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Osszefoglalas. Az egyik legplasztikusabb fenotipusos jelleg a viselkedés, az 1ij él6helyek meghodita-
sa soran pedig kulcsfolyamat a viselkedési innovacio, ami fejlettebb kognitiv képességeket és ideg-
rendszert igényel, ezért koltségei is vannak. Kutatdsunk soran azt vizsgaltuk, hogy egy taplalék- és
¢é16hely-generalista faj, miutan adaptalodott egy viszonylag stabil él6helyhez, elveszti-e a taplalékval-
tast segitd innovacios készségét. Ehhez egy manipulativ kisérletet végeztiink, modellallatként a ko-
zonséges viziaszka (Asellus aquaticus) felszini és barlangi populacioit hasznaltuk. Hipotézisiink az
volt, hogy a barlangi, stabilabb kornyezetben, kisebb a viselkedési innovacios készség. A kisérletek
sordn azonban nem ezt tapasztaltuk.

Kulcsszavak: barlangkolonizacid, adaptacio, fenotipusosos véltozatossag, taplalékpreferencia, kor-
nyezeti stabilitas.
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Bevezetés

FISHER egyszertii és statikus néz&pontja alapjan azt varnank, hogy a populaciok atlagos
fenotipusat a szelekcid egy adaptiv optimum felé tolja, melynek hatdsara a populacion belii-
li valtozatossag alacsony marad (FISHER 1930, 1958). A val6 életben azonban azt latjuk,
hogy a populaci6 a fenotipusos jellegeket tekintve valtozatos, nem egy sziik optimum koriil
ingadozik. A fenotipusos plaszticitds egy genotipus azon képességét jelenti, hogy kiilonbo-
76 kornyezetekben kiilonbozo fenotipusokat hozhasson 1étre, amit gyakran nehéz elkiiloni-
teni az evolicids mintazatoktol (WENNERSTEN & FORSMAN 2012).

A foldfelszini és foldfelszin alatti él6helyek dsszehasonlitdsa nagyszerii lehetdséget biz-
tosit annak tesztelésére, hogy az alacsony kdrnyezeti valtozatossag csokkent fenotipusos
valtozatossagot okoz-e. A barlangok specialis és elszigetelt éldhelyek, melyek jellemzden
nagymértékben eltérnek a kdzvetlen kornyezetiikben 1€vo felszini kornyezett6l. Homogé-
nebbek és kevésbé valtozatosak mind az abiotikus, mind a biotikus kornyezeti tényezdket
tekintve, mint a felszini kornyezet (BARR & HOLSINGER 1985, CULVER & PIPAN 2019).
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Nincs napszakos periodicitas, €s ugyanigy az évszakok is hianyoznak. A barlangok tovabbi
jellemzdje az allando sotétség, és viszonylagos allandd homérséklet. Szegényes a trofikus
szintezettség, termelék sokszor abszolit nincsenek (BARR 1967).

Kutatasunk célja a fenotipusos valtozatossag kiilonbségeinek vizsgalata barlangi és fel-
szini populaciok Osszehasonlitasaval. Tesztelni kivantuk, hogy egy taplalék és élShely
szempontjabol generalista fajnak elveszik-e a taplalékvaltast segitd innovacios készsége,
miutan egy alacsony komplexitasi €l6helyhez alkalmazkodott, melynek fizikai struktiraja
egyszeril, a hdmérséklet egész évben allando, az életkdzosség leegyszeriisdodott és csupan
egyféle taplaléktipus elérhet6. Modellfajként a k6zonséges viziaszkat (Asellus aquaticus
LINNAEUS, 1758, Crustacea, Isopoda) valasztottuk, mely Eurdpa-szerte elterjedt az édesvi-
zekben, és populacidi egymastdl fiiggetleniil tobbszor, sikeresen hoditottak meg foldalatti
¢é16helyeket (VEROVNIK et al. 2005). A barlangi populaciokon szembetiing a troglomorf ha-
bitus, vagyis a pigmentacid elvesztése, az ommatidak visszafejlédése, és a csap hosszdnak
novekedése (PREVORCNIK et al. 2004). Magyarorszagon a kozonséges viziaszka egyetlen
ismert barlangi populacidja a Budan talalhato, kemoautotréf Molnar Janos-barlangban él
(Borsopi et al. 2012). A barlangi tavat karsztos héviz taplalja, igy a hémérséklete évszak-
tol fuggetleniil 24 °C koriil mozog (KENDER 1939); emellett a kemoautotrof aktivitast bak-
tériumok taplalékként szolgalnak a viziaszkaknak, ezzel 6nall6 termeldi szintet hozva 1étre
mas barlangokkal ellentétben, ahol csak kiviilrél keriil be az alsé trofikus szint. Mivel a vi-
selkedés flexibilitasanak fenntartasa energiaigényes, és barlangi, viszonylag alland6é kor-
nyezet esetében feltételezziik, hogy nem igényel nagy viselkedési flexibilitast, azt varjuk,
hogy a szelekcio a viselkedés flexibilitdsanak csdkkenése felé tolja a populéciot.

