, Ukraine), valamint sajat publikalatlan adatokat.

Minden jelenlétet mutato cella esetében rogzitettiik az utolso észlelés vagy példany
gyljtési évét, egyes publikalt adatok esetében, ahol ez hidnyzott, ott a hivatkozott
publikacid évét rogzitettiik. Minden olyan lokalitast, ahol nincs 1992-nél frissebb
adat, azt torténelmi el6forduldsnak tekintettik.

3.5. Taplalkozasbiologiai vizsgalat

3.5.1. Mintavételi terlilet és (irtilékminta gydijtés

A Vipera graeca taplalkozasbioldgiai feltarasa az 0Osszes ismert populaciébol
szarmaz0, 2013-2018 kozott, non-invaziv médon gyjtott tirtilékmintak vizualis
elemzésével tortént. Ma mar szamos fejlett modszer érheté el a taplalkozas
vizsgalatara (stabil izotdpok, zsirsav-vizsgalatok, DNS alapti médszerek), azonban
az urilékmintak vizualis feltarasanak tobb elénye is van, mint pl. a mintagytjtés,
tarolas és feldolgozas egyszerlisége, és izeltlabuak esetében a prédak faj-
azonositadsa mellett lehet6ség van a préda koranak, ivardnak szdmossaganak a
meghatarozasara is, ezért maig széles korben alkalmazott médszer.

Avizsgaltvipera populacidk él6helyein intenziv keresémunkat végeztiink, dsszesen
kb. 5700 embernapnyi mintavételi raforditassal a viperak aktivitasi periodusaban
aprilis és szeptember kozott. A vipera egyedeket befogtuk és atmenetileg
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egyedileg elkiilonitve szovetzsdkokban tartottuk &ket altalaban 2-4 napig (min.
1, max. 5 napig), annak érdekében, hogy a tdpcsatorna tartalmat kitiritsék.
Tobb egyed a biometriai adatok (orrt6l a klodkaig mért testhossz [snout-vent
length, SVL], fejszélesség, azonositd fotok) rogzitése soran spontan lritett. Azon
egyedek esetében, amelyek nem tUritettek, az elengedést megel6zden a hasi oldalt
kitapogattuk, hogy megtudjuk, van-e benniik taplalék vagy iires a tapcsatornajuk.
Az adatgyfijtést kovetéen minden egyedet a befogasi ponton szabadon engedtiink.
Az tiriilékmintakat 96%-os etanolban tartositottuk.

3.5.2. Prédakindlat és prédajellegek

A Vipera ursinii-renardi komplex taplalkozasa (1.1. tablazat) alapjan varhato volt,
hogy a V. graeca taplalékat is féként Orthoptera fajok képezik, ezért Orthoptera
mintavételt is végeztiink. A prédakinalat becsléséhez és az iriilékben talalt
préda-maradvanyok meghatarozasahoz minden vipera egyed befogasi pontja
koril egy 5x5 m méreti kvadratban standard fithdlézassal és 15 percig tarto
kézi egyeléssel gy(jtottiink Orthoptera egyedeket. Az Orthoptera mintakat
96%-0s ethanolban tartdsitottuk, majd hatarozokulcsok (Harz 1969, 1975,
Ramme 1951, Willemse 1985, Willemse, Helversen & 0dé 2009) és a Magyar
Természettudomanyi Muzeum 0Osszehasonlité anyaga alapjan meghataroztuk.
A prédakinalat meghatarozasahoz kiszamoltuk az azonositott Orthoptera fajok
harom kor és nem csoport (adult him, adult néstény, larva) szerinti relativ
gyakorisagat.

Az Orthoptera mintaban gy(jtott egyedeken a préda-predator kapcsolat
feltarasa szempontjabdl relevans prédajellegek méréseit is elvégeztiik. Minden
egyes Orthoptera egyedrdl oldalnézeti fotot készitettiink egy Nikon D600
fényképezbdgéppel és egy Micro-Nikkor 55 mm f2,8 makroobjektivvel. A lateralis
nézetet azért valasztottuk, mert tobb testjelleg lemérésére is lehet6séget nyujt,
valamint a vipera is valdszintileg ebbdl az irdnybol pillantja meg a prédat. A préda
testméretének jellemzésére lemértiik a laterdlis lathatd testfeliilet nagysagat
(area of visible surface, AVS) a LeafArea csomag hasznalataval (Katabuchi 2017)
és fajonként kor-nem csoportok szerint atlagoltuk. A predator el6li menekiilési
képesség jellemzéséhez lemértiik (i) a teljes teszthosszt, (ii) a szarnyhosszt,
(iii) a femur hosszt és (iv) a tibia hosszt az Image] 1.47v (W. Rasband, NIH,
USA) szoftver segitségével (3.7. dbra). Az alapvetéen allometrikus menekiilési
képességet potencidlisan befolydsolo testjellegeket fékomponens analizissel
fékomponensekbe redukaltuk, és az eredeti jellegekkel valé korrelaciéjuk
és biofizikai ismeretek alapjan az aldbbiak szerint interpretaltuk (3.7. abra).
Az els6 fékomponenst (PC1) ,lomhasag”’-ként interpretaltuk, mert negativan
korrelal mind a négy testméret valtozoval, melyek pozitivan befolyasolhatjak a
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menekiilési képességet, a masodik fé6komponenst (PC2) ,ropképtelenség”-ként,
mert ez negativan korrelalt a szarnyhosszal. Figyelembe véve, hogy a hosszabb
1ab hosszabb ugrasokat tesz lehet6vé a szocskéknél, a harmadik fékomponenst
(PC3) ,hosszu ugras képessége”-ként interpretaltuk, mivel pozitivan korreldl a
tibia hosszal, mig a negyedik f6komponenst (PC4) ,gyors ugras képessége”-ként,
mivel negativan korrelalt a femur hosszal.
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3.7. abra. Mért prédajellegek, és a fékomponens analizis dbrai és a fékomponensek altal
magyarazott variancia.

A vipera él6helyeken gytijtott Orthoptera fajokat életforma tipusok szerint is

osztalyoztuk (~ mikrohabitat preferencia) Stevaev & Nikita (1976), Pravdin
(1978) és Racz (1998) alapjan. Az életforma tipusok osztalyozdsa alapjan
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harom f6 tipus kollinithetd el: (i) thamnobiont (tipikusan magaskéros, bozotos
vegetaciot preferalnak, tobbnyire ragadozok), (ii) chortobiont (zart gyepekhez
kot6dnek) és (iii) geobiont (kopar talaj- vagy sziklafelszineket preferalo fajok);
tovdbba négy atmeneti tipus: (iv) chorto-thamnobiont (zart gyepekben és
magasabb vegetacidju bokros/erdds részeken fordulnak el6, (v) geo-chortobiont
(els6dlegesen talajfelszinen €16 fajok, melyeknek sziikséges a zartabb novényzet),
(vi) geo-psammo-chortobiont (els6dlegesen talajon é16 fajok, melyek homoktalajt
preferdlnak), (vii) thamno-geobiont (magasabb vegetaciéban él6 fajok, melyek
megjelennek kopar talaj- és sziklafelszineken is).

Az Orthopterakrdl készitett fotokon lemértiik a maximalis testatmérét is (3.7.
abra), amelyet nem és kor szerint fajonként atlagoltunk.

3.5.3. Uriilékmintdk feldolgozdsa és meghatdrozdsa

Az triilékmintakat sztereomikroszkdp alatt dolgoztuk fel desztillalt vizzel atmosva,
hogy minden prédamaradvanyt megtaldljunk (3.8. dbra). A mintak vizualis
feldolgozasa lehet6vé teszi a csontok és fogak, emészthetetlen emlds szorok,
madartollak, hiillé pikkelyek és izeltlabuak kitinizalt testrészek maradvanyainak
faj szintli azonositasat (Angelici et al. 1997, Shine et al. 1998, Pérez-Mellado et al.
2011, Luiselli & Amori 2016). Az iiriilékmintakban fellelt Orthoptera maradvanyok
hatarozasahoz referenciaként hasznaltuk a prédakinalat becsléséhez gyfjtott
példanyokat. Minden vipera egyed iiriilékmintajaban az Orthoptera maradvanyok
alapjan meghataroztuk az elfogyasztott préda fajat, tovabbd amennyiben a
maradvanyok lehet6vé tették, meghataroztuk a préda korat és ivarat (pl. szarny
vagy tojocsé alapjan).

3.8. abra. Példa a Vipera graeca Urilékére és az Urlilékbdl szarmazoé prédamaradvanyokra.
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3.5.4. Adatok feldolgozdsa és elemzése

A taplalkozas éves szezonalitdsat altalanositott kevert linearis modellekkel
(GLMM) vizsgaltuk, binomialis hibaeloszlast feltételezve az Ime4 csomag glmer
funkciéjaval (Bates et al. 2014). A modellben a bindris fliggévaltoz6 a taplalék
jelenléte vagy hianya volt a tapcsatorndban és magyarazé valtozok voltak
a befogas datuma szerinti nap szekvencialis sorszama januar 1-t6l szamitva
(figyelembe véve a sz6kénapokat), a vipera egyed neme és SVL hossza. A térbeli
autokorrelaciéora valo kontrollalas érdekében a mintavételi helyeket (vipera
populaciék) random faktorként vettiik figyelembe.

A prédavalasztas térbeli mintazatanak vizsgalatdhoz vipera egyedenként
meghataroztuk a zsdkmanyolt Orthoptera fajkompoziciét a fajonkénti
egyedszamokalapjan, azsakmanyolt Orthoptera egyedekivaranak vagy koranak
figyelembevétele nélkiil. A vipera populacidk kozotti kiilonbségek vizsgalatahoz
Bayes-féle ordinaci6 és regresszié analizist (boral) végeztiink a boral csomag
hasznalataval, amely sordn a boral fiiggvény alapbedllitasait hasznaltuk a
Markov-lanc Monte Carlo randomizaciéhoz (Hui 2016, Hui 2018). A populaciok
taplalkozasdban tapasztalt kiilonbségeket okoz6 préda fajok azonositasdhoz
az mvabund csomagban elérhetd, sokvaltozds, abundancia adatokra fejlesztett
altalanositott linearis modelleket (MANYGLM, Wang et al. 2012) alkalmaztunk
negativ binomialis hibaeloszlast feltételezve. A populaciok kozotti kiillonbséget
magyarazo fajoknak azokat tekintettiik, amelyeknél a MANYGLM elemzés altal
becsiilt deviancia szignifikans volt (p < 0,05).

A prédajellegek prédavalasztasra gyakorolt hatasdnak vizsgalatdhoz az
adatbazist az alabbiak szerint hoztuk létre: (i) 1étrehoztuk a vipera populaciok
Orthoptera fajkészleteinek listdjat az Orthoptera kozdsség és tiriillékmintak
fajai alapjan, (ii) minden Orthoptera fajt tovabb bontottunk ivar és kor
szerint, (iii) populacid, faj és kor-ivar alapjan bekotottiik vipera egyedenként
az Urulékben tapasztalt préda szamokat, (iv) és az el6bbihez hasonlé médon
bekotottik a préda jelenlét-hianyt is, (v) végiil minden Orthoptera faj kor-ivar
kombinacidéjahoz bekotottiik a prédajellegeket (relativ gyakorisag, AVS, PC1,
PC2, PC3, PC4, életformatipus).

A prédavalasztas és a prédajellegek kapcsolatanak vizsgalatahoz két hasonlo
modellt illesztettiink: egy GLMM modellt, amelyben a préda jelenlét-hiany volt
a fliggd valtozo, és egy MANYGLM modellt, amelyben a préda iiriilékmintakban
megfigyelt abundanciaja volt a fiiggé valtoz6. A GLMM modellben a préda
jelenlét-hidnya volt a bindris fliggé valtozd, a préda jellegek a magyarazoé
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valtoz6 és random faktorként alkalmaztuk a vipera egyedi azonositot,
hogy kontrolldljunk arra, hogy az egy egyed mintajabol szarmazo6 prédak
nem filiggetlen megfigyelések. A GLMM-et az lme4 csomagban, binomialis
hibaeloszlast feltételezve illesztettiik (Bates et al. 2014). Az igy létrehozott
minden valtozot tartalmaz6 maximalis GLMM-en a fiiggetlen valtozdk relativ
fontossagadt modellszelekcids eljarassal vizsgaltuk (Burnham & Anderson
2002). A potencialis modellek koziil a masodrendl Akaike-féle informaciés
kritérium értéke alapjan valasztottuk ki a legjobbnak tekintheté modelleket (A,
= AIC, - AIC_, <2,0). Amodellszelekciohoz a MuMIn csomag dredge fliggvényét
alkalmaztam (Barton 2019). AMANYGLM az el6z6ekben leirtak szerint épiilt fel,
kivéve, hogy a préda taplalékban tapasztalt abundancidja volt a fiiggévaltozé,
és negativ binomidlis hibaeloszlast feltételeztiink a modellben. Az abundancia
MANYGLM modellt az mvabund csomag alkalmazasaval hoztuk létre (Wang et
al. 2012).

Vizsgaltuk a prédavalasztasra gyakorolt hatasat a predator jellegeinek (SVL,
testtomeg, fejszélesség), ahol a magyarazoé valtoz6 a predator testjellegei és
a fliggdé valtoz6 a préda testatmérdje volt. Az Osszefiiggés megjelenitésére
toréspont detekciét és nem-linedris legkisebb négyzetek fliggvényt
alkalmaztunk a colf (Boutaris 2017) és splines2 (Wang & Yan 2018) csomagok
alkalmazasaval.

A 3.5. fejezetben bemutatott Osszes elemzést az R 3.5 szoftvercsomag
alkalmazasaval végeztiik el (R Core Team 2018).

3.6. Filogeografia és konzervaciogenomika

3.6.1. Mintavételi tertilet és mintagydijtés

V4

A vizsgalt faj rejt6zkodd, nehezen észlelhetd allat, ezért a mintak gytjtéséhez
intenziven kerestiik a kigyokat az egyes populaciok él6helyein a vipera aktiv
id6szakaban, aprilistdl szeptemberig, 2010-2019 kozott. Az egyedektdl
szOovetmintakat gydjtottiink (ventralis pajzs vagy a farokvég egy darabja),
amiket 96%-o0s etanolban vagy szilikagélben taroltuk. A mintavétel utdn a vipera
egyedeket a befogasi pontokon szabadon engedtiik.
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3.9. abra. A vizsgalatban mintazott populaciok és mintak térbeli helyzete.
3.6.2. DNS kivonds, RADseq konyvtdr készités és szekvendlds

A tartositott szovetmintakbdl alkohol-alapu Kicsapasi modszerrel kivontuk
a teljes genomi DNS-t (Cserkész et al. 2015). A sz6vetmintat proteinaz K-val
(Thermo Fisher Scientific Inc., Carlsbad, CA, USA) lizispufferbe helyeztiik,
és egy éjszakan at 55 °C-on inkubaltuk. Ezutan ammoénium-acetatot adtunk
hozza a fehérjék eltavolitasdra, amelyet a DNS-kicsapasa kovetett, jéghideg
izopropanollal. Akicsap6dott DNS-b6l centrifugalassal pelletet képeztiink, majd
kétszer 70%-os etanollal mostuk. A pelletet ultra tiszta vizben szuszpendaltuk.

s sz

s sz

fluoriméterrel (Thermo Fisher Scientific) Qubit dsDNA HS Assay (Thermo Fisher
Scientific) alkalmazasaval mértiik le. 210 ng dsDNS-t hasznaltunk kiindulasi
mennyiségként minden mintabol a RADseq konyvtari el6készitésben, Baird et
al. (2008) protokolljat kovetve, néhany kisebb modositassal (lIasd Szatmari et
al. 2021). Tekintettel a kozel rokon Vipera ursinii mérsékelt genomméretére
(2,18 Gbp, https://goat.genomehubs.org/), a gyakran vagoé pstl enzimet (New
England Biolabs, Ipswich, MA, USA) hasznaltuk a dsDNS kezdeti restrikcids
emésztéshez. A végleges konyvtar egy Illumina késziiléken, egy Illumina
NextSeq 500/550 Mid Output Kit v2.5 (Illumina Inc., San Diego, CA, USA) kittel
lett szekvendlva, ,single-end” szekvenaldsi opciéval a Debreceni Egyetem
Genomi Medicina és Bioinformatikai Szolgaltat6 Laboratériumaban.
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3.6.3. RADseq adatel6készités

A nyers NextSeq olvasdsokat el6szor demultiplexeltiik a Stacks v.2.2 process_
radtags moduljaval (Rochette et al., 2019). A Vipera berus (GCA_000800605.1)
,draft” genomja alapjan referencia-alapi SNP-hivast alkalmaztunk a Stacks
ref_map moduljaval, az alapértelmezett bedllitdsokat alkalmazva. A filogenetikai
elemzésekhez az 6sszes SNP-t variant call formatumba (vcf) exportaltuk a Stacks
populations moduljaval, és tovabb szrtiik a vcftools v.0.1.16 (Danecek et al. 2011)
szoftverrel, mely megkovetelte, hogy egy 16kusz legaldbb az egyedek 60%-aban
jelen legyen, és a minimalis minor allél gyakorisdga (minor allele frequency, MAF)
legalabb 0,26 legyen (azaz minden allél legalabb két egyedben jelen van). Ezt az
adathalmazt (tovabbiakban ,allISNPs” adathalmaz) a filogenetikai elemzések soran
hasznaltuk, olyan moédszereket alkalmazva, amelyek minden SNP-t hasznalhatnak,
fliggetlentil azok lehetséges kapcsol6dasatol vagy a Hardy-Weinberg-egyensulytol
(HWe) valé eltéréstol (Leaché & Oaks 2017).

A populaciégenetikai elemzésekhez a Stacks populations moduljaval készitettiink
egy masodik adathalmazt, amely csak egyetlen, véletlenszer(i SNP-t tartalmaz
minden RAD-16kuszb6], hogy csokkentse a kapcsoltsagot (tovabbiakban ,rndSNPs”
adathalmaz). A kapott valtozatokat a vcftools szoftverrel minéség szerint sz{irtiik,
lehet6vé téve a lokuszok 40%-os hianyat, MAF=0,26, Kkorlatozva az olvasasi
mélységet 2-100 kozott, és kérve, hogy a valtozatok HWe-ben legyenek p = 0,05
szignifikancia szintig. Végul az ,allSNPs” adathalmaz sziirt vcf fajljat a kés6bbi
filogenetikai elemzésekhez fasta és nexus formatumba konvertaltuk a vcf2phylip
Python szkripttel (Ortiz 2019), az,,rndSNPs” adathalmaz esetében pedig az R (R Core
Team) kornyezetbe importaltuk a vcfR v.1.10 szoftverrel (Knaus & Griinwald, 2017).

3.6.4. Elemzés az ésszes SNP alapjdn

Az Osszes SNP-t tartalmaz6 adathalmaz alapjan az altaldnos genetikai mintazat
feltarasara el6szor egy filogenetikai hal6zatot hoztunk létre a SplitsTree v.4.14.4
szoftverrel (Huson & Bryant 2006), korrigalatlan-p tavolsag alapjan a Neighbour-
Net elemzés alkalmazasaval. Rekonstrualtuk a mintaink filogenetikai kapcsolatat
filogenetikus torzsfa rekonstrukciot végezve, maximume-likelihood megkdozelitéssel
az IQtree v1.6.12 szoftver (Minh et al. 2020) alkalmazasaval. Az elemzést ugy
végeztiik el, hogy korrigaltunk a megallapitasi torzitasra (,ascertainment bias),
és automatikus modell szelekci6t (,-m MFP+ASC” opcid) alkalmaztunk, a branch
support megbizhatésagot Shimodaira-Hasegawa kozelit§ val6szinliségi arany
teszttel (SH-aLRT) és ultragyors bootstrap (UFBoot) segitségével végeztiik 1000
ismétlésben. A statisztikai megbizhatosagot akkor fogadtuk el, ha az SH-aLRT = 80
és az UFBoot = 95 volt.
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3.6.5. Elemzés random SNP alapjdn

A ,rndSNPs” adathalmazt hasznaltuk minden szamitidshoz, amelynek feltétele,
hogy csak nem kapcsolt SNP-k vannak jelen. El6szor is megvizsgaltuk a mintak
genetikai struktarajat ugy, hogy kiszamitottuk Nei (1972) paronkénti genetikai
tavolsagat a StAMPP v.1.6.2 szoftverrel (Pembleton et al,, 2013), majd ezt kdvetden
a neighbour-joining (N]) faval vizualizaltuk a tavolsagokat az ape v.5.5 csomag
alkalmazasaval (Paradis et al. 2004). Ezt a genetikai tavolsagmatrixot hasznaltuk a
genetikai és foldrajzi tdvolsagmatrixok kozotti korrelacio tesztelésére isolation-by-
distance (IBD) elemzéssel, amit az ape csomag Mantel-tesztjével, 1000 ismétléssel
hajtottunk végre. A foldrajzi tavolsagmatrixot a féldrajzi koordinatakbdl allitottuk
eld a fossil v.4.4.0 csomag earth.dist funkciéjanak hasznalataval (Vavrek 2011).

