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Kivonat

Az elevensziilé gyik (Zootoca vivipara LICHTENSTEIN, 1823) a legnagyobb elterjedési teriiletii
gyikfaj. Europai filogeografiajat hét haplocsoport jelenléte jellemzi. Korabban tobb
publikaci6 is sziiletett a faj elevensziild és tojasrakd kladjainak genetikai vizsgalatarol, a
kutatasok kimutattak négy haplocsoport karpat-medencei jelenlétét is.

A szerzO vizsgalata 18 populacio 161 egyedét érintette a Karpat-medencében. A mintak
Magyarorszagon beliil a Hansagbdl, a Duna-Tisza kozérdl és az orszag északkeleti részébal,
valamint Erdély kozép- és magashegységi régidibol szarmaztak. A mintavételezés sordn 1j
populaciok feltérképezésével sikeriilt boviteni a faj elterjedésével kapcsolatos ismereteket.

A vizsgalatba két mitokondrialis génszakasz keriilt: egy 429 bazispar hossziisagu fragment,
mely a fehérjekodold citokrom b gén 406 bazispar hosszusagu szakaszat tartalmazza, amit egy
ehhez kapcsolddd Glu-tRNA 23 bazispar hosszsagu szakasz egészit Ki, valamint a nem
fehérjekodold 16s rRNS gén egy koriilbeliil (haplotipustdl fiiggden) 480 bazispar hossziisagu
szakasza. Megallapitast nyert, hogy a faj ,,F” kladjanak két 6 elterjedési teriilete kozott nem
létezik Osszekottetés. Az ,,E” klad balkani és nyugat-eurdpai populacioi kozott feltételezett
folyos6 meglétét szintén céafolta a szerzé. Kordbbi kutatdsok altal feltételezett uj klad
azonositdsa a Déli-Karpatokban 1évé Fogarasi-Havasokban és Bucsecsben tortént meg. A
filogeografiai elemzések mindegyike mindkét vizsgalt génszakaszon magas ,,posterior”
szerint az ujonnan felfedezett klad a korabban azonositott ,,A” kldddal kb. 1,7 millié éves

kozos €s kb. 3,4 millio éves kiilonallo fejléddésre tekint vissza.
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Abstract

Phylogeographical study of the Common Lizard, Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823) in
the Carpathian Basin

The Common Lizard, Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823), has the largest distribution of all
known lizard species. In the European continent the intraspecific phylogeographical pattern of
Zootoca vivipara is characterized by seven haplogroups. Several previous studies were
published about the phylogenetic relationships of viviparous and oviparous haplogroups of
the species, according to them in the Carpathian Basin there are four haplogroups present.
Samples were collected from 161 individuals in eighteen locations in the Carpathian Basin,
during the collection period some new populations were found at different locations.

Two target genes were selected for the phylogenetic analysis: a 429 bp segment of mtDNA,
that contains 406 bp from protein-coding cytochrome b and 23 bp from the adjacent Glu-
tRNA genes, as well as about 500 bp (depending on the haplotype) of the non-protein-coding
16S rRNA gene.

According to the results, there is no evidence to the existence of the connection between the
two main distribution areas of clade ,,F”. A north-south corridor of clade ,,E” across eastern
Hungary and western Romania has recently been suggested, but the distribution area was
found discontinuous between Western Europe and the Balkan. The populations studied in the
Fagaras Mountains and Bucegi Mountains were characterised as a new, previously

undescribed presumably ancient haplogroup.
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1. Bevezetés

Az allatvilagban megjelend szaporodasi formak tobbnyire olyan latvanyosak és gyakran
olyan kozvetleniil érintették az emberiséget, hogy sok esetben mar a tudomany hajnalatol
kezdve kutattdk ezt a témakort. Mig a gerinctelen csoportoknal sem minden esetben
elhanyagolhaté az emberiségre kifejtett kozvetlen hatas (példaul a novényvédelem esetében a
evolucioban betoltott helyének kutatasa is egyben.

A magzatburkos gerinces (Amniota) kladok tobbsége kizarolag vagy tojasrakd (ovipar,
ilyenek a tekndsok, krokodilok, madarak, tojasrakdo emlésok) vagy elevensziilé (vivipar,
ilyenek az erszényes €s a méhlepényes eml6sok).

A pikkelyes hiillok (Squamata — gyikok, kigyok és asogyikfélék) ezzel szemben a
szaporodasi formak egy komplex rendszerét mutatjadk be a tojasrakastol a ,,hagyomanyos”
értelemben vett alelevensziilésen at az elevensziilésig szamos &atmeneti alakkal tarkitva,
melyek nem csupan egy csalddon vagy nemzetségen beliil, hanem akar egy faj kiilonb6z6
populécidiban is megfigyelhetéek (Blackburn 2006, Tinkle és Gibbons 1977, Shine 1983,
1985). Ezek a fajok és populacioik egyediilalld lehetdséget biztositanak az elevensziilés
kialakulasanak és igy evolucios léptékii kérdések tanulmanyozasara (Arrayago et al. 1996,
Guillaume et al. 1997).

Az elevensziilé gyik (Zootoca vivipara LICHTENSTEIN, 1823) intenziv kutatasanak
hatterében szaporodasmoddja all. A faj a jelenlegi ismeretek szerint egyike annak a minddssze
harom gyikfajnak, melyeken belill tojasrako és elevenszildé populdcidk is
megkiilonboztethetok (Arrayago et al. 1996, Heulin et al. 1993, Guillaume et al. 1997, Qualls
et al. 1995, Qualls és Shine 1998, Smith és Shine 1997, Smith et al. 2001, Surget-Groba et al.
2001, 2006).

A faj esetében végzet korabbi kutatdsok arra engednek kovetkeztetni, hogy Kozép-Eurdpa
a faj szempontjabol nézve genetikailag rendkiviil diverz (Surget-Groba et al. 2001, 2006).
Ennek ellenére ezen kutatdsok tobbsége csak kevés figyelmet forditott erre a teriiletre, aminek
kovetkeztében tobb jelentds kérdés is nyitva maradt, valamint a faj filogeografiai kutatasaira

alapozott elterjedési térképe is tobb tekintetben pontatlan maradt.
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2. Irodalmi attekintés

2.1. A pikkelyes hiillok szaporodasa

A magzatburkos (Amniota) gerinces fajok szaporodasi formainak leirasara tradicionalisan
harom kifejezést hasznalnak: tojasrakd (ovipar), alelevensziild (ovovivipar) €s elevensziild
(vivipar).

A tojasrakast a legtobb szerzé réviden ugy jellemzi, hogy az embridfejlédés korai
szakaszaban a ndstény tojasokat rak le, melyeknek ezutan a ndstény allat szaporitoszerveitdl
fliggetlen fejlodési fazisra is sziiksége van (Guillette 1993). Ezt azért célszerti kihangstlyozni,
mert egyes szerzok a tojasrakd (ovipar) szaporodasi format kizardlag a kiilsé
megtermékenyitésti allatok esetében targyaljdk, tehat ezt a megtermékenyitetlen tojés
lerakasaként értelmezik (Guillette 1991). Ezzel szemben ezek a szerzok az elevensziilést
(viviparizmus) Ugy hatarozzdk meg, mint a fiatal allat ,,vilagra jottét” teljesen fiiggetlentil
annak fejlédési allapotatol, igy ebben az értelmezésben egy megtermékenyitett tojas (tehat
mar fejlodé embrid) lerakasa (a legtobb hiilléfaj és a madarak esetében) is elevensziilésnek
szamitana (Blackburn 1992, Guillette 1991).

Az alelevensziilés fogalmat tobb oldalrol is megkdzelithetjiik. Megfogalmazhatjuk
egyszerlien Uigy is, mint egy tojasrakds és elevensziilés kozotti atmeneti allapotot (Guillette
1991), de legaltalanosabban olyan folyamatként jellemezheté, amely soran a tojast az
anyaallat egészen a fiatal allat kikeléséig a petevezetdben tartja vissza. Emellett gyakran
megemlitik, hogy az embridfejlddés soran semmilyen tdpanyagtranszport nem zajlodik le az
anyaallat és az embri6 kozott. Ennek ellenére — és errdl sok szerzd nem vesz tudomast — viz-
és gazcsere viszont torténik, ami mindenképpen specialis anatdmiai struktardkat és élettani
modifikéciot igényel az anyaallat részérdl (Blackburn 1992, Guillette 1993). Bar legtobbszor
nagyon egyszerl felépitésli, de placenta is jelen van ebben az esetben, ez segiti el a viz- és
gazcserét, egyes esetekben bizonyos ionok transzportjat is (Blackburn 1992, Guillette 1993,
Thompson és Speake 2006).

Az elevensziilés legegyszeriibben ugy definialhatd, hogy az utdod az embrionalis fejloédés
végéig az anyadllat testében marad (Guillette 1993). Az anyaallatnak egy olyan belsd
kornyezetet kell ,,biztositania” a fejl6dé embrid szdmara, ami lehetévé teszi a fejlédéshez
(Blackburn 1992, Guillette 1993, Thompson és Speake 2006).

A pikkelyes hiillék (Squamata — gyikok, kigyok és asogyikfélék) 6si allapotat alapvetden

tojasrakassal jellemzik, ebbdl az elevensziilés szamos alkalommal alakult ki az id6k folyamén
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(Blackburn, 1999). Egyes szkink fajoknal ez olyan extrém jelenségekhez vezetett, mint
placentalis hipertrofia, gyakorlatilag emlds-szerti embridfejlédés és ,,vemhesség” (Blackburn
és Vitt 2002, Blackburn et al. 1984, Guillette 1993, Thompson és Speake 2006).

Egy tojasrako hiillé embriofejlédésének teljes idotartama két fontosabb szakaszra bonthato.
Az elsO szakaszban a tojas a petevezetdben visszatartva fejlédik, majd ezutdn kovetkezik a
tojas lerakasat kovetd periddus (Shine 1983a). Ugyanakkor Shine (1983a) hangsulyozza, hogy
a ,tojasrako” kifejezés valdjaban kiilonb6zo helyzetek egész sorat magaban foglalja azzal
kezdédden, hogy egyes fajok ndstényei rovid idovel az ovulaciot kdvetden lerakjak tojasaikat
egészen addig, amikor az embridfejlédés nagy részében visszatartjdk azokat. Ez utobbi
allapotot mar az elevensziilés hataranak is nevezhetjiik. Shine (1983a) szerint a tojasrako
pikkelyes hiillok tobbsége e két végpont kozott féluton foglal helyet, a tojast az
embriofejlodés teljes idotartamdnak koriilbeliil feléig tartjak vissza.

A fentiekbdl konnyen kovetkezik az, hogy az ,alelevensziilés”, mint fogalom
meglehetésen félrevezetd a hiillok esetében, hiszen a tojasrakds sem zarja ki azt az
lehetdséget, hogy a tojast egészen sokdig tartsa vissza a ndstény, ugyanakkor ha barmilyen
is sorolhatjuk (Blackburn 1992, Guillette 1993). Természetesen érdemes megjegyezni, hogy
az eredeti ,,ovovivipar” kifejezés nem szd szerint jelent ,alelevensziilést” magyar nyelven,
éppen ezért a nyelvi eltérések is bonyolitjak a kifejezés helyes hasznalatat.

Az élelevensziilés fogalmat mar Blackburn 1992-ben is ,,félretette” a hiillok szaporodasi
modjainak felsoroldsaban, Guillette (1993) pedig mar egyértelmiien az elevensziilés fogalma
ald helyezte 4t azt. Blackburn 1994-ben javaslatokat tett Uj kifejezések hasznélatara, ilyen
példaul az ,aplacentalis elevensziilés” vagy ,lecitotrofikus elevensziilés”, de emliti a
»pseudoviviparity” kifejezést is, ami konnyebben megfeleltetheté a magyar terminoldogiaval.
Mindenesetre szerzOk tulnyomo tobbsége mar nem hasznalja ezt a kifejezést (vagy ha igen, az
elevensziilés fogalmaba 4gyazva), disszertaiciomban éppen ezért az ,,alelevensziilés” fogalmat
kiilon nem megkiilonboztetve az ,,elevensziilés” megnevezés alatt targyalom én is.

Az Uetz és Hosek altal rendszeresen frissitett herpetologiai adatbazis (Uetz és Hosek,
2015) szerint az ismert hiill6fajok szama jelenleg 10038. Az elevensziilés jelensége az dsszes
hiilléfaj csak mintegy 15-20%-anal figyelhetd meg, ugyanakkor kijelenthetd, hogy
foldrajzilag rendkiviil elterjedt jelenségrél van szd, ami egymastol fiiggetleniil tobb
hiillécsaladnal is kialakult az evolicio folyaman (Blackburn 1985, Packard et al. 1977, Tinkle
¢s Gibbons 1977). Fontos megemliteni, hogy az elevensziilés a pikkelyes hiillokon kiviil mas

hiilld rendben (teknésok — Testudines, krokodilok — Crocodylia és felemasgyikok —

9



10.13147/NYME.2017.003

Sphenodontia) egyaltalan nem fordul eld, ennek oka teljes mértékben még nem tisztazott, de
tobb elmélet is ismeretes (Packard et al. 1977, Tinkle és Gibbons 1977). A pikkelyes hiillok
(Squamata) ismert fajszama jelenleg 61 csaladban 9671 faj, amib6l 5987 a gyik- (Sauria),
3496 a kigyo- (Serpentes) és 188 az asogyikfaj (Amphisbaenia) (Uetz és Hosek, 2014). Mivel
a hiilléfajok talnyomo tobbsége pikkelyes hiilld, ezért az arany nem mddosul kiilondsebben: a
rend elevensziild képviseldi az Osszes Squamata faj megkozelitdleg 20%-at teszik ki
(Blackburn 1985, Blackburn és Vitt 2002, Sites et al. 2011).

A Squamata renden beliil az elevensziilés 115 kiilonb6zo eredetét mutattdk ki (Pyron és
Burbrink 2014). Ez a szam kiilondsen akkor tinik nagynak, ha 6sszevetjiik azzal a koriilbeliil
141-el, amit a gerinceseken beliil 6sszesen feltételeznek (Sites et al. 2011). A rendelkezésre
allo adatokbol az is vilagosan latszik, hogy az elevensziilés eredete a pikkelyes hiill6knél

egészen a krétakorig nyulik vissza (Wang és Evans 2011).

Az elevensziilés kialakulasat a hiilloknél tobb evolucios elénnyel is magyarazzak. Ezek koziil
néhany példat kiemelve (Tinkle és Gibbons 1977 utan):
1. A tojasok védelmezése tobb kdrnyezeti eredetli mortalitasi tényezotdl. Az anyadllat —
testében a tojasokkal — konnyedén odébballhat, elbujhat.
2. A fejlédo embriok szamara kedvezd hdszabalyozas biztositasa. A napozd anyaallat
mindig magasabb hdmérsékletli, mint a talaj. A hdmérsékletkiilonbség Shine (1983b)
szerint atlagosan 7 °C.

3. A néstény olyan helyen hozhatja vilagra utodait, ami kedvez6 szamukra.

Fontos kihangsulyozni, hogy — bar evolicids értelemben legtobbszér magasabb szinten
értelmezik — az elevensziilésnek legaldbb annyi hatranya lehet a tojasrakassal szemben, mint

elénye. Erdemes megemliteni a legfontosabbakat (Tinkle és Gibbons 1977 utén):

1. Egy elevensziild ndstény fekunditdsa potencialisan alacsonyabb egy tojasrakdénal. Ez
annak koszonhetd, hogy hosszl ideig fejlédnek testében az embriok. Ez id6 alatt egy
tojasrako ndstény tobb fészekaljat is lerakhat.

2. Mig a tojasrakok esetében a tojasok az anyaallattol fiiggetleniil fejlodnek, addig egy
elevenszild ndstény egyed haldla egyben az Osszes testében fejlodd utod halalat is

jelenti.

10
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3. Amig egy elevensziilld6 ndstény testében embriok fejlddnek, addig egy tojasrako
néstény tobb himmel is parosodhat, ezaltal a genetikai diverzitds magasabb lehet egy

tojasrako populacidban.

A kutatdk tobbsége egyetért abban, hogy az elevensziilés aligha alakulhatott ki egyetlen
1épésben a tojasrakasbol (Andrews és Mathies 2000, Blackburn 1982, Packard et al. 1977,
Shine 1985, Shine és Bull 1979, Tinkle és Gibbons 1977, Shine és Guillette 1988), koztes —
atmeneti — formak megléte mindenképpen sziikségszerti volt a ketté kozott (Blackburn 2006,
Shine 1983a, Shine és Guillette 1988, Thompson és Speake 2006). Ez gyakorlati szempontbol
nézve tulajdonképpen azt jelenti, hogy az evolicids folyamatok elérehaladtaval a tojas egyre
hosszabb ideig maradt visszatartva, valamint ezzel parhuzamosan a tojashéj vastagsaga is
csokkent, hogy a viz- és gdzcsere az anya ¢s utdd szovetei kozott leegyszerlisodjon (Andrews
¢s Mathies 2000, Parker et al. 2010, Shine és Guillette 1988). Tobb olyan hiilléfaj is ismert,
amelyeknél jellemzéek ezek az atmeneti formak, mi tobb, a fajon belil eltérések
tapasztalhatdak az egyes populaciok kozott (konkrét fajok esetében lasd: Guillaume et al.
1997, Guillette és Jones 1985, Heulin et al. 1993, Qualls és Shine 1998, Shine és Guillette
1988, Smith et al. 2001, Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006).

Az elevensziilés nagyszamu fliggetlen eredete miatt régodta élvez viszonylagos érdeklodést
a mechanizmus anatomiai és élettani hattere (Shine és Guillette 1988). Disszertdciom 6
iranyvonala nem engedi meg a részletes irodalom-feldolgozast ebben a témaban, ennek
ellenére azt érdemes megemliteni, hogy az elmult évtizedekben jelentds kutatasok zajlottak a
pikkelyes hiillok szaporoddsdnak anatomiai struktirdirdl €s hormondlis szabalyozasarol
(Blackburn 2000, Blackburn et al. 1984, Jones és Guillette 1982, Jones et al. 1983, Parker et
al. 2010, Shine és Guillette 1988, Thompson és Speake 2006). Roviden azonban érdemes
megemliteni azt, hogy mivel mar egyes kutatdsok kordbban is Osszefliggést taldltak a
megemelkedett progeszteronszint és a tojas késleltetett lerakdsa kozott (Jones €és Guillette
1982), Shine és Guillette 1988-ban 1) elmélettel alltak eld. Véleményiik szerint a mellékvese
altal termelt progeszteron szintjének emelkedése az emlds6khoz hasonldan egyfajta véalasz a
stresszhelyzetekre (Shine ¢és Guillette 1988). Blackburn 2000-ben publikalt cikkében
megerdsiti a progeszteron szerepét, azonban hangsulyozza, hogy az elevensziilés egymastol
fliggetleniil olyan nagy szdmban alakult ki az evoluci6 folyaman a pikkelyes hiillokon beliil,

hogy aligha lehet egy sémara épiteni az elevensziilés anatomiai és élettani mechanizmusat.

11



10.13147/NYME.2017.003

Ennek ellenére a kornyezeti stressz szerepe az 0kologia oldalarol nézve is fontos tényezdje
lett a téma kutatasanak.

Tobb elmélet is sziiletett ugyanis arra vonatkozdan, hogy milyen szelektiv nyomasok
vezettek az elevensziilés kialakuldsahoz a hiilloknél. Egyike ezeknek az az elmélet, amely a
legkézenfekvobb, és emiatt a legelfogadottabb hipotézissé valt: az elevensziilés kialakulasa
egyfajta adaptacio a hiivosebb klimahoz (Packard et al. 1977, Shine 1983a, 1983b, 1985,
Shine és Bull 1979, Tinkle és Gibbons 1977). Azaz, Tinkle és Gibbons (1977) utan kicsit
pontosabban fogalmazva, a szelektiv tényezd ez esetben a hlvosebb klima alatt
megnovekedett inkubacios 1do.

A téma kutatasa tobb mint szaz éves multra tekint vissza (Blackburn 2000, Tinkle és
Gibbons 1977). Egyes kutatok mar a 19. szazad végén is ugy vélték, hogy a pikkelyes hiill6k
2000). A 20. szézad elsé felében foként Eszak-Amerikdban és Ausztralidban végeztek
kutatasokat, és tobb esetben mar parhuzamot is vontak a nagyobb foldrajzi szélességek,
tengerszint feletti magassagok és az elevensziil fajok nagyobb aranya kozott (Blackburn
2000, Tinkle és Gibbons 1977).

Az, hogy milyen sokszor idézték ezeket a kutatasokat, jol jelzi, hogy az elmélet milyen
széles korben elfogadotta valt a 20. szazad masodik felére. SzerzOk egész sora kezelte ekkorra
nyilvanval6 Osszefliggéssel a hiivos klima és az elevensziilés viszonyat (Tinkle és Gibbons
1977).