Kutatasunk munkahipotézise, hogy a barlangi allando kornyezetben a viselkedési flexi-
bilitasnak altalaban és a flexibilitds extrém formajaként is értelmezhetd innovacioknak a
jelentésége feltételezhetéen alacsony €s ezért az innovaciora vald hajlam csokken, esetleg
el is tiinik a barlangi kdrnyezethez val6 alkalmazkodas soran. A viselkedési innovacionak
két 6 tipusat kiilonithetjiik el: technikai innovacié (0j viselkedési mechanizmus) és forras
innovacio (0 forras hasznalata) (OVERINGTON et al. 2009). Az altalunk vizsgalt gerinctelen
fajnal inkabb a masodik tipus varhatd, ezért a kutatasunkban tesztelt predikcio a kovetkezd:
a felszini, sokféle taplalékot fogyasztd viziaszkak gyorsabban valtanak a specifikus barlangi
taplalékforrasra, mint a barlangi, egyféle taplalékot fogyasztod aszkak a felszini taplalékfor-
rasra.

Anyag és médszer

Kisérleti allatok

A gylijtés 2018. augusztus 15-17. kozott tortént, amikor a felszini mintavételi helyek
vizhémérséklete nagyjabol megegyezett a Molnar Janos-barlang tavanak homérsékletével,
nagyjabol 23-24 °C kériili. Harom felszini, valamint egy barlangi populaciobdl gyijtottiink
50-50 egyedet, himeket és ndstényeket egyenld aranyban (25+25). Felszini mintavételi te-
rileteink a Csomori-patak (47°35'35.03"N  19°07'21.78"E), a Dunakeszi-t6zegtavak
(47°36"23.15"N 19°07'24.63"E), valamint a Malom-t6 (47°31'05.09"N 19°02'09.19"E) vol-
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tak. A barlangi populacio egyedei a Molnar Janos-barlangbol (47°31'05.09"N 19°02'
09.19"E) szarmaznak, mely Osszekottetésben all a Malom-toval, az eddigi vizsgalatok alap-
jan azonban a felszini és barlangi populacié kozott nincs génaramlas (PEREZ-MORENO et al.
2017). A gyljtést egyeléses modszerrel végeztiik, felszini él6helyeken a vizb6l, vagy vizi
névényzetbdl, a Molnar Janos-barlangban pedig egy specialisan erre a célra kifejlesztett
szippantot hasznaltunk, minimalizalva ezzel az allatok sériilésének kockazatat. A mintavé-
teli helyszinekr6l az él6helynek megfeleld taplalékot (felszin: vizbe hullott nyarfalevél avar
(Populus sp.), mivel ez volt legnagyobb mennyiségben jelen levd kozos taplalékforras; bar-
lang: baktériumfilm), valamint vizet is gyijtottiink. Fontos megjegyezni, hogy a Molnar
Janos-barlangban 1év6 populacié szamara az egyetlen elérhetd taplalékforras a baktérium-
film, mig a felszini populaciok széles taplalékspektrumot fogyasztanak.