A Structure v.2.3.4 szoftver (Pritchard et al. 2000) és a ParalelleStructure v.1.0
(Besnier & Glover 2013) csomag alkalmazasaval végeztiik a populédciok genetikai
strukturaltsaganak feltarasat. Az elemzést minden K-értékre (K = 1-25) 6tszor
futtattuk 100 ezer generacidra, az els6 10 ezer generacio figyelmen kiviil hagyasaval
(burn-in). Az eredmények atlagolasat minden K-n ugy végeztiik, hogy a Structure
eredményeit feltoltottiilk a Clumpak webszerverre (Kopelman et al. 2015), ahol a
StructureHarvester (Earl & von Holdt 2012) 4ltal meghatarozott legjobb K érték
kerult kivalasztasra Evanno et al. (2005) mddszerét kovetve, de az eredményeket
bemutatjuk az 6sszes bioldgiailag értelmezhetd K értékre.

Végiil kiszamitottuk a populaciok konzervacidégenetikai jellemz6it (megfigyelt
heterozigocitas, H ; genetikai diverzitas vagy vartheterozigocitas, H,; beltenyésztési
egyutthato, F ) a hierfstat v.0.5-7 csomag alkalmazasaval (Goudet 2005).

3.7. Globalis természetvédelmi helyzet értékelése

3.7.1. IUCN Vo6r6s Lista besorolds

A gorog karsztvipera veszélyeztetettségi szintjének megallapitasat a jelenleg
érvényes IUCN Red List Categories and Criteria (IUCN 2013) alapjan végeztem
el. Ahhoz, hogy egy taxonra javaslatot készitsiink, a kovetkezd kritériumok koziil
legalabb egynél mindségi informacidval kell rendelkezniink: A) a populdcioméret
csokkenése (mult, jelen és/vagy prediktalt); B) a foldrajzi elterjedés kis kiterjedése,
csokkenése vagy fluktuacioja, fragmentaltsaganak névekedése; C) a populacio kis
mérete és fragmentaltsaga tovabbi csokkenése vagy fluktuacidja; D) nagyon Kkicsi
populacié vagy nagyon korlatozott elterjedés; E) kihalasi kockdzat mennyiségi
elemzése pl. populacio életképességi elemzés (PVA) alapjan.
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3.7.2. Veszélyeztetd tényezbk értékelése

A veszélyeztetd tényezok olyan folyamatok vagy tevékenységek, amelyek egy adott
okoszisztéma, k6z0sség, faj vagy populacio leromlasat, kdrosodasat vagy eltiinését
okoztak, okozzak vagy a jovében okozhatjak (Salafsky et al. 2018). A veszélyeztetd
tényezok jelentls része az emberi tevékenységekhez kapcsoldodik, és az értékelés
soran csak azokat vessziik figyelembe, amelyek jelenleg vagy a jovében fejtik ki
hatasukat (Harfoot et al. 2021). A veszélyeztet6 tényezdk értékelését az IUCN
Threats Classification Scheme 3.2 alapjan végeztiik el.

3.7.3. Térinformatikai elemzés

Az IUCN Voros Lista besorolast a B kritérium alapjan végeztiik el, mivel a jelenleg
rendelkezésre all6 adatok alapjan e szempont értékelését tudjuk a legpontosabban
elvégezni. A B kritériumhoz két paramétert, egyrészt a foldrajzi el6fordulas
kiterjedését (extent of occurence EOO - a faj teljes elterjedésének koriilhatarolasa),
masrészt az el6fordulasok tertiletét (area of occupancy AOO - a faj el6fordulasi
teriileteinek, él6helyek teriiletének Osszessége) kell meghatarozni. Az EOO az
ismert el6fordulasi pontokra készitett minimum konvex poligon teriilete, az
AOO pedig egy 2x2 km-es racshalén az el6fordulasi pontok altal elfoglalt cellak
teriiletének 0sszege. Mindkét paramétert a QuantumGIS 2.8.1-Dufour (http://
www.qgis.org/) térinformatikai szoftverrel hataroztam meg a 3.3.1. fejezetben
bemutatott el6fordulasi adatbazis alapjan.

3.8. Térbeli természetvédelmi prioritizalas

3.8.1. Megkozelités

A Vipera graeca meg6rzése szempontjabdl fontos tertiletek megtalalasahoz térbeli
természetvédelmi prioritizalast alkalmaztunk, amelyet csak kivételes esetekben
alkalmaznak egyetlen fajra (Adams-Hosking et al. 2015). A prioritas teriiletek
kijeloléséhez az ismert veszélyeztetd tényezdket olyan valtozdokka alakitottuk,
amelyek a természetvédelmi értékességet irjak le és korrelalnak (tobbnyire
negativan) az él6helyek alkalmassagaval. A prioritizalas f6 1épései (i) a vizsgalati
tertlet lehatarolasa, (ii) a veszélyeztet6 tényezdk térképezése és természetvédelmi
értékességgé alakitasa, (iii) térbeli természetvédelmi prioritizalas futtatasa a
természetvédelmi értékesség alapjan, (iv) a prioritas teriiletek védett tertlettel
valé lefedettségének vizsgalata, és (v) a természetvédelmi értékesség valtozok
relativ fontossaganak becslése.
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3.8.2. Vizsgdlati terdilet

A térbeli természetvédelmi prioritizalashoz alkalmazott tertileti lehatarolast a
4.3. fejezetben bemutatott él6helyalkalmassdg-modell jelenlegi klimara projektalt
alkalmassagi térképe altal kijel6lt tertilet alkotta.

3.8.3. Természetvédelmi értékesség vdltozok

A természetvédelmi értékesség leirasara kilenc kornyezeti valtozo térbeli adatait
alkalmaztuk minden tervezési egységben (1 ha raszter cella), amelyek harom
csoportbasorolhatok: (i) él6helyalkalmassag: klimaalkalmassag, él16helyfolt mérete,
éléhelyfolt foglaltsag, névényzet alkalmassaga; (ii) klimavaltozas: klimaalland6sag,
magassagi elmozdulas lehetdsége, (iii) tajhasznalat: él6helyvesztés, zavaras,
éléhely-degradacié (3.10 dbra). Minden valtozét 0-1 értékek kozé standardizaltunk,
ugy, hogy a 0 érték jelentette a minimum és az 1 érték jelentette a maximum
természetvédelmi értékességet.

Térben kiegyensulyozott Eléhelyalkalmassag Egyliftes = s s S = s o
mintavétel modellezés projekcio 7 ) valtozok

0 0SEq

1
1 x10 1 :
1 1
i GLM 1TSS > Klimaalkalmassag |,
1 GAM sziirés { [ |
Vipera graeca 10 \ 3! ANN  =@3 =i ElShelyfolt mérete |1
hiany adat n=55 - ): RF : ! !
= : IMAXENT, Elshelyfolt foglaltsdg |,
2 Pszeudo-abszencia 1 n=500 1 ! !
S adat kel 1 Novényzetalkalmassaga |1
g =~ {55 :
= Ly X10 15zdres i} B i
% ): GLM =@ Klimavaltozas '
o s 1
3 v 01000y Klimaallandésag '
E 1 1
2 4 ! Magassagi elmozdulas ] !
Raszter cellak relativ magassaga : i
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- @ ! El6helyvesztés !
\ - Atlag évi fitomassza fogyas i ’
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—

3.10. abra. Az adatok feldolgozasanak és a természetvédelmi értékesség valtozok
|étrehozasanak és elemzésének folyamatabraja.
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3.8.3.1. Klimaalkalmassag

A klimaalkalmassag becslésére a 4.3. fejezetben bemutatott modell replikatumok
altal becstlt alkalmassag atlaga képezte, amelyet a raster csomag rasterize
funkciojaval skalaztam 1 ha felbontasira (Hijmans et al. 2016).

3.8.3.2. El6helyfolt mérete

A konszenzusos elterjedési modellbdl shape fajl formatumban poligonokat hoztam
létre a tertilettarté ETRS89 vetlileti rendszerben. A poligonok tertiiletét a QuantumGIS
2.16 térinformatikai szoftver area calculator funkci6javal szamitottam ki. A poligon
shape-t ezutan R-ben a raster csomag rasterize funkciéjaval 1 ha felbontdson
raszterizaltam, majd (x-min)/(max-min) aritmetikaval 0-1 kozé skalaztam. Az igy
létrehozottraszter azadott poligonba esé raszter cella,sziil6” poligonjanak nagysagat
adja vissza, igy reprezentalja az adott él6helyfoltba tartozé cellak nagysagat.

3.8.3.3. El8helyfoglaltsag

A konszenzusos elterjedési modellbdl 1étrehozott shape fajlban l1étrehoztam egy
attribuitumot, melynek értéke 1 volt (prezencia) azon poligonokban, ahol ismert
volta gorog karsztvipera el6fordulasa, és 0 (abszencia) volt ott, ahol a faj jelenlétére
nincs bizonyiték . Az igy kapott poligon shape-et R-ben a raster csomag rasterize
funkci6javal 1 ha felbontason raszterizaltam, ahol a raszter cellak az adott foltban
tapasztalt jelenlét-hianyt adjak vissza.

3.8.3.4.Vegetaci6 alkalmassag

A fitomassza szamszeriisitésére kialakitott mutaték koziil a legelterjedtebb
index a normalizalt vegetaci6és index (NDVI; Normalized Difference Vegetation
Index). A vegetaci6 elemzésére a novények élettani és szoveti sajatossagaibol
adddoan a lathato (voros, RED) 630-720 nm és a kozeli infravords (Near Infrared,
NIR) 720-1300 nm hulldmhossz tartomanyok a legalkalmasabbak. Szamitasa a
kovetkez6képpen torténik: NDVI=(NIR-RED)/(NIR+RED). Az NDVI egy dimenzid
nélkiili, standardizalt mérészam, amely egy adott teriilet vegetacids aktivitasat
fejezi ki. Ertéke -1 és +1 kozotti, ahol a +1-hez kozelité egyre nagyobb értékekhez
egyre nagyobb fitomassza tartozik (Carlson et al. 1994).

A vizsgalati teriileten kiszamitottuk az NDVI értékeket a Landsat 5 és 8 miiholdak
Operational Land Imager (OLI) szenzor felvételei alapjan. A kivalasztott felvételek
julius 7-én (£10 nap), nyaron késziiltek 2003. és 2013. években. A feldolgozashoz
az Idrisi Selva, valamint az ArcGIS 10.3 szoftvereket alkalmaztuk. A két vizsgalt év
atlagat a raster csomag rasterize funkciéjaval 1 ha felbontastra skdlaztam. Az igy
kapott rasztert alkalmaztam magyarazé valtozoként a V. graeca szamara alkalmas
vegetacios index térbeli elterjedésének becslésére.
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A vegetaci6o alkalmassag modelljét a BIOMOD2 csomag alkalmazasaval
készitettem a klima alapt él6hely-alkalmassag modellekhez hasonléan (Thuiller
et al. 2012). Altalanositott linedris modellt (GLM) illesztettem, mivel egyetlen
kornyezeti valtozot vizsgaltam. A jelenlét adatok el6készitése és a modellezés
menete azonos volt a klimaalkalmassagot prediktalé elterjedési modellel (3.3.3.
fejezet). A létrehozott konszenzus projekcié becsiili a V. graeca szamara az
alkalmassagot az NDVI alapjan, tehat a fitomassza alapjan becsiiltiik a cellak
alkalmassagi értékeit.

3.8.3.5. Klimaallanddsag

A 4.3. fejezetben bemutatott modell alapjdn mindkét forgatokonyv szerint
elkészitettem a klimatikusan alkalmas él6helyfoltok allanddsaganak térképét
a jelenkori és a négy jovébeli évtized binaris alkalmassagi értékének atlaganak
kiszamitasaval a raster csomag calc funkci6javal, majd 1 ha felbontasra skalaztam.
Az igy létrehozott raszterek (Alb, B1 forgatokonyvekre) cellai azt adjak vissza 0-1
kozotti értékekkel, hogy hany szazalék a valészinilisége adott cellaban az alkalmas
klimaallanddsaganak a vizsgalt intervallumban (2000-2089).

3.8.3.6. Magassagi elmozdulas lehetésége

A klimavaltozas hatasara a potencialisan alkalmas él6helyek térben és idében
elmozdulnak, amely soran fragmentalédnak, teriiletlik altaldban csékken, majd
a fragmentumok a legtobb esetben teljesen eltlinnek. A gorog karsztvipera
jovébeli elterjedése az alapjan valtozik, hogy a klimatikus niche hogyan tud
felfelé mozdulni a jelenleg él6helyként szolgdlé hegységeken. Mivel a hegységek
tengerszint feletti magassaga véges, igy a varhato kihalasok els6dleges oka az,
hogy az él6helyek felfelé csuszasanak nincs elég tere, az alkalmas él6helyek
elfogynak.

A vizsgalati teriileten egy 90x90 m felbontast magassag raszter (Jarvis et al. 2008)
alapjan minden celldhoz hozzarendeltem az adott cella magassaganak aranyat
a térség legmagasabb pontjanak magassagahoz képest a raster csomag calc
funkcidjaval, majd a rasterize funkci6javal 1 ha felbontdson djra mintavételeztem.
Igy a magasabban elhelyezkedé celldk magasabb értéket kaptak, mert az él6helyek
vertikalis felfelé csiszasanak nagyobb tere van az alacsonyabb teriiletekhez képest
(Lenoir et al. 2008).

3.8.3.7. El8helyvesztés

Az emberi tajatalakitds miatti él6helyvesztés reprezentalasdra az emberi
létesitmények szamabol képzett valtozot alkalmaztam (Plieninger 2006). Szatellit
képek alapjan azonositottuk az él6helyeken fellelhetd, ember altal 1étrehozott
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létesitmények (n = 3680) egy 1x1 km racshalé felbontasan. Ezek f6ként utak (n
= 2079), kardamok (n = 768), hazak és esztendk (n = 494), itaték (n = 325), egyéb
épiiletek (pl. sikozpontok n = 313) és mas, ember altal 1étrehozott épitmények,
banyak (n = 194) voltak.

Az emberi objektumok térbeli elhelyezkedése alapjan egy térbeli Kernel simitast
végeztem a KernSmooth csomag bkd2D funkci6javal, majd a raster csomag
rasterize funkcidjaval 1 ha felbontason raszterizaltam, majd (x-min)/(max-min)
aritmetikaval 0-1 ko6zé skalaztam. Az igy létrehozott raszter értékei azokon a
tertleteken voltak magasak, ahol az ember altal épitett objektumok denzitasa
alacsony volt.

3.8.3.8. El6hely-degradacio

A legeltetés intenzitasabol szarmazo6 él6helydegradacié jellemzésére a legelési
nyomast becsiiltem a nyari és az 6szi NDVI értékek kiilonbségei (biomassza-
fogyas) révén (Lunetta et al. 2006). A vizsgalati teriileten kiszamitottuk az NDVI
értékeket a Landsat 5 és 8 miiholdak Operational Land Imager (OLI) szenzoranak
felvételei alapjan. A kivalasztott felvételek julius 7-én (+ 10 nap; = nyar) és oktéber
7-én (= 10 nap; = 6sz) késziiltek 2003 és 2013 években. A feldolgozashoz az
Idrisi Selva, valamint az ArcGIS 10.3 szoftvereket alkalmaztuk. A nyari felvétel
értékébol kivontam az 6sz értékét, igy megkaptam az adott vegetacios periddus
novényi biomassza fogyasat. A két vizsgalt év atlagat a raster R csomag rasterize
funkci6javal 1 ha felbontastra skalaztam.

3.8.3.9. Zavaras

Az ember altali zavaras (tipikusan a legeltetési aktivitas) jellemzésére a legelési
nyomassal sulyozott, az emberi épitményekt6l mért tavolsagon alapuld valtozot
szamitottam (Blanco et al. 2008). Az emberi épitmények koziil létrehoztam
egy almintat, ami csak a karamokat (N = 768) tartalmazta, amelyek az adott
teriileten legelé nyajakat mutatjak. A karamok koordinataihoz hozzarendeltem
az él6hely-degradacié (biomassza fogyas) értékét, majd a gstat R csomag gstat
funkci6javal illesztettem egy linearis modellt, melybdl a spatstat csomag idw
funkcidjaval létrehoztam az inverz tavolsaggal sulyozott geostatisztikai predikcid

VA

3.8.4. Térbeli természetvédelmi prioritizdlds

A gorog Kkarsztvipera kulcsfontossagu élShelyeit egy szisztematikus
természetvédelmi tervezési (Systematic Conservation Planning - SCP)
mddszerrel valasztottam ki. A prioritizaldshoz aZonation szoftvertalkalmaztam,
amellyel létrehozhaté a tajban taldlhaté helyek (celldk) természetvédelmi
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értéke alapjan egy hierarchikus prioritizalas, a kevésbé értékes cellak ismételt
eltavolitasaval, ugy, hogy koézben a konnektivitds és komplementaritas
maximalis legyen (Moilanen 2007). A Zonation egy reverz szelekcids meta-
algoritmus, amely harom {6 1épésbdl all: (i) kiindul a teljes teriiletbdl, azt
besorolja r = 1-nek; (ii) kiszdmitja a margindlis vesztést minden eltavolitott i
hely utan (= 6i); (iii) eltavolitja a legkisebb &i-val jellemezhetd helyet, majd az
el6z6 1épéstdl Gjraindul a folyamat, addig, amig el nem fogy az dsszes cella a
teriileten.

A prioritizalast R programkdrnyezetben az rzonation csomaggal végeztem,
amely a Zonation 1.0 (Moilanen 2007) szoftvert hivja meg futtatas kozben. A
természetvédelmi-mindség valtozok azonos sulyuak voltak, a celldk eltavolitasa
a cora-area zonation (CAZ - magteriilet zonacid) moédszerével tortént, amely
minimalizdlja a természetvédelmi veszteséget a legkisebb & értékii i cella
kivalasztasaval:

0, =max , ——=
Tooc

7

0,(S)w,

,aholw aj valtozo stlya és ¢, a koltsége az i cella hozzaadasanak a haldzathoz.
A kulcsfontossagu teriiletek kivalasztasdhoz a Zonation alapbeadllitasait
hasznaltam. Az A1b és B1 klimaforgatékonyvek szerint két kiilon prioritizalast
készitettem.

3.8.5. Jelenlegi és jovébeli védelem értékelése

Vizsgaltuk a térbeli természetvédelmi prioritizalassal azonositott kulcsfontossagu
tertiletek védett teriiletekkel vald lefedettségét, annak érdekében, hogy azonositsuk
azokat a teriileteket, ahol a V. graeca hosszu tavi fennmaradasat feltételezhet6leg
biztosithatja a jelenlegi védelem, és azokat a teriileteket, amelyek fontosak
lennének a faj megérzése szempontjabdl, de nem allnak védelem alatt. Ehhez
poligonizaltuk a kulcsfontossagu teriiletek raszteres térképeit és elmetszettiik a
jelenlegi védett-tertilet-halozat fedvényeivel. A védett-teriilet-halézat fedvények a
World Database of Protected Areas (UNEP-WCMC 2018) adatbazisbél szarmaztak,
amely tartalmazza a nemzeti szintl és Eur6pai Unids szintl (pl. Natura 2000
teriiletek) védelem alatt all6 tertileteket is.

Az aktiv természetvédelmi tevékenységek lehetséges beavatkozasi pontjainak
azonositdsdhoz klaszter elemzéssel vizsgaltuk a természetvédelmi értékesség
valtozék kozotti kapcsolatokat.
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4, Eredmények
4.1. Filogenetika és taxonomia

4.1.1. Filogenetikai rekonstrukcio és allél hdlézatok

Szekvencia adatokat hoztunk létre 18 vipera egyedbdl: harom Vipera berus mintat
hasznaltunk fel kiilcsoportként (ssp. berus, bosniensis és nikolskii alfajok), mivel
ez a faj filogenetikailag kozel all a Vipera ursinii-renardi komplexhez, és két Vipera
renardi mintat, valamint 13 Vipera ursinii mintat elemeztink (ssp. graeca, macrops,
moldavica, rakosiensis, ursinii és egy leiratlan ursinii ssp. Horvatorszagbol). Az adataink
a mitokondrialis CYT B (1043 bp, V = 142, Pi = 107) és ND4 (747 bp, V=101, Pi = 80)
gén fragmentek, valamint sejtmagi BDNF (663 bp, V=5, Pi = 4), NT3 (497 bp, V = 14,
Pi = 10) és PRLR (553 bp, V=17, Pi = 15) génfragmentekbdl alltak, amely dsszesen
3503 bp hosszisagu megszekvenalt DNS-t jelent (3.2. tdblazat). A sejtmagi lokuszok
esetében rekombinaci6 jelét nem detektaltuk.

A csak mitokondridlis és a konkatenalt adatokbdl Ilétrehozott filogenetikai
rekonstrukciok (BA és ML), valamint a filogenetikai halézat topolégiaja (4.1. abra)
hasonld volt a korabbi, csak mitokondrialis szekvenciak alapjan készitett filogenetikai
rekonstrukciokhoz (Ferchaud et al. 2012, Zinenko et al. 2015). Magas Bayes-féle
poszterior valészinliség (= 0,95, 4.1.A és 4.1.B abra) és bootstrap tamogatasi értékeket
(> 70, 4.1.A, 4.1.B és 4.1.C abra) tapasztaltunk a graeca klad, és a vizsgalt tobbi klad
tilnyomo része esetében (4.1. abra). A mitokondrialis és sejtmagi DNS szekvenciak
konkatendlt adatai négy jelent6sen divergens, nagy fokd strukturaltsagot mutato
kladot azonositottak a V. ursinii-renardi komplexen belil, jelent6s tamogatottsagot
mutatva a graeca klad és a V. u. moldavica, a V. u. rakosiensis és a V. u. macrops szubkladok
altal alkotott klad esetében (4.1. abra). A komplex bazalis ledgazasat a graeca klad
adja, majd a renardi kladé, tovabba jelentds elvalast mutatnak az ursinii (beleértve a
horvatorszagi taxont) és a macrops-moldavica-rakosiensis kladok (4.1. dbra).