Ennek ellenére tobb kutaté sem volt teljesen meggydzddve arrdl, hogy okozati kapcsolat
all fenn a kettd kozott. A javai hiilléfaunat tanulmanyozva Kopstein mar 1938-ban is
kijelentette, hogy mivel ugyanolyan 6koldgiai viszonyok kozott, s6t ugyanabban a habitatban
is tobb tojasrakd és elevensziild fajt talalt egymas mellett, az elevensziilés oka ismeretlen, a
foldrajzi és tengerszint feletti magassag nem jatszik szerepet benne (Tinkle és Gibbons 1977).
Bauchot szerint az elevensziilés foldrajzilag annyira elterjedt jelenség, hogy klimatikus
viszonyokkal nem magyarazhatd, Tinkle pedig 1967-ben azt allitotta, hogy az elevensziild
fajok ugyan elényhoz juthatnak hiivésebb kliméaval jellemezhetd teriileteken, de az

Shine szerint az eltelt idé miatt nehezen bizonyithatd az 6sszefiiggés, hiszen az elevensziilé
fajok jelenlegi elterjedési teriiletei valdsziniileg nem azok, ahol annak idején az elevensziilés
kialakulhatott. Mas szoval nem feltétleniil a htivos klima alatt alakult ki az elevensziilés, de

elonyei miatt ilyen teriileteken terjedt el inkabb (Shine 1983b, Shine és Berry 1978.).
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Ahhoz, hogy a témdban atfogobb képet kaphassunk, érdemes attekinteni a legfontosabb
kutatasok eredményeit.

Az elsé komolyabb kvantitativ vizsgalatokat Sergeev végezte 1940-ben eurdzsiai fajokon.
Eredményeibdl vilagosan latszik, hogy az elevensziilé fajok szdzalékos ardnya ndvekszik
¢szak felé és a nagyobb tengerszint feletti magassagok irdnyaba, s6t a legészakabbi
teriileteken mar majdnem minden faj elevensziild. Az elevensziiléshez vezetd szelektiv
tényezok kérdésében Sergeev vildgos magyarazattal szolgalt: szerinte az alacsonyabb
hémérsékletii él6helyen talajba rakott tojasok alacsonyabb hémérsékleten fejlédnének (Tinkle
¢s Gibbons 1977). Ennek eredményeképpen pedig a fejlédés elnyujtottd valik, a tojasok
nagyobb eséllyel esnek daldozatul predacionak ¢&s kiszaradasnak, valamint a teljes
kifejlédéshez valosziniileg nem allna rendelkezésre elegendd id6 a hideg évszak bekdszonte
elétt (Tinkle és Gibbons 1977). Ezzel szemben egy elevensziild ndstény aktivan képes
szabalyozni a testhdmérsékletét azzal, hogy napkozben siitkérezik, éjszaka pedig foldalatti
tiregekbe huzodik, és ezzel végsd soron az embridfejlédés szempontjabol is joval kedvezobb
viszonyokat teremt (Tinkle és Gibbons 1977). Packard 1966-os munkajaban lényegében
allomasairol részletesebb magyarazattal szolgalt.

Sergeev térképeket készitett, melyeken az eurdzsiai fajok elterjedését mutatta be. A
térképeken jol latszik, hogy az elevensziild fajok ardnya alacsony a délen talalhato teriileteken
(példaul 2% koriili a Krim-félszigeten) és északon akar a 100%-ot is elérheti. Ehhez nagyon
hasonlé mintazatot mutat a kinai elevensziilé fajokat bemutato kutatas is. Sergeev emellett a
tengerszint feletti magassaggal jar6é valtozasokat is jol dokumentdlta, és az el6zOhoz
hasonldéan a legmagasabb teriileteken is 100%-ig ndvekedett az elevensziild fajok aranya
(Tinkle és Gibbons 1977).

A témaban legatfogobb kutatast Tinkle és Gibbons 1977-ben végezte el Sergeev munkdjat
nagymértékben alapul véve. Kutatdsaikban elsOsorban észak-amerikai €s ausztral fajokat
vizsgaltak, a gyik- és kigyofajokat kiilon-kiilon €s egyiitt is targyaltak.

Az észak-amerikai gyikok esetében az elevensziild fajok ardnya egészen a 45. szélességi
fokig 10% alatt marad és gyakorlatilag allando, a 45.-50. szélességi fokok kozott ezutan
hirtelen 22%-ra emelkedik. A kigyoknal az elevensziild6 fajok aranya nagyobb, és
gyakorlatilag allando az 50. szélességi fokig. Ef6lott hirtelen 63%-ra emelkedik, majd az 55.
szélességi fokon tul mar eléri a 100%-ot (Tinkle és Gibbons 1977). Ugyan ezek az adatok
nagyon meggy6zonek tlinnek, a teljes képhez természetesen az is hozzatartozik, hogy délrél

észak felé a hiill6fajok teljes szama csokken. Tinkle és Gibbons (1977) szerint az 50.
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sz¢lességi fok fo6l6tt mar minddssze csak 10 Squamata faj ¢l. Ez egyben azt jelenti, hogy bar
az elevensziild fajok ardnya a legészakabbi teriileteken emelkedik meg hirtelen (akar 100%-
ra), nem a fajszamuk novekszik, hanem a tojasrakd fajok szama csokken, vagy tlinik el
teljesen (Tinkle és Gibbons 1977).

Ugyan Sergeev ¢és mdas kutatok egyarant a homérséklet szerepét hangstlyozzak az
tényezokkel. Ezért Tinkle és Gibbons (1977) izoterma térképeket is felhasznalt az elevensziild
fajok foldrajzi elterjedésének vizsgalatakor, ¢és gyakorlatilag ugyanazokat az eredményeket
kapték, mint a foldrajzi szélesség esetében.

A nagyobb Iéptékii vizsgalatok utan Tinkle és Gibbons (1977) sokkal kisebb kiterjedési,
de részleteiben jobban vizsgalt teriiletek felé fordult. Az Egyesiilt Allamokbol Alabama és
Michigan allam herpetofaundjat hasonlitottdk 6ssze. Eredményeik szerint az 6sszes Squamata
fajt nézve az elevensziilok aranya 39% Alabamaban (dél) és 56% Michiganben (észak).
Ugyanakkor nem szabad figyelmen kiviil hagyni azt a tényt sem, hogy Michigan
herpetofaundja joval szegényebb, és még eclevensziild fajbol is csak mintegy fele annyi
talalhatd, mint Alabamaban. Mindkét allamrol elmondhatd, hogy az elevensziild fajok
mindegyike kigyo (Tinkle és Gibbons 1977).

Ausztréalidra rendkiviil gazdag pikkelyes hiillé fauna jellemzd (Cogger 2014), de a gyikok
kozott csak a szkinkeknél talalhatoak elevensziild fajok (Tinkle és Gibbons 1977). A
szkinkfajok szama az északi tropusi és a déli mérsékeltovi teriileteken alacsonyabb, a kettd
kozotti szélességi korokon a legfajgazdagabb a csoport (Cogger 2014, Tinkle és Gibbons
1977). Az elevensziil6 szkinkek aranya a tropusi teriiletekt6l dél felé haladva egyenletesen
novekszik, Tasmaniaban az Osszes gyikfaj 70%-a elevensziilé (Tinkle és Gibbons 1977).
Ugyanakkor itt is elmondhatd, hogy az 0Osszes fajszamot nézve hatalmas csokkenés
tapasztalhatd déli iranyban haladva, tehdt nem az elevensziild fajok szdma ndvekszik
drasztikusan, hanem a tojasraké fajok szama csokken nagyobb mértékben (Cogger 2014,
Tinkle és Gibbons 1977). Az Ausztralidban honos kigyofajok esetében is hasonlo jelenséget
tapasztalhatunk, az elevensziild fajok ardnya a tropusi északi teriiletekre jellemzdé 26%-rol
nagyjabol egyenletesen novekszik dél felé¢, Tasmanidban mar eléri a 100%-ot is. Eszak-
Amerikdhoz hasonldan a kigyok kozott minden szélességi koron tobb elevensziild faj €l
(Tinkle és Gibbons 1977).

A tropusi teriiletek herpetofaundja kevésbé ismert, mint a mérsékelt 6vé. A rendelkezésre
all6 informéciok alapjan Tinkle és Gibbons (1977) azonban tobb tropusi teriilet hiill6fauna;at

i1s megvizsgalta. Eredményeik szerint a Bornedban akkor ismert Osszes pikkelyes hiilléfaj

14



10.13147/NYME.2017.003

10,5%-a elevensziilé volt, Costa Ricaban ez az arany 11,9%, Ecuadorban pedig 13,3% volt.
Uganda, Kambodzsa és Vietnam esetében csak kigyofajokra vonatkozo adatok alltak
rendelkezésre, ez alapjan az értékek 11,3, 27,1 és 21,6%-ot tettek ki (Tinkle és Gibbons
1977). Ezen terliletekrdl rendelkezésre allo adatok szerint tehat az Osszes ismert tropusi faj
14,2%-a volt elevensziilo. Ez az arany joval kisebb, mint az altaluk vizsgalt mérsékeltdvi
terlileteken, ahol a kozepes szélességeken a fajok koriilbeliil egyharmadat, a
legészakabbi/legdélebbi teriileteken pedig talnyomo tobbségét (vagy mindegyikét)
elevensziilének talaltak (Tinkle és Gibbons 1977).

A foldrajzi szélességhez hasonloan a tengerszint feletti magassdg esetében is torténtek
vizsgélatok. Greer (1968) Kelet-Afrikaban gyik- és kigyofajokat vizsgalt harom tengerszint
feletti magassag 4altal elkiilonithetd habitat zondban. Bar kutatdsa idején nem csak, hogy
kevesebb fajt ismertek még a térségbdl, hanem a leirt fajok szaporoddsi modja sem volt
minden esetben jol dokumentalt, megallapitdsai tobbé-kevésbé ma is helytalloak. A parti
siksagon (3-300 méter magassag) ismert 93 Squamata faj mintegy 11%-a, a fennsikok
szavannain (300-2000 méter magassag) ismert 119 faj 10%-a elevensziild volt. A
legmagasabban taldlhatd hegyvidéki zonaban (4000 méter magassagig) €16 14 hiilléfajbol 11
volt elevensziild, de az egyetlen faj, amelyet Greer endemikusnak tartott nagy
magassagokban, tojasrakonak bizonyult (Greer 1968).

Green (1970) korabbi mexikoi kutatdsok eredményeit is felhasznalva irt a tengerszint
feletti magassag és az elevensziilés kapcsolatardl. Kimutatta, hogy a tengerszintt6l indulva a
2000 méter folotti Gomez Farias régidig nagyjabol egyenletesen ndvekszik az elevensziild
fajok aranya. A legfelsé régiokban mar 100%-ban kizardlag elevensziild hiilléfajok élnek. A
kutatds eredményei kozott az is feltind, hogy az 1250 és 2000 méter tengerszint feletti
magassag kozott nem csak az elevensziilok aranya novekszik, hanem az abszolut fajszamuk is
(Green 1970).

Annak ellenére, hogy ezek a kutatdsok meggydzonek tlinnek, tobbnyire azonos habitatban
¢l0, egymassal nem kozeli rokon fajokat hasonlitottak 6ssze. Ezért mar Tinkle és Gibbons
(1977) is elényben részesitette azokat az adatokat, melyek kozeli rokon fajok (leginkabb egy
nemzetségen beliil) vagy még inkadbb egy fajon beliili populaciokon végzett kutatdsokban
sziilettek. Kutatasaik idején mar tobb tucat olyan nemzetséget tartottak szdmon, amelyeken
beliil tojasrako ¢€s elevensziild fajok egyarant ismeretesek voltak (Tinkle és Gibbons 1977). A
szerzOk szerint kozeli rokon fajok altal elfoglalt habitatok Okoldgiai viszonyait vizsgalva

sokkal kozelebb keriilhetiink a tojasrakas-elevensziilés evolucios folyamatanak megértéséhez.
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Pérhuzamosan azzal, ahogyan a hiill6fajokkal kapcsolatos ismeretek boviiltek, egyre tobb
informacié allt rendelkezésre azok szaporoddsmodjaval kapcsolatban is. Amig az 1970-es
években még sokszor nagy elterjedési teriiletii hiilléfajokndl is bizonytalansagokat lehetett
tapasztalni az egyes szakirodalmakban (pl. Tinkle és Gibbons 1977), addig a szazad végére
jelentésen nétt a tojasrakas-elevensziilés kontinuummal kapcsolatos ismeretanyag.

A 20. szazad végén és a 21. szazad elején mar tobb szerzd hatarozottan allast foglalt
amellett, hogy az elevensziilés evoluciojanak tanulmanyozasdhoz azok a fajok a
legmegfelelobbek, melyek tojasrakd és elevensziilé populaciokkal egyarant rendelkeznek,
azaz reproduktivan bimodalisak (Blackburn 2006, Guillaume et al. 1997, Guillette és Jones
1985, Heulin et al. 1993, Shine 1983, 1985, Qualls és Shine 1998, Shine és Guillette 1988,
Smith et al. 2001, Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006, Tinkle és Gibbons 1977).

Tinkle és Gibbons 1977-ben még 12 olyan fajrol ir, amik — irodalmi adatok alapjan —
kapcsolatba hozhatéak a reproduktiv bimodalitidssal (az adatok nagy részét a szerzok is
kételkedve fogadtak), valamint a 80-as és 90-es években is sziilettek reproduktiv
bimodalitassal foglalkoz6 olyan tudomanyos eredmények, melyeket ma mar nem fogadnak el
(Guillette 1981, Pinilla és Laurent 1996).

Az ismeretek bdviilésének eredményeként elmondhatd, hogy jelenleg minddssze harom
ilyen fajt ismeriink a F6ldon (Arrayago et al. 1996, Heulin et al. 1993, Guillaume et al. 1997,
Qualls és Shine 1998, Qualls et al. 1995, Smith és Shine 1997, Smith et al. 2001, Surget-
Groba et al. 2001, 2006).

E harom koziil kettd Ausztralidban €16 szkinkfaj. Egyikiik a Lerista bouganvillii, melynek
tojasrako, elevensziild €s dtmeneti formakat mutatd populacioi is ismeretesek (Qualls €s Shine
1998, Qualls et al. 1995). A kutatasok soran azt is bebizonyitottak, hogy a tojasrakod
populaciok magasabb, az elevensziildé populacidk alacsonyabb atlaghomérséklettel
jellemezhetd teriileteken fordulnak eld, ami egybevag a fent kifejtett ,,cold climate theory”
néven elhiresiilt elmélettel (Qualls és Shine 1998).

A masik szkinkfaj a Saiphos equalis (Smith és Shine 1997, Smith et al. 2001). A fajt
részletesen vizsgaltdk mind 6kologiai, mind filogenetikai szempontbol (Smith és Shine 1997,
Smith et al. 2001). A szkinkfajok tobbségére relative hosszi (>30 nap) inkubacidos id6
jellemz0, ellenben a Saiphos equalis kiilonb6zé populacidiban harom kiilonbozé tipust
reproduktiv stratégia is megtalalhat6: a tojasrakok egyik tipusa 15 napos inkubacios iddvel, a
tojasrakok masik tipusa 5 napos inkubacids iddvel jellemezhetd, mig a harmadik tipus

elevensziil (Smith et al. 2001).
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A reproduktiv bimodalitassal jellemezhet6 hiilléfajok koziil alighanem a harmadik faj volt
(és van) leginkabb az elevensziilés kutatdsanak kdzéppontjaban. Ez minden kétséget kizaréan
annak koOszonhetd, hogy ez a faj a legnagyobb elterjedési teriilettel rendelkezd gyikfaj a
Foldon, tojasrakd és elevensziild populacioi szdmtalan kiillonb6zoé oOkologiai paraméterrel
jellemezhetd élohelyen megtalalhatoak Eurazsidban. A faj neve: elevensziilé gyik (Zootoca

vivipara).

2.2. Az elevensziil6 gyik (Zootoca vivipara LICHTENSTEIN, 1823)

2.2.1. Nevezéktan

Az elevensziil6-, méas néven hegyi gyik (angolul common lizard, azaz ,,k6zonséges gyik”
vagy viviparious lizard, azaz a magyar elnevezéssel megegyezd ,.elevenszild gyik™)
nevezéktandnak és ezzel parhuzamosan rendszertani besorolasanak kérdése tobb, mint kétszaz
éves multra tekint vissza (Schmidtler és Bohme 2011). Tudomanyos korokben mindaddig
elfogadott volt a ,Lacerta vivipara (Jacquin 1787)” elnevezés, amig J. F. von Jacquin
természettudos eredeti leirasat ujra at nem tanulmanyoztak (Schmidtler és Bohme 2011).
Ekkor deriilt ki, hogy a Semmering melletti helyszinen rogzitett érdekes megfigyelésrol
(miszerint egy gyik eleven utodokat hozott vilagra) a tudds csak altalanossagban szdmolt be
latin nyelven, és az altala hasznalt kifejezést (,,lacerta vivipara”, szd szerinti forditdsban
»elevensziilo gyik”) nem a kettds nevezéktan Linné altal lefektetett szabalyrendszere szerint
kozolte, valamint nem is 6nallo fajként utalt rd (Schmidtler és Bohme 2011). A faj kdvetkezd
emlitése Lichtenstein-nak tulajdonithaté 1823-bol, szintén ,,Lacerta vivipara ”-ként, de mar a
kettds nevezéktan szabdlyait kovetve, €s bar szinonim elnevezésként hasznalja a ,,Lacerta
muralis "-ra, kiillonallo fajként szdmol be réla (Schmidtler ¢s Bohme 2011). A ,,Zootoca™
nemzetségnév eldszor 1830-ban bukkant fel Wagler emlitésében (Schmidtler és Béhme
2011), majd Mayer és Bischoff (1996) ujra 6nall6 monotipikus nemzetségként utalnak ra
(Mayer és Bischoff, 1996). A fajt ezutan néhany évig a ,,Zootoca vivipara (Mayer & Bischoff,
1996)” néven emlitik, de Lichtenstein leirasat Gjra attanulmanyozva végleg eldélt, hogy a
szabalyoknak megfeleléen els6ként 6 emlitette a taxont kiilonalld fajként (Schmidtler és
Bohme 2011). Az elmult két évszazadban tobb mint egy tucat elnevezést aggattak a fajra,

crer

(1837) mint ,,Zootoca alpina” irta le (Schmidtler és Béhme 2011).
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Az elmult masfél évtizedben a szakirodalom a Lacerta és a Zootoca nemzetségnevet
egyarant hasznalta. Speybroeck et al. (2010) europai kétélti- és hiilléfajokat tartalmazo
megujult listdjan mar kizarélag a Zootoca vivipara clnevezést hasznalja, de a fajnév mellett
leiroként a kdvetkezo szerepel: ,,(Jacquin, 1787) or (Lichtenstein, 1823)”.

Schmidtler és Bohme (2011) részletes munkaja ezt a kérdést is eldontétte.

A faj hivatalos neve jelenleg: Zootoca vivipara (Lichtenstein, 1823).

2.2.2. Altalanos jellemzok

Kis- illetve kdzepes termetii gyikfaj, a kifejlett egyedek testhossza 6,5-7 cm (Arnold 2004,
Kwet 2009), teljes hossza 12-17 cm (Beebee ¢és Griffith 2000, Dely 1983). A ndstények
hosszabb torzstiek és rovidebb farktak, mint a himek (Maridn 1960). A ldbak aranylag
rovidek, a fej kisméretli (Arnold 2004).

A szin és a mintazat rendkiviil véltozatos (Arnold 2004, Kwet 2009). A hatoldal a legtobb
egyednél barnds alapszinli (Arnold 2004, Kwet 2009), de lehet sziirke (Arnold 2004, Kwet
2009), olajzold (Arnold 2004), bronz (Kwet 2009) és bizonyos esetekben teljesen fekete
(Arnold 2004, Kwet 2009, Puky et al. 2004). A fiatalok sotét szinezetliek (Arnold 2004). A
hasoldal a himeknél sokszor sotéten foltozott, ami a ndstényeknél is eléfordulhat, de kisebb
szdmban (Arnold 2004, Kwet 2009). A has szinezete szintén valtozatos, fehértdl a sargan és a
narancssargan at egészen pirosig valtozhat (Arnold 2004, Kwet 2009). A gerinc vonaldban
sotétbarna csik huzodik (Arnold 2004). Az allat hatanak ¢és oldalanak talalkozasanal
sOtétbarna foltokbdl allo csik talalhatd, a foltok kozott vilagos pontsor figyelheté meg (Arnold
2004, Kwet 2009), ez a mintazat kiilondsen a himeken szembet(iné (Arnold 2004). (1. abra).