Az allatok kozvetleniil a gytijtést kovetden az ELTE Bioldgia Intézetben helyet kapd
barlangbioldgia laborba kertiiltek, ahol az egyes egyedek nemét sztereomikroszkdpos vizs-
galattal allapitottuk meg, majd egyesével, egyedi kdddal ellatott Petri-csészékben (atméro:
85 mm; magassag: 24 mm fedd nélkiil) helyeztiik el 6ket. A Petri-csészék aljat beliil csiszo-
l6papirral felcsiszoltuk, biztositva ezzel a viziaszkak akadalytalan helyvaltoztatasat az érdes
felszinen. Minden egyedet az él6helyérdl szarmazo vizben tartottunk, a vizszint kb. a tarto-
edény magassaganak feléig ért. Ezt kovetéen az egyedeket populacionként specialis kam-
rakba helyeztiik, melyek fedélapjanak bels6 peremén kétoldalt 1-1 fényforras helyezkedett
el, melyek természetes spektrumt fényt (szinhdmérséklet: 4500 K) bocsatottak ki. A kam-
rak belsejébe infravords felvételek készitésre alkalmas, atalakitott webkamerakat szerel-
tiink, a felvételekhez sziikséges fényforrasok a kamrak aljzataba voltak beszerelve. Fontos
megjegyezni, hogy az ezek altal kibocsatott hullimhosszt (900 nm) a viziaszkak nem képe-
sek érzékelni (KOHLER et al. 2018). A kamrak oldalfalai atlatszatlan fekete miianyaglapok-
bol késziilt boritassal voltak szigetelve, igy szivargd fény sem a kiilvilagbol sem a dobo-
zokbdl nem juthatott be illetve ki. A felszini populaciok esetében a felsé fénycsovek az
évszaknak megfeleld megvilagitasi idot biztositottak (16h nappal — 8h sotét), mig a Molnar-
Janos barlangbol szarmazé egyedeket allando sotétségben tartottuk.

Kisérleti elrendezés
A kisérletek augusztus 24 és 27 kdzott zajlottak, egy 48 oras aklimacios iddszakot kove-

s

A

viziaszkakat azonban nem gatoltak a taplalkozasban. Minden egyedet a sajat természetes
kornyezetében teszteltiink, igy a felszini populacidkat fehér fényben, mig a Molnar Janos-
barlangbdl szarmazé egyedeket sotétben. A felvételeket az OBS Studio program segitségé-
vel készitettiik. A felvétel az elsé taplalék behelyezésével egy idében indult és az utolsod
taplalék behelyezése utan 60 percig futott.

A tesztek soran az egyedek fele az éldhelyének megfeleld taplalékforrast (felszini egye-
dek avart, barlangi egyedek baktériumfilmet), masik fele szamara ismeretlen taplalékforrast
(felszini egyedek baktériumfilmet, barlangi egyedek avart) kapott. A megmaradt taplalékot
a teszt utan eltavolitottuk, majd 48 6ra mulva keriilt sor a masodik tesztre, melyben felcse-
réltiik a taplalékforrasokat. Az tesztek sorrendjét minden egyednél randomizalassal alakitot-
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tuk ki. Az akklimacios id6 alatt, valamint a két kisérlet kozott az egyedek nem kaptak tapla-
1ékot.

Adatfeldolgozas

Az egyedi taplalékpreferencia leirdsdhoz a kdvetkezd egyedi valtozokat alkalmaztuk: (i)
a taplalkozasi hajlandosagot (vagyis, hogy az allat megkezdte-e a taplalkozast) és (ii) az
egyedi Osszes taplalkozasi id6t. Taplalkozasi eseménynek azt tekintettiik, amikor az allat
érintkezett a taplalékforrassal és lathatdan manipulalta azt. Akkor tekintettiink befejezettnek
egy taplalkozasi eseményt, amikor az allat legalabb egy testhossz tavolsagra tavolodott a
taplalékforrastol. Hogyha egy egyed egyértelmiien nem mutatott érdeklédést a taplalékfor-
ras iranyaba a 60 perc alatt, a maximum latenciaid6t kapta (3600). Végiil 49 egyed nem tap-
lalkozott egyik kisérlet soran sem, emiatt binomialis valtozoként kezeltiik a taplalkozasi
hajlanddsagot, ahol 1 értéket kaptak az egyedeknek, amik taplalkoztak a teszt ideje alatt és
0 értéket, melyek nem taplalkoztak ez id6 alatt. A statisztikai elemzéseket az R programmal
(R DEVELOPMENT CORE TEAM 2018) végeztiik.