A sejtmagi BDNF (6 egyedi haplotipus), NT3 (9 haplotipus) és PRLR (12 haplotipus)
markerek haplotipus héalézatait a 4.2. dbra mutatja be. A BDNF marker esetében
rendkiviil alacsony, mig az NT3 marker esetében valamivel nagyobb haplotipus
valtozatossagot figyeltiink meg, utébbi esetében 6t haplotipust az ursinii csoportban.
A legnagyobb valtozatossagot a PRLR marker mutatta, hat haplotipussal az ursinii
csoport esetében. A graeca klad minden sejtmagi marker esetében elkiilontld
haplotipust mutat, de az alacsony valtozatossagid BDNF marker esetében azonos allél
jelenik meg az olaszorszagi V. u. ursinii-nél. Ezek az eredmények alapjan az NT3 és
a PRLR allélok egyértelmiien egyediek a graeca kladnal, és az NT3 marker esetében
a graeca kladra jellemzd haplotipus hat mutaciés 1épéssel jelentésen divergens
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minden mas vizsgalt mintatdl (4.2. abra). Tovabb4, a graeca klad esetében mindig
egyetlen haplotipus volt jelen, amely tdmogatja evoliciés szintli elkiilontilését
minden vizsgalt taxontol, beleértve a kiilcsoportként bevont V. berus-t.

CYTB AlcyTB B
Vuur-IT
1116 bp Vipera ursinii ursinii ND4 ‘ "
'{ - BDNF ‘Vurs-HR1
—<| Vipera ursinii ssp. 1007100
g; ER *Vurs-HR2
3503 bp
| Vipera ursinii rakosiensis Y
Vipera ursinii moldavica
0.97/190]
Vipera ursinii macrops
A Vipera eriwanensis subclade
1.00/100 1.00/99]
Vipera renardi subclade 1.00/100 Vren-CM1
Vren-CM2
- —< Vipera graeca
Vipera kaznal;pvi 100 ”’E[ Vgre-AL1 Vipera graeca
- ipera anatolica :
—{—" Vipera berus
== p — Vgre-AL2
CYTB Vien-CM2* Vbbgo-AL* C
ren-
ND4 Vren-CM1* Vbbe—HU*
BDNF
NT3
PRLR Vbni-ROa
3503 bp
Vbni-ROb
Vuml-RO2*
Vura-HU2*
Vura-HU1%
Vura-RO1* 100
Vumc-AL1 ‘ Vgre-AL2*
\ Vgre-AL1
Vumc-MNT1 Vumc-MN2* \ 0o g .
AN Vipera graeca
501 \ S Vuur-IT*
Vurs-HR1*Vurs-HR2*

4.1. abra. A Vipera ursinii-renardi komplex jelenlegi mitokondridlis Bayes-féle filogenetikai
hipotézise Ferchaud et al. (2012) és Zinenko et al. (2015) CYT B adatbdzisa alapjan (A). Az mtDNS
és az nDNS I6kuszok egyittes, MrBayes/Maximum likelihood filogenetikai rekonstrukcidja. Az
alkalmazott kiilcsoport (Vipera berus ssp.) nincs feltlintetve. (B). A SplitsTree filogenetikai hal6zat
az 6t mtDNS és az nDNS l6kusz szekvencidibadl (C).
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Vbni-ROa

Vbbe-HUb
Vbbo-AL*

PRLR
553 bp

Vren-CM1*
Vren-CM2a

Vipera graeca

Vbbe-HUb
Vbbo-AL*
Vbni-RO*

BDNF
663 bp

4.2. dbra. A harom elemzett sejtmagi marker haplotipus halézatai. A kdrok mérete aranyos
a mintak/szekvencidk szamaval, a kis fekete pottyok a hipotetikus haplotipusokat (allélokat)
jelzik. Az 4bra szinezése azonos a 4.1. dbran lathatdé mitokondridlis leszarmazasi dgaknal
alkalmazott szinekkel.

A Kkoaleszcencia-alapu faj-fa becslés esetében mindharom *BEAST futtatas
konvergalt, minden futtatds paramétereinek ESS értéke meghaladta a 200-as
hatarértéket, amely megfelel6 MCMC elemzést jelez. A valoszinliség értékek
ESS-e meghaladta a 4000-et. A maximalis klad megbizhatdsagi fa topoldgiaja (4.3.
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abra) megegyezett a Ferchaud et al. (2012) és hasonlitott Zinenko et al. (2015)
mitokondrialis fainak topolégidjahoz: a graeca leszarmazasi ag bazalis a V. ursinii-
renardi komplex 0sszes tobbi tagjdhoz képest, és a renardi klad az ursinii-csoport
testvér agat alkotja. Az ursinii kladon beliil, a hegyi V. u. ursinii és a horvatorszagi
V. ursinii ssp. a sikvidéki-hegyi el6fordulasa V. u. rakosiensis, V. u. moldavica
és V. u. macrops taxonokat tartalmazo klad testvérkladjat képezi. Az elvalasok
jelentds része magas tdmogatottsagot (> 0,95) mutatott, kivéve a V. u. ursinii és a
horvatorszagi V. ursinii ssp. elvalasat. A vizsgalat céljat figyelembe véve, a graeca
ag helyzetét a *BEAST elemzés megerdsitette, mint a V. ursinii-renardi komplex
bazalis leszarmazasi agat (pp=1,00, 4.3. 4bra).

A [r— \/ipera berus bosniensis B

1.00
Vipera berus berus

Vipera berus nikolskii

Vipera graeca

Vipera renardi

0.0008 5 o g
[ V/pera ursiniimacrops

— 097 1.00
Vipera ursinii moldavica
0.99
CYTB Vipera ursinii rakosiensis
ND4 N— 1.00
BDNF
NT3 —J ‘ ' Vipera ursinii ursinii
PRLR B 086
3503 bp ’ ' Vipera ursinii ssp.

4.3.abra. A Vipera ursinii-renardi komplex koaleszcencia-alapu faj-faja (V. berus kiilcsoporttal),
a *BEAST eredményeként a két mitokondridlis és harom nuklearis [6kusz alapjan (A). Faj-fa
,Cloudogram” 27 000 utdlagos poszt-burn-in fa alapjan, amelyek a *BEAST 3 futtatdsabol
szarmaznak, amelyekben 10 000 fa lett Iétrehozva (10% burn-in) (B). A szinezés atlatszésaga
adott 4g megbizhatésagaval forditottan aranyos, a maximalis kldd megbizhatésagi fa
topoldgidjat folytonos szinnel jel6ltik (lila).
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4.1.2. Rendszerezés

Az evoldciés (Wiley 1978), f6 leszarmazas (de Quieroz 1998), integrativ
taxondmiai (Miralles et al. 2010), filogenetikai (Cracraft 1983) és genetikai
(Baker & Bradley 2006) faj koncepcidk alapjan javasoltuk a graeca klad faji rangra
emelését, hogy a Vipera ursinii-renardi komplex polifiletikus helyzetét feloldjuk
(Mizsei et al. 2017). Ezt tAmogatja a graeca klad morfolégiai, elterjedésbeli (4.2.
és 4.3 fejezet), okologiai (4.5. fejezet) és genetikai kiilonbozdsége a fajkomplex
tobbi taxonjatdl.

Vipera graeca Nilson & Andrén, 1988

Szinonimak: Vipera ursinii graeca Nilson & Andrén, 1988; Vipera macrops graeca
Welch, 1994: 123.

Holotipus: Goteborg Natural History Museum (GNM), GNM Re. ex. 4942. Leg.
Nilson & Andrén 1988.

Paratipusok: GNM Re. ex. 6823 (hat Gjsziilott), GNM. Re. ex. 6849 (ZIG 146), GNM
Re. ex. 6850 (ZIG 147), GNM Re. ex. 6851 (ZIG 142) + GNM ZIG 145. Leg. Nilson &
Andrén 1988.

Terra typica: Peristeri, Lakmosz hegység a Pindosz hegységrendszer kozepén,
1900 m tengerszint feletti magassag, Gorogorszag (Nilson & Andrén 1988)

Morfoldgiai diagndzis: Ez a taxon kiilonbozik a V. ursinii-renardi komplex 6sszes
tobbi tagjatol az alabbi morfolégiai karakterek kombinaciéjaban (Nilson & Andrén
1988; Nilson & Andrén 2001; Mizsei et al. 2016): kis testméret (himek max. 40,6
cm testhossz, és 5,4 cm farokhossz, n6stények max. 44,3 cm és 4,1 cm farokhossz);
egyszini alapszin (nem bilinedris); fehér vagy vilagossziirke has szin; labial-on
és a fej lateralis és dorzalis oldalan nincsenek sotét foltok, kivéve az occipitalis és
posztorbitalis savokat; dorzalis szalag kiils6 élei hegyesek, a hatszalagot 45-58
cikcakk vagy keresztsav alkotja vagy a hatszalag csak egy gerincen futé sotét sav;
nasalia kettéosztott vagy egybeolvad a nasorostralia-val; rostralia olyan magas,
mint amilyen széles; 2-8 lorealia, 13-20 circomocularia (két oldal Osszege);
fels6 preocularia nincs elvalasztva a nasalia-tél, 7-20 korona pajzs; jelentésen
fragmentalt parietalia; 12-15 supralabialia (két oldal 6sszege); az els6 harom
supralabialia kétszer olyan magas, mint az azt kdvetdk; a harmadik supralabialia a
szem alatt van; 14-19 sublabialia (két oldal 6sszege); 3-5 mentalia; korai dorsalia
redukcié; a himeknél 120-129 ventralia, a n6stényeknél 119-133 ventralia; a
legalacsonyabb subcaudalia a komplexben: a himeknél 21-29 subcaudalia, a
néstényeknél 13-26 subcaudalia.
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Molekularis diagndzis: Ferchaud et al. (2012) és Zinenko et al. (2015) munkai
mar korabban bemutattak a Vipera graeca divergencidjat mtDNS elemzés alapjan,
amelyet megerdsit az eredményekben bemutatott mitokondrialis és sejtmagi
markerek alapjan végzett elemzésiink is. Kiilonbozdségét alatamasztja (i) a
filogenetikai pozicidja (bazalis a komplex tobbi taxonjara nézve), (ii) elvalasanak
ideje (ko6zép-pliocén) és (iii) a korrekcio nélkiili p-tavolsaga a tobbi taxontdl (4,5%
a tobbi ursinii-hez képest).

4.2. Elterjedés feltarasa

4.2.1. Potencidlis elterjedés

A Vipera graeca elterjedési modellje a Pindosz hegységrendszer (Albania és
Gorogorszag) fahatar folotti szubalpin-alpin flivesél6helyeit prediktalta alkalmas
éléhelyeknek (4.4. abra). Az elterjedési modell magas tAmogatottsagi értéket ért el
(AUC=0,997), ésjolilleszkedik a modellillesztéshez hasznalt el6fordulasi adatokra,
azonban azokon kiviili teriileteket is alkalmas él6helyeknek jelolt Gorogorszagban.
A modell a Pindosz albaniai tertiletén tiz olyan hegyvonulaton prediktal potencialis
el6fordulasi helyet, ahol a faj kordbban nem volt ismert (4.4. abra).

- 7

Tomorr g
1 Kulmak

Shendelli \\Trebeshlne

Griba \«f
; ) - Dhémbel
\‘\@1[}@ Llofiz N, Nemercké |
- Lunxhérisé\'
0 10 20km \\ Bureto'  /
[ — ; —
¢ Alk-%wasség
n. e . 1.000
oy N N 0.379

4.4, abra. A Vipera graeca potencialis elterjedése a MaxEnt modell predikcidja alapjan az
egész el6forduldsi teriiletén és a modell terepi tesztelésének helyszinein Dél-Albanidban
(nagyitott részlet). A normal betlikkel szedett hegységeken sikerilt kimutatni a faj jelenlétét,
mig az Ures betuivel jelzett hegységeken nem.
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A Kklimatikus valtozék elterjedési modellhez valé hozzajarulasanak vizsgalata
alapjan az éves atlaghémérséklet (BIO 1) volt a legfontosabb valtozé (78%), mig a
csapadékkal kapcsolatos valtozok (BIO 12 és BIO 15) kevésbé voltak meghatarozok,
a hémérséklet szezonalitds (BIO4) pedig alig jarult hozzad a modellhez (4.1.
tablazat). A permutdciés teszt a valtozék hozzajaruldsdnal még magasabb
fontossagot becsiilt az évi atlagh6mérsékletnek (98%, 4.1. tablazat). A jackknife-
teszt eredményei alapjan az évi atlaghémérséklet volt a legnagyobb magyarazo
erével biré klimatikus valtozd, mig a modellek teljesitménye ez a valtoz6 nélkiil
volt a legalacsonyabb (4.1. tdblazat).

4.1. tablazat. Az alkalmazott klimatikus valtozok hozzajarulasa és fontossaga az elterjedési
modellben, valamint a jelenlét koordinatakon felvett értékei.

Kontribucié Permutacié Erték a jelenlétpontokon

Valtozé % fontossag Atlag =+ SE
BIO1 éves atlaghémérséklet 78,4 98,1 5,39 + 022 °C
BIO15 csapadék szezonalitas 13,2 1,7 38,6 + 079 ¢
BIO12 évi csapadék 8,4 0,1 1016,2 + 8,36 mm
BIO4 hdémérséklet szezonalitas 0 0,1 6296,25 + 18,13 #

T variacié koefficiens, # standard deviaciox100
4.2.2. Elterjedési modell terepi tesztelése és uj populdciok felfedezése

A modell altal prediktalt potencialisan alkalmas 11 albaniai él6hely koziil 8
hegységen sikeriilt egy vagy tobb Vipera graeca egyedet vagy vedlést talalni
(4.2. tablazat, 4.4. abra). Hat V. graeca populaci6 meglétét (Dhémbel, Llofiz,
Griba, Shendelli, Tomorr és Trebeshiné hegységek) els6ként mutattuk ki.
A felmérések sordn megerdsitettiik a kordbban mar jelzett Nemercké és
Lunxherisé populdciék meglétét. A faj jelenlétét nem sikertlt kimutatni a
Bureto, Cika és Kulmak hegységekben (4.2. tablazat, 4.4. abra). (A 4.2. fejezetben
bemutatott adatgy(ljtést kovetéen a V. graeca 1j el6forduldsait mutattuk ki
tovabbi ot lokalitason, az albaniai Kulmak, Ostrovica és a gérogorszagi Avgo,
Karava, Voutsikaki hegységeken.)

Az adatgy(jtés soran 78 vipera egyedet fogtunk és 34 vedlést talaltunk kilenc
elkiloniilé él6helyen. A modell terepi tesztelése sordn dsszesen 457,2 km-t
gyalogoltak a felmérdék. Egy-egy bejaras hossza szignifikansan pozitivan
befolyasolta a V. graeca detektalasanak valoszintiségét (GLMM, n =146,z = 3,62,
p =0,0003). A detektdlasi valoszinliség 4,9 km bejaras hossznal érte el az 50%-
ot. Azokon a potencidlisan alkalmas él6helyeken, ahol nem sikeriilt detektalni
a faj egyedét vagy vedlését, az atlagos bejaras hossz 3,3 + 0,45 km (= SE, n
= 7 bejaras) volt logisztikai vagy id6jaras okozta korlatok miatt, amelyekre a
becsiilt detektalasi valoszintliség legfeljebb 42,0% volt.
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4.2. tablazat. Az elterjedési modell predikcidjanak terepi tesztelésének adatgydjtési teriiletei
(hegységek), a felmérések leiré adatai és eredményessége a Vipera graeca kimutatasaban.

Vipera
. ., . Datum Terep- Fel- Nyom- Nyomvonal hossz (km)  észlelé-
Mintavételi K srék lak sek
hely napok mérdk vonala
h()nap/ SZzama Szama Szama » inter- egyed
p atlag SE 0Osszeg A
év vallum (vedlés)
Bureto 6/2014 1 1 1 59 0 59 59 0(0)
Cika 7/2014 1 4 4 31 02 126 2835 0(0)
. 7/2013,
Dhémbel 6/2014 2 3 4 33 1 133 1,6-50 3(1)
. 7/2013,
Griba 7/2014 3 6 6 1 04 6,2 0,1-2,2 0(2)
Kulmak 6/2014 1 2 2 46 02 92 44-46 0(0)
Llofiz 6/2014 1 5 5 43 06 21,7 26-56 1(0)
.. .. 5/2011,
Lunxhérisé 6/2014 3 9 10 34 1,1 343 0,2-10,3 4(2)
. 5/2010, -
Nemercké 5/2011 4 6 8 23 1 185 0,2-8,0 4(1)
Shendelli 6/2014 1 8 8 27 01 21,5 20-30 1(1)
6/2014,
Tomorr 9/2014 2 9 12 49 11 589 0,198 2(0)
7/2011,
5/2013,
Trebeshiné 7/2013, 14 23 93 27 02 2498 0,1-11,8 56(15)
9/2013,
6/2014
Osszesen 33 76 153 38,2 6,1 451,99 71(22)

A V. graeca vizsgalt él6helyeit mészkovon kialakult felnyilé vagy zart sziklagyep és
cserjés tarsulasok jellemezték. Ezeken az él6helyeken, a vipera észlelési pontokon
a BioClim adatbazis alapjan 5,9 £ 0,5 °C (atlag + SE) az évi atlagh6mérséklet, a
lejtéket pedig részlegesen hd boritja egészen juniusig. A déli kitettségi lejtéket
altalaban nyiltabb, sziklasabb él6helyfoltok jellemezték az északi kitettségiliekhez
képest. A gyeptarsulasok jellegzetes fajai a Festuca, Poa és Sesleria nemzetségekbe
tartoztak, a gyepekben a jellemz& cserjék Juniperus, Daphne és Astragalus fajok
voltak. A legtobb vipera egyedet a déli kitettségli lejt6kon, cserjék vagy sziklak
kozelében figyeltiik meg. Minden vizsgalt él6helyen juh és kecske legeltetést
folytatnak.
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4.2.3. Taxon azonositds

A kovetkez6 diszkriminativ karakterek alapjan a megfigyelt vipera egyedek a V.
graeca taxonhoz tartoznak: a ventralidk (haspajzsok) alacsony szama (n=119-
133), azok fehér vagy halvany barna szine, a parietalidk fragmentaltsaga, 17-
nél kevesebb dorzalis sor a test hatuls6 harmadéaban, 7 vagy 6 szupralabidlis
pajzs a fej egy oldalan, a harmadik szupralabidlia mindig a szem ala esik, a hatsé
szupralabialok kisebbek, mint az els6k, a s6tét pikkelykdzok hidnyoznak, a nazalis
pajzs altalaban osztott (4.3. tablazat).

4.3. tablazat. Diszkriminativ morfoldgiai bélyegek jelenléte.

Karakter n jelenlét
Ventrélis szinezet fehér vagy halvany barna 72 88,89%
Ventralis szinezet barna 72 2,78%
Ventralis szinezet sziirke 72 8,33%
Parietalok osztottak 76 15,79%
Parietalok fragmentaltak 76 68,42%
Kevesebb mint 17 dorzalis pikkely sor a test hatsé harmadaban 65 86,15%
7 vagy 6 supralabial mindkét oldalon # 152 97,37%
Harmadik supralabial a szem alatt 152 100%
Méretkllonbség az els6 és hatsé supralabialok kozott + 152 100%
Sotét pikkelykdzotti mintazat + 152 0%
Nasalia osztott 143 11,88%
Nasalia részlegesen osztott 143 60,14%
Nasalia fragmentalt + 143 4,89%
Nasalia fuzionalt a nasorostraliaval 152 0%

F a fej jobb és bal oldalan szamolt pajzsok 6sszege.

Az ND4 adatbazist 23 szekvencia alkotta, amelyek maximalis hossztusaga 801
bazispar volt. A megfigyelt genetikai valtozatossag rendkiviil alacsony volt (4.5.
abra). Tizenhat szekvencia identikus volt a V. graeca referencia szekvenciakkal
(Ferchaud et al. 2012), beleértve a Griba-hegységh6l szarmazo vedléseket, ahol
eleven egyedeket nem talaltunk, igy a morfolégiajuk jellemzése hidnyzik. Négy
egyed viszont egy-egy bazisparban eltér6 haplotipusokhoz tartozott, amelyek
egy-egy nukleotid szubsztituciéban kiillonboztek. AzSH14-1-01 és SH14-1-02EX
egyedek (Shendelli-hegység) szekvencidi egy T—C szubsztiticiot mutattak a
222-es pozicion, valamint a LU11-1-01 és LU14-1-01 egyedek (Lunxhérisé-
hegység) G—A szubsztiticiéval rendelkeztek a 384. poziciéban (4.4. abra).
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DH14-1-02 NE11-1-02
GR14-1-01EX TO14-1-01
LL14-1-01 T014-2-01
LU11-1-02 TR11-1-01
LU11-1-03 TR11
NE10-1-01 TR11
NE10-1-02 TR11
NE11-1-01 1

72

SH14-1-01
SH141-02

LU11-1-01
LU14-1-01

384
222

Ferchaud et al. 2012

FR727018.1
FR727019.1
FR727020.1

4.5. abra. A vizsgalt Vipera graeca mitokondridlis DNS ND4 szekvencidk median-joining
haplotipus hdlozata. A 222 és 384 szamok a nukleotid szubsztiticidk relativ pozicidjat
mutatjak.

