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Osszefoglalé: Az idészakos viztestekben szaporodé kétéltiiek 1arvai szamara éléhelyiik korai kisza-
radasa katasztrofalis kovetkezményekkel jarhat. Az ilyen szaporodohelyeket hasznalé fajok larvai-
nal a vizszintcsdkkenés a tulélést eldsegitd fenotipusos valtozasokat (adaptiv fenotipusos plasztici-
tas) indukalhat. Magyarorszag kétéltiifaunajanak egyik iddszakos viztestekben is szaporodo tagja az
erdei béka (Rana dalmatina). Manipulativ laborkisérletben vizsgaltuk, hogy a vizszint csokkentése
altalunk vizsgalt populacidban a vizszintcsdkkentés nem befolyasolta sem az atalakulas idejét, sem
a testalakot, ugyanakkor csokkentette az ebihalak mozgasi aktivitasat és kockazatvallalasat, vala-
mint a metamorfok testtomegét. Eredményeink alapjan elmondhato, hogy az erdei béka ebihalak
reagalnak ugyan a vizszintcsokkentésre, de adaptiv valasz helyett csak egy altalanos negativ hatas
figyelhetd meg. Vizsgalatunk eredményei nem tamasztjak ald azt a feltevést, hogy extrém szaraz
években fejlddésiik felgyorsitasaval az erdei béka ebihalak el tudnak keriilni a kiszaradas megnéve-
kedett veszélyét, de még ha id6ben at is alakulnak, Ggy tiinik, a kisbékak ratermettsége csékkenni
fog.

Kulesszavak: fenotipusos plaszticitas, to kiszaradas, ebihal, viselkedési aktivitas, kockazatvallalas

Bevezetés

A kornyezeti valtozatossag adaptiv fenotipusos valtozatossagot indukalhat nem
csak evoluciés, hanem ontogenetikus skalan is. Egy adott genotipus képessé-
gét, hogy kiilonb6zo kornyezetekben kiilonb6zo fenotipusokat hozzon létre,
fenotipusos plasztictasnak nevezziik (pl. West-Eberhard 2003). Az igy létrejovo
fenotipusos valtozatossag gyakran (de nem feltétleniil) adaptiv (Ghalambor ef al.
2007). Mivel a kétéltiilarvaknak generaciorol generaciora nagymértékben és vé-
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letlenszertien valtozé kornyezeti hatasoknak kell megfelelniiik, relative korlato-
zottak mozgasukban €s kdnnyen tarthatok kisérleti koriilmények kozott, kivalo és
kedvelt modelljei a fenotipusos plaszticitassal foglalkoz6 kutatasoknak (Ward et
al. 1992, Beebee 1996, Relyea 2007). Szembetiindek példaul a ragadozok jelenlé-
tében kialakuld morfoldgiai valtozasok, amelyek hatasara ugyancsak novekedhet
az ebihalak tal¢élési esélye (Van Buskirk & McCollum 2000, Laurila et al. 2002a).
Az ebihalak viselkedésiiket is megvaltoztathatjak, igy példaul aggregalddhatnak,
fliggben a napszaktdl és a rajuk vadaszo ragadozo tipusatol (Spieler 2003), vagy
modosithatjak aktivitasukat (Lawler 1989). Plaszticitas figyelheté meg a kikelés-
ben is: patogén vagy ragadozo6 jelenlétében, annak tipusatol fiiggé modon, késobb
vagy hamarabb kelnek ki az ebihalak a petékbdl (Laurila et al. 2002b, Touchon
et al. 2000).