2.2.3. Elterjedés

Az elevensziild gyik a legnagyobb elterjedési teriileti gyikfaj Eurdzsiaban (Gasc et al.
1997). A mediterran régié kivételével Europa nagy részén megtalalhato, délen Eszak-
Spanyolorszagig és Eszak-Olaszorszagig hiizodik le, legdélebbi eléfordulasa a bulgariai
Rodope-hegységbél ismeretes (Arnold 2004, Guillaume et al. 1997, Kwet 2009). Eszakon
nem csupan [rorszag és az Egyesiilt Kiralysag teriiletén taldlhato meg, hanem Skandinavidban
a sarkkortl akar 350 kilométerre északra is el6fordul (Arnold 2004). Keleti iranyban
Szibérian és Eszak-Mongolian 4t egészen a Csendes-ocean partvidékéig, a Szahalin-
szigetekig és Hokkaido-ig huzddik areaja (Arnold 2004, Guillaume et al. 1997, Kwet 2009),
igy elterjedési teriilete kelet-nyugati iranyban tobb mint 11000 kilométert dlel fel (Kwet
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2009). Eszakon inkabb sikvidéki eléfordulasu, azonban délen — néhany kivételtél eltekintve —
hegyvidéki, Kwet (2009) szerint a Pireneusokban 2400 méter, az Alpokban akar 3000 méter
tengerszint feletti magassagig is felhatol. Sajat megfigyeléseim a Karpatokban 1900 méter, az
Alpokban 2000 méter, a Pireneusokban 2200 méter magassagban voltak. (2-3. dbra)
Magyarorszagon ritka. A Karpat-medence szomszédsagaban taldlhaté populaciok
hegyvidékiek, azonban haziankban minden ismert eléfordulési helye sikvidéki (Puky et al.
2004, 2005). Tobbnyire jégkori maradvanylapokhoz és azok kornyezetéhez kotddik, amilyen
a Hansag és a nyirségi, szatmér-beregi lapok, valamint a Duna-Tisza kozei Ocsa térségében is

el6fordul (Dely 1983, Marian 1960, Puky et al 2004, 2005). (4. dbra)

1. Abra: Elevensziil§ gyik (Zootoca vivipara LICHTENSTEIN, 1823), Madarasi-Hargita (A
szerz6 felvétele)

2.2.4. ElGhely

Mind sikvidéki, mind hegyvidéki el6fordulasi helyein leginkdbb hiivés, nedves
¢léhelyekhez vonzodik, példaul nedves kaszalorétek, erddszegélyek, mocsarerdok,

magashegyi legelék (Arnold 2004). Eldéfordul rizsfoldeken, tengerparti homokdiinéken és
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sziklafalakon, de akar vasuti toltéseken és kertekben is megtelepszik (Arnold 2004). Nagyon
jol uszik, menekiilés kozben gyakran valasztja a viztesteket (Arnold 2004, Kwet 2009). Mivel
nagyon jol alkalmazkodott a hiivos és paras kornyezethez, gyakran olyan iddjarasi viszonyok
kozott is megfigyelhetd, amiben semmilyen masik hiilléfaj. Bizonyos teriileteken, fbleg
Eszak-Eurdpaban hektaronként akar 100-1100 egyed is eléfordul (Arnold 2004).

Magyarorszagon nedves réteken, erddszegélyekben, tézegmohaldpokban, lapréteken,
nadasok mentén, zsombékos mocsarakban figyelhetd meg (Dely 1983, Puky et al. 2004). A
hazai populaciok egyedsiriisége 10-50 egyed hektaronként (Puky et al. 2004).

2. Abra: Az elevensziil gyik él6helye a Paringban (Déli-Karpatok) (A szerzé felvétele)
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3. Abra: Az elevensziil gyik él6helye a Pettorina-volgyben (Dolomitok) (A szerzé felvétele)

4. Abra: Az elevensziilé gyik él6helye a Hansagban (A szerz6 felvétele)
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2.3. Az elevensziilo gyik filogeografiajanak kutatasi hattere

Erdekességképpen megemlitem, hogy bar szobeszéd szintjén a faj reproduktiv
bimodalitasa mar régota ismert tudomanyos korokben, Tinkle és Gibbons (1977) még tgy
emliti alapmunkdajaban, mint tovabbi kutatast igénylé bizonytalan informéciot. Az 1980-as
évek végén mar minden kutatds egyértelmiien bizonyitott tényként tekint a Pireneusok ¢és a
Cordillera Cantabrica térségében ¢€l6 tojasrakd populacidkra, valamint egyediilallo
(Arrayago et al. 1996, Guillaume et al. 1997).

A faj biogeografidjanak kutatdsa tehat a kezdetektdl szorosan Osszefiigg a faj
szaporoddsmoddjanak tanulmanyozasaval és annak evolucids 1éptékii kérdéseivel. Heulin és
tarsainak 1993-ban publikalt kutatdsdban egy Ilehetséges biogeografiai forgatokonyvet
vazoltak fel. EIméletiik az volt, hogy a jégkorszakban a faj délre huz6d6 populacioi (melyek
ekkor még feltételezhetéen mind tojdsrakdak voltak) a foldrajzi sajatossdgok miatt délkeleti
és délnyugati iranyba kényszeriiltek Eurdpa déli részén. Véleményiik szerint a keleti
teriileteken alakult ki az elevensziilés, ami nagymértékben hozzasegitette a fajt ahhoz, hogy a
jégkorszak elmultaval rendkiviil gyorsan rekolonizalja Europat és Azsiat. A rekolonizacids
folyamat soran a sikeres elevensziild6 vonal nem taldlkozott tobbé az Ibériai-félszigetre
korlatozodott tojasrako vonallal, melynek populaciéi azodta is izolaltan élnek. A Pireneusok
térsége ¢és a Central-Massif kozott egy széles savban nem taldltak elevensziild gyik
populacidkat, feltételezhetden az oOkologiai viszonyok nem kedveznek a fajnak ezen a
teriileten, igy az egy okologiai barrierként akaddlyozza meg a tojasrakd és elevensziild vonal
talalkozasat (Heulin et al. 1993).

Arrayago ¢és munkatarsainak 1996-ban publikalt kutatdsiban francia tojasrakd és
elevensziild populaciok egyedeinek hibridizacidjaval foglalkoztak. Megallapitottak, hogy az
F1 generacidé hibrid ndstényei altal lerakott tojasokban 1évd embridk fejlettsége (35.-36.
stadium) atmeneti alakot mutatott a tojasrakoknal (31.-34. stadium) €s az elevensziiloknél (40.
stadium) tapasztaltakkal.

A témakorben felhalmoz6dé ismeretanyag kovetkezé mérfoldkove Guillaume és tarsainak
1997-es munkéja. A kutatds elvégzésének idején mar nagy ismeretanyag allt rendelkezésre a
faj eurazsiai elterjedési teriiletérdl, azonban tojasrakod populaciok minddssze a Pireneusok, a
Cordillera Cantabrica és Aquitaine tengerparti teriileteirdl voltak ismertek. A tanulmanyban
leszogezik, hogy a laboratériumi hibridizacios vizsgalatok eredményeképpen nagyon szoros

rokonsag feltételezhetd a faj tojasrako és elevensziild populacidi kozott. A kozeli rokonsagbol
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6k is arra kovetkeztettek, hogy az elevensziilés kialakulasa evolicids 1éptékben csak a
kozelmult eseménye volt a faj esetében, és ez feltételezhetden az utolsod jégkorszak idejére
eshetett.

A szerzok kutatdsukban nem csupan a délnyugati tojasrakd populaciokkal foglalkoztak,
hanem elméleteik tovabbi bizonyitdsa miatt a Bulgaridban ismert, akkoriban szintén
izolaltnak tartott Z. vivipara populaciokat is megvizsgaltdk. Kordbban semmilyen
ismeretanyag nem allt rendelkezésre a bulgariai populdcidok szaporodasmodjarol, ezért a
Pireneusok térségében €16 tojasrakd populacidkkal nagyjabol egy szélességi koron talalhatod
populacidk vizsgalata sziikséges volt ahhoz, hogy elméleteiket igazolni tudjak. Egy délkeleti
tojasrakod populacié megléte érdekes irdnyba terelte volna a jégkor utdn keletrdl szétterjedt
elevensziild vonallal kapcsolatos elképzeléseket, de foldrajzi szimmetria miatt sem tartottak
lehetetlennek egy 6si tojasrako vonal meglétét.

Kutatasaik soran nem csak az nyert bizonyitast, hogy a bulgariai magashegységekben €16
populéciok elevensziilok, hanem az is, hogy azok fehérjeelektroforézis vizsgalatok alapjan
rendkiviil hasonlitanak a francia elevensziilo populaciokra. Az ATA-100 all¢]l mind a francia,
mind a bolgar populécidkra egyarant jellemzd volt, mig az ATA-150 és ATA-200 allél
egyértelmiien a tojasrakd csoport sajatossaganak bizonyult. Eredményeik szerint a genetikai
tavolsag a francia és bolgar elevensziild populaciok kozott (Nei genetikai tdvolsag D=0.056)
mindossze a fele annak, ami a francia elevensziil6 és tojasrako populaciok kozott (D=0.102).
Odierna és tarsai (1998) mas megkozelitésben vizsgaltadk a Z. vivipara biogeografiajat.
Kupriyanova és Rudi (1990) kutatasa ota volt kozismert az a tény, hogy a Z. vivipara
kiilonboz6 foldrajzi 1éptékben elhelyezkedd populacion kariologiailag is jol elkiiloniilnek. Az
elevensziil populaciokban (a himek n = 36 akrocentrikus makrokromoszoméaval, a ndstények
n = 35, Z;Z,W nemikromoszéma-szerkezettel) két kiillonb6z6 nemi kromoszomat talaltak,
melyek elterjedése foldrajzi sajatossagokat is mutatott (Kupriyanova és Rudi 1990). Az egyik
tipus egykari W kromoszomaval rendelkezik, ezzel a kordbban Azsidban, Oroszorszag
eurdpai oldalan és a Karpatok északi részén talalt populaciok jellemezhetéek, valamint ezt a
W  kromoszomatipust mutattak ki a Z. vivipara pannonica alfaj Ausztriaban talalt
példanyaiban is. A masik tipus kétkara W kromoszémakat hordoz, ilyen populéciokkal
Eurdpa kozépso felében, Bulgariaban és Svédorszagban talalkoztak (Odierna et al. 1998).

Odierna és tarsai (1998) a kutatasba tobb, kariologiailag korabban nem, vagy alig vizsgalt
populacidt is bevontak a Pireneusokbol (tojasrakd populaciok) és az Alpok déli részébdl
(elevensziild populaciok). Megallapitottak, hogy mindkét helyrél szdrmaz6 mintakban a

himek 2n = 36, a néstények 2n = 35 kromoszomat mutattak. A kromoszomaszerkezetben
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azonban eltéréseket tapasztaltak, az Alpok déli részébdl szdrmazd egyedek kétkaru, a
Pireneusokbol szarmazéd egyedek egykaru W kromoszémaval rendelkeztek. Az eredmény
meglepd volt, hiszen egykart W kromoszoémat korabban csak Eurdpa keleti felébol mutattak
ki (bar a két egykaru W kromoszoéma kozott kiillonbségeket is talaltak a
heterokromatintartalomban).

Benoit Heulin ¢és tarsainak 1999-ben publikalt tanulmanya Oridsi ugrasnak szamitott a
témaban, a késobbi filogeografiai vizsgalatok alapjait fektettek le. Kutatasukban Guillaume és
tarsainak 1997-es megallapitasait vették alapul, azonban a pontosabb eredmények
reményében egy mitokondralis DNS szakaszt is bevontak a vizsgalatba: valasztasuk a nem
fehérjekodold 16s RNS gén egy 336 bazispar hosszisagh szakaszara esett.

A genetikai anyagot 6 tojasrakd és 16 elevensziild példanybol nyerték. A tojasrako
egyedek a Pireneusokbol és a Cordillera Cantabrica-bdl szarmaztak, az elevensziild példanyok
pedig francia, svdjci, cseh, bolgar, holland és svéd populacidkat képviseltek.

Az Osszesen 22 példany esetében 18 helyen talaltak kiilonbséget a vizsgalt génszakaszon.
Ebbdl 12 polimorf volt a tojasrakd csoportban, de monomorf az elevensziildben, 2
polimorfnak bizonyult az elevensziil6 csoportban, és 4 jelentett kiilonbséget a tojasrako és az
elevensziil6 csoportok kozott.

A 6 tojasrakoé gyikpéldany 3 elkiiloniilé haplotipust mutatott. Ezeket OH1, OH2 ¢s OH3
jeloléssel illették (=Oviparous Haplotype). A 16 elevensziild példany esetében 4 kiilonb6z6
haplotipust azonositottak, ezeket VH1, VH2, VH3 és VH4 kodokkal illették (=Viviparous
Haplotype).

A haplotipusok bootstrap agrajza hatarozottan alahuzta a Zootoca vivipara faj
monofiletikus jellegét (100% bootstrap érték), a tojasrako €s az elevensziild csoport azonban
vilagosan kiilonbozd éagra szakadt. Meglepd moddon az eredmények egyértelmlien nem
tdmogattdk a tojasrako haplotipusok monofiletikussagat (65%-os bootstrap értékkel) oly
mértékben, mint az elevensziildk esetében (95%-o0s bootstrap értékkel). Ugyanakkor ezzel
megerdsitették Guillaume és tarsainak (1997) eredményeit, miszerint a két csoport genetikai
szerkezete alapjan is hatarozott eltéréseket mutat.

Heulin és tarsainak eredményei is egyértelmii filogeografiai hézagot mutattak ki a
kontinens délnyugati részén 1€vo tojasrako csoport €s az elevensziild, a kontinens nagy részét
elfoglalé csoport kozott. Ez a tanulmény is ramutatott arra, hogy ez az aszimmetrikus
mintdzat azt bizonyithatja, hogy az elevensziilés a keleti populaciokban alakult ki és innen

terjedt el a jégkorszak utan.
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A kialakult képet 2000-ben egymastol fiiggetleniil két kutatds is felboritotta. Heulin és
tarsai (2000) valamint Mayer és tarsai (2000) egyarant ugyanarrol a jelentds felfedezésrol
publikaltak: Szlovénia magashegyi régioiban talalt Z. vivipara populaciok egyedei
tojasrakonak bizonyultak a vizsgalatok soran.

Heulin és tarsai 4 szlovén (és egy horvatorszagi) populacié egyedeit (n = 15) vizsgaltdk
laboratériumi terrariumi megfigyelések és az ATA enzim sajatossagai alapjan. A tojasok
lerakasanak folyamatat és a tojasok kikelését a laboratoriumban korabban tanulmanyozott
francia tojasrako egyedekkel és azok tojasaival hasonlitottak ossze.

Az elektroforézis vizsgalatok az ATA-150 és ATA-200 allélek jelenlétét mutattak ki,
melyek kordbban a délnyugat-eurdpai tojasrakd populacidkban is azonositottak. A
Horvatorszagbol szarmazd egyedek esetében nem tudtdk sem terepi, sem laboratoriumi
megfigyelésekkel igazolni, hogy tojasrakd populaciobol szarmaznak, de az ATA-150 és
ATA-200 allélek jelenléte ezeknél is arra utalt, hogy tojasrakoak.

A terrariumban lerakott tojasokban 1évé embriok a 30-32. stadiumban voltak. A tojasok
inkubacids ideje 22,5 °C-on 34,6+1,3 nap volt. 2 ndstény a tojasok lerakdsa utan ismét
parosodott és tijabb fészekaljat is lerakott.

A francia-spanyol tojasraké egyedekkel valdo nyilvanvalé hasonlosagok ellenére tobb
Iényeges kiilonbséget is megfigyeltek. A korabban vizsgalt francia tojasokban 1év6é embridok
atlagban szignifikansan fejlettebbek voltak a tojas lerakasakor, mint a szlovén tojasokban
lévok. Ez valoszinlileg megmagyardzza azt is, hogy a francia tojasok inkubécios ideje miért
volt rovidebb (28,6+1,8 nap) ugyanazon a hdmérsékleten. Mindez arra utal, hogy a szlovéniai
populécidk a ,tojasrakas-elevensziilés kontinuum” egy evolucios értelemben ,korabbi”
szakaszan foglalnak helyet.

Mayer ¢és tarsai (2000) szintén Szlovénidban, valamint a dél-ausztriai Karintidban
bukkantak tojasraké populdciokra. Kutatdsukban a tojashéj szerkezetét hasonlitottak Ossze a
francia-spanyol tojasrako populaciok tojashéjaval, valamint mitokondrialis DNS szakaszokat
1s vizsgaltak. A tojashéj szerkezetében nem taldltak lényeges eltéréseket a két csoport kozott,
azonban a szlovén populaciok tojashéjanak atlagos vastagsaga nagyobbnak bizonyult.

A genetikai vizsgalatokhoz a 12s rRNS gén egy 460 bazispar hosszusagu és a 16s rRNS gén
egy 410 bazispar hosszlisagu szakaszat valasztottdk ki. Megallapitottak, hogy a vizsgalt
szakaszok alapjan a délnyugat-eurdpai tojasrakd populaciok genetikailag kozelebbi
rokonsagban vannak az elevensziild populaciokkal, mint az Ujonnan felfedezett tojasrakéd

populacidkkal. Azt a kovetkeztetést vontak le, hogy az elevensziilés jelensége valosziniileg

crer
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tovabba javasoltak a szlovén és karintiai tojasraké populédciok alfaji szintre emelését Zootoca
vivipara carniolica néven.

Odierna ¢és munkatarsai (2001) a legujabb felfedezések tiikrében ismételt karioldgiai
vizsgalatokrol publikaltak. Ahogyan korabban is emlitettem, egy ideje mar kéztudott volt,
hogy a Z. vivipara evoltcioja soran egy részleges kariologiai esemény kovetkezett be: egy 6si
W nemi kromoszoma egy autoszémaval torténd fizioja miatt a ndstények kromoszémaszama
(2n = 35) eltér a himekétél (2n = 36) (Kupriyanova és Rudi 1990, Odierna et al. 1993, 1998).
A kromoszomaszerkezet a ndstényeknél igy 32 autoszoma + Z1;Z,W, a himeknél 32
autoszoéma + Z1Z,7,Z, (Kupriyanova és Rudi 1990, Odeirna et al. 1993, 1998). Azonban a W
kromoszéma ¢€s az autoszoma flizidja eldtti allapotra (2n = 36, a néstény allatoknal) nézve
eddig semmilyen bizonyitékot nem taldltak. A Szlovénidban felfedezett tojasrako
populaciokat is bevontak az 10j vizsgalatba, ami soran bizonysagot nyert, hogy ezek a
populaciok egy Osibb evolicios allomast képviselnek, mivel kromoszomaszamuk 2n = 36-nak
bizonyult mindkét nemnél, a himeknél 34 autoszéma + ZZ, a néstényeknél 34 autoszéma +
ZW kromoszomaszerkezettel. A szerzOk leszogezik, hogy a rendelkezésre allo adatok szerint
az elevensziilés nem nyugaton alakult ki, a legvaldszinlibb forgatokoényv az, hogy a frissen
felfedezett szlovén populaciok jatszhatnak ebben valamilyen szerepet.

A Kkétezres évek elejére igen sok informacié gyilt Ossze a Zootoca vivipara
biogeografidjaval kapcsolatban, azonban az ismeretanyag sziikségszeriien sok esetben még
tobb kérdést vetett fel, mint amennyit megvalaszolt. A morfoldgiai, 6koldgiai és kariologiai
ismeretek mellett sziikség volt egy olyan atfogd kutatdsra, amit a faj teljes elterjedési teriiletén
konnyedén Osszehasonlithatéva tette a populacidkat, igy egyes kutatasok ismét a genetikai
markerekhez nyultak. A molekularis filogeografia (Avise et al. 1987) alkalmas modszernek
tint az elevensziilés tanulmanyozasara ¢és ezzel Osszhangban a Zootoca vivipara
biogeografiajanak feltarasara (Surget-Groba et al., 2001).

Yann Surget-Groba ¢és munkatarsainak 2001-ben publikalt kutatdsdban a korabbi
kariologiai vizsgalatok (elsésorban Odierna és tarsainak 1998-as és 2001-es kutatasanak)
eredményeit ¢és Heulin ¢és tarsainak 1999-es mitokondridlis DNS  szekvencidk
Osszehasonlitdsdbol szarmazd megallapitasait vették alapul. A kromoszémamorfologiai
vizsgalatok ramutattak arra, hogy a Z. vivipara faj joval valtozatosabb, mint azt korabban
gondoltak (Odierna et al., 1998). Kideriilt, hogy a spanyol/francia tojasrakd populaciok, az
elevensziild nyugat-eurdpai, kelet-eurdpai és azsiai, valamint egyes kdzép-eurdpai populaciok
is sajatos kromoszomaszerkezettel birnak (Odierna et al., 1998, 2001). Ez a kiilonbség

felvetette azt a kérdést, hogy az elevensziilés tobbszor kialakult esemény is lehetett. Heulin és
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tarsai (1999) megallapitottdk, hogy a tojasrakéd és az elevensziilé populaciok kozott jelentds
kiilonbség tapasztalhato az altaluk vizsgalt mitokondriélis génszakaszon.