4.4, tablazat. A vizsgalatban elemezett mitokondridlis DNS ND4 szekvencidk és GenBank
azonositoik.

GenBank

Egyedi

" Lokalitas Haplotipus oy Referencia

azonosito azonosito

- Stavros N5 FR727018.1 Ferchaud et al. (2012)
- Stavros N5 FR727019.1 Ferchaud et al. (2012)
- Stavros N5 FR727020.1 Ferchaud et al. (2012)
DH14-1-02 Dhémbel N5 LN835177 Mizsei et al. (2016)
GR14-1-01EX  Griba N5 LN835175 Mizsei et al. (2016)
LL14-1-01 Llofiz N5 LN835176 Mizsei et al. (2016)
LU11-1-01 Lunxhérisé LU HG940669 Mizsei et al. (2016)
LU11-1-02 Lunxhérisé N5 HG940670 Mizsei et al. (2016)
LU11-1-03 Lunxhérisé N5 HG940671 Mizsei et al. (2016)
LU14-1-01 Lunxhérisé LU LN835172 Mizsei et al. (2016)
NE10-1-01 Nemercké N5 HG940665 Mizsei et al. (2016)
NE10-1-02 Nemercké N5 HG940666 Mizsei et al. (2016)
NE11-1-01 Nemercké N5 HG940667 Mizsei et al. (2016)
NE11-1-02 Nemercké N5 HG940668 Mizsei et al. (2016)
SH14-1-01 Shendelli SH LN835171 Mizsei et al. (2016)
SH14-1-02EX  Shendelli SH LN835170 Mizsei et al. (2016)
TO14-1-01 Tomorr N5 LN835173 Mizsei et al. (2016)
TO14-2-01 Tomorr N5 LN835174 Mizsei et al. (2016)
TR11-1-01 Trebeshiné N5 HG940672 Mizsei et al. (2016)
TR11-1-02 Trebeshiné N5 HG940673 Mizsei et al. (2016)
TR11-1-04 Trebeshiné N5 HG940674 Mizsei et al. (2016)
TR11-1-05 Trebeshiné N5 HG940675 Mizsei et al. (2016)
TR11-1-06 Trebeshiné N5 HG940676 Mizsei et al. (2016)
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o 7 .

4.3. Jelenlegi és jovobeli elterjedés

4.3.1. Elterjedési modellek és jelenlegi elterjedés

A modell replikatumok koziil 6sszesen n = 275 (TSS > 0.95) modell Keriilt
felhaszndlasra a konszenzus projekciok létrehozdsaban. A konszenzus
projekciékhoz a GLM algoritmus jarult hozza a legnagyobb mértékben és az ANN
a legkevésbé. Ezek a modellek a tesztel6 pontokat mindig helyesen osztalyoztak
(4.5. tablazat). A klimatikus valtozok koziil az éves atlagh6mérséklet (BIO 1)
és a csapadék szezonalitas (BIO 15) jarultak hozza legnagyobb mértékben a
modellekhez, tehat az alkalmazott valtozok koziil ezek hataroztak meg leginkabb
a faj elterjedését (4.6. tablazat). A valtozok atlagos valaszgorbéi azt mutattak,
hogy a gorog karsztvipera keriili azokat a 8 °C éves atlagh6mérsékletnél
magasabb értékeket mutato teriileteket, ahol az évi csapadék 6sszeg a mediterran
térséghez képes viszonylag magas, és eloszlasanak szezonalitdsa a téli negyedre
koncentralédik (4.6. abra).

4.5.tablazat. ATSS értékek atlaga és szorasa (SD); azon ismétlések szama, amelyek TSS értéke
> 0.95; atlag alkalmassagi kiiszob, amely maximalizélja az érzékenységet és specifikussdgot;
atlag maximum értékek érzékenységre és specifikussagra; és a helyesen osztélyozott teszt
pontok (% Correct Classified). Azon modell ismétléseket, melyek TSS értéke < 0,95 nem
alkalmaztam a projektalas soran.

Alkalmassagi

Erzékenység Specifikussag %CC

Algoritmus TSS atlag=SD Ismétlés

kiiszob
GLM 0,978+0.007 97 0,599 100,0 97,8 100,0
GAM 0,980+0.005 70 0,103 100,0 59,1 100,0
ANN 0,971+0.009 20 0,502 100,0 97,1 100,0
RF 0,978+0.009 30 0,037 100,0 94,6 100,0
MAXENT 0,974+0.011 58 0,078 100,0 97,4 100,0

4.6. tablazat. Klimatikus véltozék atlagos (+ SD) hozzdjaruldsa az egyes modell
algoritmusokhoz és a konszenzus modellhez.

Algoritmus BIO 1 BIO 4 BIO 12 BIO 15

GLM 0,884+0,039 0,401+0,038 0,558+0,059 0,710+0,028
GAM 0,870+0,026 0,618+0,085 0,679+0,054 0,709+0,041
ANN 0,929+0,044 0,296+0,119 0,471+0,179 0,690+0,108
RF 0,854+0,022 0,217+0,046 0,124+0,022 0,453+0,047
MAXENT 0,920+0,021 0,075+0,112 0,287+0,164 0,644+0,045
Konszenzus 0,896+0,032 0,387+0,089 0,582+0,038 0,690+0,039
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4.7. abra. Bioklimatikus valtozék atlagos valasz gorbe profiljai a kilonbézd modell
algoritmusokra.
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4.8. abra. A gorog karsztvipera elterjedésének binaris konszenzus modellje (n = 275, TSS >
0.95) és a projekciok variacids koefficiense (inzert). A zolddel jelolt teriiletek mutatjak a faj
szamara alkalmas éléhelyfoltokat.
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Agorogkarsztviperaelterjedésimodelljei (TSS>0.95) ajelenlegi klimara projektalva
és azok konszenzus modellje jol illeszkednek a faj ismert el6fordulasi pontjaira
(4.8. abra). A modell replikatumok (TSS >0.95) kozotti variacios koefficiens az
alkalmasnak prediktalt foltok hatardn és az ismert elterjedési teriilettdl észak-
keletre es6 hegységeken adoédott a legmagasabbnak (4.8. abra inzert). A bindaris
konszenzus projekcié 1964 km? alkalmas élGhelyet jelez, melybdl a faj 1025 km?-t
foglal el jelenlegi ismereteink szerint.

4.3.2. Jovbbeli elterjedés

Az Alb SRES szcenari6 (,pesszimista forgatokonyv”) alapjan a gorog
karsztviperanak alkalmas él6helyek fokozatos visszaszorulasa varhaté. A jelen
klimara (~2000) és a 2020-as évtized projekciéi kozott nincsenek szembeotld
kiilonbségek, viszont a potencialisan alkalmas él6helyek 40%-a eltiinik. A 2020-
as évekrol a 2080-as évekre az alkalmas él6helyek 91,8%-a eltlinik, minddsszesen
a potencidlisan alkalmas él6helyek 8,2%-a marad stabil, amelyek mikro-
refugiumként szolgalhatnak, ha nem emelkedik drasztikusan a hdémérséklet
az el6relathaté idGintervallumon tdl. Meglep6 mdédon azonban nemcsak a kis
kiterjedést, alacsonyabb hegyeken szlinnek meg alkalmas foltok (pl. Trebeshiné,
Schendelli), de a nagyobb teriiletli, magasabb hegységeken is eltlinhet a faj (pl.
Griba, Lakmosz).

A B1 forgatékonyv (,,optimista szcenari6”) alapjan a gorog karsztvipera szamara
alkalmas él6helyek visszaszoruldsa nem egyenletesen fog torténni. A 2020-as
évtizedre a jelenlegihez képest nagymértékli, 72,8% csokkenést mutat, majd
2040-es és 2060-as években a potencidlisan alkalmas él6helyek kiterjedése
novekszik, foként az északi tertileteken. Az utolsé prediktalhaté évtizedre (2080)
viszont az él6helyek Alb szcenariohoz hasonlé, am valamivel enyhébb, 82,3%-o0s
visszaszorulasara szamithatunk. A B1 forgatdkonyv alapjan varhatéan a populacidk
egyotodét veszélyezteti kihalds, a potencidlisan alkalmas él6helyfoltok 17,6%-a
stabil marad.

4.3.3. Alkalmas él6helyek idébeli vdltozdsai

A Kklimavaltozas hatasara a potencidlisan alkalmas él6helyek térben és id6ben
elmozdulnak, amely soran fragmentalédnak, tertletiik altalaban csokken, majd a
fragmentumok a legtobb esetben teljesen eltlinnek. A gorog karsztvipera esetében
a nagy tavolsagu terjedés lehet6sége minimalis, tovabbi dllomanyok felfedezésére
csak néhany hegy esetében van esély, ezért a tovabbiakban csak a korabbi terepi
térképezés soran megtalalt, jelenleg ismert populaciok (n = 16) él6helyeinek
id6beli valtozasait vizsgaltam.
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A gorog karsztvipera jovobeli elterjedése az alapjan valtozik, hogy a klimatikus
niche hogyan tud felfelé cstuszni a jelenleg él6helyként szolgdlé hegységeken.
Mivel a hegységek tengerszint feletti magassaga véges, igy a kihalas els6dleges
oka az, hogy az él6helyek felfelé cstiszasanak nincs elég tere, az alkalmas él6helyek
elfogynak.

A potencidlisan alkalmas él6helyek altitudindlis elterjedése mindkét szcendrié
alapjan jelent6sen magasabbra tolodik (4.9. dbra). Az Alb szcenari6 alapjan 29%-
0s (1651—2125 m), a B1 szcenarié ebben az esetben is kisebb mértékd, 17%-os
(1651-1936 m) magassag emelkedés varhaté az él6helyek tengerszint feletti
elterjedésének medianjaban.

M stabil [l elvesztett [M kordbban elvesztett |, ¥
D S S T e R

4.9. abra. A jelenleg ismert populaciok él6helyeinek varhato idébeli valtozasai.

A prediktalt él6helyek Osszteriilete mindkét szcendrid alapjan drasztikusan
lecsokken: az Alb szerint 1026 km?-r6l 66 km?-re, a B1 alapjan pedig 232 km?-
re csokkennek a jelenleg ismert populdcidk él6helyei. Az alkalmas él6helyek
fragmentaltsaga a 2020-as évtizedig mindkét szcenarid alapjan nd, tehat a nagyobb
él6helyfoltok tobb kisebb foltra darabolédnak szét, viszont a 2040-es évtizedtdl
Ujra csokken a szamuk, amit az egyes foltok teljes eltlinése okoz. 2060 utan az Alb
szcenariondl a legtobb apro tertlet(i él6helyfolt eltiinik, mig a B1-nél egy résziik a
teljes eltlinés mellett tovabb fragmentalodik.
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Az Alb szcendri6 alapjan az ismert 16 populacié koziil hat teljesen kihal az
alabbi hegységeken: Shendelli (1787 m maximalis tengerszint feletti magassag),
Trebeshiné (1910 m), Llofiz (1929 m), Griba (2114 m), Avgo (2129 m), Lunxherisé
(2131 m), a tobbi hegységen pedig csak apr6, néhany négyzetkilométeres foltok
fognak fennmaradni. Az A1b szcenari6 alapjan a Tomorr, Nemercké, Tymfi, Lakmosz
és Vardoussia hegységeken maradnak fenn jelent6sebb mikro-refigiumok. A B1
klima forgat6konyv alapjan az ismert dllomanyok koziil ugyancsak hat populaciét
fenyeget kihalas: Shendelli, Llofiz, Kulmak (2154 m), Tomorr (2417 m), Ostrovica
(2383 m), Avgo (2129 m). A mikro-refagiumok teriilete és szama szempontjabol
nincs szamottevé kiilonbség, kivéve a Tomorr hegységet, amely ezen szcendario
szerint nem fog alkalmas él6helyet biztositani a faj szamara.

A két szcenario alapjan elmondhat6, hogy a gorog karsztvipera populacidinak nagy
része kihalhat a klimavaltozas miatt (4.10. abra), viszont 3-4 hegységen van esélye
a fennmaradasra. Ezek a hegységek a kovetkez6k: Nemercké, Tymfi, Lakmosz és
Vardoussia.
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4.10. abra. A Vipera graeca ismert populacidk éléhelyeinek jovébeli alakuldsa.
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4.4. Atlasz léptékii elterjedés

Az eurdpai herpetolégiai atlaszban hét 4j 50x50 km-es cellaban mutattuk ki a Vipera
graeca el6fordulasata4.2. és 4.3. fejezeteredményei alapjan (4.11.4bra). Az atlaszban
eredetileg jelolt 50x50 km-es négyzetek koziil (n = 2) egy esetben validaltuk a faj
jelenlétét (Lakmosz, Gorogorszag) és egy esetben toroltiik a faj jelenlétét, mert a
populaci6 valos helyzete ajeldlt cellamelletti cellaban volt (Vardoussia, Gorogorszag).
[l el6fordulds megerésitve A las ; A
[ uj el6fordulas . SEIBKE:
[® jelenlét nincs megerésitve N
% torténelmi eléfordulas
M hibas adat, térolve

0 1000 km
1 ]

4.11. abra. A Vipera graeca, a V. renardi és a V. ursinii atlasz 1éptékd elterjedése Eurépaban.

A V. renardi jelenlétét 42 cellaban validaltuk és az atlaszhoz 173 4j cellat adtunk
hozza muzeumi példanyok, irodalomban fellelt és sajat adataink alapjan. 69
cellaban ,torténelmi el6fordulas”-ra allitottuk a faj jelenlétét a teriiletrél szarmazd
recens megfigyelések hianyaban, valamint 6 cellat toroltiink (hibasan megadott
lokalitas vagy hibas hatarozas), ezek a tertletek foként a faj északkeleti elterjedési
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tertletén voltak. Az eredeti atlaszban szereplé 56 celldban nem tudtuk sem
validalni, sem kizarni a V. renardi jelenlétét, de megtartottuk jelenlét cellaknak,
mivel az elterjedési teriileten beliilre esnek és valdszintisitheto a faj jelenléte.

A V. ursinii elterjedését validalni tudtuk az eredeti atlasz cellak jelentds részében
(n=33), azonban a Balkan-félszigeten tovabbi 17 olyan cellaval kellett kiegésziteniink,
amelyek mar megjelentek az irodalomban vagy mas adatbazisokban, de az atlasz
2014-es revidealasakor elkertilték a szerzok figyelmét, valamint két cellat toroltiink,
ahol kordbban jelezték a faj el6fordulasat, de azokrdél kidertilt, hogy hibdsan megadott
lokalitas és téves hatarozas miatt kertiltek a korabbi adatbazisba. Tovabbi 17 cella
statuszat allitottuk ,torténelmi el6fordulas”-ra, foként Besszarabiaban (Ukrajna,
Romania, Moldova), a faj keleti elterjedési hataran (V. ursinii moldavica).

4.5, Taplalkozasbiologia

A taplalkozasbiolégiai vizsgalatokhoz 290 Vipera graeca egyedet fogtunk be
14 populaciobdl, amelyek koziil 78 egyedt6l sikertlt triilékmintat gytjteni
(21 juvenilis/szubadult, 15 him, 42 n6stény). A tobbi 212 egyednek iires volt a
tapcsatornaja (73%; 41 juvenilis/szubadult, 66 him, 105 néstény). A taplalkozasi
aktivitast erés szezonalis mintazat jellemezte (z = 3,054, p = 0,002): a taplalkozo
egyedek aranya janiusban kezdett el novekedni, jaliusban volt a legmagasabb
(56%), majd fokozatosan csokkent (4.12.abra).

55

n A
o
X <
3 © 4.12. abra. A Vipera graeca
() 7 7 sz . el .
o m taplalkozasanak aktivitasa havi
o> I+ . -
s © bontasban, az oszlopok tetején
§ E N avizsgaltvipera egyedekszéma
h 30 16 sgerep,ell (A}, a Vipera graeca
= ~ | raforditasaranyos abundanciaja
= = havonta, az oszlopok tetején
Q 12 37 a teljes mintavételi réforditas
p= 8 N P S 7 A
embernapban megadva (B).
o N4 B
> o
S8 31 495
> C
5 700 754 3536
s 2 = —
= s 3 3 > &
£ £ 5 35 << §

65



Eredmények

Az {rilékmintdkban 356 préda maradvanyait azonositottuk, amelyek 96,3%-
a volt Orthoptera, 3,1%-a Araneae (Gnaphosidae: Drassodes sp., Lycosidae:
Alopecosa sp.), és volt 1-1 Coleoptera (Curculionidae: Otiorhynchus sp., 0,3%)
és Scorpiones (Euscorpius sp., 0,3%) is. Gerinces préda maradvanya nem volt az
trtlékmintakban. Az Orthoptera prédakinalat mintdkban 6sszesen 55 faj 1190
egyedét gy(ijtottiik, amelyek koziil 35 fajt azonositottunk a vipera taplalkozasaban.
A vipera taplalkozasat egyértelmiien az Orthoptera fajok dominaljak minden
vizsgalt populéacidnal, de a taplalékban tapasztalt fajkompozicié eltért a populacidk
kozott (4.13. abra).

Vardoussia
" Nemercké
S | o Trebeshiné +
+ \ Lakmos Llofiz

~ S bt 4.13. abra. A viperdk Urllékében
9 oKulmak| 3hacz7talt  Orthoptera fajkompozicié
je * Bayes-féle ordinacioja, és populaciok
T 2 o szerintibecsiilt centroidja és konfidencia
2 + Lunxhérisé intervalluma (95%).
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A MANYGLM deviancia analizise eredményei alapjan az eltéréseket az alabbi
fajok taplalékban tapasztalt jelenléte okozta: Psorodonotus macedonicus (dev =
39,370, p = 0,001), Chorthippus willemsei (dev = 34,869, p = 0,001), Modestana
ebneri (dev = 33,917, p = 0,002), Peripodisma llofizi (dev = 31,364, p = 0,003),
Decticus verrucivorus (dev = 26,093, p = 0,011), Parnassiana coracis (dev =
25,787, p = 0,016) és Stenobothrus rubicundulus (dev = 23,859, p = 0,031). Az
el6bbi fajok altalanossagban gyakoribbak, mig mas fajok (f6ként Chorthippus
spp.) kevésbé gyakoriak voltak, mint ahogy a referencia mintakban tapasztalt
gyakorisagok alapjan varhat6 volt (4.14. abra): a két legnagyobb testii szocske
faj (D. verrucivorus, P. macedonicus) gyakoribb volt az trilékmintakban, mint
a referencia anyagban, mig a referencia anyagban leggyakoribb harom faj
(mind kistestli: Euchorpthippus declivus, Chorthippus mollis, faji szinten nem
meghatarozhatd Chorthippus spp. nimfak) szinte teljesen hidnyzott a V. graeca
taplalkozasabdl (4.14. abra).
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4.14. abra. A Vipera graeca taplalékaban kimutatott Orthoptera fajok relativ abundanciaja és
a referencia mintaban tapasztalt gyakorisaga.

A prédajelenlét-hidny modell esetében a GLMM modellszelekcié nem azonositott
a teljes modellnél jobbat, amelyben minden magyarazé valtozonak szignifikans
hatdsa volt, amelyhez nagyon hasonlé eredményt mutatott a préda abundancia
MANYGLM modell (4.7. tablazat). Mindkét modellben a lathatd testfeliilet
nagysaga (AVS), a,lomhasag” és a,ropképtelenség” magyarazo valtozdok pozitivan
hatottak a prédavalasztasra, mig a ,gyors ugras”, és a geo-chortobiont és geobiont
életformatipus valtozok negativan befolyasoltdk a prédavalasztast. Tovabba a
jelenlét-hiany GLMM-ben a prédakinalatnak szignifikans pozitiv, a ,gyors ugras”
és a geo-psammo-chortobiont életformatipus szignifikdnsan negativ hatasdak
voltak. A jelenlét-hidny GLMM és préda abundancia MANYGLM modellek altal
becsiilt prédaalkalmassag értékek pozitivan korreladltak minden prédafaj kor-
ivar kombinaci6ja esetében (4.15.A. dbra) A becsiilt értékek populdciénkénti
atlagoldsa ramutatott, hogy a Vardoussia hegyen a legalkalmasabb a vipera
szamara a prédakinalat, amelyet a Lakmosz és Trebeshiné hegyek kovettek, mig
a tobbi él6helyen a prédakinalat a preferencia spektrum alsé tartomanyaban
helyezkedett el (4.15.B. abra).
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4.7. tablazat. A préda jelenlét-hidny GLMM és préda abundancia MANYGLM modellek
paraméterbecslései. A szignifikans z értékek félkovérrel jeldlve.