A kétéltillarvak szamara a ragadozokon kiviil nagy veszélyt rejt a larvakori €16-
hely esetleges kiszaradasa. Ez kiilondsen az iddszakos vizekre jellemz06, igy azilyen
¢lohelyeket hasznalo fajok larvainal a kiszaradas adaptiv fenotipusos plaszticitast
indukalhat. A viz csokkenésére adaptiv valaszként példaul a Hyla pseudopuma faj
ebihalai gyorsabban fejlodtek, de kisebb testtomeggel alakultak at (Crump 1989).
Hasonlo valaszokat figyeltek meg a gyepi béka (Rana temporaria) (Loman 1999),
a Scaphiopus hammondii (Denver et al.1998) és a Rhinella spinulosa (Marquez-
Garcia et al. 2009) esetében is. A jelenség nem csak békaknal, hanem go6téknél
is ismert (Boone & Semlitsch 2002). A metamorfoziskori testméret és a meta-
morfozis ideje kozott fennalld negativ korrelacio kiszaradastol fiiggetleniil is is-
mert jelenség, vagyis a korabban atalakuld egyedek kisebb méretiiek (Loman &
Claesson 2003). Az €életmenetet érint6 valtozasokon kiviil morfoldgiai valaszok is
ismertek: kisebb mértékli vizszintcsokkenéskor nagyobb szem atmérdt, szaj-orr
tavolsagot, illetve nagyobb hats6 1ab hosszat mértek, mint drasztikus kiszaradas
esetében (Marquez-Garcia et al. 2009). De nem csak a fejlédésre van hatasa a
kiszaradasnak, hanem a viselkedésre is. Az alacsony vizszint csdkkend taplalko-
zasi és mozgasi aktivitast eredményez béka és gétefajoknal egyarant (Laurila &
Kujasalo 1999, Bridges 2002). A kiszaradas érzékelésének mechanizmusa lehet
szaporodohely-specifikus. A nyugati alsaskabéka (Pseudacris triseriata) faj ese-
tében lokalis adaptaciot irtak le a kiszaradassal kapcsolatosan: a kiillonb6z6 élohe-
lyeken szaporod6 populaciok mas-mas vegyliletek toményedésének kdvetésével
szereznek informaciot a kiszaradas mértékérdl (Gerlanc & Kaufman 2005).

A hazai kétéltiifajok tobbsége efemer kisvizekben is szaporodik (Péchy &
Haraszthy 1997). Jelen vizsgalatban ezen fajok egyik tipikus képviseldjén, az
erdei béka (Rana dalmatina) ebihalain vizsgaltuk a vizszintcsokkenés kivaltotta
fenotipusos valaszokat. Legalabb harom kimenetel képzelheto el. A vizszint csok-
kentése 1) nem okoz valtozast, 2) altalanos negativ hatast fejt ki a fejlodésre (pl.
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kisebb testméret, csokkend viselkedési aktivitas) vagy 3) adaptiv valaszt valt ki
(pl. metamorfozis idejének elérehozasa). Egy manipulativ laborkisérletben tesz-
teltiik, hogy a vizszint csokkenése hogyan befolyasolja az erdei béka ebihalak
¢életmenetét, morfologiajat és viselkedését.

Mobdszerek

A vizsgalati allatok és a kisérlet

Az erdei béka (Rana dalmatina Fitzinger in Bonaparte, 1839) a kétéltiiek
(Amphibia) osztalyan beliil a farkatlan kétéltiiek (Anura) rendjébe és a valodibé-
ka-félék (Ranidae) csaladjaba tartozik. A faj széles korben elterjedt Europaban.
Lombhullaté erdékben, illetve erddszegélyeknél talalhato vizes ¢élohelyeken, feb-
ruar végétol aprilis elejéig petecsomokban rakja le petéit, gyakran idészakos viz-
testekben. A larva algakkal, vizi ndvényekkel taplalkozik és junius elejére alakul
at (Nollert & Nollert 1992). A vizsgalatunkban szereplé populacio Szigetmonos-
tor kornyékérdl (47°40°40.77” E, 19°5°31.47” K) szarmazik egy évente kiszarado
kis tobol. 2013 tavaszan 40 frissen lerakott petecsomobol gytijtottiink véletlensze-
rien kivalasztott petéket, majd ezeket 1,5 literes miianyag edényekben (ProForm
Kft, kodszam: EP1500) taroltuk, amelyek 1 liter lagy vizet (RSW, APHA 1985)
tartalmaztak. A kikelés utan az ebihalakat egyedileg helyeztiik el 1,5 literes edé-
nyekben. A kontroll kezelésben a vizmennyiség valtozatlan volt (6 cm mély), mig
a kiszaradast imital6 kezelésnél négy naponta 20%-kal csokkentettiik a viz meny-
nyiségét, amely a kisérlet végére 200 ml-re (1,5 cm mélységiire) csokkent. A csa-
ladok a kezelésekben egy-egy ebihallal voltak képviselve. Jelen vizsgalathoz csak
az egyedek felét hasznaltuk fel. Néhany allat elpusztult a vizsgalat alatt, igy végiil
18 kontroll és 15 vizszintcsOkkentésen atesett ebihal adatait értekeltiik ki. Mivel
a természetben a parolgas eredményeként nem csak vizszintcsokkenés, hanem az
oldott 4svanyi anyagok toményedése is megfigyelhetd, ezt is figyelembe vettiik:
1985), majd ezt a térfogatcsokkenéssel aranyos modon noveltik. A vizsgalat 19
°C-on, 12 6ras megvilagitas alatt zajlott. Az ebihalakat forrazott spenottal etettiik
naponta ad libitum, a viziiket négy naponta cseréltiik.