Surget-Groba ¢és tarsai (2001) joval nagyobb elemszdmmal (n = 144) dolgoztak, mint
Heulin és tarsai, valamint masik génszakaszt vontak be a vizsgalatba. Valasztasuk a cytokrom
b gén egy 406 bazispar hosszisagu szakaszara esett, valamint egy 23 bazispar hosszasagu
szakaszra az ehhez kapcsol6dd Glu-tRNS génbdl. A mintdk szlovén, spanyol, francia,
belorusz, roman, orosz, angol, svdjci, belga, holland, dan, svéd, cseh, olasz, lengyel, bolgar,
osztrak és magyar populaciokbol szarmaztak, tehat messze a legatfogobb addigi filogeografiai
kutatasnak szamitott a faj esetében.

A 429 bazisparon Osszesen 132 variabilis poziciot talaltak, az egyes haplotipusok kozotti
tavolsadgok 0,2 és 6,3% kozott varialtak. A haplotipusok filogenetikai vizsgalatdhoz MP
(maximum-parsimony) és NJ (neighbour-joining) analizist hasznaltak.

Az analizis erGsen tamogatta a Zootoca vivipara faj monofiletikus jellegét (p = 100 bootstrap
értékkel). A fajon beliil 5 kiilonb6z6 klad kiiloniilt el.

Az ,,A” kladot az OS betiikoddal jelolt haplotipus alkotta, ez a szlovén tojasrakod
populacidkat jelentette (ekkor még csak egy haplotipust ismertek ezen a kladon beliil). Mind
az MP, mind az NJ analizis agrajza esetében az els6 elagazas az OS haplotipus altal jellemzett

,»A” kladnal talalhat6, a mésik dgon foglalt helyet az 6sszes tobbi klad.

Ezek sorban:

,B” klad, a nyugati tojasrako populéciok OC és OF betiik6d haplotipusokkal.

,C” klad, az Ausztria és Magyarorszag hataran él6 elevensziilé Z. v. pannonica alfaj PA
betiikoddal.

»D” klad, az egykart W kromoszomaval rendelkezd keleti elevensziild populaciok VU
betiikoddal.

»E” klad, a kétkara W kromoszémaval rendelkezd nyugati elevensziild populdciok VB

betlikoda haplotipusokkal.

Az elevensziilé csoport (C, D és E kladok) monofiletikus természetét sem az MP, sem az NJ
analizis nem tdmogatta a Z. v. pannonica alfaj tisztazatlan pozicidja miatt. A nyugati és keleti
elevensziild kladok (D és E) viszont mindkét analizis szerint monofiletikusak.

A ,,B” kladon beliil két filogeografiailag jol elkiiloniild haplocsoport jelenik meg, az egyik
egy délnyugati elterjedésti csoport (ezeket jelolték OC koddal) a Cordillera Cantabrica és a
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Nyugati-Pireneusok teriiletér6l, valamint egy északkeleti csoport (OF koddal) Aquitaine
¢északi és a Pireneusok kozépso és keleti felébol.

Surget-Groba ¢és munkatarsainak (2001) kutatas eldtti hipotézise az volt, hogy a szlovén
tojasrako populacidk alkothatjak azt a vonalat - vagy annak a vonalnak legk6zelebbi rokonat -
, ahonnan az elevensziilés elterjedt. Ez a hipotézis a szerzok szerint ezekkel az eredményekkel
megddlt, hiszen az ,,A” klad a filogenetikai fa alapjanal kiilon 4dgra szakadt a tobbitdl. Ez az
eredmény egybevagott a korabbi kariologiai adatokkal is, hiszen ez a klad a
kromoszdmaszerkezetében is jelentésen eltér a tobbitdl (Odierna et al., 2001).

A kutatasban publikalt filogenetikus agrajzok topologidja azt mutatta, hogy az elevensziilés
valosziniileg csak egyszer alakult ki, valamint semmilyen bizonyiték nem tdmasztotta ald azt,
hogy ez visszafel¢ valaha is megtortént.

A kérdés tovabbra is az maradt, hogy hol taldlhatdo meg az a tojasrakd populécio, amibdl az
elevensziilés kialakult. Az egykartt W kromoszoma megléte a tojasraké nyugati (,,B”),
elevensziil6 kozép-europai (,,C”) és keleti (,,D’) kladban arra utalt, hogy az elevensziilés nem
nyugaton alakult ki, hanem inkébb egy keleti tojasraké klddban. Mivel a filogenetikai kutatas
szerint nem is a szlovén populaciokbol szarmazik, Surget-Groba-ék azt feltételezték, hogy az
ismeretlen tojasrako klad (egykara W kromoszémaval) mar kihalt, vagy pedig még keletebbre
él.

A filogenetikus torzsfa megerdsitette azt, hogy a W kromoszéma egykart formdja pleziomorf
jelleg, a kétkari forma pedig apomorf, ez nyilvanvaldan késébb alakult ki. A feltételezések
szerint egy pericentrikus inverzid okozta azt, hogy a W kromoszoma kétkarava valt
(Kupriyanova és Rudi 1990, Odierna et al., 1998). Heulin €s munkatarsai (1993) is azt
feltételezték, hogy Eurdpa nyugati felét késdbb kolonizaltdk az elevensziild populaciok,
melyek keleten fejlédtek ki. A nyugati elevensziild klddon (,,E”) belill két csoport
kiilonboztethetd meg, egy parafiletikus csoport, amely a klad legkeletibb el6fordulasi
teriiletein talalhat6 (Bulgaridban), illetve egy monofiletikus csoport, amely a kontinens
nyugati részén fordul eld.

Ugyan nem talaltak kdzvetlen kapcsolatot az elevensziilés kialakulasa felé a fajon beliil, a
frissen felfedezett tojasrako klad érthetd modon mégis a figyelem kdzéppontjdban maradt.
Yann Surget-Groba ¢s munkatarsainak 2002-ben publikalt kutatdsa kimondottan Z. V.
carniolica, azaz az ,,A” klad vizsgalatat helyezte elétérbe. A kutatas kiszélesitésének az adott
kiilonos jelentéséget, hogy Eszak-Olaszorszagban tijabb tojasraké populaciokat fedeztek fel —
nem csak a szlovén hatar kozelében, hanem attol nagy tavolsagra is, Lombardia-Piemonte

régioban, és érdekes modon nem csak hegyvidéken, hanem sikvidéki él6helyeken is.
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Surget-Groba és munkatérsai (2002) 14 populdciobdl szarmazé 124 egyedet vizsgéltak. Ot
populacié Eszaknyugat-Olaszorszagbol, két populacio Eszakkelet-Olaszorszagbol és hét
populacié Szlovéniabol szarmazott. A legfobb kérdés az volt, hogy a frissen felfedezett
tojasrakd populaciok milyen rokonsagi kapcsolatban allhatnak a Z. v. carniolica alfajjal. A
kutatds eszkozéiil ismét a mitokondridlis genomot valasztottdk. A citokrom b gén 408
bazispar és a hozza kapcsolodd Glu-tRNS gén 21 bazispar hosszisagu szakaszaval korabban
mar sok tapasztalatot szereztek a kiilonbozo kladok vizsgalatanal, igy ebben a kutatasban is
ezeket hasznaltak fel. A maximum parsimony torzsfa felrajzolasdhoz a korabbi kutatasbol
(Surget-Groba et al., 2001) szarmazo szekvenciakat is felhasznaltak, a VB haplocsoportbol
(,LE” klad) és a VU haplocsoportbol (,,D” klad) négy haplotipust, az OC ¢és OF
haplocsoportokbdl (,,B” klad) ketté-kettd haplotipust.

Az eredmények egyértelmiien igazoltdk, hogy a szlovén és az Ujonnan felfedezett
olaszorszagi tojasrakd populaciok ugyanabba a kladba tartoznak, igy az 01j haplotipusokat is
OS betiikoddal jeloltek. Megallapitottak, hogy az eddig ismert egyetlen haplotipus (OS1) nem
csak Szlovéniaban, hanem Eszak-Olaszorszag keleti felében is eléfordul. Ezen kiviil még hat
kiilonb6zd haplotipust azonositottak, amik tobb meglepetéssel is szolgaltak. Az ) OS2-es
haplotipust az olasz/szlovén hatdr mentén azonositottdk, mind az olasz, mind a szlovén
oldalr6l. A maradék 6t haplotipus viszont mind egy-egy populaciot jellemzett, ezzel
bebizonyosodott, hogy Olaszorszagban sokkal nagyobb genetikai diverzitassal van jelen ez az
alfaj (klad), mint Szlovéniaban. A centralis haplotipusnak az OS7-es bizonyult (a P6-siksagrol
szarmazo populacid), minden tovabbi haplotipus innen vezethetd le mind nyugati, mind keleti
iranyba. Mindebbdl azt a kovetkeztetést vontak le, hogy ez a haplotipus egyben a legdsibb is,
tehat a klad eredete nem Szlovénidhoz kotddik.

Ezt az is bizonyitja, hogy a genetikai diverzitas joval magasabb Eszak-Olaszorszagban,
mint Szlovénidban a Z. v. carniolica alfajon beliil. Az eredmények szerint Eszak-Olaszorszag
nyugati részén taldlhatd tojasrakd csoportban a nukleotid diverzitds joval magasabb (m =
1,03%), mint a Szlovénidban és Eszak-Olaszorszag keleti felében talalhatd csoportban (m =
0,06%). Ez megfeleltethetd azoknak az elméleteknek is, melyek szerint az Osi allapotu
polimorfizmus jobban jellemzi a refugiumteriileteket, mig a késébb kolonizalt teriileteken a
variabilitds csokkenésével vagy elvesztésével kell szdmolni (Austerlitz et al. 1997, Surget-
Groba et al. 2002). Surget-Groba és munkatarsai (2002) igy arra a kovetkeztetésre jutottak,
hogy Szlovéniat egy ,,fiatalabb” haplotipus csak késdbb kolonizalta.

Surget-Groba és munkatarsai (2002) tanulmanyukban arra is felhivjak a figyelmet, hogy

amig a Pireneusokban taldlhato tojasrakod populaciok Okologiailag izolaltak az elevensziild
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VB haplocsoporttdl, addig az észak-olasz és szlovén, Alpokban €16 tojasrakd populéciok
feltehetéen kontaktzonakat alakithattak ki az ¢északabbra el6forduld elevensziild
populaciokkal. Kutatdsukban tovabba ismét ravilagitottak arra, hogy a keleti tojasrako ,,A-
klad” tojasai valamivel vastagabb héjuak és az embridk fejletlenebbek, mint a nyugati
tojasrako ,,B-kladéi”.

A kovetkezd jelentds kutatds ismét a kromoszoma-analizis teriiletérdl érkezett. Jellegében
hasonléan komoly eredményekrdl szamolt be, mint az el6zdek, és a filogeografiai vizsgalatok
elorehaladtaval egyre érdekesebbnek tetsz6 K6zép-Eurdpara iranyitotta a figyelmet.

Odierna és munkatarsai (2004) a magyarorszagi Ocsa melldl szarmazd populacio egyedeit
(egy him és két ndstény) vizsgaltak meg és meglepd eredményeket kaptak. A W kromoszoma
¢és az autoszoma fuziodja eldtti allapotra (2n = 36, a ndstény allatoknal) nézve eddig csupan a
Z.v. carniolica esetében talaltak példat (Odierna et al., 2001), ami egyértelmiien az alfaj (mas
szoval az ,,A” klad) 6si jellegét bizonyitja (Odierna et al., 2001). Ugyanakkor az 11j vizsgalat
ramutatott arra, hogy az Ocsa melll szarmazo egyedek esetében ehhez hasonldéan mindkét
nemnél egyarant 2n = 36 a kromoszémak szama.

Mivel az Ocsai populacié egyértelmiien elevensziild (Puky et al., 2004), Odierna ¢és
munkatarsai (2004) az eredmények tiikkrében azt az elméletet allitottdk fel, hogy az
elevensziilés kétszer alakult ki, egyik esetben az 6csai populdcidban, a masik esetben pedig
valahol a tobbi klad egyikében.

Ugyan a ’90-es évek masodik felétdl tobb kutatas is felkavarta a tojasrakéas-elevensziilés
evolucios folyamatardl alkotott nézetek allovizét, egyik sem tudott meggy6z6 bizonyitékkal
eléallni a leglényegesebb kérdéseket tekintve. A legklasszikusabb allaspont Szerint az
elevensziilés ugyan szamtalan alkalommal alakult ki a pikkelyes hiillék evoltcioja soran, de a
forditott atalakulds lehetetlen vagy rendkiviil ritka (Tinkle és Gibbons 1977). Ezt a
tradiciondlis elméletet kezdték megdonteni tobbek kozott de Fraipont és munkatirsainak
(1996, 1999) valamint Smith és munkatdrsainak (2001) munkéi, melyeket tobben is biraltak
példaul a helytelen modszer vagy a kis elemszam miatt (Blackburn 1999, Shine és Lee 1999).
Mindenesetre egyre tobb kutatd foglalt allast amellett, hogy visszafelé irdnyt (azaz
elevensziilésbdl tojasrakd forma kialakuldsa) tranzicid is lehetséges €s ez szamtalan esetben
meg is torténhetett az evolucid soran (Schulte at al. 2000, Surget-Groba et al. 2006).

Yann Surget-Groba és munkatarsainak 2006-ban publikalt kutatasdban kozponti szerep
jutott ennek az elképzelésnek, az elevensziild gyik evolicids és filogeografiai kutatasanak
legfontosabb lépcséfokan. Minden korabbindl nagyobb szabasu filogenetikai vizsgalatukban

igyekeztek elkeriilni a korabbi kutatdsokat ért kritikdkat, ezért joval nagyobb tertiletrdl
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szarmaz0, ¢s szamadatait tekintve is nagyobb elemszdmmal dolgoztak, mint korabban barki,
kutatasukban tobb és hosszabb génszakaszt hasznaltak fel. Mintaik kozott frissen felfedezett
azsiai ¢és kozép-eurdpai populacidk is szerepeltek, ez utobbiak fontossagat kiilon
hangsulyoztak azzal a kijelentéssel, hogy a genetikai diverzitas a korabbi vizsgalatok szerint
Ko6zép-Eurdpaban a legnagyobb.

A kutatashoz Osszesen 142 populaciobol vettek mintdkat mintegy 522 egyedbdl (71

populaciobdl kozvetlen megfigyelési eredmények is rendelkezésre alltak arra vonatkozodan,
hogy a populacio tojasrako vagy elevensziilo). Kiilcsoportoknak — csaktigy, mint korabban —
két fajt, a Podarcis muralis-t és a Lacerta bilineata-t valasztottak ki.
A molekularis genetikai vizsgélatokhoz a mar korabban is hasznalt szakaszokhoz fordultak,
de ezattal kett6hoz is: a 429 bp hosszsag szakaszhoz (23 bp Glu tRNS és 406 bp citokrom
b), melynek segitségével mind az 522 egyed haplotipusat meghatarozhattak az el6z6 kutatas
tikrében (Surget-groba et al. 2001), valamint felhasznaltak egy koriilbeliil 500 bp (a
haplotipustdl fliggden 479-484 bp) hosszusagu szakaszt a 16S rRNS génbdl. Hogy a vizsgalat
még pontosabb legyen, az egyetlen példany altal képviselt haplotipusok (N = 48) tovabbi
vizsgalatahoz a teljes citokrom b gént is felhasznaltak.

A vizsgalat szamtalan 1jdonsaggal szolgalt a szerzék 2001-es eredményeivel
Osszehasonlitva. A nagyobb elemszamnak koszOonhetéen nem csak tobb klad filogenetikai
populéciok (példaul Ocsa térségébél) vizsgalataval, melyekrdl Odierna és munkatarsai (2004)
1s beszamoltak korabban.

Az eredmények alapjan tehat tovabbra is két tojasrako, de korabbiakkal szemben négy
elevensziild kladot tudtak megkiilonboztetni a fajon beliil, a kladokon beliill tobb j

haplotipust azonositottak:

1. ,,A” klad: keleti tojasrakéd csoport (OS betiikoddal) hét haplotipussal. Ez a vonal a Z.
vivipara carniolica alfajjal (Mayer et al., 2000) egyezik meg. Populacioi
Olaszorszagban, Szlovénidban, Ausztria déli részén, Szlovénidban és Horvatorszag
egyes Szlovéniaval hataros teriiletein fordulnak elé.

2. ,,B” klad: nyugati tojasrako csoport (OC és OF betlikoddal) nyolc haplotipussal. Ezen
populaciok a Pireneusok ¢és a Cordillera Cantabrica mentén ¢élnek Dél-
Franciaorszagban és Eszak-Spanyolorszagban.

3. ,,C” klad: elevensziild csoport (PA betiikoddal) két haplotipussal. Eszakkelet-Ausztria

¢s Magyarorszag Fertd menti és hansagi teriiletei (6sszesen 6t populéacidt vizsgaltak).
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4. F” klad: az ujonnan felfedezett elevensziild csoport (VH betiikoddal) két
haplotipussal. A magyarorszagi Duna-Tisza kozérdl és Délkelet-Ausztriabol szarmazo
négy vizsgalt populacioval feleltethetdé meg.

5. ,,D” klad: a keleti elevensziild csoport (VU betlikdddal) kilenc haplotipussal.
Rendkiviil elterjedt csoportrol van szo6, populacidi Magyarorszag keleti részétol
Azsiaig élnek.

6. ,E” klad: a nyugati elevensziild csoport (VB betiikoddal) htsz haplotipussal.
Populaciéi Nyugat-Eurdpaban élnek, valamint egy kiilonalldo csoport Bulgariaban és

Szerbiaban.

Minden vizsgalt Z. vivipara haplotipus monofiletikus csoportot alkotott. Az ,,A” klad (Z. v.
carniolica) a Maximum Parsimony agrajz alapjanal foglalt helyet, a masik agon az Osszes
tobbi haplotipussal. Ez utobbi csoport két nagy agra szakadt, az egyiken a két kdzép-eurdpai
elevensziild és a nyugati tojasrakd, a masikon a nyugati és a keleti elevensziild vonal
talalhat6. Jol lathatban sem a tojasrakod, sem az elevensziild csoportok nem képeztek
monofiletikus vonalat, s6t, a nyugati tojasrak6 klad a ,C” elevensziild klad
testvércsoportjanak bizonyult, a kettd egyiittese pedig az ,F’ elevensziilo klad
testvércsoportjanak. A ,,B” + ,,C” + F” kladok monofiletikussagit erésen tamogatta az
analizis, és a ,,D” +,,E” kladok is monofiletikusnak bizonyultak (5. dbra).

A szerzOk korabban Ugy gondoltdk, hogy az elevensziild kladok monofiletikusak és az
Ezen Uj ismeretek birtokdban korabbi elméletiiket elvetették és tobb 0 forgatdkonyvet is
felvazoltak.

Az els6 forgatokonyv szerint az elevensziilés csak egyszer alakult ki, de ezt egy reverz
atalakulas kovette, ami a nyugati tojasrakod kladot hozta létre (,,B” klad). A masodik
forgatokonyv az elevensziilés harom elkiilontilt kialakuldsaval szamol, az elsé a ,,C” klad

esetében, a masodik a ,,D” + ,,E” klad, a harmadik pedig az ,.F” klad esetében.
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Clade C: Central Viviparous I
(Austria and Hungary: 4549)

l Clade F: Central Viviparous Il
¢ | (Austria and Hungary: 139-142)

Clade A: Eastern Oviparous
(Italy, Austria and Slovenia: 1-29)

Podarcis muralis

Lacerta bilineata

5. abra: Az egyes haplotipusok és kladok Maximum Parszimoénia torzsfaja (Surget-Groba et
al. 2006)

Kupriyanova és munkatarsainak 2006-ban publikalt kutatdsdban a kromoszoémamorfologia
oldalarol is megvizsgaltak ezeket az elméleteket. Mintaikat 6 osztrdk és 1 németorszagi
populacidbol gylijtottek be. Megallapitottak, hogy a kromoszémamorfologia oldalarél nézve a
térség nagyon diverz. Munkajuk soran tobb kladot is azonositottak. Eszrevételiik szerint
kutatasuk is megerdsitette azt a hipotézist, hogy az elevensziilés kialakuldsa tSbbszori
esemény volt a faj evollcidja soran. A legvaldsziniibb forgatokonyviik azt valoszinisitette,
hogy az egyik ilyen atmenet egy 2n=36, ZW kromoszomaszerkezettel rendelkezd tojasrako
populacidban ment végbe (mint amilyen a tojasrako Z. v. carniolica Olaszorszagban és
Szlovéniadban), a masik pedig egy 2n=35, Z;Z,W szerkezetliben (mint amilyen a tojasrakd
populaciok a Pireneusokban és a Cordillera Cantabrica-ban). A szerzOk szerint a

kromoszomaszerkezet kutatdsa soran szerzett ismeretek nem tamogatjak a reverz atalakulést.
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Arribas 2009-ben morfoldgiai kutatasainak eredményeit hozta nyilvanossagra, melyeket az
elevensziil6 gyik cantabro-pireneusi populdcidiban végzett el. Vizsgalatai egyértelmiien
alatamasztottak a korabbi genetikai vizsgalatok eredményeit is, ezért a populaciok vizsgalatat
egy Uj alfaj leirasaval egészitette ki, ami tulajdonképpen a ,,B” (azaz nyugati tojasrako)
kladnak feleltetheté meg. Az 0j alfaj a Zootoca vivipara louislantzi nevet kapta (Arribas
2009).