Jelenlét-hiany glmm Abundancia manygim

Becslés  SE z P |Becslés SE Y4 P
(metszéspont) -12,9 1,601 -8,078 0,000 -11,73 1,535 -7,644 0,001
Elérhet6ség 13,64 6,1 2,237 0,025 7,275 5,791 1,256 0,213
Oldalnézeti testfeliilet 2,159 0,342 6,31 0,000 1,924 0,323 5,951 0,001
Jelleg PC
lomhaséag 3,705 0,751 4,932 0,000 3,307 0,718 4,605 0,002
ropképtelenség 2,442 0,694 3,518 0,000 2,083 0,658 3,165 0,005
hosszu ugras képessége  -10,21 2,692 -3,794 0,000 -9,068 2,566 -3,534 0,002
gyors ugras képessége -2,404 0,964 -2,493 0,013 -1,829 0,928 -1,971 0,053
Eletforma-tipus
chorto-thamnobiont 0,098 0,731 0,134 0,893 0,539 0,735 0,734 0455
chortobiont -0,704 0,588 -1,197 0,231 -0,093 0,601 -0,155 0,862
geo-chortobiont -1,736 0,637 -2,725 0,006 -1,488 0,649 -2,294 0,017
geo-psammo-chortobiont -1,38 0,653 -2,114 0,034 -0,854 0,659 -1,296 0,198
geobiont -4,023 1,159 -3,471 0,001 -4,016 1,185 -3,389 0,001
thamno-geobiont -20,14 20724,5 -0,001 0,999 -11,67 188,9 -0,062 0,95
thamnobiont -0,512 0,885 -0,579 0,563 -0,021 0,861 -0,024 0,978
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4.15. abra. A modllek altal prediktalt prédaalkalmassag értékek az Orthoptera kor/ivar
kategdriakra (A), és a populacionkénti alkalmassag (atlag és SE) a préda fajkompozicio alapjan (B).
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Az Orthoptera prédak testmérete bimodalis eloszlast mutatott (4.16. abra),
amely alapjan az Orthoptera-fajokat két f6 csoportra tudtuk osztani: (i) apro
és atlagos méretli fajok (pl. Omocestus haemorrhoidalis, Chorthippus spp.,
Modestana ebneri, Platycleis sp.), amelyek esetében a testdtmérd atlagosan
5,5£0,15 mm volt (*SE), és (ii) a nagy testli fajok (pl. D. verrucivorus, P.
macedonicus), amelyek atlagos testatmér6je 13,0+0,75 mm volt. A vipera
fejszélessége és a préda testatmérdje kozott nem-linaris pozitiv 6sszefliggést
talaltunk, amely alapjan a viperak 10,5 mm fejszélesség elérése utan valnak
képessé nagy testili Orthoptera prédat zsakmanyolni (p < 0,001; 4.16. abra).
Ezt az eltérést leszamitva a V. graeca taplalkozasdban ontogenetikus valtast
nem tapasztaltunk, ez a faj minden kornal szinte kizarolag Orthoptera fajokat
zsakmanyol.
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4.16. abra. A préda testatmérd a vipera fejszélesség fliggvényében; a fliggdleges szaggatott
vonal regresszioé szignifikans toréspontjat jeloli.
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4.6. Filogeografia és populaciégenomika

4.6.1. SNP-hivds

A mintazott populaciok koziil az Ostrovica, Shendelli és Karava populaciok
mintait nem tudtuk felhaszndlni az elemzésben, mert a kivont DNS mindsége
vagy mennyisége nem tette lehetévé a RADseq konyvtarkészitést, ezért ezek a
populaciok hianyoznak az elemzésekbdl. A RADseq mintanként atlagosan 4,43 +
2,1 millié (= SD) nyers leolvasast eredményezett, a nyers leolvasasok minimum
értéke 1,9 millié volt a , TO16-2-03” minta esetében. A Stacks ref_map modulja
atlagosan az 0sszes leolvasas 67,3%-at (63,2-68,8% kozott) illesztette a Vipera
berus referencia genomjahoz, amely igy 1154488 RAD-16kuszt eredményezett
1,9x atlagos lefedettséggel. A vcftools sz{irés utan az ,allSNPs” adathalmaz 176 315
l6kuszt, mig az ,rndSNPs” adathalmaz 2 008 16kuszt eredményezett.
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4.,17. abra. A Vipera graeca mintak SplitsTree filogenetikai hal6zata az ,allSNPs” adathalmaz
alapjan. Az dgak a populaciok szerint vannak szinezve és az 4gvégeken az egyed azonositdk
lathatok, amelyek elsé két karaktere a populdciok réviditései: Avgo (AV), Dhémbel (DH), Griba
(GR), Kulmak (KU), Lakmosz (LA), Llofiz (LL), Lunxhérisé (LU), Nemercké (NE), Tymfristros (TM),
Tomorr (TO), Trebeshiné (TR), Tymfi (TY), Vardoussia (VA).
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4.6.2. Populdciégenomika és filogeogrdfia

A filogenetikai halézat eredményei alapjan a Vipera graeca populaciok
filogenetikai strukturaltsagaerdslatitudinalis mintazatot mutat: az elterjedési
teriiletének centralis és déli elhelyezkedésli populaciéi filogenetikailag
strukturaltabbak, majd észak felé haladva a populaciék nem mutatnak
strukturaltsagot (4.17. abra). Ezt a mintazatot a Maximum Likelihood
filogenetika torzsfa rekonstrukcié eredményei is megerdsitették, amely
szerint a V. graeca populaciék két nagy leszarmazasi agba rendez6dnek: déli
populacidk lineage (Tymfristros, Vardoussia) és a tobbi populdciét magaba
foglalé lineage (6sszes tobbi dllomany) (4.18. abra). Tovabba az eredmények
azt mutatjak, hogy minden populacié 6nall6 leszarmazasi agat alkot, kivéve a
Nemercké populaciot.
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4.18. abra. A Vipera graeca maximum likelihood IQtree filogenetikai rekonstrukcié az,allSNPs”
adathalmaz alapjan. Az elagazasoknal feltlintetett szamok a bootstrap értékeket jelolik.

Amintakkozotti genetikaitavolsagalapjan készitett NJ-faeredményei hasonléak
az ML filogenetikai torzsfa rekonstrukcié eredményeihez, azzal a kiilonbséggel,
hogy az albaniai mintdk (Kulmak, Tomorr, Griba, Trebeshiné, Lunxherisé, Llofiz,
Dhémbel, Nemercké) nem alkotnak populacionkénti klasztereket, mivel ezen
mintdk k6zott alacsony a genetikai tavolsag (4.19. dbra).
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4.19. abra. A Vipera graeca mintak ,rndSNPs” adathalmazan szamitott Nei-féle paronkénti
genetikai tdvolsag alapjan szerkesztett neighbour-joining fa.

A Structure elemzés eredményei azt mutatjak, hogy az alban populaciok nem
alkotnak kiilon csoportokat, K=2 esetén egy északi (Kulmak, Tomorr, Griba,
Trebeshing, Lunxherise, Llofiz, Dhémbel, Nemercké) és egy déli (Tymfi, Lakmosz,
Avgo, Tymfristros, Vardoussia) csoport figyelhet6 meg, mig K=5 értéknél is
az alban populacidk egy csoportba tartoznak, mig a Tymfi+Lakmosz, Avgo és
Tymfristros+Vardoussia alkotnak elkiilonithet6 csoportokat. (4.20. abra). Az
egyedek kozotti Nei-féle genetikai tavolsag szignifikdnsan korreldl a foldrajzi
tavolsaggal (p = 0,0015), tehat a V. graeca esetében megfigyelhet6 a tavolsag altali
izolacid.

4.6.3. Konzervdciégenomika

A Hardy-Weinberg egyensulyban 1évé SNP-k alapjan a kis méretii populaciéknak
valamivel kisebb a megfigyelt heterozigota gyakorisadga (H, ), mint a nagy/
nagyobb populaciéknak, kivéve az Avgo hegységben taldlhat6 allomanyt (4.8.
tablazat). A populaciokon belill, az egyedek egyedi genetikai diverzitasa (H,)
szintén a kis populaciokban volt a legalacsonyabb, kivéve az Avgd hegységet,
azonban néhany nagy populdciéban is alacsonynak mutatkozott a genetikai
diverzitas, amelyek esetében nagyobb valtozatossagot vartunk. Az F értékek
alapjan nincs jelentds heterozigéta hiany vagy homozigéta tobblet egyik
populaciéban sem, azonban az északi populaciék valtozatossaga 1ényegesen
alacsonyabb a déliekhez képest.
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4.20. abra. A mintak Bayes-féle genetikai klaszterezése (Structure) K = 2-5 kozott. Minden
oszlop egy-egy egyedet mutat, a szinek pedig az adott klaszterbe tartozé egyedi genotipusok
ardnyat mutatjak. A mintdkat E-D iranyG latitudindlis gradiens mentén rendeztiik az X
tengelyen.

4.8. tablazat. A vizsgalt Vipera graeca populacidk konzervaciégenetikai jellemzi.

HO HE HT I:IS

Avgo 0,0841 0,0611 0,0611 -0,3755
Dhémbel 0,0689 0,0585 0,0585 -0,1764
Griba 0,0671 0,0501 0,0501 -0,3395
Kulmak 0,0667 0,049 0,049 -0,3623
Lakmos 0,0891 0,071 0,071 -0,2543
Llofiz 0,0681 0,0492 0,0492 -0,3851
Lunxhérisé 0,0705 0,0496 0,0496 -0,4203
Nemercké 0,0693 0,0499 0,0499 -0,3876
Tymfristros 0,1097 0,08 0,08 -0,371

Tomorr 0,0687 0,0543 0,0543 -0,2654
Trebeshiné 0,0745 0,0546 0,0546 -0,3658
Tymfi 0,1105 0,0882 0,0882 -0,2529
Vardoussia 0,1042 0,0792 0,0792 -0,3153

73



Eredmények

4.7. Globalis természetvédelmi helyzet értékelése

A Vipera graeca el6fordulasi pontjai (4.3. fejezet) alapjan a Guidelines for Using
the IUCN Red List Categories and Criteria (2013) altal meghatdrozott m6don
szamitott el6forduldsainak teriilete (AOO) a jelenlegi ismereteink szerint 252 km?
(4.21. abra). A faj eddig felfedezett, hegyek cstcsi régidiban taldlhaté populaciéi
(n =17) egymastol teljesen izolaltak. Minden ismert él6helyén tapasztalhatd vagy
prediktalhato az él6helydegradacio és él6helyvesztés. Ezek a kritériumok alapjan a
V. graeca az IUCN Voros Lista kategorizalasi modszertana szerint a veszélyeztetett
(EN) kategoériaba tartozik.

0 50 km
L |

4.21. abra. A Vipera graeca ismert el6forduldsai alapjan szerkesztett AOO (piros négyzetek).
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4.7.1. Veszélyeztetd tényezbk

4.7.1.1. Kis populacioméret

A sziik él6hely-preferencidju Vipera graeca szubpopulacioéi kis méretiiek és
egymastdl teljesen izolaltak. Mindezek miatt a szubpopulaciékban magas esélye
van a beltenyésztettség kialakuldsanak és emiatt a genetikai leromlasnak, valamint
érzékenyebbek lehetnek a sztochasztikus hatdsokra (pl. genetikai sodrédasra),
amely miatt konnyedén kihalasi 6rvénybe kertilhetnek.

4.7.1.2. El6helydegradacio

A V. graeca Osszes él6helyén aktiv legeltetés folyik, mely valdszintileg
hatranyosan érinti a fajt az él6helyek min6ségének romlasa miatt. A legeltetés
csokkenti a fahatar feletti, oromediterran gyepek térbeli heterogenitasat,
amely a mikrohabitatok strukturaltsdganak csokkenését, és ennek révén
a f6 taplalékallatok (egyenesszarnyuiak, Orthoptera) abundancidjanak
és diverzitasanak fogyatkozasat okozhatja. Mivel a faj szinte kizardlag
egyenesszarnyuakkal taplalkozik, igy a gyepek allapota és a tajhaszndlat
valoszintileg kozvetlentl hatnak a kigyé populacidira.

4.7.1.3. El8helyvesztés tajatalakitas miatt

Egyes gorogorszagi él6helyek télen si és mas téli sport tevékenységnek adnak
otthont. A sik6zpontok, az azokhoz vezet6 utak és a sipalyak kialakitasa csokkenti
az él6helyek kiterjedését és a fejlettebb uthalézat noveli a zavaras mértékét. Mas
él6helyeken kiilszini mészkd és bauxit banyaszat, medd6hanyok lerakasa és nem
megfelelGen kivitelezett rekultivacio csokkenti az él6helyek teriiletét.

4.7.1.4. El6helyvesztés a klimavaltozas miatt

A klimavaltozas miatt a szubalpin flives él6helyek egyre magasabbra tol6édnak a
hegyek lejtdin, igy a faj szamara alkalmas kliman kialakuld él6hely fokozatosan
besziikiil és sok esetben eltlinik. Az elterjedési modellek projekci6ja alapjan a
2080-as évekre az él6helyek 82-92%-a tiinhet el.

4.7.1.5. Egyedszam csokkenése szandékos pusztitas miatt

A szubalpin fiives él6helyeket legeltetésre haszndlé pasztorok altaldban
szandékosan agyonverik a meglatott kigydkat, mivel elmondasuk szerint évente
és nyajanként a juhok atlagosan 1-4%e-a letalis kigydmarast szenved. A legeltetés
révén igy természetvédelmi konfliktus alakul ki a helyi kozosségek érdekei és a
gorog karsztvipera védelme kozott.

75



Eredmények

4.8. Térbeli természetvédelmi prioritizalas

4.8.1. Kulcsfontossdgu él6helyek

A V. graeca hosszu tavu fennmaradasaval kapcsolatos térbeli prioritizalasok
tobb tertiletet jeloltek ki védelemre a nagy természetvédelmi értékességi
raszter cellaknal, mivel a magteriiletek kijelolésénél a nagy térbeli kompaktsag
elérése érdekében alacsonyabb értékességii cellakat is kijelolt a modszer, amely
a természetvédelmi értékességet figyelembe véve a marginadlis elhelyezkedésli
és alacsony konnektivitasu celldkat kiszelektalta a prioritizalas soran (4.22.
abra).

Alb

Prioritas

T

os 05 07 o8

Atlag természetvédelmi
érték

Ismert elterjedés

Rq
ORI,
4.22, abra. A Vipera graeca prioritas él6helyei az A1b (,pesszimista”) és a B1 (,optimista”)

klimaforgatékonyvek szerint. A beillesztett dbrakon a raszter cellak prioritas értéke lathat6 az
atlag természetvédelmi értékesség fliggvényében.

A prioritizalas alapjan a kulcsfontossagu él6helyeket (i) a hegység 1600 méter
feletti kiterjedése, valamint a 2200 méter feletti térszinek jelenléte; (ii) az Alb és a
B2 szcenari6 alapjan klimatikusan stabil teriilet nagysaga; (iii) alacsony zavarasu
és extenziv tajhasznalatu teriiletek jelenléte a nagy magassagu tertleteken; és (iii)
a potencidlisan alkalmas egybefiiggd él6hely nagysaga kiilonboztette meg a tobbi
él6helytdl.

A két Kklimaforgatékonyv alapjan kiilon-kiilon elkészitett prioritizalas
konszenzusa nyolc hegység esetében jelol nagyobb teriilet(i, egybefiiggd foltokat

(4.22. 4bra). Ezek kozil a jelenlegi ismereteink szerint a vipera csak harom
hegységen talalhaté meg (Nemércké-hegység Albanidban, és a Tymfi-hegység és
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Lakmosz-Tzoumerka hegylanc Goérégorszagban). Ezek a hegységek tekinthet6k
a faj hosszu tavu fennmaradasanak kulcsteriileteinek (4.23. 4bra), az ezeken
kiviili tobbi jelenleg ismert populacié esetében magas a kihalds valészintisége
a klimavaltozas miatt. A prioritizalas lehetséges kulcsél6helyként azonositott
olyan teriileteket is, amelyeken jelenleg nem tudunk a faj el6fordulasardél (pl.
Smolikas hegység).

4.8.2. Jelenlegi és jovébeli védelem

A jelenleg ismert V. graeca él6helyek tertletének 13,3%-a védett Albaniaban és
90,6%-a védett Gorogorszagban (4.26 abra). Az A1b klimaforgatokonyv esetében a
kulcsél6helyek 81,8%-a (242,7 km?) van védett teriileteken, mig a B1 forgatékonyv
esetében 83,5%-0s a (221,2 km?) lefedettség (4.23. dbra, 4.9. tablazat). A védelem
alatt all6 kulcsél6helyek mindegyike Gorogorszagban talalhato, Albaniaban egyik
kulcsfontossagu tertilet sem rendelkezik védelemmel.

YT
A e

B1

i

[l Nemzeti Park
Eléhely/Faj Kezelési Teriilet
E Védett teriilet
Natura 2000 teriilet (SCI/SPA)
A V. graeca kulcséléhelyei
B AV.graeca jelenlegi elterjedése
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0 25 km
[EE—
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4.23. abra. A Vipera graeca hosszu tavu fennmaradasa szempontjabdl kulcsfontossagu
éléhelyek az A1b és B1 szcendridk alapjan, és azok védett teriiletekkel valé lefedettsége.
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4.9, tablazat. A kulcséléhelyek védett teriiletekkel vald lefedettsége.

Védett teriilet tipus Védett-teriilet-lefedettség

A1b SRES B2 SRES

teriilet (ha) % teriilet (ha) %
Nemzeti Park (IUCN PA type II) 1959,5 24 20399 2,9
EI6her/Faj Kezelési Tertlet (IUCN PA type IV) 4133,2 5,1 3154,7 4,5
Védett terilet (IUCN PA type VI) 35471,8 439 313564 44,3
Natura 2000 SCI (él6helyvédelmi iranyelv) 16881,4 20,9 13359,7 18,9
Natura 2000 SPA (madarvédelmi irdnyelv) 22381,3 27,7 20809,5 29,4

4.8.3. Természetvédelmi-értékesség valtozok

A Kklaszter elemzés alapjan a természetvédelmi-értékesség valtozok négy csoportot
alkotnak (4.24. abra). Az él6helyvesztés valtozé viszonylag fliggetlen volt a tobbi
valtozotol. A vegetacid-alkalmassag a zavaras és él6hely-degradacié valtozdokkal
alkotott egy Kklasztert, mig a klimaalkalmassag az él6helyfolt méretével volt
kapcsolatban (4.24. abra). A klimaallanddsag a magassagi elmozdulas lehet6sége
valtozoval volt erés kapcsolatban (r,, = 0,64, r,, = 0,73). A vizsgalati tertlet
egyetlen cellaja sem érte el a maximalis természetvédelmi értékességet mindegyik
valtozénal. Az atlagos természetvédelmi értékesség novelte a cellak prioritas
értékét (Alb: b=0,732,p <0,0001; B1: b=1,883,p <0,0001; 4.22. dbra).

12 10 08 06 04 02 00 : .
\ | | I I | | A Vipera graeca él6helye

a fahatar folott
Klimaalkalmassag
E Elshelyfolt mérete

Klimadlland6sag

Magassagi
elmozdulas

Novényzet alkalmassaga

/ Zavarés
Beavatkozasi pontok |: El6hely-degradacié

Elshelyvesztés

Lei ity 2ok LT il

4.24. abra. A természetvédelmi-értékesség valtozék agglomerativ hierarchikus klaszterezése
ésaViperagraeca él6helyéneklegfontosabb veszélyezteté tényezdi. A jelenleg megvalodsithatd
természetvédelmi beavatkozasi pontokat zold pontok jeldlik.
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5. Kovetkeztetés és javaslatok

5.1. Filogenetika és taxonomia

A két mitokondridlis és harom nukledris DNS génfragment elemzésével
kapott eredményeink aldtdmasztjak a Vipera graeca elkilontilését a V. ursinii-
renardi komplext6l, amelyet el6szor Ferchaud et al. (2012) figyelt meg csak
mitokondrialis szekvencidk alapjan. Ezt a mintdzatot mind a négy altalunk
alkalmazottelemzésimodszer,azazazallél (haplotipus) hdlézatok,afilogenetikai
torzsfa rekonstrukcio, a filogenetikai hal6zat és a koaleszcencia-alapu faj-fa
meger0sitette: a graeca klad a V. ursinii-renardi komplex testvérkladja, tehat
amig a V. ursinii alfajaként tartottak szamon, a V. ursinii polifiletikus volt (Mizsei
et al. 2017). Ezenkivil, az eredmények megerdsitik, hogy a Horvatorszagbdl
szarmaz6, taxonOmiai szempontbdl nem vizsgalt V. ursinii genetikailag
kiilonbozik a kozeli rokon taxonoktol. Tovabbi, genom szintl vizsgalatokkal
és az integrativ taxon6mia, a molekuldris mellett okolégiai, viselkedésbeli
és morfologiai jellegeket egyarant figyelembe vevé mddszerekkel a jovében
lehet6vé valik ennek a foldrajzilag és evolicidésan politipikus komplex taxonjai
kozotti kapcsolatok feltarasa.