Vizsgalt valtozok és kiértékelésiik

A metamorfdziskori testtomeget és a metamorfozisig eltelt id6t a 42. fejlodési
allapot (Gosner 1960, a mells6é 1lab megjelenése) elérésekor rogzitettiik. Az ebi-
halakat ekkor standardizalt médon lefényképeztiik oldalrol és alulrdl. A digitalis
képekrol az alabbi linearis méreteket vettiik fel: testhossz (szajtol a farok végéig),
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torzshossz (szajtol a kloakaig), testmagassag (a legnagyobb méret), testszélesség
(a legnagyobb méret), farokhossz (kloakatol a farok végéig), farokizom magassa-
ga (legnagyobb méret) farokvitorla magassaga (legnagyobb méret).

A viselkedeést 32-36. fejlodési allapott (Gosner 1960, hatso 1abujjak megjelené-
se) ebihalaknal mértiik. Az aktivitast a tartdbedényben mutatott mozgasi aktivitas-
sal, a kockazatvallalast pedig egy szimulalt vészhelyzetet (az ebihalakat megérin-
tettiik egy kis ecsettel) kovetd mozdulatlan periodus (,,lefagyas™) idétartamaval
jellemeztiik (Urszén et al. 2015). A viselkedéseket digitalis kameraval rogzitettiik.
Az aktivitast reggel 10:00-10:30 kozott, a kockazatvallalast pedig 12:30-13:05
kozott mértiik. A felvétel ideje alatt megtett utat (aktivitas) a MATLAB prog-
ram segitségével kalkulaltuk. A lefagyas idejét, vagyis az érintés és az elsd meg-
mozdulas kozott eltelt idot, manualisan mértiik a videokon. Mindkét viselkedést
harom egymast kovetd napon mértiik, az analizisekben a harom mérés atlagat
hasznaltuk fel.

A testalakot leird valtozokat korrigaltuk a testhosszra. Ehhez valtozonként li-
nearis regressziokat futtattunk a testhosszal, mint magyarazo valtozoval, és az igy
kapott rezidualisokat hasznaltuk a tovabbi elemzésekben, mint méret-fiiggetlen
valtozokat. Ezeken az egymassal még mindig korrelacioban allo, szarmaztatott
valtozokon fékomponens analizist futtattunk, hogy egy kisebb szamt és statiszti-
kailag egymastdl fiiggetlen valtozoval irhassuk le a testalakot. Két fokomponenst
kaptunk 1-nél magasabb sajatértékkel. Az elsé pozitivan korreldlt a torzshosszal
¢és a farokvitorla magassagaval, de negativan a farokhosszal (1. tablazat). A ma-
sodik fokomponens pozitivan fliggott 6ssze a testszélességgel €s a farokizom ma-
gassagaval (1. tdblazat).

1. tablazat. A morfoldgiai valtozokon futtatott fokomponens analizis eredményei. A faktorok és
az eredeti valtozok kapcsolata, a faktorok sajatértékei és az altaluk magyarazott variancia kertil
bemutatasra. Az adott fokomponensnél figyelembe vett Gsszefliggések vastag betiitipussal vannak
jelolve.