Annak tesztelésére, hogy hatassal van-e¢ a taplaléktipus és populacid az Gsszes egyed
taplalkozasi hajlandosagara, egy altalanositott linearis kevert modellt hasznaltunk, logit
linkkel (NAKAGAWA & SCHIELZETH 2010). Ebben a modellben a binomialis eloszlasu tap-
lalkozasi hajlanddsag volt a fiiggd-, mig a taplaléktipus, a populaciok és ezek interakcidi a
magyarazé valtozok. A random hatasokat likelihood ratio teszttel becsiiltiikk. A modellek
futtatasahoz az Ime4 és ImerTest konyvtarakat hasznaltuk (BATES et al. 2014, KUZNETSOVA
et al. 2017). Az esetleges habituacio teszteléséhez z-transzformaciot alkalmaztunk a merési
sorrenden (innen: sorrend), melyet 6nmagaban és az egyeddel dsszefiiggésben (random me-
redekség) is bevittiikk a modellbe. A random tengelymetszet (random faktorok az egyedek)
¢és random meredekség (egyed x sorrend mint random faktorok) modelleket Khi-négyzet
teszttel hasonlitottuk ossze. A marginalis és kondicionalis R? értékek becslését a MuMIn
konyvtar (BARTON 2013) hasznalataval, tovabba NAKAGAWA & SCHIELZETH (2013) ajanla-
sait figyelembe véve végeztiik. Ezt kovetben teszteltiik a taplaléktipus és populacio taplal-
kozasi idére kifejtett hatasat a legalabb egyszer taplalkozd egyedek esetében. Ehhez egy
negativ binomialis eloszlast feltételezd altalanositott linearis kevert modellt hasznaltunk,
log linkkel (NAKAGAWA & SCHIELZETH 2010). A fliggetlen valtozok a populacio, az ivar, a
taplaléktipus és a kisérletek sorrendje voltak.

Eredmények

A taplalkozasi hajlandosag esetében a habituacié (sorrend) szignifikans volt (1. tabla-
zat), az egyedek idovel hajlamosabbak voltak taplalkozni, fiiggetleniil a taplalék tipusatol.
A Molnar Janos-barlangbol szarmaz6 egyedek hajlamosabbak voltak taplalkozni, mint
barmelyik felszini populacié egyedei (1. tablazat, 1. abra). Marginalisan szignifikans kii-
lonbséget talaltunk az egyedi viselkedési atlagokban (y°; = 2,61; P = 0,053). Az R értékek
alapjan a fix hatasok a teljes variancia 17,3%-at magyarazzak, mig a teljes modell 29,8%-o0t
magyaraz.
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1. tablazat. A viziaszka populaciok taplalkozasi hajlamara futtatott binomialis linearis kevert modell
eredményei. A szignifikans eredmények vastagon szedettek.

Table 1. Results of a binomial linear mixed model running on the nutritional propensity of waterlouse populations.
Significant results are bold.

1(df) P
Populacié 21,97 (4); <0,001
lvar 0,81 (1); 0,37
Taplalék 0,11 (2); 0,74
Sorrend 4,56 (1); 0,03
Populici6 x Ivar 3,88 (3); 0,28
Populacié x Taplalék 1,20 (1); 0,75
Ivar x Taplalék 0,62 (1); 0,43
Populacié x Ivar x Taplalék 2,30 (3); 0,51
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Csomori-patak  Dunakeszi-tozegtavak ~ Malom-to  Molnar Janos-barlang
Populacié
1. abra. Téplalkozasi hajlam az egyes viziaszka populacidkban. Az dbran atlagok

¢s hozzajuk tartozo standard hibak vannak feltiintetve.

Figure 1. Nutritional susceptibility in each waterlouse population. The figure shows
averages and associated standard errors.