Lindtke ¢és munkatarsai 2010-ben irtak tojasrakdé ¢és elevensziildé populaciok
kontaktzonaival kapcsolatos kutatasaik eredményeir6l. Surget-Groba és munkatarsai mar
2002-ben felhivtak a figyelmet arra, hogy bar a Pireneusokban €16 tojasrakd populaciok
okologiailag izolaltak a kontinens nyugati részén eléforduld elevensziilé populacioktdl, az
Alpokban feltehetéleg kontaktzonakat alakithattak ki a Z. v. carniolica tojasrako és a Z. V.
vivipara elevensziilé6 populaciéi, azonban erre mindezidaig semmilyen bizonyitékot nem
talaltak.

A szerz6k 37 ,,vemhes” nOstényt gylijtottek be Karintiaban, a feltételezett kontaktzonaban. Az
allatokat ezutan terrariumban tartottdk megfigyelés alatt, a lerakott tojasokat vagy vilagra
hozott fiatal allatokat pedig begytlijtotték tovabbi vizsgalat céljabol.

Az eredmények megerdsitették a természetes uUton torténd hibridizacid lehetdségét. A 37
nbstény kozil ugyan egy példany megtermékenyitetlennek bizonyult, azonban tobbi 36
ndstény fészekaljdnak vizsgalata hatdrozott eredményeket mutatott. 14 példany esetében
lehetett szabalyos (azaz ez esetben a carniolica alfajara jellemz6) tojasrako reprodukcios
modrol, 20 esetében pedig elevensziilésrdl beszélni. Két ndstény altal lerakott tojasok a
tovabbi vizsgéalatok soran atmeneti jelleglinek bizonyultak, csakugy, ahogyan korabban a
terrariumi kisérletek esetében (Arrayago et al. 1996).

A tojasrako ndstények altal lerakott tojasokban 1évé embriok fejlettsége atlagosan 31,5-0s volt
(30,5 ¢és 32,5 szélsoértékekkel), a hibrid embrioke pedig 34,5 és 35,5. Ebbdl kovetkezden az
utobbiak inkubacios ideje is rovidebbnek bizonyult.

A tojashéjak szerkezetének vizsgalata ezzel 6sszevagd eredményeket hozott. A hibrid tojasok
héja joval vékonyabb volt (22,0-28,8 um), mint a szabalyos tojasrakok altal lerakottaké (70,4-
78,3 um).

Heulin és munkatarsainak 2011-ben megjelend publikaciojaban a ,B” klad két
haplocsoportjat vizsgaltdk meg kozelebbrdl. Mitokondrialis DNS (Cyt b) szakaszok alapjan
megallapitottak, hogy az OF és OC csoportok (,,szubkladok™) kézott az utolsé jégkorszakban
erteljesen eljegesedd Pireneusok képezett 0kologiai barriert, ennek lett eredménye a két

haplocsoport 1étrejotte a klddon beliil. A jégkorszak elmultaval a hegylanc gleccserei
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visszahuzddtak, ezért jelenleg a magashegység nem képez akadalyt a populaciok
terjeszkedésének. A Nyugat-Pireneusokban a kutatok felfedeztek egy nagyon keskeny
kontaktzonat is. A publikacidban a szerzok egy térképet is kozoltek: a faj haplocsoportjainak
elhelyezkedése ¢€s elterjedése figyelheté meg ezen az dbran a tudoményos kutatasok legujabb
eredményeinek figyelembevételével.

Mila és munkatarsai szintén a cantabro-pireneusi populaciokat vizsgaltak (Mila et al.
2013). Kutatidsaikhoz a citokrom b gén mellé az AFLP markert is bevontak. Két 1j
kontaktzonat irtak le az OC és OF csoportok kozott, valamint részletesen foglalkoztak a
Pireneusok barrier-szerepével is.

A japan Zootoca vivipara populaciok genetikai vizsgalataval foglalkoztak Takeuchi és
munkatarsai, eredményeikrdl 2013-ban publikaltak. Kutatasukhoz a mitokondridlis citokrom b
gént valasztottdk. Megallapitottak, hogy a japan populaciok genetikai diverzitasa rendkiviil
alacsony, minddssze egyetlen haplotipust azonositottak a harom helyszinrél begytijtott 24
mintdbdl. Ez a japan haplotipus a vizsgalt szakaszon minddssze egy nukleotid kiillonbséget
mutat az orosz ¢és a (tobb mint 7000 kilométer tdvolsagban azonositott) fehérorosz VU1 ¢és
VU3 haplotipusokkal. Ezek az eredmények egy rendkiviil gyors expanziot feltételeznek, ami
az utolsé jégkorszak elmtltaval ment végbe Eurdpa feldl Azsia keleti pereméig (Takeuchi et
al. 2013). A szerzOk szerint a faj azon a szarazfoldi hidon kolonizalta Japant, ami
jégkorszakban jott létre a Szahalin-szigeteken keresztiil Hokkaido és a szarazfold kozott
(Takeuchi et al. 2013).

Horvathova és munkatarsai 2013-ban publikaltadk eredményeiket. Kutatisukban arra
keresték a valaszt, hogy a faj kiilonb6zd populacioil kozott tapasztalhatdo nagy testméretbeli
variabilitast milyen kornyezeti tényezOk okozzdk. Vizsgalataik eredménye szerint a nyari
aktiv id6szak hossza eredményezi a kiilonbségeket, és nem a kornyezet hdmérsékleti értékei.
Vizsgalataikat filogenetikai kutatdssal is kiegészitették. Ezen eredmények koziil az egyik
legfontosabb az, hogy a Bosznia-Hercegovinaban gytijtétt mintaik a VB, azaz a nyugati
elevensziilé haplocsoport, ,,E”-klad jellegzetességeit mutattak.

A kozelmult legfontosabb filogenetikai kutatdsi eredményeit 2014-ben jelentették meg,
Cornetti és munkatarsai a Keleti-Alpok olaszorszagi szakaszan kutattak a Z. v. carniolica alfaj
genetikai mintazatat. Vizsgéalatukhoz 200 egyedbdl vettek szovetmintdkat, a genetikai
vizsgalatokhoz a citokrom b mitokondrialis gén egy szakaszat, valamint 64 egyed esetében
harom nukledris gént valasztottak ki. Vizsgdlataikban eldszor alkalmaztak nuklearis DNS
markereket a faj kutatasa soran. A vizsgalatokat kiegészitették 17 Z. v. louislantzi egyed és 11

tovabbi valtozatos geografiai régiokbol szarmazé Z. vivipara egyed vizsgalataval is.
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Eredményeik megerésitették a carniolica alfaj monofiletikus jellegét, valamint a kutatas
feltarta, hogy az alfaj evolucios ledgazdsa mintegy 4,5 millio évvel ezel6tt ment végbe. A
szerzOk ennek ismeretében kijelentik, hogy az alfaj 6nallé evolicids egységet képez az
elkiiloniilés hosszu evoltcios torténetével (Cornetti et al. 2014). (Erdekes adalékként emlitem
meg azt, hogy bar a szerzék eredményeikkel kapcsolatban nagyon évatosan fogalmaztak,
Larissa Kupriyanova 2014-ben publikalt cikkében olyan kontextusban hivatkozik erre a
kutatasra, miszerint az alfaj hamarosan faji statuszba emelkedhet. Ez a jelen kutatdsomat is
komolyan érintheti.)

Kupriyanova ¢és munkatarsai 2014-ben skandindv populaciok kromoszoémamorfoldgiai
vizsgélatarol publikaltak. A szerzdk elOszor taldltak olyan populaciokat a Baltikumban,
melyek a szerzok altal ,orosz formanak™ nevezett kromoszomamorfologiai egységbe
tartoztak, ez a forma a VU haplocsoportnak, azaz a ,,D” kladnak feleltetheté meg. Tovabba
kontaktzonakat is azonositottak a ,,nyugati forma” (azaz a VB haplocsoport, ,,E” klad) és az
,»orosz forma” kozott. Eredményeik kozott emlitésre mélto, hogy Finnorszagban az ,,orosz”,

mig Eszak-Svédorszagban mindkét format azonositottik (Kupriyanova et al. 2014).

2.4. Az elevensziil6 gyik eddigi kutatasi eredményeinek rovid osszefoglalasa

Kléd ”A” ”B” ”C” ”D” ”E” ”F”
Szaporodasi o o v v v v
forma
Betiikod 0S OC/OF PA VU VB VH
2n 3/9 36/36 36/35 36/35 36/35 36/35 36/36
Szexkro,mosz()ma m M M M M m
merete
Szexkromoszoma
szerkezete ZW Z1Z,WN Z,1Z,WN Z,Z,WN Z1Z,WN ZW
Szexkromorsz.oma- a a, alst st, alst a sm a
morfolégia
Kariotipus-forma 1. 2. 2. 2. 2. 1.
Z.\.
: Z. V. Z.v. vivipara Z.v. Z.v. Z.v.
Alfaj - . . - o -
carniolica | louislantzi (Z.v. vivipara | vivipara | vivipara
pannonica)

1. tablazat: az egyes kladok 0sszefoglalo tablazata. Jelmagyarazat: o=tojasrako,
v=elevensziilo, m=mikrokromoszéma, M=makrokromoszoma, a=akrocentrikus,
st=szubtelocentrikus, sm=szubmetacentrikus (Heulin et al. 1993, 2000, Mayer et al. 2000,

Surget-Groba et al. 2001, 2006, Kupriyanova et al. 2014, Arribas 2009).
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1. LA” Kklad:
Populécioi Olaszorszagban, Szlovéniaban, Ausztria déli részén, Szlovénidban és
Horvatorszag egyes Szlovéniaval hataros teriiletein fordulnak el6. (6. dbra)

2. B”Kklad
A két szubklad populacioi a Pireneusok és a Cordillera Cantabrica mentén, valamint
Aquitaine régié atlantikus partvidékén élnek Dél-Franciaorszagban és FEszak-
Spanyolorszagban. (6. dbra, 12-13. dbra)

3. ,C” klad:
A klad populaciéi Eszakkelet-Ausztria és Magyarorszag Ferté menti és hansagi
teriiletein  fordulnak el6. A korabban Z. v. pannonica néven ismert alfaj
1étjogosultsagat ujabban megkérddjelezik (Arribas 2009), mivel az eredetileg
,»Sztyeppi forma”-ként azonositott alfajt a kelet-szlovakiai Botany-ban irtak le eldszor
(Arribas 2009). Ez a foldrajzi megjelolés VB haplocsoport elterjedési teriiletén
talalhato, igy a modern filogenetikai osztdlyozas szerint nem megfeleltethetéek
egymassal (Arribas 2009) annak ellenére, hogy a szerzék egy része egyértelmiien a
Fert6-medencére és az Alpok keleti peremére (Semmering kornyéke) értelmezi a
pannonica alfaj elterjedését (Surget-Groba et al. 2006, 2011, Kupriyanova 2006,
2014). (6. dbra, 11. abra)

4. ,LD” klad:
Rendkiviil elterjedt csoportrdl van szd, populdcidi Magyarorszdg keleti részétdl
Azsian keresztiil egészen Japanig fordulnak eld (Surget-Groba et al 2006, Takeuchi et
al. 2013). Eszakon a Baltikumon keresztiil Svédorszag északi részéig azonositottak
(Kupriyanova et al. 2014). Kupriyanova (2014) ,,orosz forma”-ként emliti. (6. dbra, 7-
10. abra)

5. LE” klad:
Populacidi Eszak- és Nyugat-Eurépaban élnek, valamint egy kiilonallé csoport a
Balkan-félszigeten fordul eld. Kupriyanova (2014) ,,nyugati forma”-ként emliti. (6.
dbra, 14. dbra)

6. .F” klad:
A magyarorszagi Duna-Tisza kozérdl és Délkelet-Ausztriabol ismert kiilonleges klad,

melyet Arribas 2009-ben ugy emlit, mint ,,a carniolica elevensziil6 variansa”.(6. dbra)
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6. Abra: Az egyes haplocsoportok elterjedési térképe (Heulin et al. 2011) (OS="A" klad,
OC+OF="B” klad, PA="C” klad, VU="D” klad, VB="E” klad, VH="F" klad).

7. Abra: Elevensziil6 gyik (Zootoca vivipara, LICHTENSTEIN 1823), ,,D” klad, Batorliget
(Dr. Puky Miklos felvétele)
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8. Abra: A ,,D” klad él6helye Batorligeten (Dr. Puky Miklos felvétele)

9. Abra: A ,,D” klad él6helye a Hargitan (Keleti-Karpatok) (A szerzé felvétele)
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11. Abra: Elevensziilé gyik (Zootoca vivipara, LICHTENSTEIN 1823), ,,C” klad, Hansag (A
szerz0 felvétele)
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12. Abra: Elevensziilé gyik (Zootoca vivipara, LICHTENSTEIN 1823), ,,B” klad, Aubisque-
hago (Pireneusok) (A szerzd felvétele)

13. Abra: A ,,B” klad él6helye a Tentes-hago alatt (Pireneusok) (A szerz6 felvétele)
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14. Abra: Az ,,E” klad él6helye a Giau-hagon (Dolomitok) (A szerzd felvétele)
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3. Célkitiizés

A téma alapos kutatasahoz az alabbi célokat tliztem ki:
l. A faj elterjedésével kapcsolatos ismeretanyag bovitése - j populaciok felkutatasa
Il. A faj filogeografiai vonatkozasu elterjedési térképeinek aktualizaldsa genetikai
vizsgalatok segitségével, kiilonds tekintettel az alabbi témakdrokben:
1. Az ,,F” klad (VH haplocsoport) dél-dunantuli ,,folyosoja”
2. Az ,,E” klad (VB haplocsoport) balkani ,,folyosoja”
3. Egy keleti 0si (tojasrako) - eddig ismeretlen - klad felkutatasa
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A mintavételezés 2002 és 2012 kozott zajlott le és mintegy 18 populdcio 161 egyedét

érintette a Karpat-medencében. Mintaink Magyarorszagon beliil a Hansagbol, a Duna-Tisza

kozérdl és az orszag északkeleti rész€bdl, valamint Erdély kozép- és magashegységi régidibol

szarmaznak (2. tablazat).

Populacié Orszag n
1 | BGsarkany Magyarorszag 2
2 | Lébény Magyarorszag 3
3 | Kiskérés 1 Magyarorszag 2
4 | Kiskéros 2 Magyarorszag 3
5 | Batorliget Magyarorszag 10
6 |sénys Magyarorszag 10
7 | Fulsp Magyarorszag 7
8 | Garbolc Magyarorszag 7
9 | csaroda Magyarorszag 5
10 | Broscauti Romania 12
11 | Transfagarasan/ Transzfogaras Romdnia 13
12 | Frumoasa/ Csikszépviz Romania 11
13 | Lacul Sfanta Ana/ Szent Anna-t6 Romania 10
14 | Muntii Gurghiu/ Gorgényi-havasok Romania 14
15 | Muntii Semenic/ Szemenik-hegység Romania 13
16 | Muntii Tibles/ Cibles Romania 10
17 | Predeal Romania 15
18 | stana de vale Romania 14

2. tablazat: Mintavételi helyek és mintaszamok

A 15. dbran a mintavételi helyeket térképen abrdzoltam. A korabban publikalt (Surget-

Groba et al. 2001, 2002, 2006) adatok megjelenitése a 3. tdbldzatban §sszefoglalt sorrendben

tortént.

A mintavételi helyek kivalasztasanal elsddleges szempont volt az, hogy a gytijtési

munkdkat a kordbbi kutatasokkal (Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006) 6sszhangba allitsuk,

illetve hogy minden ismert elterjedési teriiletrdl gyUjtsiink. A kutatasi eredmények

pontositasara vald torekvés miatt a keresést olyan teriiletekre is kiterjesztettiik, ahol eddig

nem talaltdk meg a faj egyedeit. Ennek eredményeként 0ij populacioit sikeriilt megtalalni a

Duna-Tisza kozén és Kelet-Magyarorszdgon egyarant.
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15. abra: Mintavételi helyek térképes megjelenitése. Zold/piros korongok: sajat mintak, kék/sotétkék korongok: korabban publikalt kutatasok
mintavételi helyei (Surget-Groba et al. 2001, 2006). Sorszamok magyarazata: 2. és 3. tablazat. (Forras: Google Maps — maps.google.com és
ScribbleMaps — www.scribblemaps.com).
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A Hansagban a korabbi gytijtések helyszinétdl keletebbre, a Duna-Tisza kozén délebbre
zajlott a mintavétel.

Kelet-Magyarorszagon mind észak-déli, mind kelet-nyugati iranyban szélesebb savot
mintaztunk meg. Erre azért volt sziikség, hogy a Heulin és munkatéarsainak 2011-ben publikalt
elterjedési térképén szerepld, az észak-nyugat eurdpai €és a balkani VB haplotipusokat (E-
klad) 6sszekoto ,,hid” 1étezését ala tudjuk tdmasztani — illetve meg tudjuk cafolni.

Az erdélyi teriileteken az el6z6 kutatasok altal elkeriilt helyszinekre koncentraltunk. Egyik {6
iranyvonalunk volt Romania nyugati részének 0sszes ismert populdciojabol gyijteni, hogy a
fent emlitett 6sszekottetés nyomait megtalaljuk az ,,E”-kladban, azonban 0j populaciokat itt
nem sikeriilt talalni (Covaciu-Marcov et al. 2008). Masik kiemelten fontos teriiletiink a Déli-
Karpatok ¢és a Keleti-Karpatok déli része volt. Ennek az volt az oka, hogy tobb korabbi
kutatas (Guillaume et al. 1997, Surget-Groba et al. 2001) altal sejtetett, de eddig meg nem
talalt keleti Osi klad meglétére kerestiink bizonyitékokat. Az ,,A”-klad megtaldlasdval az
érdeklédés ugyan elhalt ezzel kapcsolatban, azonban Surget-Groba és munkatarsai 2001-ben
publikalt kutatdsukban nem tartottdk lehetetlennek egy, még az ,,A” kladnal is keletebbre
elhelyezkedd 0Osi csoport meglétét (ahol akar az elevensziilés is kialakulhatott). Mivel
Torokorszag északi részének magashegységeiben ¢és a Kaukdzusban nem ismertek
elevensziilo gyik populaciok, erre utaldo nyomokat csak a Déli- és a Keleti-Karpatokban

talalhattunk.

Ferto6 to
OCS&
Bétorliget
Fabianhaza
Mand-Fiilesd
Tarpa
Marghita
Valdeasa
Oradna
Eremitu
Retyezat
Sureanu

I
Sl BloloNolug|bw(Ne

3. tablazat: Korabban publikalt adatok mintavételi helyei (Surget-Groba et al. 2001, 2006)

A szdvetmintakat a farok végének kb. 1 cm-es lemetszésével nyertiik. A 2002-2003-ban
Erdélyben gylijtott mintakat 95%-0s, a 2010 és 2012 kozott begylijtott magyarorszagi
mintakat 99,7%-0s etanolban taroltuk.
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4.2. DNS kivonas

A DNS kivonasat Sigma-Aldrich GenElute Mammalian Genomic DNA Miniprep Kit-tel
végeztem. A kivonds soran a gyartdé ,,Rodent Tail Preparation” protokolljat kovettem. A
mintakbol egy kivonas alkalmaval maximum 3-4 mm-es darabokat hasznaltam fel. A mintak
proteinaz-K enzim segitségével végbemend emésztddési folyamata 5-6 6ra alatt ment végbe.

A kivont DNS-t 100 pl ,,Elution Solution” folyadékkal oldottam le a membranrol.

A kapott PCR termékbdl 2,5 pl-t 1%-os agardz gélen lefuttatott elektroforézissel ellendriztem
a kivonas sikerességét.

A kivont DNS-t a tovabbi munkaig -20 °C-on taroltuk.

4.3. PCR (Polimeraz Lancreakcio)

A kutatashoz 2 mitokondrialis DNS szakaszt valasztottunk ki.

(Dontésiink oka az volt, hogy a korabbi jelentés kutatasok (Heulin et al. 1999, Surget-
Groba et al. 2001, 2002, 2006, Takeuchi et al. 2013, Cornetti al. 2014) tobbsége ezen
szakaszokat alkalmazta, tobb mint szaz szekvencia érhet6 el a GenBank adatbazisabol.

Munkankat igy a korabbiakhoz tudtuk igazitani.)

A kivélasztott szakaszok:

1. Egy 429 bazispar hosszusagl fragment, mely a fehérjekodold citokrom b gén 406
bazispar hosszliisagl szakaszat tartalmazza, valamint ezt egy ehhez kapcsolodd Glu-
tRNA 23 bazispar hossziisagu szakasz egésziti ki.