Fékomponens 1 Fékomponens 2

torzshossz 0,95 <0,001
testmagassag 0,4 -0,03
testszélesség 0,1 0,86

farokhossz -0,95 <-0,001
farokizom magassag -0,21 0,83
farokvitorla magassag 0,72 0,13
sajatértek 2,52 1,45

magyarazott variancia (%) 42 24
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Kezeléseink hatasat a vizsgalt — nem fiiggetlen — viselkedési (aktivitas, kocka-
zatvallalas), életmenet (metamorfozis kora, és metamorfoziskori tomeg) és mor-
fologiai (alakfékomponens 1 és 2) valtozokra egy tobbvaltozos altalanos linearis
modellel teszteltiik. Magyarazo kategoria valtozonk a kiszaradas-kezelés volt. A
tobbvaltozos teszt szignifikanciajanak fiiggvényében értékeltiik a valtozonkénti
eredményeket.

2. tablazat. A kiszaradas-kezelés életmenet, morfoldgiai és viselkedési valtozokra kifejtett hatasat
tesztel$ tobbvaltozos altalanos linearis modell egyvaltozos eredményei. A valtozok melyeket a
kiszaradas-kezelés szignifikansan befolyasolt vastag betiitipussal vannak jeldlve.

Fl 30 P
metamorfozis ideje 0,1 0,75
metamorfoziskori testtomeg 4,89 0,035
aktivitas 37,04 < 0,001
kockazatvallalas 40,29 < 0,001
alakfokomponens 1 2,29 0,14
alakfékomponens 2 1,36 0,25

Eredmények és megvitatasuk

A kiszaradas-kezelés hatasa a vizsgalt valtozokra a tobbvaltozos megkozelitésben
szignifikans volt (Wilks 4.,; = 0,22; p < 0,001). Az egyvaltozos tesztek ered-
meényei szerint a vizszintcsOkkenés a vizsgalt valtozok koziil a metamorfoziskori
testtomeget, az aktivitast és a kockazatvallalast befolyasolta szignifikdnsan (2.
tablazat). A kiszaradassal szembenézo ebihalak kisebb testtomeggel alakultak at,
csokkentették mind az aktivitasukat, mind a kockazatvallalasukat (1. abra). Mor-
fologiai paraméterek tekintetében nem talaltunk kiilonbséget a kontroll és a kisza-
radast modellezd kezelésben nevelt ebihalak kozott.
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1. abra. A kiszaradas-kezelés hatasa a metamorfoziskori testtomegre (A), aktivitasra (B) és a koc-
kazatvallalasra (C). Az abrakon atlagok és a hozzajuk tartozo standard hibak lathatok.
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A fellelhetd irodalom nagy részében az ¢éldhely kiszaradasadnak veszélyére az
ebihalak fejlodésiik gyorsitdsaval reagalnak (adaptiv fenotipusos plaszticitas),
amit alacsonyabb ebihalkori aktivitas és kisebb atalakuldskori tomeg kisér. A
Scaphiopus hammondii faj esetében Denver és munkatarsai (1998) fenotipusos
plaszticitasként irta le az allatok valaszat a kiszaradasra. Loman (1999) tanulma-
nyaban az erdei béka kdzeli rokona a gyepi béka is gyorsabb fejlédést mutatott,
illetve kisebb testtomeggel alakult at a vizszint csokkenés hatasara. Varhato vol-
na, hogy a hasonl¢ larvalis éléhelyeket hasznalo erdei békanal is megjelenik ez
az adaptiv valasz. Ugyanakkor az erdei békaval kordbban egy genusba tartozo
pocsolylakoé béka (Lithobates palustris) esetén a testtomeg csokkenése nem fiig-
gott 0ssze a vizszint csokkenésével, hanem kizarolag a taplalék mennyiségétol
fliggott (Bridges 2002). Ettdl fiiggetlentil ebben a tanulmanyban is hatdssal volt
a kiszaradas a fejlodésre, adaptiv valaszként az ebihalak gyorsabban alakultak 4t
(Bridges 2002). Az altalunk elvégzett kisérletben azonban nem igy alakult, nem
tudtuk kimutatni a vizszintcsokkenés-indukalta adaptiv valaszt. Megjegyezziik,
hogy nem tudjuk kizarni azt az alternativ magyarazatot, miszerint mar a kontroll
kezelésiink 6 cm-es vizmagassagara is fejlodés-gyorsitassal reagaltak az ebihala-
ink, a vizszintcsokkenés okozta negativ hatasok pedig a vizmindséggel fliggenek
0ssze, bar az irodalomban a mienkhez hasonld, de akar alacsonyabb vizszintma-
gassagot is jellemeztek ,,magas vizszint kezelés”-ként (Crump 1989: 4,1 cm, Den-
ver et al. 1998: 10 cm). Az alternativa biztos elvetéséhez a kisérlet megismétlésére
lenne sziikség tobb kezeléssel.