Nem talaltunk szignifikans habituaciot a taplalkozasi id6 esetében (2. tablazat). A popu-
lacio x taplaléktipus interakcionak a taplalkozasi idére szignifikans volt a hatasa (2. tabla-
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zat): felszini populaciok a szokasos taplaléktipussal, a Molnar Janos-barlangbdl szarmazo
egyedek pedig az 0j taplaléktipussal toltottek tobb id6t (2. abra). Mas szdval, mindegyik
populacid a felszini taplaléktipuson, vagyis a falevélen taplalkozott tobbet. Az egyedek at-
lagos viselkedése szignifikansan eltért egymastol (y°, = 206427; P < 0,001).

2. tablazat. A viziaszka populaciokon futtatott negativ binomialis kevert modell eredményei. A szig-
nifikans eredmények vastagon szedettek.

Table 2. Results of a negative binomial blended model run on waterlouse populations. Significant results are bold.

x°(df) P
Populacié 2 440 (4) <0,001
lvar 0,44 (1) 0,51
Tiplalék 4,75 (1) 0,029
Sorrend 2,46 (1) 0,12
Populacié x Ivar 1,80 (3) 0,61
Populicié x Taplalék 17,79 (1) < 0,001
Ivar x Taplalék 0,40 (1) 0,53
Populacié x Ivar x Taplalék 2,64 (3) 0,45
ss00| o ismeretlen taplilék
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2. abra. Az egyes taplaléktipusok kezelésével eltoltott id6 az egyes viziaszka populaciokban.
Az abran atlagok és hozzajuk tartozo standard hibak vannak feltiintetve.

Figure 2. The time spent on treating each foodtypes in each waterlouse population.
The figure shows averages and associated standard errors.
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A felszini populaciok taplalkozasi viselkedésében nem volt szignifikans kiilonbség.
Ugyanakkor a Csomori-patakbodl szarmazo populacioé esetében trend mutatkozik az ala-
csony taplalkozasi hajlam iranyaba.

Ertékelés

A viselkedési innovacid egyrészt lehetové teszi minél tobb forras hatékony kihasznala-
sat, ugyanakkor a megfeleld viselkedési flexibilitast biztosité kozponti idegrendszer ener-
giaigényes fejlédése miatt nem elhanyagolhatd koltségei vannak (KOTRSCHAL et al. 2013,
AIELLO & WHEELER 1995). Ezért egy olyan 1j él6hely benépesitése esetén, ahol az innova-
cios készség elbnyei elvesznek, vagy latszolag minimalisak, az innovacios készség evoluci-
Os elvesztését vartuk. Az altalunk vizsgalt barlangban egyetlen taplalékforrasként baktéri-
umtorzsek szolgalnak, melyek nagy része vas- és kén-oxidald baktérium (BORSODI et al.
2012). Ezen torzsek jelenléte a barlang magas kéntartalmanak koszonhet6, és specialitasuk
miatt valoszinii, hogy e toérzsek ismeretlenck a felszini populacidk szamara. Predikcionk
szerint a barlangi viziaszkak (melyek a Molnar Janos-barlang esetében genetikailag nagyja-
bol 140 000 éve izolalodtak, és tértek at barlangi életmodra (PEREZ-MORENO et al. 2017))
nem fogjak fogyasztani a felszini taplalékot, a felszini vizidszkak ellenben képesek lesznek
valtani a barlangi taplalékforrasra. Egy kdzelmultban publikalt tanulmany alapjan a szerves
szén (total organic carbon, TOC) jelenléte mérési hibahatar alatt van a Molnar Janos-
barlangban (DoBoOSY et al. 2016), ami arra utal, hogy ez esetben a kiilvilagbol nem keriil be
szerves anyag, tehat a levélavar valoban ismeretlen taplalék az ott €16 allatok szamara.