2. A nem fehérjekodold 16s rRNS gén egy koriilbeliil (haplotipustol fiiggden) 480
bazispar hosszsagi szakasza. Ugyan az elmult 10 évben mar nem alkalmaztak,
Heulin és tarsainak (1999), valamint Surget-Groba és tarsainak kutatasaibol (2001,
2002) szarmaz6 szekvencidkat a citokrom b szakasz elemzésének megerdsitésére

hasznalhattam fel.

Felhasznalt primerek:
1. Citokrom b: MVZ05 (L14115) 5° — CGAAGCTTGATATGAAAAACCATCGTTG
_3
MVZ04 (H14542) 5° — GCAGCCCCTCAGAATGATATTTGTCCTC
-3
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(Smith ¢és Patton 1991)

2. 16srRNS:  16sar-L 5 — CGCCTGTTTATCAAAAACAT -3’
16sbr-H 5 — CCGGTCTGAACTCAGATCACGT - 3’
(Palumbi et al. 2002)

Reakciodelegy Osszetétele 35 ul végtérfogatban:

ddH,0 22,84 ul
Buffer (Fermentas) 3,50 ul
MgCl, (Fermentas) 2,10 pl
dNTPs (10mM) (Fermentas) 0,98 ul
F (10uM) (Bio-Science) 0,55 ul
R (10uM) (Bio-Science) 0,55 ul
Taq DNA Polimeraz (Fermentas) 0,28 pul
DNS minta 4,20 ul

A PCR-reakcidkat egy Eppendorf Mastercycler gradient késziiléken végeztem el. A reakciok

lefuttatdsanal az alabbi programot allitottam be:

1. Citokrom b: Kezdeti denaturacios 1épés 94 °C 3 perc
35 ciklus denaturécio 95 °C 30 masodperc
»annealing” 50 °C 1 perc
extenzi6 72 °C 30 masodperc

befejez6 extenzio 72 °C 10 perc

2. 16srRNS:  Kezdeti denaturacios 1épés 94 °C 3 perc
35 ciklus denaturacié 94 °C 30 masodperc
»annealing” 47 °C 1 perc
extenzio 72 °C 1 perc

befejez6 extenzio 72 °C 10 perc

A kapott PCR termékbdl 2,5 pl-t 1%-os agaroz gélen elektroforetizalva ellendriztem a reakcio

sikerességét.
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4.4. Szekvenalas

A DNS szekvenalast az Eurofin Laboratorium végezte el. Mindkét gén esetében
egyiranyos leolvasast végeztettiink el.

A szekvenalas eredményét SnapGene szoftverrel (GSL Biotech, SnapGene.com)
ellendriztem, az esetlegesen eléforduld hibdkat manudlisan javitottam. A ,,double peak”

tartalm szekvenciakat a tovabbi adatelemzésbdil kizartam.

4.5. Adatfeldolgozas

A szekvenciak illesztését ClustalX szoftverrel (Thompson et al. 1997) végeztem el.
Az egyes haplotipusok leszarmazasviszonyainak meghatarozdséhoz MEGA 6.06 (Tamura et
al. 2013) szoftvert hasznaltam Neighbor-Joining statisztikai mddszerrel, Bootstrap eljarassal,
Gamma eloszlds és 1000 Bootstrap ismétlés mellett. A begyljtott mintdk filogenetikai
statuszanak meghatarozasa a GenBank adatbazisabol letoltott szekvenciak (Surget-Groba et

al. 2002, 20006) segitségével tortént (4. tabldzat).

Haplotipus cyth 16s rRNS Haplotipus cyth 16s rRNS
0S3 AF444038.1 AY714971.1 VU7 AY714908.1 AY714956.1
054 AF444039.1 AY714972.1 VU8 AY714909.1 AY714957.1
0S5 AF444040.1 AY714973.1 VU9 AY714910.1 AY714958.1
0S7 AF444042.1 AY714974.1 VB1 AY714882.1 AY714930.1
0S8 AY714927.1 AY714975.1 VB2 AY714883.1 AY714931.1
0S9 AY714928.1 AY714976.1 VB3 AY714884.1 AY714932.1
OF1 AY714919.1 AY714967.1 VB4 AY714885.1 AY714933.1
OF2 AY714920.1 AY714968.1 VB5 AY714886.1 AY714934.1
OF3 AY714921.1 AY714969.1 VB6 AY714887.1 AY714935.1
OF4 AY714922.1 AY714970.1 VB7 AY714888.1 AY714936.1
OC1 AY714915.1 AY714963.1 VB8 AY714889.1 AY714937.1
0C2 AY714916.1 AY714964.1 VB9 AY714890.1 AY714938.1
OC4 AY714917.1 AY714965.1 VB10 AY714891.1 AY714939.1
OC5 AY714918.1 AY714966.1 VB11 AY714892.1 AY714940.1
VH1 AY714913.1 AY714961.1 VB12 AY714893.1 AY714941.1
VH2 AY714914.1 AY714962.1 VB13 AY714894.1 AY714942.1
PAl AY714911.1 AY714959.1 VB14 AY714895.1 AY714943.1
PA2 AY714912.1 AY714960.1 VB15 AY714896.1 AY714944.1
VU1l AY714902.1 AY714950.1 VB16 AY714897.1 AY714945.1
VU2 AY714903.1 AY714951.1 VB17 AY714898.1 AY714946.1
VU3 AY714904.1 AY714952.1 VB18 AY714899.1 AY714947.1
VU4 AY714905.1 AY714953.1 VB21 AY714900.1 AY714948.1
VU5 AY714906.1 AY714954.1 VB22 AY714901.1 AY714949.1
VU6 AY714907.1 AY714955.1

4. tablazat: A korabbi kutatasokbdl szarmazo szekvenciak GenBank-i azonositoszama
(Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006)
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Kiilcsoportokként egy-egy megegyezé szekvenciat hasznaltam fel a Podarcis muralis és
Lacerta bilineata fajokbol, melyeket szintén a GenBank adatbazisabol toltottem le.
Az azonositott, valamint az Gjonnan felfedezett egyedi haplotipusokbol ezutan mar csak egy-

egy szekvenciat hasznaltam fel a tovabbi analizisekhez.

Kiilcsoportok
1. Citokréom b: Podarcis muralis (GenBank azonosité szam: HQ652924.1)
Lacerta bilineata (GenBank azonosito szam: DQ646344.1)

2. 16srRNS:  Podarcis muralis (GenBank azonosité szam: DQ081106.1)
Lacerta bilineata (GenBank azonositd szam: AY714979.1)

A Bayesian filogenetikai torzsfa BEAST v1.8.2 programcsomaggal (Drummond et al.
2012) készilt. Az alapbeallitisokat a programcsomag részét képezd BEAUti szoftveren
hajtottam végre a citokrom b esetében Hasegawa-Kishino-Yano (HKY) modellel, Gamma
eloszlassal MCMC (Markov Chain Monte Carlo) analizis mellett, 100 millid6 generacidval,
10000-es mintavételi strtiséggel és 10%-os ,,.Burn in” értékkel. A 16s rRNS szakaszon
Hasegawa-Kishino-Yano (HKY) modellel, G+I (Gamma + Invariant sites) eloszlassal MCMC
(Markov Chain Monte Carlo) analizis mellett, 100 milli6 generacidval, 10000-es mintavételi
stirliséggel €s 10%-os ,,Burn in” értékkel.

A megfeleld nukleotidszubsztitucios modell kivalasztasahoz a JModelTest szoftver
(Darriba et al. 2012, Guindon és Gascuel 2003) 2.1.7 verzidjat haszndltam fel, és az AIC
kritérium (Akaike Information Criterion) (Akaike 1974, Posada és Crandall 1998) alatt
legmegfelelobbnek talalt modellt alkalmaztam.

Mivel a citokrom b-re legjobbnak talalt HKY+G szubsztiticiés modell megegyezett a
Takeuchi és munkatarsai (2013), de eltért a Cornetti €s munkatarsai (2014) altal kivalasztottol
(GTR+G — General Time Reversible + Gamma Distribution), a modell helyességét MEGA
6.06 (Tamura et al. 2013) szoftverrel is ellenériztem.

A BEAST v1.8.2 altal lefuttatott eredmények helyességét Tracer v1.6 szoftverrel (Rambaut
et al. 2014) ellendriztem. Az eredményeket TreeAnnotator (Drummond et al. 2012)
programmal 0Osszegeztem ,maximum clade credibility” torzsfaként és FigTree v1.4.2
szoftverrel (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree) dolgoztam fel.

MEGA 6.06 (Tamura et al. 2013) programmal Maximum Likelihood filogenetikai
torzsfakat is el6allitottam, Bootstrap moédszerrel, HKY+G szubsztitaciés modellel, 1000-
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szeres Bootstrap ismétlés mellett. A citokrom b szakaszon ugyanezen beallitasokkal a
ndivergence time” kiszamitasat is eclvégeztem. Az elemzés kalibralasara a Podarcis
peloponnesiaca és a Podarcis cretensis fajok (Lymberakis et al. 2008) divergenciajanak
feltételezhetd idejét hasznaltam fel (Cornetti et al. 2014). Ez a divergencia mintegy 5,2 +/- 0,1
millié évvel ezelott, a messinai sokrizis végén kovetkezhetett be, a Foldkozi-tenger
medencéjének vizzel vald Gjboli feltoltddése és ezaltal Kréta szigetének kialakulasa révén
(Beerli et al. 1996). A felhasznalt szekvencidk GenBank-i azonositoszama: P.
peloponnesiaca: AY896117, P. cretensis: AF4861220.

,Median-Joining” algoritmus felhasznalasival a NETWORK szoftver 4.6.1.3-as
verzidjanak segitségével (Bandelt et al. 1999) citokrom b mtDNS haplotipus halozatot
készitettem. A halozat 1étrehozasdhoz szintén felhasznaltam a korabbi kutatasokbol (Surget-
Groba et al. 2001, 2002, 2006) szarmaz6 haplotipusok szekvenciajat.

A Maximum Likelihood kombinalt filogenetikai térzsfat MEGA 6.06 (Tamura et al. 2013)
programmal készitettem, Bootstrap modszerrel, HKY+G szubsztiticios modellel, 1000-szeres
Bootstrap ismétlés mellett. A szekvenciak Osszeillesztésénél elsé helyre a citokrom b szakasz
keriilt. Mivel az egyes populaciokbol, tobb példanybol szarmaz6 mintdk esetében nem mindig
volt atfedés a sikeres citokrém b és 16s rRNS mintdk esetében, igy ilyenkor két (azonos
populaciobdl szarmazod) kiilonbozé egyedek mintdit kombinaltam. A Cibles és a Semenic-
hegységbdl szarmazd mintaknal nem volt sikeres 16s rRNS szekvencia, ezeket igy kihagytam

a kombinalt torzsfabol.
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5. Eredmények
5.1. Citokrém b

A begyljtott 161 mintabol a DNS-kivonast, PCR-t és szekvenalast kovetéen 74 minta
esetében keriilt sor tovabbi elemzésre a fehérjekddolé mitokondrialis citokrom b gén 385
bazispar hosszlisagu szakaszan.

A vizsgalt szakasz 128 aminosavat kodol. Az atlagos nukleotidosszetétel a kovetkezoképpen
alakult: T: 35,9%, C: 25,0%, A: 26,7%, G: 12,5%. A becsiilt tranzicid/transzverzid arany
8,15.

A Neighbor-Joining filogenetikai torzsfa (16. dbra) elkészitésével a begyiijtott mintakbol

Osszesen 12 haplotipus azonositasa tortént meg. EbbdOl 5 haplotipus bizonyult Gjnak a

tudomany szamara, mivel semmilyen egyezést sem sikeriilt talalni az elmult évek publikalt

GenBank-i adataival. A magyarorszagi és erdélyi szekvenciak tobbségének filogenetikai

statusza egyértelmiien meghatarozhato volt és a kovetkezéképpen alakult (5. tablazat).

Mintavételi hely Mintak kodjai Azonositott klad* | Azonositott haplotipus*
Boésarkany H1, H2 C PAl
Lébény H3, H4, H5 C PAl
Kiskérosl KS1, KS1.2 F VH1
Kisk6ros2 KS2, KS2.2 F VH1

(. B1, B2, B4, B5, B6,

Batorliget B7 BS D VU6

_ SE1, SE2, SE3, SE4,

Sényd SE5, SE6, SE7, SE8 D vue
Fiilop F1,F2, F3, F4, F5 D VUG
Garbolc G1, G2, G4, G5, G6 D VU6
Csaroda CS1, CS2, CS3, Cs4 E VB21
Broscauti BR1, BR2, BR3, BR4, D VU2
BR5
Transfagarasan/ TR1, TR2, TR3 S - .
Transzfogaras Uj klad Uj haplotipus
Frumoasa/ Csikszépviz | FR1, FR2, FR3, FR4 D VU4
Lacul Sfanta Ana/ LSA1, LSA2, LSA3, D VU4
Szent Anna-to LSA4, LSA5
Muntii Gurghiu/ MG1, MG2, MG3, D VU4
Gorgényi-havasok MG4, MG5
Muntele Semenic/ MS1, MS2, MS3, MS4 D Ui havlotious
Szemenik-hegység J hapiotipy
Muntii Tibles/ Cibles | v1 VT2 MTS, D Uj haplotipus
PR1, PR3 Uj klad Uj haplotipus
Predeal PR?2 Uj klad Uj haplotipus
Stana de Vale SDV1, SDV2, SDV3 D VU7

5. tablazat: Azonositott kladok és haplotipusok (*Surget-Groba et al. 2001, 2006)
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16. abra: Neighbor-Joining filogenetikai torzsfa (citokrom b)
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Annak ellenére, hogy a Magyarorszagon gytijtétt mintdk a korabbi kutatdsokhoz képest

foldrajzilag nagyobb teriiletrél szarmaznak, az esetek tobbségében a vart eredményt hoztak.
A hansdgi mintdk a PAl-es, a Duna-Tisza kozén gyljtott mintak pedig egyértelmiien a
korabban Ocsén leirt VH1-es haplotipus jellegzetességeit mutattak. Kiterjedt kutatasunk éltal
sem Zala, sem Somogy és Tolna megye teriiletén nem sikeriilt Gj populaciokat talalnunk. igy
kijelenthetd, hogy a Heulin és munkatarsai altal 2011-ben publikalt elterjedési térképen
abrazoltakkal ellentétben a Délkelet-Ausztridban leirt VH2-es és a Duna-Tisza kozi VHI1-es
haplotipusok kozott semmilyen foldrajzi kapcsolat nincsen.

A Kelet-magyarorszagi mintak elemzése két klad azonositasara is lehetéséget adott. A
Tiszatol északra, Csaroda mellett gyijtott mintdkbol a VB21-es haplotipust (,,E” klad)
azonositottuk, csakigy ahogyan a korabbi kutatasok Tarpa mellett. A két helyszin kozotti
tavolsag minddssze 6 kilométer.

A Tiszatol délre azonban minden korabbi kutatds a ,,D” kldd egyedeit taldlta meg, az
Osszes mintaban a VU6-o0s haplotipust azonositva (Surget-Groba et al. 2006, Yann Surget-
Groba személyes irasbeli kozlése). Ehhez hasonléan az altalunk Bétorligeten, Sényén,
Filopon és Garbolcon gyiijtétt minden minta a VU6-os haplotipusba tartozott. A Tiszatol
délre egyetlen helyen sem azonositottunk VB haplotipust Magyarorszagon, az orszag keleti
részén nem is ismert Fiiloptol délre talalhatd elevensziild gyik populacié (Puky et al. 2005,
illetve Puky Miklos személyes szobeli kozlése), és ezen kutatas sem tart fel ujabbakat.

Romania nyugati felén elhelyezkedd pannon Alfoldon minddssze a magyar populaciok
kozvetlen kozelében, a siksag északi részén ismertek populaciok (Covaciu-Marcov et al.
2008), ezek mindegyike a VU haplocsoportba, azaz ,,D”-kladba tartozik a korabbi kutatasok
szerint (Surget-Groba et al. 2001, 2006). Az orszagban gyiijtott mintaink legnyugatabbi része
igy az Erdélyi-Szigethegységre (Stana de Vale, lasd: Anyag és modszer) és a Déli-Karpatok
legnyugatibb tagjara, a Szemenik-hegységre (lasd: Anyag ¢s modszer) korlatozodott
foldrajzilag. Ezutobbi teriiletrdl egyetlen korabbi kutatas sem rendelkezett adatokkal (Surget-
Groba et al. 2001, 2006).

A vizsgélatok eredményeképpen a Stana de Vale-ban gyiijtott mintaink a VU7-es
haplotipusba tartoznak, hasonldéan a korabban Valdeasa-ban gylijtott mintdkhoz (Surget-
Groba et al. 2006). A Szemenik-hegységben €16 populacio egy uj haplotipust adott, azonban
egyértelmiien a VU-haplocsoporton, azaz ,,D”-kladon beliil. Az 0j haplotipus filogenetikai
pozicidja jol lathatéan a Retyezatban és a Kudzsiri-havasokban (Sureanu) azonositott VUS és
VU9-es haplotipus (Surget-Groba et al. 2006) mellett talalhaté a Neighbor-Joining torzsfan,

ez a foldrajzi szomszédsaggal is 6sszhangban van.
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VB haplocsoportba (,,E”-klad) tartozd populaciot sehol sem azonositottunk. Ez alapjan
kijelenthet6, hogy a Heulin és munkatarsai (2011) altal sugallt ,,folyosé” a klad nyugat-
eurdpai €s balkéni populacidi kozott sem Kelet-Magyarorszagon, sem Nyugat-Romanidban
nem létezik (Velekei et al. 2014). Az ,,E” klad balkani haplotipusai igy a klad {6 elterjedési
tertiletétdl teljesen elszigetelt populaciokat alkotnak.

Az orszag északkeleti, moldvai részén, Broscautiban gytijtott minta a Kelet-Eurépaban ¢és
Azsiaban rendkiviil elterjedt VU2-es haplotipus (Surget-Groba et al. 2006) jellegzetességeit
mutatta.

A Ciblesben gyiijtétt mintdkban szintén 0j haplotipust azonositottunk. A haplotipus
Neighbor-Joining filogenetikai pozicidja a Kelet-Magyarorszagon és Eszaknyugat-
Romanidban elterjedt VU6-0s haplotipus mellett talalhato.

A Keleti-Karpatokban (Csikszépviz — Frumoasa, Szent Anna-t6 — Lacul Sfanta Ana,
Gorgényi Havasok — Muntii Gurghiu) gylijtott mintdk a korabban Surget-Groba és
munkatarsai (2006) altal Nyaraddremete (Eremitu) mellett azonositott VU4-es haplotipus
tulajdonsagait mutattak.

A Déli-Karpatok nyugati tagjaiban, a Fogarasi-Havasokban (Transzfogaras) és a
Bucsecsben (Predeal) mintazott populacidk rendkiviil érdekes eredménnyel szolgéltak. Az
innen gyujtott szekvencidk nem csak uj haplotipusoknak bizonyultak, hanem a Neighbor-
Joining torzsfan betoltott pozicidjuk arra enged kovetkeztetni, hogy egy eddig teljesen
ismeretlen kladba tartoznak.

A BEAST Bayesian analizisben minden haplotipusbol csak egyetlen szekvenciat
hasznaltam fel. Az elkésziilt torzsfa (17. abra) topoldgiailag hasonld, mint a kordbban
publikalt kutatasokban abrazolt filogenetikai torzsfak (Cornetti et al. 2014, Horvathova et al.
2013, Surget-Groba et al. 2001, 2006, Takeuchi et al. 2013).

A kladok tobbségében nagy ,posterior probability” értékkel jelennek meg, az Ujként
azonositott MT és MS haplotipusok a Neighbor-Joining analizistdl nem lényegesen eltérd
helyen taldlhatéak meg a ,,D” kladon beliil.

A legfébb kiilonbség a torzsfa alapjanal talalhatd. Az ,,A” klad itt is vildgosan elkiiloniil az
Osszes tobbi kladtol, azonban itt egy jabb csoport jelenik meg a Fogarasi-Havasokban és a
Bucsecsban €16 populaciok altal, melyeket a PR és TR kodjelii mintak képviselnek. A
Bucsecsbdl két haplotipussal, a Fogarasi-Havasokbol egy haplotipussal képviselteti magat ez
az 1j, pozicioja alapjan az ,,A” tojasraké kladhoz hasonlo, feltételezhetéen 6si klad, méghozza

nagyon jol tdmogatott ,,posterior” valoszinliségi értékkel.
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17. abra: A Bayesian analizis soran létrehozott ,,maximum clade creditibility” filogenetikai térzsfa. A ,,posterior probability” értékek az dgak
felett lathatoak. A kladok elnevezése Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006 alapjan.
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A vizsgalat alapjan egyértelmlien kijelenthetd, hogy egy olyan uj kladot sikeriilt
azonositani, melynek 1étezését régota sejtik (Guillaume et al. 1997, Surget-Groba et al. 2001),
azonban erre vonatkozéan mindezidaig egyetlen kutatas sem tudott bizonyitékkal el6allni
(Velekei et al. 2015).