A V. graeca morfolégiai bélyegei jelentés atfedést mutatnak a V. ursinii
macrops és mas hegyvidéken el6fordulé V. ursinii-renardi komplex taxonok
bélyegeivel, ezért nem meglepd, hogy a felfedezésekor a V. ursinii alfajaként
irtdk le (Nilson & Andrén 1988). Bar a morfoldogiai bélyegek alapjan
egyértelmiien elkilonitheték ezek a taxonok, igy a V. graeca is egyértelmiien
azonosithat6, a morfolégiai és molekularis differencialtsag bizonyitékai
kozott ellentmondds van (Freitas et al. 2020). Az eurdpai hiill6fajok
filogenetikajaban gyakori a morfolégia és a molekuldris adatok kozotti
inkongruencia (lasd Pisani et al. 2007, Assis 2009, Gvozdik et al. 2010,
Kindler et al. 2013 és az azokban talalhaté hivatkozasok). A V. ursinii-renardi
komplex feltételezhet6 kolonizacidja és diverzifikacioja alapjan (Ferchaud et
al. 2012, Zinenko et al. 2015), a klimatikus oszcillaciokat kovetd eltolédasok
a fiiveséléhelyekben nem csak latitudindlis (dél-észak) irdnyd diszperziot
okoztak, hanem a Dinari-hegységben és a Helleniddkban altitudinalis
(magasabbra-alacsonyabbra) eltol6dasok is tobbszor bekdvetkezhettek. Ezek
kovetkeztében a balkani viperak diszperziéja valdsziniileg kisebb tavolsagon
zajlott a tobbi leszarmazasi aghoz képest, és a morfolégiai hasonldsagot
megmagyarazhatja, hogy a radiaciés centrumhoz foldrajzilag kozelebb esé
taxonok esetében gyakoribb a plezimorf jellegek megléte.
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A V. ursinii-renardi komplex filogenetikdjat eddig csak részlegesen sikeriilt
feltarni, am ennek ellenére jelentds elérelépéseket sikertilt elérni a f6bb evolicios
kapcsolatok feltarasaban (Kalyabina-Hauf et al. 2004, Gvozdik et al. 2012,
Ferchaud et al. 2012, Zinenko et al. 2015, Mizsei et al. 2017, Freitas et al. 2020).
Ekozben a transzkaukazusi régiobol folyamatosan irtak le tjabb és Gjabb fajokat
és alfajokat, tulnyomoérészt morfoldgiai bélyegek alapjan (pl. V. altaica Tuniyev
et al. 2010; V. olguni Tuniyev et al., 2012; V. shemakhensis Tuniyev et al., 2013, V.
sakoi Tuniyev et al. 2018), amelyek miatt felmeriilt a taxondmiai inflacid jelenség
lehet6sége az eurodpai ,kis” viperak esetében (Freitas et al. 2020). Egy atfogd,
minden leirt taxont vagy kordbban azonositott 6nallé leszarmazasi agat érintg,
a mitokondrialis DNS és a morfolégiai bélyegeket egyarant figyelembe vevo
vizsgalat alapjan a csoportba sorolhaté egyes taxonok (pl. V. altaica, V. magnifica, V.
shemakhensis) nem tekinthet6k valid fajnak (Freitas et al. 2020). Mivel a V. ursinii-
renardi komplexbe tartozo6 vagy ahhoz kozel all6 viperataxonok jelentds része kis
foldrajzi elterjedésii és kevés szamu izolalt populacidbol all, ezért egy-egy faj vagy
alfaj globdlis természetvédelmi helyzetének értékelése és a természetvédelmi
er6forrasok allokaldasa szempontjabol alapvetd fontossagu a megfelel6 taxondmiai
pozicié korrekt megallapitasa (Maritz et al. 2016).

5.2. Elterjedés feltarasa

A V. graeca elterjedésének feltarasa céljabol készitett modell terepi tesztelésével
kilenc dél-albaniai és harom gorogorszagi hegységben igazoltuk a faj jelenlétét,
ezzel az ismert elterjedési teriiletét kb. 100 km-rel bdvitettiik északi iranyba,
és az Ujonnan talalt populacidokkal tobb, mint haromszorosara, 6trél tizenhétre
emelkedett az ismert populaciok szama. A terepi felmérések soran megerdgsitettiik
az 0Osszes korabban jelzett él6helyen a faj jelenlétét, beleértve a dél-albaniai
Nemercké hegyet is. Az 6kologiai vizsgalatokban ritka eredmény, hogy a terepi
tesztelés soran magas aranyban mutattuk ki a faj jelenlétét a modell altal
prediktalt helyeken (a vizsgalt 24 hegy koziil 17 esetben, 70,1%), amely alapjan
a modell altalanossagban magas megbizhatésagunak tekinthetd, a fajra jellemzg,
kimutathatésagot nehezit6 alacsony észlelhetdség ellenére is.

Azelterjedésimodellannakellenéreisjdlteljesitett,hogy kizarélag makroklimatikus
valtozék (hémérséklet, csapadék, és ezek szezonalitdsa) alapjan késziilt és
kiemelkedGen fontos volt benne az évi atlaghémérséklet. Az évi atlaghémeérséklet
fundamentalis hatasa az ektoterm él6lényekre jol ismert (Scali et al. 2011) és mas
viperafajoknal is kulcsfontossagu volt az alkalmas él6helyek lehataroldsaban,
egylitt a préda és a buvdhelyek elérhetdségével (Lyet et al. 2013). A buvohely és
prédakindlat, tehat a ndvényzet és az izeltlabu fauna jelent6s mértékben fligg a

80



Kovetkeztetés és javaslatok

csapadéktdl (Marini et al. 2008), amely magyarazhatja, hogy a V. graeca elterjedési
modelljében az évi atlagh6mérséklet mellett tobb, mint 20%-os fontossagot ért el
az éves csapadék és a csapadék szezonalitas.

A modell predikcidjanak és a terepi észleléseknek egybeesése alapjan a modell
helyesen jelolte ki a makroéléhelyeket (hegységeket), de a hegyeken a fahatar
folotti zondban nem kiilonboztette meg az alkalmas vagy kevésbé alkalmas
mikroél6helyeket, novénytarsulasokat. A V. graeca altal hasznalt mikroél6helyek
hegységenként eltértek, pl. a Tomorr és Kulmak hegyeken f6ként Juniperus spp.
cserjékben fordultak eld, a franciaorszagi V. ursinii ursinii-hez hasonléan (Baron
et al. 1996), mig azokon az él6helyeken, ahol ezek a cserjék hianyoztak vagy
ritkdk voltak, ott a kigydk Astragalus angustifolius és Daphne oleoides cserjéket
haszndltak. Egyes él6helyeken szinte minden cserje hidnyzik, feltételezhet6en a
hosszu ideje zajlo intenziv legeltetés és a pasztorok cserjeirto tevékenysége (égetés
vagy ,acatolas”) miatt (pl. Trebeshiné hegység). Az ilyen él6helyeken a Festuca spp.
és Sesleria spp. flivek zsombékjaival jellemezheté mikroél6helyeken talalhatok
meg az allatok, amelyeket a cserjés él6helyeken is hasznalnak a kigydk. Ezen
megfigyelések alapjan az él6hely biotikus faktorainak megismerése lehetévé tenné
az él6helyalkalmassag finomabb léptékii vizsgalatat, tovabba a faj mikroéléhely
preferencidjat és az ezzel 6sszefiiggd aktivitasi mintazatokat is érdemes lenne
vizsgalni a jovében.

A morfolégiai és genetikai azonositds alapjan az Osszes vizsgalt dél-albaniai
populacié a V. graeca fajhoz tartozik, tehat az eredmények megerositették Korsés et
al. (2008) Nemerckeé hegyi, els6 Albaniaban megfigyelt V. graeca egyed hatarozasat.
Az altalunk Albanidban megfigyelt egyedek morfoldgiai jellegei jol illeszkedtek a
faj eredeti leirasaba (Nilson & Andrén 1988, 2001), de voltak eltérések is: egyetlen
egyeden sem talaltunk a nasorostralis pajzzsal fizionalé nasaliat, valamint a
ventralis, szubkaudalis és korona pajzsok a lefrasnal bévebb tartomanyt vettek fel.
Ezeket az eltéréseket magyarazhatja az, hogy az altalunk vizsgalt egyedek nem a
korabbi leirasban szerepl6 populaciébdl szarmaztak, illetve, hogy a leirasban joval
kevesebb egyedrdl volt adat (n = 13), mint a mi vizsgalatunkban (n = 72).

Az az eredmény, hogy a fajt nem sikertlt kimutatni a vizsgalt hegységek 29,1%-an,
nem feltétleniil jelenti azt, hogy ott nem fordul els. Altalanossagban, a rejt6zkodé
életmodu kigyofajok tokéletes detektalasa rovid terepi felmérések soran nem
lehetséges (Kéry 2002, MacKenzie etal. 2002). Az észlelési val6sziniliség becsléstink
alapjan azokon a helyeken, ahol nem sikeriilt kimutatni a fajt, a keresési intenzitas
nem volt elegend6 az el6fordulas kizarasara (vagy az abszencia megerdsitésére),
ezért tovabbi felmérésekre van sziikség ahhoz, hogy eldonthetd legyen, hogy
ezeken a helyeken talalhatok-e vipera populaciok (lasd Lyet et al. 2013).
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5.3. Jelenlegi és jovobeli elterjedés

Az elterjedés feltarasandl az explorativ modellhez rendelkezésre all6 el6fordulasi
adatbazisndl (n = 20, 4.2. fejezet) jelentdsen nagyobb adatbdazissal (n = 351) és
kibGvitett modellezési mdédszerekkel készitett elterjedési modell jelenlegi klimara
vetitett predikci6ja nem mutatott az explorativ modellhez képest jelentds térbeli
kiilonbséget és a magyarazé valtozdk fontossaga is konzisztens volt a korabbi
modellel. A bdvitett modell jovébeli klimara vonatkozdé projekciéi jelent6s
él6helycsokkenéstjeleznekelére,amelyalapjanaV.graeca populaciéinak nagy része
kihalhat a 21. szazad végére és csak néhany hegyen van esélye a fennmaradasra.

A pontosabb jelenlegi és jovébeli elterjedési modellekben a bizonytalansagnak
tobb forrasa lehet, annak ellenére, hogy a modellezés soran kontrollaltam a
klimavaltozas-vizsgalatokban gyakorifontosabbmddszertanibizonytalansagokra
(Wiens et al. 2009). Az egyik jellemz6 hianyossaga az ilyen vizsgalatoknak a
diszperzios képesség beépitése a modellbe (Aradjo et al. 2006; Carvalho et al.
2010; Martinez-Freiria et al. 2013). A Vipera fajok diszperziés képességeirdl
viszonylag keveset tudunk. A Vipera aspis Gjsziilottek a hibernacié megkezdése
el6tt 75-280 m tavolsagot tesznek meg (Saint-Girons 1981), mig a V. aspis és a
V. latastei radidtelemetrias vizsgdalata azt mutatta, hogy az adult him egyedek
atlagosan évi 1 km tavolsagot tesznek meg (Martinez-Freiria et al. 2010). A V.
graeca legkozelebbi rokon taxonjanal, a V. ursinii rakosiensis taxonban végzett
radiételemetrias vizsgalatok szerint a kifejlett egyedek az elengedési pont 200
m-es korzetében mozogtak, mig két észlelés kozott a legnagyobb megtett tavolsag
300 m volt (Péchy et al. 2015). Ezen eredmények szerint az eurdpai Vipera fajok
esetében a diszperzio6 rendkiviil kis tavolsagu. Mivel a fajok ugyancsak kertilik a
nem alkalmas él6helyeket, igy a diszperzi6 feltétele a természetes él6helyekbdl
all6 okologiai korridorok megléte (Bonnet et al. 1999, Santos et al. 2006).
Ezek alapjan a V. graeca mely a legkisebb termet(i eurépai Vipera faj és er6sen
kotédik magashegységi (1600 — 2100 m) él6helyeihez, melyek mas magashegyi
él6helyektdl elszigeteltek, az egyes szubpopulaciok teljesen izolaltak a tobbi
szubpopulaci6tél és mas alkalmas élghelyektél. Uj él6helyek kolonizacidja csak
az él6helyek folytonossaga esetén feltételezhetd, mely a vizsgalat id6léptékén
nem fog létrejonni.

Azelemzésbdljdéllathatd, hogyaV.graecaelterjedésekifejezetten ahidegklimaju
teriiletekre korlatozodik, ahol az évi atlagh6mérséklet sokkal alacsonyabb,
mint a kornyez6 teriileteken. Az él6helyeken az évi atlagh6mérséklet
atlaga jelenleg 5,9 °C, amely varhatbéan évtizedenként atlagosan 0,41 °C-kal
emelkedik, melynek kovetkeztében a 2080-as évtizedre a jelenlegi elterjedési
teriileteken az évi atlagh6mérséklet akar a duplajara is emelkedhet (Lelieveld
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et al. 2012). Emellett jelentds szarazodas varhato, csokkenni fog az erdsen
es6s napok szama, novekedni fog a szdraz napok szdma és a napi maximalis
hémérséklet is 4-8 °C-kal fog emelkedni a szdzad végére (Lelieveld et al. 2012).
Emiatt a hideg klimajd, csapadékos teriiletek jelentds része eltlinik, a gorog
karsztvipera él6helyeinek jelent6s hanyadaval egyiitt. Szerencsére néhany
hegység olyan magas, hogy a vipera-él6helyek még magasabbra htizédhatnak,
ezért Ot hegységen nagy eséllyel fennmaradnak olyan mikro-refigiumok,
amelyek biztositjak a faj szamara szlikséges él6helyi adottsagokat még a 2080-
as évtized idején is.

A klima el6rejelzések a 2080-as évtizedig érhetdek el jelenleg, de ezen iddszakot
kovetden is a klima tovabbi kedvezdétlen valtozasara lehet szamitani (Burke et
al. 2015). Két fliggetlen kutatas szerint a Balkan-félsziget ezen térségében az évi
atlagh6mérséklet tovabbi 3-6 °C-os vagy 3,5-7 °C-os emelkedése varhato (Giorgi &
Lionello 2008, Lelieveld etal. 2012). Ez alapjan varhatéan nem marad olyan hegység
a térségben, ahol az éves atlaghémérséklet a V. graeca szamara kritikus érték (10
°C) alatt maradna. Mivel a faj esetében a nagy tavolsagu terjedés lehet6sége szinte
teljesen kizarhato, és nincs lehet6sége az északabbra es6é hegységeket kolonizalni, a
kihalas esélye rendkiviil magas. Eredményeinket 6sszegezve elmondhato, hogy a V.
graeca él6helyei a vizsgalt id6intervallumban (2000-2089) rendkiviili csokkenést
és fragmentaciot fognak elszenvedni, habar a faj fennmaraddsa néhany él6hely-
fragmentumban biztositott lehet.

5.4. Atlasz léptékii elterjedés

Az eredeti, 'SEH’ eurdpai herpetoldgiai atlasz (Gasc et al. 1997) és az azon alapulé
frissitett '"NA2RE’ atlasz (Sillero et al. 2014) Vipera ursinii-renardi komplexre
vonatkozd adatainak revizidja soran tobb hibat és hianyossagot is azonositottunk.
A munkank kiindulasi problémaja az volt, hogy a komplex fajai nem szerepeltek
kilon-kiilon az atlaszban (V. ursinii és V. renardi), hanem azokat a szerzdk
Osszevontak, tovdbba a 'NAZRE’ atlasz publikaldsa é6ta taxondmiai valtozas is
tortént a V. graeca faji rangra emelésével (Mizsei et al. 2017). A 'NA2RE’ atlasz
eredeti 'Vipera ursinii/renardi’ 50x50 km-es cellainak (n = 132) 57,6%-at sikertilt
validalni, a tobbi esetben nem talaltunk bizonyitékot a faj jelenlegi vagy multbeli
el6forduldsara (49,2%), amelyekbdl 6,8%-ot toroltiink hibas lel6helyadat vagy
téves hatarozas miatt. Az atlasz jelenlét cellai 149,2%-kal béviiltek (n = 197), ahol
a komplexbe tartoz6 harom faj valamelyike el6fordul. Tehat a kiindulasi atlasz nem
reprezentalta megfelel6en a fajok elterjedését, amely mas fajoknal is tapasztalhato
volt (Triturus spp., Wielstra et al. 2014; Lissotriton spp. Wielstra et al. 2018; Emys
spp., Vamberger & Fritz 2018; Anguis spp., Jablonski et al. 2021).
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Az atlasz léptéki térképezések hidnyossagai és pontatlansagai nehezithetik
a globdlis, a regiondlis és a lokalis természetvédelmi problémak azonositasat
(Pressey 2004), és torzithatjak a prioritdsok meghatarozasat ebben az alapvetden
forrasszegény szektorban, igy lokalis kihalasi eseményekhez vezethetnek, melyek
akar észrevétlenek maradhatnak (Collen et al. 2010, Botts et al. 2011). Példaul a
V. ursinii moldavica esetében szinte az 0sszes populacié Kipusztult a szantofoldi
miivelésbe vonas okozta él6helyvesztés miatt, ahol az utolso észlelések az 1970-es
évekre datalhaték (Krecsak et al. 2003), mikozben ennek a globalisan kritikusan
veszélyeztetett alfajnak (European Reptile & Amphibian Specialist Group 1996) az
eredeti el6fordulasi tertilete szerepelt az atlaszban recens elterjedéseként. Ehhez
hasonléan, a korabbi atlaszok alapjan szintén nyom nélkil zajlott le a V. renardi
elterjedési teriiletének csokkenése, pedig eredményeink alapjan az eurépai
elterjedési teriiletének legalabb 19,2-40,2 %-at elvesztette az 1970-es évek 6ta.

s sz

eredeti cellainak 42,4%-at (n = 56) nem tudtuk validalni, amelyek mind a V. renardi
faj elterjedési teriiletére estek. Ezekbdl a cellakbél annak ellenére nem talaltunk
bizonyitékot a faj el6fordulasara, hogy a koradbbi atlaszokban el6fordulasként
szerepeltek. A revidedlt atlaszban azokat a validalatlan celldkat megtartottuk,
amelyek a V. renardi elterjedési teriiletén beliil helyezkedtek el, mert nem lehetett
kizarni a faj jelenlétét. Tovabbi terepi felmérésekkel a validalni lehetne a faj
jelenlétét vagy feltételezhetd hianyat, és valdszintileg Uj teriiletekr6l is kimutathaté
ursinii és V. graeca esetében az atlasz 1éptékén (50x50 km-es racshalo) tovabbi
terepmunka feltételezhet6leg nem novelné az elterjedési teriiletiiket, mivel kevés
esély van eddig ismeretlen tertletekrdl kimutatni a jelenlétiiket. Nagyobb léptéken
azonban novelhet6ek lennének az el6forduldsukrél alkotott ismereteink, mivel
féként nehezen megkozelithetd hegyvidékeken fordulnak eld, amelyeken egyes
régiokban nem tortént megfeleld felmérés.

Mindharom fajt veszélyezteti az él6helyek multbeli és jelenleg is zajld elvesztése
és fragmentaltsaga, fragmentalédasa. A V. ursinii az [IUCN Voros Listan globalisan
sériilékeny (Vulnerable, VU) (Joger et al. 2009), a V. renardi pedig regionalisan,
Eurdépaban szamit sériilékenynek (VU) (Cox & Temple 2009), mig a V. graeca
globalisan veszélyeztetett (EN) statuszba tartozik (Mizsei et al. 2018, 4.7. fejezet). A
frissitett és ellen6rzott atlaszaink novelik és pontositjak az ezen fajok védelméhez
elengedhetetleniil fontos informacidokat, amelyek el6segithetik a fajmeg6rzési
intézkedések megvalésitasat. Eredményeink beépitésre keriiltek a 'NA2RE’ Uj
Eurépai Kétéltii és Hiill6 Atlasz webalapu térinformatikai rendszerébe (http://
naZre.ismai.pt).
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5.5. Taplalkozasbiolégia

A taplalkozasbioldgiai vizsgalatunk legfébb okologiai eredménye, hogy
bizonyitékot szolgaltat arra, hogy a prédajellegek alapjan prediktalhato a
prédavalasztas egy specialista predator esetében. A testméreten tul tobb
prédajelleg, pl. menekiilési képesség, mikroél6hely-preferencia, denzitas,
is befolydsolta a kilénb6zé prédak jelenlétét-hidnyat vagy gyakorisagat a
ragadoz6 taplalkozasaban. Jelenlegi tudasunk szerint ez volt az elsd terepi
adatokon alapulé jelleg-megfeleltetés (trait-matching) vizsgalat szarazfoldi
préda-predator rendszerben. Eredményeink azt mutatjdk, hogy a V. graeca
optimalis prédaja gyakori, nagy testli, rossz menekiilési képességii, kevésbé
sziklds gyepeket preferald egyenesszarnyud. A vizsgalatunk bizonyitékot
szolgaltat a testméreten kiviili jellegek megfeleltethet6ségére is. Ehhez hasonld
jelleg-megfeleltethet6séget el§szor Carabidae bogarak kisérletes etetésével
bizonyitottak, ahol azt tapasztaltdk, hogy a préda kutikula keménysége van
Osszefliggésben a ragadoz6 harapasi erejével (Brousseau et al. 2017).

Vizsgalatunk az els6, amely adatokat k6zo6l a V. graeca taplalkozasarél. Ez a
specializalédott obligat rovarevé. A tobbi V. ursinii-renardi komplexbe tartozo
taxon taplalkozasa is féként egyenesszarnyuakbdl all, de azok fogyasztanak
gyikokat és kisemldsoket is (Baron 1992, Filippi & Luiselli 2004, Starkov et al.
2007). A V. graeca él6helyén el6fordulnak gyikok (Podarcis muralis, P. tauricus,
Lacerta agilis) és kiseml6sok (pl. Chionomys nivalis, Microtus subterraneus,
Apodemus spp.), azonban ezek hidnya a V. graeca liriilékmintaiban azt mutatja,
hogy ez a kigyé6faj kizardlag szarazfoldi izeltlabuakat fogyaszt. Az tirtilékmintak
alapjan azt is kimutattuk, hogy (i) a V. graeca taplalkozasi aktivitdsa erésen
szezonalis, kés6é nyaron van az aktivitasi csicsa, amikor az egyenesszarnyuak
denzitasaalegnagyobb, (ii) a taplalék fajkompozicidja eltérd a vipera él6helyein,
foként mivel egyes preferalt prédafajok csak az él6helyek egy bizonyos részén
fordulnak eld, (iii) a predator jellegei is befolyasoljak a prédavalasztast, a
fejszélesség meghatarozza a lenyelhetd préda maximalis méretét. A taplalék
fajkompozicidjaban megfigyelheté kiilonbségeket az él6helyek biogeografiai
kiilonbségeiokozhatjak, pl. két preferalt prédafajislokalis el6fordulast mutatott:
a Parnassiana coracis csak a Vardoussia hegységben, mig a Psorodonotus
macedonicus csak az Avgd, Lakmosz és Trebeshiné hegységeken fordult eld.