Egyik megfigyelésiink volt, hogy a barlangi populacioban taplaléktipustol fliggetleniil
aranyaiban tobb egyed taplalkozott, mint barmely felszini populacio esetében. A kiilonbozo
taplaléktipusokkal toltott ido esetében predikcionkkal ellentétes eredményeket kaptunk,
ugyanis a barlangi populaci6 egyedei is a felszini taplaléktipust részesitették elényben. Eb-
bol arra kovetkeztethetiink, hogy a barlangi viziaszkaknal nemcsak fennmaradt a felszini
taplalék felismerésének és elfogyasztasanak képessége, de ugyanazt a preferenciat is mutat-
tak a felszini taplalék irant, mint a felszini populaciok egyedei.

A barlangi egyedek joval nagyobb aranyban taplalkoztak a felszinieknél. Magyarazatul
szolgalhat egy hasonl6é adaptacid, mint amit az Astyanax mexicanus halfaj esetében figyel-
tek meg. A barlangi életm6dhoz alkalmazkodott egyedek joval fejlettebb szaglassal birnak,
mely nagy segitséget nyujt tobbek kozt a taplalék megtalalasaban (BiBLIOWICZ et al. 2013).
Konnyen elképzelhetd, hogy a kozonséges vizidszka is hasonld evolucids folyamat soran
alkalmazkodott, és a barlangi egyedek azért taplalkoztak nagyobb aranyban, mert a taplalék
észlelésére szolgaldo kemoszenzoros miikddésiik érzékenyebb, mint felszini fajtarsaiké. A
Csomori-patakbol szarmazo populacid esetében a vizaram megsziinése kozre jatszhatott az
alacsony taplalkozasi hajlandosagban. Természetes él6helyiikon a viz dramlasa miatt oxi-
géndusabb a patak, ezaltal a Petri-csészében a csokkent elérhetd oxigén stresszfaktor lehe-
tett szamukra, bar a kdzonséges viziaszka igen rezisztens a hypoxiara (MALTBY 1995).

A barlangi populacié egyedei tobb id6t toltottek a szdmukra potencidlisan ismeretlen
taplaléktipus, a levélavar fogyasztasaval, mint a szamukra megszokott baktériumfilmmel.
MARcuUs et al. (1978) eredményei alapjan a levélavar tipanyagtartalma kielégit6bb a
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baktrériumfilmmel szemben, mely &sszhangban all az altalunk megfigyeltekkel. Ez magya-
razhatja, hogy a Molnar Janos-barlangban €16 viziaszkak miért taplalkoztak tobbet a levél-
avarbol, mint a baktériumfilmbél. Egy masik nyomds érv lehet a levélavar preferalasa mel-
lett, hogy a baktériumfilmben nehézfém halmozodik fel, egész pontosan arzén és nikkel,
mely mérgez0 a viziaszkak szamara (MARTIN 1986; DOBOSY et al. 2016).

Osszefoglalva a kutatds eredményeit, gy sejtjiik, hogy a flexibilitashoz sziikséges
energiaigénybdl szarmazo hatrany kisebb, mint a flexibilitas elvesztésébdl adodo hatrany,
vagy a flexibilitds ezen szintje elenyészé koltségekkel jar. A hattérmechanizmus pontos
megértéséhez tovabbi kisérletek sziikségesek, melyek eredményei az evolucidbiologidban
és viselkedésokologidban hasznos és értékes informaciokkal bdvithetik eddigi tudasunkat.

Koszonetnyilvanitas. A kisérletek elokészitésében és megvaldsitasaban vald segitségért kdszonet
illeti HAJRIZ BERISHAt. A kisérletek a NKFI SNN 125627 pélyazat keretein beliil valosulhattak meg.
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Abstract. Behaviour is one of the most plastic phenotypic traits and behavioural innovation could be
an important mechanism during colonization of novel environments, however, as it requires devel-
oped cognitive skills and nervous system, it has serious costs. Here, we aimed to test whether a spe-
cies generalist for habitat and food sources loses its innovativeness towards food change after colo-
nizing and adapt to a stable environment. To this end, we conducted a manipulative experiment with
surface and subterranean populations of common waterlouse (Asellus aquaticus). We expected low
behavioural flexibility and behavioural innovation in animals adapted to caves, as in environments
with low spatiotemporal variability these are expected to yield low benefits. The pattern we got was
the opposite in the populations.

Keywords: cave colonization, adaptation, phenotypic variability, food preference, environmental
stability.
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