A vizsgalt valtozok koziil az atalakulaskori testtomegre és a viselkedésre volt
hatassal a kiszaradas-kezelés. A testtomeg mellett az aktivitas is csokkent a ko-
rabbi tanulmanyok szerint. Laurila és Kujasalo (1999) a viz csokkentésére ala-
csonyabb aktivitast figyeltek meg, emellett ezek az egyedek hamarabb és kisebb
testtomeggel alakultak at. Bridges (2002) kisérletében a taplalkozassal toltott id6
a felére csokkent a kiszaradas hatasara, ezaltal a testtomeg is csokkent. Eredmé-
nyeink is megerdsitik azt a megfigyelést, hogy a kiszaradas hatasara az ebihalak
csokkentett aktivitassal reagalnak, ami csokkent testtomeghez vezethet. Ugyan-
akkor a fejlodés idotartamanak csokkentése nélkiil ezeknek a valtozasoknak az
adaptiv értéke ismeretlen, bar a metamorfoziskori testtomeg ratermettséget ndve-
16 hatasanak ismertében (Altwegg & Reyer 2003) negativnak tekinthetd.

Osszegezve tehat, a harom hipotézisiinkbél az elsd, miszerint nem okoz val-
tozast a kiszaradas, elvethetd, mivel az ebihalak reagaltak a csokkend vizszintre:
a csokkend vizszint hatdsara csokkent az ebihalak testtomege, aktivitasa és koc-
kazatvallalasa. Ezen reakciok 0sszességét azonban nem nevezhetjiik adaptivnak,
mivel a fejlodés idétartama nem rovidiilt le a kiszaradast imitald kezelésben, igy
az ¢l6hely megsziinése okozta pusztulas esélyét nem csokkentették. Ezért a meg-
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figyelt hatasokat a kiszaradas okozta stressz hatasara fellépd, a fejlodést negativan
befolyasold maladaptiv (sensu Ghalambor et al. 2007) plaszticitasként interpre-
taljuk, bar elképzelhetd, hogy a viselkedési aktivitds csokkentése elonyos lehet,
amennyiben a csokkend vizszint kovetkeztében az ebihalak kdnnyebben elérheto-
vé vallnak a ragadozoik szamara.

Koszonetnyilvanitas — Koszonettel tartozunk Baumann Juditnak a terepi és labormunkak-
ban nyujtott segitségéért. A kutatast az OTKA (HG: K-105517), és a Magyar Tudomanyos
Akadémia Lendiilet programja (HA: LP 2012-24/2012) és Bolyai Janos Kutatasi Osz-
tondija (HG) tdmogatta és a K6zép-Duna-volgyi Kornyezetvédelmi és Természetvédelmi
Feliigyeldség engedélyével (KTVF:10950-3/2013) zajlott.
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Pond drying can be fatal for amphibian larvae developing in temporary water bodies. Decreas-
ing water level can induce phenotypic changes in amphibian larvae inhabiting such habitats aiding
survival (adaptive phenotypic plasticity). One species of the Hungarian herpetofauna breeding in
temporary water bodies is the agile frog, Rana dalmatina. We studied whether decreasing water
level induced changes in life history, morphological and behavioural traits of agile frog tadpoles in a
manipulative laboratory experiment. Decreasing water level did not affect timing of metamorphosis
or body shape, but it decreased boodymass at metamorphosis, activity and risk-taking of the tad-
poles. Our results suggest that even though agile frog tadpoles do react to decreasing water levels,
there is only a general negative impact on development instead of an adaptive response. Therefore,
it seems highly unlikely that agile frog tadpoles could compensate pond drying by accelerated de-
velopment. Further, even if they would successfully metamorphose before the pond dried out, their
fitness would decrease due to their decreased size.

Keywords: phenotypic plasticity, pond drying, tadpoles, behavioral activity, risk-taking
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