A V. graeca taplalkozasa szinte teljesen sziinetel a tavaszi id&szakban:
aprilisban és majusban a vizsgalt egyedek nem produkaltak triilékmintat,
és nem tapintottunk ki prédat a tapcsatorndban. Az eredményeink alapjan
a taplalkozasi aktivitds csak juniusban kezdd6dik el, amikor az Orthoptera
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larvak mar megkozelitik az adultak méretét vagy at is alakulnak. Energetikai
szempontbol feltételezhetSleg a legkedvez6bb idészak a nydr masodik fele
(julius-augusztus), amikor a nagy méret(i és kifejlett egyenesszarnytak denzitasa
a legnagyobb. Nem ritka a kigydk esetében, hogy az egyedek csak egy részének
van préda a tapcsatornajaban (pl. tobb szaz egyedbdl csak 10-50%) (Sukalo
et al. 2014). Mas fajok esetében, a kigyok hanytatasaval torténdé mintagytijtés
alapjan a préda jelenléte a tadpcsatorndban jelentds szezonalitast mutatott, pl. a
tavaszi id6szakban alacsony taplalék jelenléttel (Brito 2004), amely populaciok
kozott is valtozatossdgot mutat a prédakinalattal osszefiiggésben (Sukalo
et al. 2014). Ezek alapjan azt feltételezziik, hogy ha egy kigyé nem produkal
iriiléket a tdpcsatorna dthaladasi idejét lefed6 id6tartamu dtmeneti fogsagban
tartas alatt, akkor annak valéban nem volt taplalék a tapcsatornajaban, és az
eredményeink a valds taplalkozasi mintazatokat tiikrozik.

A V. graeca taplalkozasardl és prédavalasztasarol szerzett ismereteink ellenére
keveset tudunk a faj zsdkmanyszerzési stratégidjarol. Glaudas et al. (2019)
eredményei azt mutatjak, hogy a lesb6l vadaszo (,sit and wait”) kigydfajok a
prédakszéles mérettartomanyatzsakmanyoljak, mig az aktivan vadaszo fajoknal
megjelenik a méretpreferencia. Ebben a tanulmanyban a V. graeca tesvérfajat
a V. ursinii-t a tobbi Vipera fajhoz hasonléan a lesb6l vadaszé kategdriaba
soroltdk. Eredményeink alapjan azonban a V. graeca taplalékvalasztasa
szignifikansan kilonbozik a taplalékkinalat alapjan varttél, amely alapjan a
faj inkabb aktivan vadasz6 stratégiaval jellemezhet6 a lesb6l-aktivan vadaszo
gradiensen. Minddssze egyetlen alkalommal figyeltiink meg zsdkmanyold
V. graeca egyedet a terepmunkak soran, amely a feltételezhetd buvohelyt6l
viszonylag tavol, tobb mint egy méterre fogyasztott egy saskat, amely alapjan
nem lehetett eldonteni, hogy milyen zsdkmanyszerzési stratégia jellemzi a fajt.
A Rakosivipera-Védelmi Kézpontban, ex situ tartott V. ursinii rakosiensis egyedek
aktivan keresik és kovetik a prédat, tehat ez az alfaj aktivan vadaszoé stratégiat
folytat. A V. graeca iiriilékmintadkban tapasztalt nagy méretii és rossz menekiilési
képességli préda gyakorisaga alapjan a taplalékszerzési stratégidnak része
lehet egy marasi prébalkozas a kiszemelt préda elérése érdekében, miel6tt az
elugorhatna, hasonléan a csorgékigyok és kengurupatkanyok préda-predator
interakciéjahoz (Higham et al. 2017).

Vizsgalatunk eredményeibdl egyértelmiien kidertilt a prédajellegek fontossaga
a prédavalasztasban, amely tobb korabbi préda-predator interakciét vizsgalo
kutatasban is megmutatkozott. Eredményeik szerint a préda mérete pozitivan
befolyasolja a prédavalasztast, tehat a V. graeca a nagyobb méretli prédat
preferdljaavéletlenszerlivalasztashoz képest. Akigydk esetében altalanos, hogy
a kisebb méretd, fiatal egyedek altalaban kisebb méretii prédat fogyasztanak,
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mig a nagyobb termetliek nagyobb prédat zsdkmdanyolnak (Vincent et al.
2006). A préda mérete és a predator fejszélessége kozotti pozitiv nem-linearis
Osszefliggés alapjan a prédavalasztast korlatozzak a predator zsdkmanyszerzést
vagy nyelést befolyasold jellegei (Shine et al. 1998). Baron (1992) azt
tapasztalta, hogy a V. ursinii esetében a prédavalasztasban van a prédanak
egy minimum nagysaga: a viperdk méretiiktdl fliggetleniill 16 mm-nél kisebb
egyenesszarnyut nem zsakmanyoltak. Nagyobb méret(i préda sikeres elejtése
és lenyelése nagyobbra nyithaté allkapcsot igényel (King 2002), amelyet a mi
eredményeink is alatdmasztanak, mivel a V. graeca akkor fogyasztja a preferalt
nagy méretli szocskéket, ha legalabb 10,5 mm fejszélességgel rendelkezik, de
emellett a nagyobb fejszélességli egyedek tovabbra is fogyasztanak kisebb
méretl prédat, amely mas fajoknal is jellemz& (pl. Dugan & Hayes 2012). Az
eredményeinkhez kapcsolédéan meg kell emliteni, hogy nem tudtuk kizarni
annak a lehet6ségét, hogy a kisebb mérett, feltételezhet6en kevésbé kitinizalt
kutikulaval rendelkez6 izeltlabuk jobban megemésztédnek, ezért nehezebb
kimutatni azokat az tiriilékmintakbol (Pincheira-Donoso 2008).

Vizsgalatunkban szamos moédszertani fejlesztést dolgoztunk ki és alkalmaztunk,
amelyek hasznosak lehetnek mas jovébeli kutatdsokhoz. A vizsgalathoz sajat,
terepi adatgytijtésen alapul6é prédajelleg adatbazist hoztunk létre (Mizsei et
al 2019), igy minimalizaltuk az irodalmi adatok felhasznaldasabol keletkez6
lehetséges hibdkat. Az uriilékmintdk gy(ijtéséhez nem-invaziv mddszert
alkalmaztunk, igy egyetlen vipera egyed sem sériilt meg vagy pusztult el
a vizsgalat soran, mig a hanytatassal jaré mintagy(jtés akar 10% feletti
egyednél okozhat sériilést vagy pusztulast (Pérez-Mellado et al. 2011). Végiil, a
prédakinalat és prédajelleg adatok statisztikai elemzése bioldgiailag plauzibilis
kapcsolat feltarasat tette lehetévé a prédavalasztas és a prédajellegek kozott.

Az eredmények taplalkozasbiologiai relevancidjan tul, a kutatdsnak
konzervacidbioldgiai jelentdsége is van, mivel a taplalékspecialista kigyofajok
kihalasi esélye nagyobb a generalistdkhoz képest (Filippi & Luiselli 2000,
Reed & Shine 2002). Ezek alapjan a taplalékspecializacio feltarasanak és
megismerésének részét kell képeznie az alapvetd bioldgiai ismeretnek a
bizonyiték-alapi természetvédelmi programok tervezése soran. Példaul,
azoknak az él6helyeknek, ahol a preferalt préda elérhetésége magas (4.17.
abra), kiemelt természetvédelmi figyelmet kell kapniuk, mig a gyengébb
mindségl teriileteken olyan természetvédelmi beavatkozasokat kell végezni,
amelyek novelik a preferalt préda elérhet8ségét.
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5.6. Populaciégenomika

A vizsgalatbdl kidertilt, hogy a Vipera graeca populacioéi kozott jelentds foldrajzi
struktira figyelhet6 meg, azonban az északi populaciok nagyon kozel allnak
egymashoz a filogenetikai kapcsolatok és a genetikai tavolsag alapjan is. A délrél
észak felé csokkend filogenetikai strukturaltsagot feltételezhet6en tobb kihalasi-
kolonizaciés esemény alakitotta ki, melyek eredményeként az északi elterjedési
terililetre valdsziniileg egy kolonizaciés esemény sordn jutott el a faj. Az északi
populaciék hasonlésaga ellenére, valésziniileg nincs génaramlas az egymashoz
kozel es6 él6helyeken eléforduld populaciok kozott.

A filogenetikai torzsfa-rekonstrukcié eredményei alapjan a délebbi populacidk
mutatnak nagyobb divergenciat, mig az északi populaciok, amelyek féldrajzilag
is kozelebb helyezkednek el egymashoz, kevésbé valnak el. Ezek alapjan a V.
graeca gorog karsztvipera legutébbi refigium teriilete az elterjedése déli részén
a tymfristrosi populacié kozlében helyezkedhetett el, ahonnan f6éként északi
iranyba kolonizalhatta jelenlegi elterjedési teriiletét az utolsé jégkorszakot kovetd
id6szakban. Egy masik lehetséges magyarazat az, hogy a populaciok tobbsége 6nalld
mikro-refiugiumokat alkothatott, amelyek koziil a legészakabbi mikro-refigiumbol
gyors expanzié zajlott végbe a dél-albaniai hegységek labaindl, majd a jégkorszak
utani felmelegedd periddusban az él6hely vertikalis elmozdulasaval az él6helyek
fragmentalddtak és a hegycsucsokra szorultak fel, amelynek eredményeként izolalt
populaciék jottek létre (Thanou et al. 2012, Papaioannou et al. 2019).

Mivel a V. graeca populaciok divergenciaja latitudindlis gradiens mentén délrél
északrafokozatos csokkenést mutat, erre afajraalkalmazhaté alatitudinalis variacio
hipotézis, amely szerint alacsonyabb szélességen a populacidk divergenciaja
magasabb (Martin & McKay 2004), ami altaldban egy déli refigiumteriiletrdl valo
északi iranyu kolonizacié eredményeként alakul ki. Szamos tanulmany megerdésiti,
hogy az utolsé glacidlisnak jelentds hatasa volt a fajok jelenlegi elterjedésének és
genetikai valtozatossaganak kialakitasaban (pl. Hewitt 2000, Ray & Adams 2001,
Jansson & Dynesius 2002, Martin & McKay 2004), amely az északi féltekén gyakran
,déli gazdagsagbdl északi szegénység” mintazat kialakulasat eredményezte,
az eljegesedett teriiletek melegedést kovetd alkalmassa valasaval jaré gyors
kolonizacio6 vagy Gjrakolonizacié miatt (Hewitt 2000).

A V. graeca populacidkat folyovolgyek, erd6k, mediterran él6helyek valasztjak el
egymastol, ezért izolaltnak tekintheték. Azonban harom populacié par (Tomorr-
Kulmak, Llofiz-Lunxherisé, Dhémbel-Nemercké) esetében is feltételezhet6 a
génaramlas lehet6sége, mivel az él6helyeket 1000-1300 m kozotti nyergek kotik
0ssze, amely abban a magassagi tartomanyban van, ahol egyszer mar megfigyelték
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a fajt, de fontos hangsulyozni, hogy az 6sszes tobbi észlelés 1500 m folott tortént
(Mizsei etal. 2021). Az F értékek DAPC analizise alapjan azonban ezek a populacio
parok egymastol tavolabb helyezkednek el, mint mas, foldrajzilag tavolabb esd
populacidk, amely alapjan nincs vagy elenyészden alacsony mértékii a génaramlas
a jelenleg izolaltnak tekintett populaciék kozott. A Hardy-Weinberg egyensulyban
1évé SNP-k alapjan a kis méretd populaciéknak alacsonyabb volt a heterozigéta
gyakorisaga (Ho), a genetikai diverzitasa (He), de a Fis értékek alapjan ezekben a
populaciékban sincs heterozigéta hiany vagy homozigéta tobblet, amely alapjan
nincs jelentds beltenyésztettség a V. graeca vizsgalt populacidiban.

A V. graeca SNP adatbazisai kiilonboztek informacidtartalmukban, mivel az
»alISNPs” adathalmaz majdnem 90-szer tobb SNP-t tartalmazott, mint a jobban
szlrt ,rndSNPs” adatkészlet. Bar a szlirés nyilvanval6an csokkenti az SNP-k
szamat, a szlirés elkeriilhetetlen volt az alabbiak miatt. A vizsgalat soran alacsony
atlagos lefedettséget kaptunk, amely arra vezethetd vissza, hogy a feltételezhet6en
»tul” gyakran vagé pstl enzim tul sok klasztert eredményezett a NextSeq platform
szekvenalasi kimenetéhez képest. A szuboptimalis enzim hasznalata miatt az
is bizonyitotta, hogy az alacsony lefedettség kompenzalhat6é referenciagenom
felhasznalasaval (Davey et al. 2011, Buerkle & Gompert 2013, Andrews &
Luikart 2014, Shafer et al. 2017). Ezek alapjan a teljes ,allSNPs” adathalmazunk
megbizhatonak tekinthetd a filogenetikai kapcsolatok feltarasdban (Rivers et
al. 2016, Crotti et al. 2019), azonban a populacidink genomikai jellemzdinek
megallapitasara szigorubb szlirés alkalmazasara volt szlikség (Andrews et al. 2016,
Shaferetal. 2017). Ajov6ben érdemes lenne megismételnia V. graeca populacidinak
vizsgalatat mas enzim vagy mas szekvenalasi eljaras alkalmazasaval, amely alapjan
akar a genetikai valtozatossag t4ji szintli vizsgalata is elvégezhetd lenne.

5.7. Globalis természetvédelmi helyzet értékelése

Az TUCN Voros Listajan jelenleg 19 eurépai Vipera faj szerepel, amelyek 36,9%-a
nem sériilékeny vagy veszélyeztetett (Vipera ammodytes, V. aspis, V. barani, V. lotievi,
V. monticola, V. seoanei, V. transcaucasiana), 26,3% sériilékeny (V. dinniki, V. ebneri,
V. eriwanensis, V. latastei, V. ursinii), 21,1% veszélyeztetett (V. graeca, V. kaznakovi, V.
magnifica, V. pontica) és 15,8% kritikusan veszélyeztetett (V. anatolica, V. darevskii,
V. orlovi). Freitas et al. (2020) szerint ezek koziil kilenc taxon (V. barani, V. lotievi, V.
transcaucasiana, V. dinniki, V. ebneri, V. eriwanensis, V. magnifica, V. pontica, V. orlovi)
nem tekinthet6 6nallé fajnak, igy a validnak tekinthetd tiz faj kozott két kritikusan
veszélyeztetett és két veszélyeztetett faj marad, amely alapjan a V. graeca Eurépa
legveszélyeztetettebb Vipera fajai kozé tartozik.
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Annak ellenére, hogy az IUCN Voros Lista a legszélesebb koérben alkalmazott
természetvédelmi értékelés, tobb limitacidja is van, melyek a fajok
természetvédelmi helyzete alapjan végzett elemzésekben torzitast okozhatnak
vagy a természetvédelmi stratégidk kialakitasat negativan befolydsolhatjak
(Hayward et al. 2015). Az egyik legaltalanosabb limitaci6 az adathidny, mivel a sziik
elterjedésii, nehezen észlelhetd és ritka fajokrol altalaban nem all rendelkezésre az
értékeléshez sziikséges minden adat. Az értékeléseket limitalhatja a bizonytalan
vagy adathidnyos taxondmia is, valamint el6fordulhat, hogy az értékelést végzok
az értékelési utmutatot kiilonb6zéképpen értelmezik, és sokszor kvalitativ adatok
alapjan torténik egy szakért6i vélemény kialakitdsa (Hayward et al. 2015). Az

V4

egységek (pl. génusz vagy fajcsoport) komparativ értékelésével lehetne elérni.

A természetvédelmi beavatkozasok célja altalaban egy adott faj természetvédelmi
helyzetének javitasa (Knight et al. 2006). A V. graeca globalis természetvédelmi
helyzete kétféleképpen valhatna kedvezdébbé, (i) ha jelenleg nem elérhetd 1j
informaciok alapjan a populacids trendek vagy az allomanyméretek alapjan
kevésbé sériilékeny kategoriaba kertilne, esetleg foldrajzi elterjedésérol kidertilne,
hogy jelent6sen nagyobb az eddig megismertnél, (ii) valamint, ha az él6helyek

s sz

5.8. Térbeli természetvédelmi prioritizalas

A Vipera graeca él8helyeinek térbeli természetvédelmi prioritizaladsa harom f6
eredménnyel szolgalt: (i) a varhaté 81-90%-os él6helycsokkenés mellett (4.3.
fejezet), tobb antropogén tényezd is veszélyezteti a faj fennmaradasat, (ii) egyes
veszélyeztetd tényezok térképezhetdk és atfordithatok természetvédelmi értékesség
valtozokka, és (iii) az els6sorban tébb fajra kifejlesztett térbeli természetvédelmi
prioritizalasi modszerek (pl. Zonation) hasznosak lehetnek egyetlen faj esetében is.

Az antropogén veszélyeztetd tényezék esetében a tdjhaszndlati mintazatok
szinte kivétel nélkiill mindig térbeli autokorrelaciét mutatnak. Ennek oka féként
a tajat alkotd objektumok Kklaszterezett el6fordulasa és a kdrnyezeti gradiensek
mentén kialakul6 él6helyek vagy tajhasznalati modok (Verburg et al. 2004). Az
autokorrelacié masik jelentds forrasa a tajhasznalati tipusok térbeli kolcsonhatasai,
telepiilések és azok agglomeracidja, a gylirliszerien elhelyezkedé miivelés. A
strukturalt térbeli fliggések jelent6ségét egyre inkabb felismerik a kutatok, igy
egyre elterjedtebbek a térbeli autokorrelaciét szamszer(sité vagy kikiiszobold
statisztikai és térinformatikai modszerek (Bell & Bockstael 2000, Verburg et
al. 2004). A legeltetéshez elengedhetetlen viznyer6helyek egyenetlen eloszlasa
eredményezi azt a mintazatot is, hogy a gorog karsztvipera él6helyein a tdjhasznalat

90



Kovetkeztetés és javaslatok

az alacsonyabb tengerszint feletti magassagon (1600-1900 m) a legintenzivebb.
Ezek a térszinek a legkonnyebben megkozelithet6k és a legkorabban legeltethetok.
Ennek kdvetkezménye az, hogy a magasabb természetvédelmi értéki helyek a vipera
vertikalis elterjedésének fels6 hanyadaba esnek, igy a j6 mindségl, alacsonyabban
fekvo tertiletek értéke alacsonyabb.

A vizsgalatomban alkalmazott, tajhasznalattal kapcsolatos valtozok (él6helyvesztés,
zavaras, él6hely-degradacio) mindegyikét tavérzékeléssel rogzitett adatokbol
szamitottam. A legelés kovetkeztében kialakulé névényi biomassza fogyast az NDVI
index szezon eleji és végi kiillonbségével jellemeztem, amely a fiives él6helyek esetében
alegelést és legelési nyomast jol jellemzi (Todd et al. 1998, Senay & Elliot 2000, Turner
etal. 2003, Kawamura et al. 2005). Azonban a karamok térbeli helyzetének a biomassza
fogyassal sulyozott interpolacioja tjszeri megkozelités a tajhasznalat intenzitasanak
jellemzésére. Az ilyen jellegli szarmaztatott vagy modellezett valtozdok alkalmazasahoz
terepi mérésekkel kiegészitett vizsgalatokra volna sziikség.

A Zonation algoritmuson kiviil 1éteznek mas szisztematikus természetvédelmi
tervezési modszerek, pédaul Marxan (Possingham et al. 2000), Marxan + Zonation
(Watts et al. 2009), ConsNet (Ciarleglio et al. 2009) és C-plan (Pressey et al. 2009).
A C-plan egy interaktiv tervezési platform, és mint ilyen, jelentésen kiilonbozik a
tobbi optimalizal6 megkozelitéstdl. A Zonation kiilonbozik a Marxan-tol, a Marxan +
Zonation-t6l és a ConsNet-t6l, mivel a cél-alapti megoldas helyett a tajban talalhatd
helyeket rangsorolja. A Zonation egy nagyméreti rasztereken is alkalmazhat6
determinisztikus szamitas, amely lehetévé teszi az elterjedési modellek hasznalatat,
mig a Marxan, a Marxan + Zonation és a ConsNet poligonok (vektoros allomanyok)
attributumai alapjdn sztochasztikus optimalizdlast végez, amely rugalmasabb
tervezést tesz lehetévé (Lehtomaki & Moilanen 2013). A Marxan + Zonation az
alternativ természetvédelmi intézkedések elosztasara szolgal, mig a Marxan,
a ConsNet és a Zonation elsésorban bindris tervezési problémak megoldasara
alkalmasak. Tovabba a konnektivitas, bizonytalansag és o0kologiai kozosségek
kezelése is kiillonbozik a modszerek kozott. Mivel az adataim raszteres természetliek
voltak, igy a Zonation-t alkalmaztam.