Az ellendrzésképpen lefuttatott Maximum Likelihood analizis topologiailag hasonlo

torzsfat eredményezett, ezaltal megerdsitette a Bayesian vizsgalat eredményének helyességét
(19. dbra), a legfontosabb elagazasokban magas ,,bootstrap” értékek mellett.
A divergencia idejének kiszamitdsa soran a korabbi vizsgdlatokkal (Cornetti et al. 2014)
Osszecsengd eredmények sziilettek (20. dbra). Az ,,A” klad és az Osszes tobbi klad
»divergence time” értéke ugyan magasabb lett (kb. 5,1 millié év kozépértékkel), mint Cornetti
¢s munkatarsainak vizsgalata soran sziiletett eredmény (kb. 4,5 millio év kozépértékkel),
ugyanakkor a tobbi klad divergencidjanak hozzavetdleges ideje nem mutat jelentds
kiilonbségeket. A vizsgalat szerint az ujonnan felfedezett klad mintegy 3,4 millio évvel
ezel6tt agazott le az ,,A” kladrol.

A kladok egyértelmi elkiiloniilését a Median-Joining haldzat is megerdsitette, koztiik az
ujonnan felfedezett kladét is (18. dbra). A létrehozott abra — leszamitva az Uj klad

megjelenését — topologiailag lényegében megegyezik a Cornetti €s munkatarsai altal

készitettel.
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18. abra: Median-Joining haplotipushal6zat. A korongok a haplotipusokat, a szinek az egyes
kladokat jeldlik (a ,,B” klad esetében a két haplocsoportot is kiilon szinek jelolik).
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19. abra: Maximum Likelihood filogenetikai torzsfa. A ,,bootstrap” értékek (>70) az agak
mellett lathatoak.
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20. abra: Maximum Likelihood filogenetikai torzsfa. A ,,divergence time” értékek az elagazasokban lathatoak.
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Osszesen 43 minta esetében tortént elemzés a nem fehérjekodold 16s rRNS génszakaszon.

A citokrom b gén elemzéséhez felhasznalt populaciokkal 6sszehasonlitva harom populacio

esetében nem keriilt sor semmilyen szintli vizsgalatra: a Szemenik-hegységbdl, a Ciblesbdl és

a Fiilop melldl gytijtott mintakat — feltételezhetden a PCR vagy a szekvenalés soran elkovetett

hiba miatt — a tovabbi analizisekbdl kizartam.

Az étlagos nukleotidosszetétel a kovetkezoképpen alakult: T: 24,7%, C: 24,2%, A: 32,5%,

G: 18,6%.

A Neighbor-Joining filogenetikai torzsfa (21. dbra) elkészitésével a begyiijtott mintakbol

Osszesen 15 haplotipus azonositasa tortént meg. Ebbdl 10 haplotipus bizonyult ujnak.

A magyarorszagi ¢s erdélyi szekvenciak filogenetikai statusza a kdvetkez6képpen alakult (6.

tablézat):

Mintavételi hely Mintak kodjai Azonositott klad* | Azonositott haplotipus*

o H1 C Uj haplotipus
Bdsarkany a2 c PAL

" H3 C Uj haplotipus
Lébény H4, H5 c PAL
Kiskérosl KS1, KS1.2 F Uj haplotipus
Kisk6ros2 KS2, KS2.2 F VH1
Bétorliget B4, B5, B6, B7, B8 D Uj haplotipus
Sény6 252’ SE2, SE3, SE4, D Uj haplotipus
Garbolc G1, G2, G4, G5, G6 D Uj haplotipus
Csaroda CS1, CS2 E VB21
Broscauti BR1, BR2 D Uj haplotipus
Transfagarasan/ TR1 Uj klad Uj haplotipus
Transzfogaras TR2 Uj klad Uj haplotipus
Frumoasa/ FR1, FR2, FR3 D VU4
Csikszépviz
Lacul Sfanta Ana/— 1) 509 | sa2 D VU4
Szent Anna-t6
Muntii Gurghiu/ MG1, MG2 D VU4
Gorgényi-havasok
Predeal PR2, PR6, PR7 Uj klad Uj haplotipus
Stana de Vale SDV1, SDV2, SDV3 D Uj haplotipus

6. tablazat: Azonositott kladok és haplotipusok (*Heulin et al. 1999, Surget-Groba et al.

2001, 2006)
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21. abra: Neighbor-Joining filogenetikai térzsfa (16s rRNS)
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A citokrom b génnel ellentétben a 16sRNS gén Neighbor-Joining vizsgalata kevésbé
egyértelmii. Annak ellenére, hogy a 16s rRNS gén joval konzervativabb a fehérjekodolo
citokrom b-nél (Simon et al. 1994), t6bb 0j haplotipust azonositottunk, rdadasul szinte minden
populacié mas haplotipusnak bizonyult.

A Hansagi mintak tobbsége a korabban azonositott PA1-es haplotipusba tartozik, azonban
emellett két 0j haplotipust is talaltunk.

A Duna-Tisza kozén mintdzott két populacido kozil az egyik a VHIl-es haplotipus
jellegzetességeit mutatta, a masik populaciobodl uj haplotipust azonositottunk.

A Kelet-magyarorszagi mintak is meglepetéssel szolgaltak ezen a téren. A csarodai mintak
ugyan a VB21-es haplotipusba tartoznak a vizsgélat szerint, azonban a Tiszatdl délre gyljtott
mintak nem egyeznek meg a VUG6-os haplotipussal, bar annak kozvetlen szomszédsagaban
helyezkednek el az 4grajzon. Itt minden populécio6 0j haplotipusnak bizonyult.

A roméniai mintdk egy részét sikeriilt egy, a korabbi kutatdsok altal felfedezett
haplotipusként azonositani. A hargitai Csikszépvizbdl, Gorgényi-havasokbdl és a Szent Anna
to melldl gyiijtott mintak minden kétséget kizaréan a VU4-es haplotipusba tartoznak.

A Stana de Vale melldl mintazott populacid is 1j haplotipusnak bizonyult, azonban a toérzsfan
nagyon kozel helyezkedik el a VU7-eshez.

A Moldva északi részén, Broscauti-ban gyljtott mintdk szintén 1Uj haplotipust
eredményeztek, ugyanakkor err6l is elmondhatd, hogy a torzsfa alapjan igen kozel
helyezkedik el a VU2-es haplotipushoz.

A vizsgélat két legfontosabb populacioja esetében azonban egyértelmii megerdsitést hozott
a 16s rRNS Neighbor-Joining filogenetikai torzsfa: a Bucsecsban talalhaté Predaelban és a
Fogarasi-havasokban gy(ijtott mintak egy 0j kladhoz tartoznak.

A BEAST Bayesian analizisben minden haplotipusbol mar csak egyetlen szekvenciat
hasznaltam fel. Az elkésziilt térzsfa (22. dbra) csak részben egyeztethet Ossze a citokrom b
torzsfaval. Az 10j, valamint az ,,A” ¢és ,,E” (keleti) kladok egyértelmii, magas ,,posterior”
valdsziniiségi értékek melletti elkiiloniilése a citokrom b torzsfat idézi.

A legfontosabb kiilonbség az, hogy az ,E” (nyugati) klad ezen a génszakaszon nem
jelenik meg egy csoport, amely haplotipusait Nyugat-Eurépaban azonositottak. A masik agon
talalhatoak a kelet-europai €s balkani haplotipusok a ,,B”, a ,,C” és az ,,F” kladok haplotipusai
mellett.

Az ellendrzésképpen lefuttatott Maximum Likelihood torzsfa topoldgiailag hasonld

torzsfat eredményezett (23. abra).
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22. abra: A Bayesian analizis soran létrehozott ,,maximum clade creditibility” filogenetikai torzsfa. A ,,posterior probability” értékek az agak
felett lathatoak. A kladok elnevezése Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006 alapjan.
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23. abra: Maximum Likelihood filogenetikai torzsfa. A ,,bootstrap” értékek (>70) az agak

mellett lathatoak.
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24. abra: Az dsszevont adatsor Maximum Likelihood filogenetikai torzsfdja. A ,,bootstrap”
értékek (>70) az agak mellett lathatdak.
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6. Az eredmények megvitatasa
6.1. Az elterjedési teriilet aktualizalasa

A mintavételi helyek kivalasztasaval €s az 0 populaciok felkutatasara tett kisérletekkel
meggyOzben allithatjuk, hogy az ,,F” klad két alapvetd haplotipusa (VH1, VH2) altal
fémjelzett populaciok kozott nincsen foldrajzi kapcsolat. Mivel minden analizis kozeli
rokonsagukat bizonyitja, valosziniileg egy a multban féldrajzilag joval elterjedtebb klad két
szigetszeri maradvanyarol van sz6. A két populacio élohelyének Okologiai sajatossagai
kozotti kiilonbség azonban figyelemremélto, igy a jovoben célszerli lenne egy kiilon kutatas
keretei kozott, mas genetikai markerrel is nagyobb figyelmet forditani erre a kladra.

A kelet-magyarorszagi populaciok felkutatasa soran tobb uj populaciot is talaltunk, ilyen
példaul a sénybéi és a fiillopi. A mintdk elemzése sordn minden kétséget kizardan
bebizonyosodott, hogy a Tiszatdl délre elhelyezkedd populaciok a ,,D”, azaz ,keleti” kladhoz
tartoznak, csakligy, ahogyan a roman oldalon is (Covaciu-Marcov et al. 2008). igy
megallapithatd, hogy a Heulin és tarsai (2011) altal az ,,E”, azaz ,,nyugati” kladon beliil
sugallt folyosé a balkani és a szlovékiai/észak-magyarorszagi populaciok kozott nem 1étezik
(Velekei et al. 2014). Az ,,E” klad nyomaira a Déli-Karpatok délnyugati nytlvanyan, a
Szemenik-hegységben sem bukkantunk. Ez azt valoszinisiti, hogy a nyugat-eurdpai ¢és a
Balkanon taldlhaté VB haplotipust populdciok inkabb a Dindri-hegységben valaha fennalld

folyoson érintkezhettek egymassal, €s ebben a Karpatoknak semmilyen szerepe nem volt.

6.2. Forgatokonyvek az uj klad reproduktiv médjaihoz és kariologiai statuszahoz

A korabbi kutatasokhoz hasonléan, eredményeink mindkét génszakaszon erdsen
alatamasztjak a Zootoca vivipara monofiletikus jellegét.

Az eredmények legnagyobb jdonsaga a Déli-Karpatokban (Fogarasi-Havasok és Bucsecs)
,bootstrap” értékek mellet agazik el mindkét vizsgalt génszakaszon valamennyi vizsgalatunk
szerint. Az ,,A” kladrol tortént levaldsa és 6nalld evolucios tutra torténd 1épése kortilbeliil 3,4
millio évvel ezel6tt kovetkezhetett be. Ez az iddintervallum relative hossziinak mondhato
evolucios léptékben, azonban célszerli megemliteni, hogy mind a vizsgalat kalibralasara
felhasznalt adatok, mind az analizist lefuttatd szoftver esetében szamolni kell egyes

bizonytalanséagi tényezdkkel.
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Bar az eredmények alapjan kijelenthetd, hogy az 0j klad minden bizonnyal az ,,A”
tojasrako klad testvérkladja, fontos kihangsulyozni, hogy 1étezésén kiviil jelenleg semmilyen
informaci6 nem all rendelkezésre réla. A populaciokon ugyanis nem végeztek sem
morfologiai, sem kariologiai, sem Okologiai vizsgalatokat és ami talan a legfontosabb: a
szaporodasmodja is teljesen ismeretlen.

Ennek tiikrében — ¢és a tobbi klad tulajdonségainak ismeretében — célszerlinek tlinik tobb
valészinli forgatokonyvet is felvazolni arra vonatkozoan, hogy mire is szamithatunk majd
ezen Uj klad mélyebb vizsgalataval.

A legvaloszinlibb forgatokonyvek részben az irodalmi feldolgozas végén taldlhato

Osszefoglalas szerkezetét kovetik (7. tdbldzat):

Forgatokonyv 1. 2. 3. 4.
Szaporodasi 0 v 0 v
forma
2n 3/9Q 36/36 36/36 36/35 36/35
Szexkr(),moszoma m m M M
merete
Szexkromoszoma ZW ZW Z,Z,W 2,Z,W
szerkezete
Szexkromoszoma-
, . a a a a
morfolégia

7. tablazat: az egyes kladok 0sszefoglalo tablazata. Jelmagyarazat: o=tojasrako,
v=elevensziilo, m=mikrokromoszéma, M=makrokromoszoma, a=akrocentrikus,
st=szubtelocentrikus, sm=szubmetacentrikus

1. Forgatokonyv:
Ez a forgatokonyv a legvalosziniibb eshetdséggel szamol. Mivel az 0j klad feltételezhetéen az

,»A” klad testvérkladja, a klad jellemz6i valdsziniileg megegyeznek azzal.

2. Forgatéokonyv:
A 2. forgatokonyviink szerint az ) klad kromoszomaszerkezete a tojasrako ,,A” kladeéra
hasonlit, azonban szaporodasmoddja szerint elevensziild. Erre a lehetéségre az ,,F” klad a

kivalo példa.
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3. Forgatéokonyv:
Ez a forgatokonyv a ,,B” kladéhoz hasonlo tulajdonsagii klad meglétével szamol azzal a
kiilonbséggel, hogy a szexkromoszoma-Szerkezet szerint kizarolag akrocentrikus, azaz a
szomszédos ,,D” elevensziilo kladéhoz hasonld szerkezetli, viszont attdl eltéréen tojasrako.
Egy ilyen, vagy ehhez hasonld tulajdonsagi klad meglétével Surget-Groba és munkatarsai
(2001) is szamoltak, méghozz4 foldrajzi vonatkozasban tekintve az ,,A” kladtol keletre,
ahogyan az 0j klad is elhelyezkedik. A szerzdk szerint egy ilyen 6si jellegli, tojasrakd, de mar
az elevensziild kladokhoz hasonldo kromoszémaszerkezetli klad megléte az elevensziilés
kialakulasanak kozvetlen elézményét jelentené, azonban eredményeink szerint a filogenetikai

torzsfakon betdltott pozicidja erre nem utal.

4. Forgatokonyv
A 4. forgatokdnyv egy olyan lehetdséggel szamol, ami szerint az 0j klad elevensziild és

kromoszomaszerkezete is a szomszédos ,,D” (keleti) kladéhoz hasonlo.

A felvazolt négy kiilonbozd forgatokonyvon kiviil természetesen még szamtalan lehetdség
elképzelhetd, a kromoszoémaszerkezetre vonatkozd tovabbi variaciok illetve a tojasrakas-
elevensziilés kontinuumban betoltott egyes poziciok szerint.

A kiilonbségek ellenére mindegyik forgatokonyvrél elmondhatd, hogy egyik sem szamol
azzal a lehetdséggel, hogy az 0j klad egyfajta hianyz6 lancszem lenne az elevensziilés
pozicigja és a ,,divergence time” értéke ezt nem valosziniisiti. Az 0j klad a torzsfa alapjanal
szakad kiilon agra az ,,A” kladdal, igy evolucids értelemben valosziniileg hasonld helyet
foglalhat el. A divergencia ideje (kb. 3,4 millio év) pedig a vizsgalat szerint kevesebb, mint a
két legelterjedtebb elevensziild klad divergencidjanak ideje (kb. 4,16 millio év — ez az érték
Cornetti €¢s munkatarsainak (2014) eredményei szerint sem lényegesen kiilonb6zd: kb. 3,9
milli6 év).

Kétségteleniil meglepd eredmény lenne, ha egy ujabb tojasrakéd klad felfedezése tortént
volna meg az Uj klad megtalalasaval, azonban a legérdekesebb forgatokonyvek mindenképpen
azok, melyek az elevensziilés lehetdségével szdmolnak a felvazoltak koziil. Ennek az az oka,
hogy ezek a forgatokonyvek — bar nem szamolnak azzal, hogy az 0j kladbol eredne az
elevensziilés — valdszinlisithetnek egy olyan harmadik (minden bizonnyal kipusztult) Osi
testvérkladot, melynek egyes tulajdonsagait az Ujonnan felfedezett klad is hordozza, és

ahonnan az elevensziilés valoban szétterjedt.

68



10.13147/NYME.2017.003

6.3. A vizsgalt gének kozotti kiilonbség

Annak ellenére, hogy ezen kutatast érint6 leglényegesebb pontokon a citokrom b és a 16s
rRNS gének vizsgalataval felrajzolt filogenetikai fak nagyon hasonldak, a vizsgalatok tobb
kiilonbségre is ramutatnak.

A 16s rRNS gént el6szor Heulin és munkatarsai (1999) alkalmaztak a Zootoca vivipara
filogenetikai vizsgalatahoz. 2001-ben Surget-Groba és munkatarsai a citokrom b gén felé
fordultak, hogy a konzervativ riboszémalis RNS gén mellett egy sokkal gyorsabb evolucios
fejlodést fehérjekddold gént (Burbrink et al. 2000, Poulakakis et al. 2008, Simon et al. 1994)
is tanulmanyozzanak. Azota egyetlen Zootoca vivipara-val foglalkozo kutatas sem alkalmazta
a 16s rRNS gént, bar mas taxonoknal eldszeretettel hasznaltak és tobb esetben a citokrom b
génnel parositva (Kartavtsev et al. 2007, Poulakakis et al. 2008, Sotiropoulos et al. 2007).

Jelen kutatds soran elkészitett 16s rRNS filogenetikai torzsfak az ,,A” és az 0j klad
,bootstrap” értékek mellett, valamint a ,,D” klad elagazasat magas ,,posterior” valosziniiségi,
de alacsony ,bootstrap” értékek mellett. Az Osszes tobbi klad egy kozos kiilonallo agra
szakad. A ,,B”, ,,C”, és ,,F” kladokat ezen beliil magas ,,posterior”, de alacsony ,,bootstrap”
értékek mellet tamogatja mindkét analizis, azonban az ,,E” klad tobb agra szakadva nem
monofiletikus jellegii.

Ennek tobb, nehezen megmagyarazhat6 oka is lehet. Simon és munkatérsai (1994) szerint a

crer

crer

gének filogenetikai vizsgalatokban torténd alkalmazasa. Egyes kutatdsok szerint a
mitokondrialis genom evolucidja szoros Osszefliggésben all az Okoldgiai paraméterek
valtozasaval, kiilobnésen a valtozd testhomérsékletli allatok esetében, azonban ennek
evolucioban betoltott szerepérél nagyon keveset tudunk (Ballard és Whitlock 2004).
Mindenesetre az evolliiciésan konzervativ 16s rRNS gén az 6si jellegli ,,A”, és feltehetden Osi

jellegli 0 klad esetében megerdsitd eredményeket hozott.

6.4. Demografiai és evolucios forgatokonyvek

Vizsgalatunk talnyomoéan a Karpat-medencére ¢és a Karpat-koszorira koncentralt
(mindossze egy kitérdvel a Karpatokon tilra — Broscauti mintavétellel). Elmondhatd, hogy a

korabbi kutatdsok (Heulin et al. 1999, Surget-Groba et al. 2001, 2002, 2006) eredményeivel
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Osszeillesztve adatainkat, az eddigi egyik legatfogdbb filogeografiai vizsgalatra nyilt
lehetdség.

Kozép-Eurdpa a legnagyobb genetikai diverzitasu teriilet a Zootoca vivipara elterjedési
teriiletén (Surget-Groba et al. 2006). Csak a Karpat-medencén beliil (beleértve a Karpat-
koszorut is) az eddig ismert 6 kladbol 4-et is megtalalhattunk (Surget-Groba et al. 2006),
azonban ez a szam eggyel nétt az Uj klad megtalalasaval (Velekei et al. 2015). A tojasrako
,»A” klad legkeletebbre fekvd szlovéniai populacioi is rendkiviil kdzel helyezkednek el a
medencéhez (Surget-Groba et al. 2002), igy elmondhatd, hogy Kozép-Eurdpaban csak
egyetlen klad, a tojasrakoé ,,B” klad nem képviselteti magat (Surget-groba et al. 2006).

Korabban az az elmélet lett meghatarozo, amely szerint az elevensziilés a pleisztocénben
alakult ki, és ez a reproduktiv forma segitette eld a faj jégkorszak utani rendkiviil gyors
expanzidjat (Guillaume et al. 1997, Heulin et al. 1993, 1999). Vizsgdlatunk szerint az ,,A” és
az ) klad kozos ledgazasanak ideje kb. 5,1 milli6 (Cornetti és munkatérsai szerint kb. 4,5
millid) év, a két klad divergencidja mintegy 3,4 millio évvel ezel6tt ment végbe. A tobbi klad
divergenciajanak ideje is kb. 3 és 4,1 milli6 évvel ezeldttre tehetd az eredményeink szerint.
Az ,,A” és az 0j klad divergencidja igy az also-pliocénra, az utdbbi iddintervallum a kozépso-
és fels6-pliocénra esik, még joval a jégkorszak kezdete el6tt. Erdekes adalék, hogy az utobbi
években példaul egyre tobb kétéltli faj esetében sikeriilt bebizonyitani, hogy a jégkorszak elott
lezajlodott fajon beliili divergencia joval nagyobb aranyt volt a kordbban sejtettnél
(Sotiropoulos et al. 2007).

A Fold klimaja koriilbeliil 60 millié évvel ezel6tt kezdett hiilni, az antarktiszi jégsapka 35
millié évvel ezel6tt alakult ki (Hewitt 2004). Az eurdpai magashegységekben az els6 allando
gleccserek és az Arktisz jégtakardja mintegy 3 millid évvel ezelbtt, a pliocén végén alakultak
ki a fokozatos lehtilés altal (Hewitt 2004).

Eurdpéban négy nagy jégkori refigiumteriiletet tartanak szdmon: az Ibériai-félszigetet, az
Appennin-félszigetet és a Balkant, kiegésziilve a Kaszpi-Kaukazusi régioval (Hewitt 1996,
2004).

A pliocén kori fokozatos lehiilés sordn kordbban akéar nagy elterjedési teriileti fajok
populécidi déli irdnyba vandorolva ezeken a refugiumteriileteken elszakadtak egymastol
(Hewitt 1996, 2004, Paulo et al. 2001, Sotiropoulos et al. 2007).

Ujabban nagy figyelem harul a jégkori klimatikus oszcilliciéra, valamint az egymést
kovetd glacialis és interglacialis iddszakok fajon beliili divergenciara kifejtett hatasara
(Hewitt 1996, 2004, Paulo et al. 2001). Az elméletek szerint az interglacialisok felmelegedd

stadiumaiban mar 5-10 év alatt is drasztikusan, akar 10-12 °C-kal valtozott a kontinens
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atlaghomérséklete, ami lehetdvé tette, hogy az egyes fajok populacioi a refugiumteriiletekrol
¢szaki irdnyba, valamint nagyobb tengerszint feletti magassdgokba terjedjenck, majd a
visszatérd glacidlisok miatt jabb és Ujabb, de egymastél nagy mértékben izolalddott
refagiumteriileteket hoditsanak meg (Hewitt 1996). Ez a jelenség jelentésen hozzajarult
fajokon beliili divergencidhoz a pleisztocén soran (Hewitt 1996, 2004, Paulo et al. 2001,
Sotiropoulos et al. 2007). Ezt igencsak eldsegitette az eurdpai magashegységek
elhelyezkedése is, Hewitt (1996) szerint az eurdpai fajok filogeografidjanak alakulasaban az
Alpok volt az egyik legfontosabb faktor.

Eredményeink szerint az ,,A” és az 0j klad nem sokkal a pliocén kezdete utan agazott le a
tobbi kladrol. A masik dgon elhelyezkedd Osszes tobbi klad divergencidjanak ideje arra enged
kovetkeztetni, hogy az elevensziilés mar a pliocén soran kialakulhatott, és ebben a
fokozatosan hilivosodd klima jatszhatta a legfobb szelekcids tényezot. A kialakulds pontos
helyét természetesen nem lehet biztosan meghatarozni, azonban a kladok jelenlegi
elhelyezkedésébdl itélve (a balkani kladot kivéve az elevensziilok a tojasrakoktol északabbra
¢élnek) valoszintileg valahol a kontinens északi részén tortént. A délre huzodo tojasrako és a
toliik északabbra elhelyezkedd elevensziild populacidk aztan a félszigetekre érve részben
elszigetelddtek egymastol — kiillondsen igaz lehet ez a hidegre érzékenyebb tojasrakdkra. Ez
utobbiak divergencidja igy kb. 3,4 millié évvel ezeldtt kdvetkezhetett be, amikor a mai ,,A”
klad 6se az Appennini, az Gjonnan felfedezett klad dse pedig a Balkéani-félszigetre htizodott.
Surget-Groba ¢és munkatarsai (2002) kutatdsanak egyik legfontosabb eredménye, hogy a
jelenlegi ,,A” klad a Po-siksagrol terjedt el északi és északkeleti irdnyba az utolsé jégkorszak
utén, €s a jelenlegi szlovéniai populacidk is ebbdl az iranybol keriiltek a Balkan északkeleti
részére.

A gondolatmenetben tovabb haladba az elevensziild populaciok egy része a dél felé
terjedés sordn eljutott az Ibériai-félszigeten talalhatd refugiumteriiletre, ahol a késébbiekben
egy reverz tranzici6 altal ismét tojasrakok lettek (Surget-Groba et al. 2006). Itt a két szubklad
divergenciajaban pedig a Pireneusok glacidlisokban nagy mértékben eljegesedd tombje
jatszott szerepet (Heulin et al. 2011).

Az elevensziild populaciok masik részének a Karpat-medence, a Balkan és esetleg a Déli-
Alpok egyes részei jelenthették a refugiumteriileteket, ahol az interglacidlisok és glacidlisok
valtakozasa miatt elszigetel0dott refigiumteriileteken fejlodott populéciok révén alakult ki a
Ko6zép-Eurdpaban ma ismert valtozatos genetikai szerkezet.

Elképzelhetd, hogy az utolso jégkorszak utan a legsikeresebb haplotipusok gyors expanzidja

altal a faj elevensziild populacidi gyorsan kolonizaltdk a kontinens északi részét és ennek
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koszonhetd az, hogy Nyugat- és Eszak-Eurdpaban alig néhany haplotipust azonositottak mind
a,,D”, mind az ,,E” kladbol (Surget-Groba et al. 2006).

Nagyon kevés ismeret all rendelkezésre arr6l, hogy az egyes taxonok milyen sebességgel
terjedtek szét az utolsd jégtakard visszahtizodasa utan. Példaul a Chorthippus parallelus
szOocskefaj a dél-eurdpai refigiumteriileteirdl még elérte a mai Angliat miel6tt az a tengerszint
emelkedése révén elszigetel6dott a kontinenstdl, de az Ir-szigetet mar nem (Hewitt 1996).
Ebbdl azt a kovetkeztetést vontak le, hogy a faj terjedési sebessége 300 és 500 m/év kozott
lehetett (Hewitt 1996). Csak a citokrom b génszakaszt tekintve két ij VU haplotipussal nétt az
Erdélyben megismert haplotipusok szama a ,,D” kladon beliil. Mivel a Karpatokon tul északra
Skandinaviaig és keletre a Csendes-Oceanig gyakorlatilag mar mindossze csak két (VU1 és
VU2) haplotipus ,,uralja” a kontinenst (Surget-Groba et al. 2001, 2006, Takeuchi et al. 2013),
a ,,D” klad legnagyobb genetikai diverzitdssal valosziniileg a Karpat-medencében fordul eld.
Mivel az 6si allapoti polimorfizmus jobban jellemzi a refugiumteriileteket, és a késdbb
kolonizalt teriileteken a variabilitds csokkenésével vagy elvesztésével kell szamolni
(Austerlitz et al. 1997), ez arra enged kovetkeztetni, hogy a ,,D” klad refigiuma a Karpat-
medence vagy annak kozvetlen kozelében elhelyezkedd teriilet volt. Takeuchi és munkatarsai
(2013) ravilagitottak arra, hogy a Zootoca vivipara japan populacioi mindossze egy nukleotid
kiilonbséget mutatnak az orosz és fehérorosz VU1 és VU2 haplotipusokhoz képest, ami egy
rendkivill gyors jégkorszak utani expanziot feltételez. Ezt megerdsiti az a tény, hogy a faj
csakis a jégkorszak idején fenndllo szarazfoldi osszekottetésen juthatott az azsiai kontinensrol
Hokkaido-ra (Takeuchi et al. 2013). Amennyiben a klad jégkori refugiumteriiletei valoban a
Karpat-medencében voltak, a jégkorszak elmultaval tobb, mint 7000 km-t (Takeuchi et al.
2013) kellett megtennie a fajnak a kontinens masik feléig, miel6tt a szarazfoldi hid megsziint.
Takeuchi-ék azonban nem szamoltak azzal a ténnyel, hogy az utolsé (Wiirm) jégkorszakban
az 4zsiai kontinensre korantsem huzodott rd olyan mértékben a jégtakard, mint Eurdpara és
Eszak-Amerikara (Hewitt 2004), igy a faj (kiilondsen egy elevensziild klad) szaméra az
europainal akar joval északabbra is Okologiailag megfeleld koriilmények uralkodtak. Ezen
forgatokonyv szerint a ,,D” klad mar a Wiirm eljegesedés idején is szétterjedhetett kelet felé.
Az elevensziilés kialakuldsara vonatkoz6 masik forgatokonyv szerint a pleisztocén el6tt olyan
populaciok terjedtek szét az 6si tojasrakod kladtol (a mai ,,A” + az 0j klad) északra, melyek
még nem voltak elevensziilok, de a tojasrakas-elevensziilés kontinuum egy evolucidsan
fejlettebb 1épcsofokan helyezkedtek el a ,,valodi” tojasrakokndl rovidebb inkubécios iddvel.
Ez az allapot a mai ,,B” kladhoz hasonlithatott, s6t ezen forgatokonyv szerint a ,,B” klad is

ennek a maradvanya az ibériai refugiumteriileten. A populdciok tobbi része pedig a kozép-
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europai refugiumteriileteken az erds szelekciés nyomasnak koszonhetéen valtak

elevensziil6vé a pleisztocén soran, ahogyan azt Heulin és munkatarsai (1993) is feltételezték.

6.5. A mai allapot

Jelen kutatas altal ez eddig ismert kladok szama 6-r6l 7-re nétt.

e Az, A” tojasrako klad Eszak-Olaszorszagban és Szlovéniaban fordul eld.

e A szintén tojasrakd, de az eldz6hoz képest szdmtalan kiilonbséggel rendelkez6 ,,.B” klad
az Ibériai-félsziget északi részén, és a Pireneusok francia oldalan talalhato.

o A ,,C” elevensziild klad mindossze Ausztria északkeleti és Magyarorszag €szaknyugati
teriiletein fordul eld. A kutatas 01j populacidkat nem tart fel.

o Az F” elevensziilo klad Ausztria délkeleti és Magyarorszag kozépso teriiletein él. A két
elterjedési teriilet kozott a kutatds nem talalt Gjabbakat.

e A ,D” elevensziild klad rendelkezik a legnagyobb elterjedési teriilettel, ezen a teriileten
beliil a legnagyobb genetikai diverzitds valdsziniileg a Karpat-medencében van.

o Az E” elevensziil6 kladot két elszigetelt csoport alkotja. Az egyik a Balkanon talalhato,
mig a masik Nyugat- és Eszak-Eurdpa nagy részét elfoglalja.

e Az Uj, eddig ismeretlen klad a Déli-Karpatokban él (26-27. dbra). Szaporodasmoddja

ismeretlen.

A jelenlegi és korabbi kutatasok eredményeit felhasznalva az egyes haplocsoportok
(kladok+szubkladok)  térbeli  elterjedését  térképen  dabrazoltam  (25. abra).
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25. abra: a Zootoca vivipara haplocsoportjainak térbeli elhelyezkedése Europaban, Heulin et al. 2011 alapjan (OS="A” klad, OC+OF="B” klad,
PA="C” klad, VU="D” klad, VB="E” klad, VH="F" klad). (Forras: Google Maps — maps.google.com ¢s ScribbleMaps —
www.scribblemaps.com).
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26. Abra: Az Gj klad él8helye a Bucsecsben (Déli-Karpatok) (A szerzé felvétele)

27. Abra: Az Gj klad éléhelye a Fogarasi-havasokban (Déli-Karpatok) (A szerzé felvétele)
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7. Osszefoglalas, tézisek

A pikkelyes hiillék rendje (Squamata) egyediilallé lehetoségét hordoz az evollcid
tanulmanyozasara azaltal, hogy mind tojasrakd, mind elevensziil fajok képviseltetik magukat
a renden beliil. Szdmtalan olyan kozeli rokon taxon (esetenként egy nemzetségen beliil) fordul
eld, melyek kiilonb6z6 reproduktiv moddal rendelkeznek, azonban a fajon beliili bimodalitas
rendkiviil ritka.

Ezen fajok egyike az elevensziil6 gyik (Zootoca vivipara), melynek minden mas pikkelyes
hiill6fajnal nagyobb elterjedési teriiletén tobb tojasrako és elevensziild populéaciot is ismernek.
A populaciok okologiai és morfologiai kutatdsdval szamtalan érdekességre deriilt fény,
azonban a molekularis filogeografiai mddszerek fejlodése tette lehetové azt, hogy a fajon
tudjuk.

A kétezres évek els6 felében tobb nagyon részletes kutatas sziiletett a Zootoca vivipara
filogeografidjanak témakorében, amelyek szamtalan ujdonsagot tartak fel. Bebizonyosodott,
hogy a faj tobb, mind filogenetikailag, mind karioldgiailag, mind pedig a szaporodasmodot
tekintve jol elkiilonithetd kladra oszlik. A kutatasok féleg a tojasrakoé kladok, mas esetekben
pedig a kladok kozott esetlegesen meglévo hibridzondk tanulmanyozasanak irdnyaba tolodtak
el. Az egyes kutatasok altal sugallt meglatas, miszerint a kozép-eurdpai régidé szamit a
genetikai értelemben legdiverzebb teriiletnek a faj elterjedésén beliil, kevés figyelmet kapott,
holott 1j, evolucios értelemben véve Osibb klad(ok) tovabbi felfedezésének lehetdségét sem
tartottak kizartnak. Ezzel parhuzamosan — kiilondsen a Karpat-medencén belill — a mar
megismert kladok elterjedési teriilete sem volt maradéktalanul ismert, csak sejtéseken alapulo,
elnagyolt térképek késziiltek.

Jelen vizsgalat soran magyarorszagi teriileteken kiterjedt terepi kutatas zajlott le, hogy Uy
populéciok felfedezése altal (is) finomitani lehessen az ismereteken. Végiil 17 karpat-
medencei és 1 Karpatokon tali populdcioban zajlott mintavétel, a korabbi kutatdsok
mintavételi helyszineit szem el6tt tartva. A magyarorszagi helyszineken a Kiskdrds kdzelében
mintazott két populacid, a Sény6 és a Fiilop melletti populaciok is eddig ismeretlenek voltak,
mig a Dé¢l-Dunantilon a negativ eredménynek (egyetlen populaciot sem taldltunk) volt
komoly hozadéka.

A romaniai mintavételi terliletek gondos megvélasztasa altal sikeriilt megtaldlni azt a
filogenetikai tulajdonsdgai miatt 6si jellegli kladot, melynek létezését korabban is

valdszinusitették.
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A klad tovabbi kutatasa elsddleges fontossagu. El6szor is tisztazni kell elterjedési teriiletének
hatédrait, mert ugyan nyugat felé ez egyértelmiinek latszik (a Paringban mar masik klad
talalhatd), azonban keleti irdnyban (foldrajzilag a Keleti-Kéarpatok Karpat-kanyar nevi
tajegységében) igen nagy teriiletekrél semmit sem tudunk. Az elterjedési teriilet hatarain meg
kell vizsgalni azt, hogy a szomszédos kladdal kialakulhatott-e hibridzona.

A legfontosabb kérdés az ujonnan felfedezett klad reproduktiv médjanak kideritése. Ez
komoly terepi munkat igényel, melyet sziikség esetén laboratériumi modszerekkel is ki kell
egésziteni.

A kiterjedt terepi, valamint a két genetikai markerrel torténd laboratoriumi vizsgalatok
segitségével a faj minden eddiginél pontosabb kozép-eurodpai elterjedési térképe késziilhetett

el.

Tézisek
1. teézis: A szerzo pontositotta a faj magyarorszagi elterjedésével kapcsolatos ismereteket.

A Duna-Tisza kézén a korabbi mintavételektdl délebbre, Kiskords kozelében sikeriilt 1j,
eddig nem ismert populaciokat talalni.
Kelet-Magyarorszagon a Sény6 és a Fiilop melletti populaciok eddig ismeretlenek voltak, az

utdbbi egyben a Kelet-Magyarorszagon ismert legdélebbre eléforduld populacio.

2. tezis: Az ,,F” kladon beliil, Kelet-Ausztriaban és a Duna-Tisza kézén eldofordulo VH

haplotipusok kozott nincsen osszekottetés

A Dél-Dunantilon egyetlen 0j populdciot sem talaltunk, ez Osszhangban van a korabbi
ismeretekkel. Heulin és munkatarsai (2011) foldrajzi Osszekottetést sejtettek a két ismert

haplotipus kozott, amit ezaltal cafoltunk.

3. tézis: Kelet-Magyarorszagon és Nyugat-Romdaniaban nem létezik olyan ,,E” kladon beliili

,folyoso”, amely a balkani és a nyugat/kozép-europai populdciokat koti 6ssze

Heulin és munkatarsai (2011) egy olyan folyosé meglétét valosziniisitették, mely az ,,E” klad

balkani és nyugat/kozép-eurdpai populacidit koti dssze, a folyosdé meglétére azonban nem
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sikeriilt bizonyitékot talalni. gy kijelentheté, hogy a klad balkani populaciéi a klad f6

elterjedési teriiletétdl elszigeteltek.

4. tezis: A ,,D” klad az egész elterjedési teriiletén beliil genetikailag a Karpat-medencében a

legvaltozatosabb

A vizsgalt citokrom b génszakaszon két j haplotipust talaltunk a Szemenik-hegységben ¢és a
Ciblesben. Az Erdélyben mar eddig ismert 7 haplotipus igy 9-re emelkedett. A Karpatokon

tul, mind északi, mind keleti iranyban minddssze két haplotipus ismert.

5. tézis: Egy ujabb 6si klad azonositdsa

A korabbi kutatdsok altal feltételezett j kladot a Déli-Karpatokban 1évé Fogarasi-
Havasokban ¢és Bucsecsben azonositottuk. A filogeografiai elemzések mindegyike mindkét
vizsgalt génszakaszon magas ,,posterior” valoszinliségi és ,bootstrap” értékek mellett
tamogatta az 0j klad meglétét. Az ,,A” klad Zootoca viviapara carniolica néven alfaji szinti
statuszt képvisel (Mayer et al. 2000). Ez felveti az Gjonnan felfedezett, a carniolica alfajjal
kb. 1,7 milli6 éves kozos és kb. 3,4 millio éves kiilonallo fejlodésti kldd taxondmiai

statuszanak kérdését is.

6. tezis: A szerzé az egyes kladok divergencia idejének megallapitasaval uj evoliicios

forgatokonyveket vazolt fel

Az 6si1,,A” és az 0j klad mintegy 5,1 millié évvel ezeldtt agazott le a tobbi kladrol. E két klad
divergenciajanak ideje kb. 3,4 millio év. A tobbi klad divergencidjanak ideje kb. 3 és 4,16
millié év kozott talalhato: a ,,B”, a,,C” és az ,,F” klad kb. 4,16 millio évvel ezeldtt dgazott le a
»D” €s ,,E” kladokrdl, ez utdbbiak mintegy 3 milli6 évvel ezeldtt dgaztak szét.

Ezen eredmények alapjan valosziniisithetd, hogy az elevensziilés nem a pleisztocénben,

hanem mar a pliocénban kialakult.
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8. Koszonetnyilvanitas

Elészor is a legnagyobb koszonetemet fejezem ki Kalocsa Bélanak és Mezeiné Dr. Kopasz
Marianak azért, mert elinditottak azon az uton, aminek ez a dolgozat az egyik legjelentésebb
mérfoldkove. Barmilyen utat is nézziink, elindulni a legnehezebb, és 6k pont a kezdeti
1épéseknél segitettek a legtdbbet. Sajnos Mezeiné Dr. Kopasz Marianak személyesen mar nem

tudok koszonetet mondani ezért.

Rengeteg koszonet jar témavezetomnek, Dr. Lakatos Ferencnek. A kutatds és az abbol
megsziletett disszertacid meglehetésen rogos utat jart be, de 6 mindig segitett feliilkerekedni

a nehézségeken.

Nehéz szavakat talalni ahhoz, hogy masik témavezetomnek, Dr. Puky Miklosnak is
koszonetet mondjak. Kimondhatatlan halaval tartozom optimizmusaért és kivalo
meglatasaiért, de leginkabb azért a barati viszonyért, amiben mindig egyenrangu partnerként

kezelt. F4joan fiatalon és varatlanul tdvozott el koziiliink.
Ko6szondm Toth Viktoridnak jo otleteit és szamtalan egyéb formaban nyujtott segitségét.

Ko6szondm Rékos Lillanak azt a kitartast, amivel végig mellettem allt, és mindig mindenben

segitett.

Végezetiil, de egyaltalan nem utols6 sorban szeretnék koszonetet mondani Mdjercsakné
Zelenak Andrednak azért, mert a korantsem lebecsiilendd nehézségli adminisztracios

utvesztében mindig igyekezett megtaldlni a legkonnyebb utat.
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