Fontos azonban megjegyezni, hogy e moddszerek mindegyikét a biodiverzitas
megdvasa szempontjabdl optimalis védett-teriilet-haldzat keresésére hoztak létre
(Lehtomdki & Moilanen 2013). E mddszerek altalanos célja a fajok elterjedése
vagy jelenléte alapjan szamolt vagy becstlt biodiverzitds megvédése, ritka az egy
faj éldhelyeire készitett szisztematikus természetvédelmi tervezés. Ennek oka
els6sorban nem technikai jelleg(i, mivel a fajok elterjedése (biodiverzitasi értékesség)
alapjan készitett prioritizalassal anal6g az adott faj él6helyeinek rangsorolasa a
veszélyeztets tényezdk (természetvédelmi értékesség) és/vagy a védelem koltségei
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alapjan (Adams-Hosking et al. 2015, Farzan et al. 2015, Nori et al. 2016). Az én
dolgozatomhoz hasonlé vizsgalatok ritkasaga valdszintileg abbdl adddik, hogy az
elsddleges cél mindig a biodiverzitds meg6rzésének kell lennie, majd pedig egyes
fajok helyzetének javitasa, azonban a ketté nem valaszthato élesen kiilon. Erny6- és
zaszloshajofajok esetében példaul indokoltlehet az alkalmas él6helyek prioritizalasa,
mert az igy Kkijeldlt helyekkel az adott faj él6helyeire jellemz6 kozosség és azok
diverzitadsa nagyobb eséllyel 6rizhet6 meg (Adams-Hosking et al. 2015).

5.9. Fajmegorzési javaslatok

A gorogkarsztvipera él6helyeiavizsgaltiddintervallumban (2000-2089) rendkiviili
csokkenést és fragmentaciot fognak elszenvedni, habar a faj fennmaradasa
néhany él6hely-fragmentumban biztositott lehet. A legfontosabb hosszu tavua
természetvédelmi feladat ezeknek a kulcsfontossagu tertileteknek a megdrzése és

Ve

Kiilonos tekintettel kell lenni a fenntarthaté tdjhaszndlatra: az albaniai Nemergké
hegységen mérlegelni kell a legelési nyomas csokkentésének lehetdségeit. A
gorogorszagi terlleteken (Tymfi, Lakmosz-Tzoumerka hegységek) pedig erdsen
ajanlott a szarvasmarhaval torténd legeltetés fokozatos cseréje juhval és kecskével
folytatott legeltetésre, mivel a marhalegelés hatdsara a viperdnak buvohelyet,
takarast és a zsdkmanyanak taplalékot nyudjté csenkesz zsombékok eltlinnek, a
marhak altal konnyebben megkozelithetd térszineken eltlintek. Ennek oka, hogy a
sekély talajrétegbe gyengén gyokerezett, évtizedek alatt kifejl6dé zsombékokat a
szarvasmarha gyokerestdl szakitja ki a talajbdl legelése soran.

A természetvédelmi tevékenységnek kozponti feladatava kell, hogy valjon a helyi
kozosségek bevondsa, szemléletformalasa. Sikeres csak akkor lehet egy ilyen
program, ha a tertileten gazdalkodékat sikeriil a természetvédelem, a fenntarthaté
tajhasznalatmelléallitani.Ajuhokelhullasanakmérséklésére elinditottprogramunk
(Rufford Small Grant #15478-1) célja egy olyan legelési gyakorlat meghonositasa,
amely figyelembe veszi a gordg karsztvipera él6hely-valasztasat és aktivitasi
mintazatat. Javaslatunk szerint a mardsok szadma csokkenthet6, ha (i) a ny3j
elkeriili a dél, dél-keleti kitettségti lejtéket; (ii) ha mindenképp legeltetni kivannak
ezeken a helyeken, azt 10:00 - 16:00 6ra kozott tegyék, amikor a viperak a h6ség
miatt kevéssé tartézkodnak a felszinen. Reményeink szerint igy minimalizalhat6 a
pasztorok és a gorog karsztvipera kozott fesziilo természetvédelmi konfliktus, és
csokkenhet a szandékos pusztitas mértéke.

Az él6helyek védelme mellett javasolt egy ex situ szaporitasi program elinditasa,
a szintén veszélyeztetett rdkosi viperahoz hasonléan (Péchy et al. 2015).
Remélhetbleg az él6hely-védelem, az ex situ génbank és az ismerethianyokat
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megszilintetd kutatdsok egylittesével Kkifejleszthetd egy olyan komplex védelmi
program, amely lehet6vé teszi ennek a hideg-adaptalt és a tul gyorsan valtozo
klima csapdajaba esett veszélyeztetett hiill6faj fennmaradasat a felmelegedd
Mediterraneumban.

5.10. Tovabbi kutatasi iranyok

Vizsgalataim alapjan a gorog karsztvipera nem kizarolag konzervacidbioldgiai
jelent6ségli, de feltehetdleg kivalé hideg-adaptdlt modellszervezet a globalis
kornyezeti valtozasok altal indukalt kihalasi folyamat vizsgalatara. Egyes populaciok
megsziinésének évtizedét mar most meg tudjuk hatarozni, amely a kés6ébbiekben
egyre pontosabb és részletesebb felbontasu lehet az 1j adatok és modszerek adta
lehet&ségek miatt. Tanulmanyozhaté lehetne a populacidk genetikai sodrédasa, a
kihalasi 6rvény idébeli dinamik3ja, az aktivitdsi mintdzatok valtozasa és adaptacidk
kialakulasanak lehet6sége.

Tovabbi feladat a faj védelmét megalapozé ismerethianyok azonositasa és kutatasok
folytatasa ezek potlasara. Természetvédelmi szempontbdl az élGhelypreferencia
és az él6helyhasznalat minél pontosabb ismerete volna kivanatos. Tovabbi kérdés,
hogy a feltehet6leg magas predaciés nyomast hogyan képesek a populéciok elviselni,
milyen a populaciék dinamikaja, demografiaja, milyen mortalitas és szaporodasi rata
jellemzi azokat. A tajhasznalat problémakorben célszer( volna a legelés modja, legeld
allat faja és a legeltetés intenzitasa hatasainak felmérése, hogy meghatarozhassuk a
kiilonb6z6 él6helyeken a degradacié nélkdl tarthaté allatdllomany nagysagat.

Mivel a fajt leginkabb a klimavaltozas veszélyezteti, a termoregulacié feltarasa is
alapvet6 informaciokkal szolgalhatna. A kdrnyezetben elérhetd6 hémeérsékletbdl
(operativ hémérséklet) az ektoterm él6lények a fiziologiailag meghatarozott
preferalt testhGmérséklet szerint valasztanak, az alatt altalaban inaktivak, felette
pedig eleinte stressz jelentkezik, majd a kritikus maximum hémérséklet felett az
egyed elpusztul (Taylor et al. 2021). Az operativ h6mérséklet éves és napi szinten
altalaban nem nyutjtja a preferalt h6mérséklet intervallumat egyenletesen. Az éves
aktivitasban ez télen hibernaciot, nyaron aesztivaciét eredményez. A napi aktivitast
pedig ugy befolyasolja, hogy a reggeli 6rakban aktiv termoregulacié soran felveszi
az allat a preferalt hdmérsékletet, majd ahogy a kérnyezet hdmérséklete tovabb
emelkedik, alacsonyabb hémérsékleti helyre rejtézik (pl. foldalatti tiregek). A
preferalt hdmérséklet és a kornyezeti h6mérséklet alapjan prediktalhat6 lenne a
napi aktivitas, és a klimavalasz is. Feltehet6leg a melegedés kovetkeztében a gorog
fordithat6 id6 is csokken, amely fitnesz cs6kkenést, majd a populaciék kihalasat
okozhatja - az él6helyben bekdvetkezo valtozasoktdl fliggetlentil.
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6. Osszefoglalas

A ritka, veszélyeztetett fajok esetében sokszor nem allnak rendelkezésre azok az
ismeretek, adatok vagy kutatdsi eredmények, amelyek a védelmi intézkedések
tervezéséhez sziikségesek. A parlagi-sztyeppi vipera komplex (Vipera ursinii-
renardi komplex) Eurépa egyik legveszélyeztetettebb gerinces fajcsoportja,
amelyek koziil a gorog karsztsvipera (Vipera graeca) volt a legkevésbé ismert. A
disszertaciéban bemutatott vizsgalatok célja a taxon védelmét eddig akadalyozo
ismerethidny megsziintetése a hatékony védelmet megalapoz6 ismeretek
biztositasaval.

A V. ursinii-renardi komplex atfogé mitokondrialis és sejtmagi DNS-en alapulé
filogenetikai vizsgalata megerdsitette, hogy az eredetileg V. ursinii alfajként leirt
graeca taxon 6nall6 kladot alkot, az ursinii és renardi kladok testvérkladjaként,
amely polifiletikussa tette a V. ursinii fajt. A taxon filogenetikai és taxondmiai
helyzetét tisztazo6 vizsgalatunkban tovabbi mintak és harom sejtmagi DNS marker
alapjan a graeca klad a V. ursinii-renardi fajcsoport jél elkiiloniils, bazalisan
divergalt kladja, ezért javasoltuk faji rangra emelését, hogy a V. ursinii polifiletikus
helyzetét feloldjuk.

Vizsgalatainkmegkezdése el6tta V.graecaelterjedésérél rendkiviil kevésinformacio
allt rendelkezésre, valamint a dél-albaniai V. ursinii-renardi komplexbe sorolhat6
vipera populaciok hatarozasa is bizonytalan volt. Bioklimatikus valtozok alapjan
elterjedési modellt illesztettiink az elterjedés feltdrasa céljabél. A modell terepi
tesztelése soran kilenc dél-albaniai és harom gorogorszagi hegységben igazoltuk
a faj jelenlétét, ezzel az ismert elterjedési teriiletét kb. 100 km-rel bdvitettiik
északi iranyba, és az Ujonnan talalt populaciékkal tobb, mint haromszorosara,
otrél tizenhétre emelkedett az ismert populacidk szama. A megfigyelt egyedek
a diszkriminativ morfolégiai és az mtDNS ND4 szekvencia alapjan a V. graeca
taxonhoz tartoztak.

Az elterjedés feltdrasa soran gytijtott Gj el6forduldsi adatok alapjan a jelenlegi
potencidlis elterjedés minél pontosabb lehatarolasa és a pontosabb elterjedési
modell jovébe mutatd projekcidja alapjan az él6helyek alkalmassagaban
varhat6 valtozasok becsléséhez és a varhatdan stabil klimaji mikro-refagiumok
azonositasa céljabol Gjabb elterjedést modelltillesztettiink. A nagyobb el6fordulasi
adatbazissal és kibovitett modellezési modszerekkel készitett elterjedési modell
jelenlegi klimara vetitett predikci6ja nem mutatott az explorativ modellhez
képest jelentds térbeli kiilonbséget. A bdvitett modell jovébeli klimara vonatkozé
projekcidi jelentés él6helycsokkenést jeleznek el6re, amely alapjan a V. graeca
populacidinak nagy része kihalhat, a 21. szazad végére az alkalmas él6helyek 72,8-
91,8%-a eltlinik.
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A 2014-ben kozolt Uj Eurépai Kétéltii és Hiill§ Atlasz (NA2RE) reviziéra szorult,
mivel tobb faj esetében is pontatlannak bizonyult, valamint a V. graeca még nem
szerepelt benne kiilon fajként, mivel ekkor még nem volt faji rangra emelve, tovabba
a V. ursinii és a V. renardi fajok is 6sszevonva voltak feltliintetve. A NA2RE altal jelzett
50x50 km-es cellak 57,6%-at sikeriilt validalni, a tobbi esetben nem talaltunk
bizonyitékot a faj jelenlegi vagy multbeli el6fordulasara (49,2%), amelyekbdl 6,8%-
ot toroltiink hibas lel6helyadat vagy téves hatarozas miatt. Az atlasz jelenlét cellai
149,2%-kal béviiltek, ahol a komplexbe tartoz6 harom faj valamelyike el6fordul. A
V. graeca esetében az eredetileg jelolt két el6fordulasi cella koziil az egyik esetében
validaltuk a faj jelenlétét, a masikat toroltiik és tovabbi hét 4j cellaban mutattuk ki
4j el6fordulasat.

Taplalkozasbiologiai vizsgalatokat végeztiink a V. graeca predator-préda
kapcsolatainak feltdrasa céljabdl, a préda menekiilési képességét befolyasold
jellegek figyelembevételével. A faj taplalkozdasa a tavaszi id6szakban szinte teljesen
sziinetel, julius-augusztus soran taplalkoznak féként, és kizarolag izeltlabuakat
zsakmanyol, az azonositott prédak 96,3%-a Orthoptera volt. A prédavalasztast
az egyenesszarnyuak lathaté testfeliiletének nagysaga, a ,lomhasag” és a
Jropképtelenség” jellegek szignifikdnsan pozitivan befolyasoltak, mig a ,gyors
ugras”, és a geo-chortobiont és geobiont életformatipus valtozdk negativan
hatottak ra. A preferalt prédafajok elérhetésége limitalt, az egyes élGhelyek
prédakinalatdnak mindsége eltéro.

A V. graeca filogenomikai, populédcio- és konzervacidgenomikai vizsgalatokat
RADseq teljes genomot reprezentalé szekvenalasi eljarassal végeztiik, amelybdl
kideriilt, hogy a populaciék divergencidja latitudinalis gradiens mentén délrél
északra fokozatos csokkenést mutat, ami altaldban egy déli refigiumteriiletrdl
val6 északi iranyud kolonizacio eredményeként alakul ki. A foldrajzilag egymashoz
kozel esd populacié parok esetében nincs vagy elenyészden alacsony mértéki
a génaramlas. A Hardy-Weinberg egyensulyban 1évé SNP-k alapjan a kis méreti
populaciéknak alacsonyabb volt a heterozigéta gyakorisaga (Ho), a genetikai
diverzitdsa (He), de ezekben a populdciékban sincs heterozigéta hiany vagy
homozigota tobblet, és nincs jelentds beltenyésztettség a vizsgalt populacidkban.

A V. graeca a vizsgalatainkat megel6z6en nem szerepelt az IUCN Voros Listajan, de
sziik elterjedése alapjan varhatd volt, hogy nagyobb kihalasi kockazatu kategériaba
tartozhat. Az értékelés alapjan az el6forduldsainak teriilete (AOO) a jelenlegi
ismereteink szerint 252 km? populaciéi egymastdl teljesen izolaltak, tovabba
minden ismert él6helyén tapasztalhaté vagy prediktalhaté az él6helydegradacio
és él6helyvesztés, ezért a kritériumok alapjan a V. graeca a veszélyeztetett (EN)
kategoriaba tartozik.
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A nagy felbontasu 6kolégiai niche modellek alkalmazasaval és a természetvédelmi
helyzetet meghatarozé veszélyeztet6 tényezdk térbeli mintazatainak elemzésével
azonositottuk a V. graeca hosszui tavi mego6rzése szempontjabol kulcsfontossagu
teriileteket és vizsgaltuk azok védettségét. A prioritizalas alapjan a kulcsfontossagu
éléhelyeket a hegység 1600 méter feletti kiterjedése, valamint a 2200 méter feletti
térszinek jelenléte, a klimatikusan stabil teriilet nagysaga, az alacsony zavarasu
és extenziv tajhasznalatu teriiletek jelenléte a nagy magassagu teriileteken és a
potencidlisan alkalmas egybefiiggé él6hely nagysaga kiilonboztette meg a tobbi
éléhelytdl. A jelenleg ismert V. graeca él6helyek teriiletének 13,3%-a védett
Albaniaban és 90,6%-a védett Gorogorszagban. A védelem alatt all6 kulcséléhelyek
mindegyike Gorogorszagban taldlhato, Albanidban egyik kulcsfontossagu teriilet
sem rendelkezik védelemmel. A klimaforgatékonyvek alapjan a kulcséléhelyek
védett-teriilet-lefedettsége 81,8-83,5% kozott alakul a jovében udjabb védett
tertiletek kijelolése nélkiil.

A V. graeca populaciék hossza tava fennmaradasa érdekében sziikséges a
kulcsfontossagu teriileteknek a megérzése és az él6helyek allapotanak javitasa,
és az él6helyhasznalat minél pontosabb megismerése, a legeltetés mddja, a legel6
allat faja és a legeltetés intenzitasa hatasainak felmérése, valamint a klimavaltozas
egyedre és demografidra gyakorolt hatadsanak vizsgalata.

7. Summary

The knowledge needed to plan conservation measures is often unavailable in
the case of rare and endangered species. The meadow and steppe viper complex
(Vipera ursinii-renardi complex) is one of the most threatened vertebrate groups in
Europe, the least known of which is the greek meadow viper (Vipera graeca). The
studies presented in the dissertation aim to eliminate knowledge gaps that have
hindered the protection of the taxon so far by providing the essential information
that underpins effective protection.

As a result of the first comprehensive mtDNA-based phylogenetic study of the V.
ursinii-renardi complex, the graeca taxon, originally described as a subspecies of
V. ursinii, forms a separate sister clade of ursinii and renardi clades that have made
V. ursinii polyphyletic. In our study to elucidate the phylogenetic and taxonomic
position of the taxon, we used additional samples and three nuclear DNA markers.
The results show that the graeca clade is a basally divergent clade of the V. ursinii-
renardi species group, thus we proposed to elevate it to species level to resolve the
polyphyletic state of V. ursinii.
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Before the start of our studies, very little information was available on the distribution
of I graeca, and in southern Albania the taxonomic state was uncertain of the viper
populations related to the V. ursinii-renardi complex. Based on bioclimatic variables,
we fitted a species distribution model to explore the distribution of the species. During
the fieldwork to test the model prediction, the presence of the species was confirmed
in nine mountains in southern Albania and three in Greece, thus we expanded the
known distribution area by 100 km to the north approximately, and with the newly
found populations, the number of known populations more than tripled, from five to
seventeen. According to the discriminative morphological characters and the mtDNA
ND4 sequences, the observed individuals belong to the taxon V. graeca.

Based on the new occurrence data collected during the exploration of the
distribution we fitted a new distribution model to estimate the expected changes in
the suitability of the habitats and to identify the micro-refuges with a stable climate.
Prediction of the model for the current climate with the larger presence dataset
and extended modelling methods did not show a significant spatial difference
compared to the exploratory model. The future climate projections of the extended
model predict significant habitat loss, which could lead to the extinction of a large
proportion of V. graeca populations by the end of the 21st century, 72.8-91.8% of
suitable habitats will disappear.

The New Atlas of Amphibians and Reptiles of Europe (NA2RE), published in 2014,
needed to be revised because it was inaccurate for several species, and V. graeca was not
yetincluded as a separate species, as it had not yet been elevated to species rank at that
time, while the occurrence of the species V. ursinii and V. renardi were pooled. 57.6%
of the 50 x 50 km cells indicated by NA2RE were validated during the reassessment,
in the other cases no evidence of the current or past occurrence of the species was
found (49.2%), of which 6.8% were erroneous or erroneously deleted. The occurrence
grid cells in the atlas were expanded by 149.2%. For V. graeca, the presence of the
species was validated in one of the two originally labelled occurrence cells, the other
was deleted, and a new occurrence was detected in seven further grid cells.

We conducted a dietary study to explore predator-prey relationships at the trait
level by evaluating the importance of predator traits and prey traits in prey
selection. We show that V. graeca is a unique, venomous snake specialized in bush-
crickets and grasshoppers (Orthoptera). Prey selection showed that the ideal prey
of V. graeca is abundant, large-bodied, has poor escape abilities (flightless, slow-
moving and bad jumper) and prefers loose grasslands (as opposed to bare ground/
rock or closed sward). Vipers restrict their feeding to periods of high Orthoptera
abundance in the late summer and need to reach a certain body size to become
able to catch large-sized prey.
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Analysis has been conducted to discover the phylogenomic, the population and
the conservation genomic characteristics V. graeca populations using a RADseq
whole-genome sequencing procedure, which showed that the divergence of
populations along a latitude gradient is gradually decreasing from south to north,
usually resulting from north colonization from a southern refuge area. There is
no or negligible gene flow among the geographically close population. Based on
the SNPs in Hardy-Weinberg equilibrium, small populations had lower observed
heterozygosity (Ho), genetic diversity (He), but no heterozygous deficiency or
homozygous surplus in these populations, and there is no significant inbreeding
coefficient (Fis) in the populations studied.

V. graeca was not assessed on the IUCN Red List before our studies. Based on its
narrow distribution, it was expected to be in a higher extinction risk category.
This viper has an area of occupancy (AOO) of around 252 km?, and has a severely
fragmented population. The species lives only on mountain tops and its 17
subpopulations are completely isolated from each other by unsuitable habitat
of deep valleys, forests and rivers, thus eliminating gene flow throughout the
population. Habitat is continuing to decline in quality and area. Therefore, this
species is assessed as Endangered.

Spatial prioritization in systematic conservation planning has traditionally
been developed for biodiversity or several to many species and/or habitats, and
single-species applications have mostly been neglected. We applied the Zonation
systematic conservation planning algorithm with conservation value variables
as biodiversity features to rank the areas currently occupied by the V. graeca
to identify priority areas where the chances for population persistence are the
highest. Our model shows that 90% of current habitats of this species will become
unsuitable until 2080s and 13.3% of the currently known V. graeca habitat area
is protected in Albania and 90.6% in Greece. All of the protected key habitats are
located in Greece, and none of the key areas in Albania is protected. Based on the
climate scenarios, the protected area coverage of key habitats will be between
81.8-83.5% in the future without the designation of additional protected areas.

For the long term survival of V. graeca populations, it is necessary to protect key
areas and improve the condition, mitigation of disturbance and degradation of
habitats. Further studies are needed to accurately know the habitat preference
and habitat use, to assess the effects of grazing methods and grazing intensity,
and to study the effects of climate change on individuals and demographics.
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