A Vipera ursinii-komplex (Viperidae) niche 6sszehasonlitasa
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1.1 Bevezetés

A parlagi vipera fajkomplexet (Vipera s.l. ursinii) apré termetdi (35-70 cm) mérgeskigyok
alkotjak, amelyek a legveszélyeztetettebbek kdzé tartoznak az eurdpai herpetofaundban (Edgar &
Bird 2005). Alloményai sorra tiintek el a 21. szizadban az er8s antropogén hatasok miatt (él6helyek
megsziinése, atalakitasa és fragmentalodasa; Bohm et al. 2013). Ez a folyamat csak az utobbi két
évtizedben kezdett enyhiilni a védetté nyilvanitdsoknak, élohelyi védelemnek és fajvédelmi
programoknak koszonhetéen. A komplex tagjai vedettséget élveznek a Berni Egyezmeény (Appendix
1), a Washingtoni Egyezmény (CITES, Appendix 1.), valamint az Eurépai Unié Eléhelyvédelmi
Irdnyelve (Appendix I1.) alapjan. Az IUCN besorolasok szerint a kiilonb6z6 fajok és alfajok a
sebezheté (vulnerable) kategoriatdl a kritikusan veszélyeztetett (critically endangered) kategoriakba
tartoznak (Ulrich et al. 2012).

A V. ursinii-komplex taxonjai alkotjak az Acridophaga szubgénuszt (Reuss 1925). Ezek a viperak
altalaban sztyepp és szubalpin gyepeket népesitenek be, és a tobbi eurdpai viperafajtol eltéréen
taplalékbézisukat nagyrészt egyenesszarnyltak alkotjak (Arnold 2002). Az Acridophaga szubgénusz
morfoldgiai és immunologiai karakterek alapjan harom csoportra tagolhato (Joger 1984; Engelman et
al. 1986; Nilson & Andrén 2001; Lenk et al. 2001). Az els6 csoportot a Vipera ursinii europai
elterjedést alfajai képezik (szubalpin: Vipera u. ursinii, V. u. macrops, V. u. graeca; sztyepp: V. u.
rakosiensis, V. u. moldavica), a masodik a transzkaszpi és keleti elterjedésti Vipera renardi-csoport
(szubalpin: V. renardi tienshanica, V. r. parursinii; sztyepp: V. r. renardi, V. altaica), a harmadik pedig
a transzkaukazusi és torokorszagi eléfordulasu csoport, melyet a V. anatolica, V. darevskii, V. ebneri,

V. eriwanensis és a V. lotievi fajok alkotnak (1. abra).

1. dbra: A Vipera ursinii-komplex becsiilt elterjedése (Ferchaud et al. 2012 nyoman)



A fajkomplex filogenetikai kapcsolataival kapcsolatban Gvozdik et al. (2012) és Ferchaud et al.
(2012) molekularis vizsgalatai (mitokondrialis DNS cytb és ND4 régiok alapjan) tobb meglep6
eredménnyel szolgaltak (2. abra): 1) a V. u. graeca, mely morfol6giailag a V. u. macrops
legkozelebbi rokonanak bizonyult a molekularis vizsgalatok alapjan a legrégebben (kb. 3.6 millio
éve) ledgazott taxon az Acridophaga szubgénuszban és a morfoldgiailag is azonositott harom klad
testvércsoportjat alkotja, ezért faji rangra emelése megalapozott; 2) a V. u. macrops polifiletikus, az
északi (horvatorszagi) populaciok a V. u. ursinii szubkladba, a déli allomanyok (Boszniatol
Macedoniaig) pedig a V. u. rakosiensis/moldavica szubkladba tartoznak; 3) a kolonizacio délrél
északra haladhatott, szemben az el6zetes kelet-nyugati feltételezésekkel; 4) a V. lotievi és V. renardi
polifiletikus, feltehetleg az alacsony mintaszam, pontatlanul hatarozott egyedek és eddig leiratlan
taxonok miatt.

A Kklasszikus morfologiai és az Aaltaldban modernebbnek tekintett molekuléris taxonomiai
vizsgalatok ellentmondasos eredményeit tobbek kdzo6tt okozhatjak a homoplazia-jellegii morfologiai
karakterek 1s, mivel rokon ¢éldlények hasonldé kornyezeti viszonyok kozott hasonld fenotipikus
genetikai szinten kevésbé kozeli a kapcsolatuk (Avise & Wollenberg 1997). Az ilyen taxondmiai
mintazatok kezdetben, amig a homoplaziat ritka jelenségnek tartottak, hibas filogenetikai térzsfakhoz
vezettek (Rieppel 1989; Sanderson & Donoghue 1989). A homoplazikus tulajdonsagok harom f6
modon alakulhatnak ki: 1) visszafordulassal egy 6si (pleziomorf) jelleghez; 2) konvergens
evolucidval, ahol a homoplézia kiilonb6zd genetikai mechanizmusok, de hasonl6 szelekcids nyomas
eredménye; 3) parhuzamos evolucidval, ahol a homoplazia azonos genetikai mechanizmus
kifejezédése (Losos 2011).

Habar a homoplazia probléméakat okozott és okoz az evollciobioldgiaban és taxonomiaban, az
evolucids okoldgiai vizsgalatokban gyakran a homoplaziat eredményezé mechanizmusok keresése a
cél. Kuldndsen igaz ez a konvergens evolucid esetén, mivel a hasonlé kornyezeti faktorok hatasa
miatt kialakulhatnak hasonld fenotipikus jellegzetességek, adaptacidk, melyek azonositasa az
evolucios okoldgia egyik fontos feladata (Losos 2011). Genetikai korlatok azonban limitalhatjak az
uj morfoldgiai jellegek kialakulasat, igy hasonl6 jellegek nem feltétlentl alakulnak ki hasonlo
kornyezeti feltételek mellett, akar még kozel rokon fajok kdzott sem (Wake et al. 2011). Tovabba
genetikai korlatok azt is okozhatjak, hogy filogenetikailag kozeli taxonok hasonld kérnyezetben
fordulnak eld, mivel nem niche divergencia okan valtak szét, hanem valamilyen mas tényezo
eredménye volt a specidcio, példaul ha az éghajlati fluktuéciokat kiilonb6zd refigiumokban vészelik

at, és a barrier hosszu ideg fenn all. Az ilyen jelenségeket filogenetikai tehetetlenségnek, vagy mas
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néven niche konzervativizmusnak nevezziik (Kozak & Wiens 2006).

A homoplaziat el6idéz6 okok vizsgalata soran hangstlyozni kell, hogy leggyakrabban nem egy
faktor teheté feleldssé, hanem a kornyezeti faktorok Osszetett kombinacidja, melyek hasonld
végeredményt idézhetnek el6. Tehdt a kornyezeti faktorok és bizonyos jellegek kozotti
osszefliggéseket vizsgalhatjuk egy tobb valtozos kornyezeti térben is (Wade & Kalisz 1990). Hosszu
tava vizsgalatok lennének célszerliek, viszont kivitelezésiik csak megfeleléen gyors generacios
idével rendelkezé taxonokban és mikroevolucios 1éptékli vizsgalatokkal lehetséges. Mivel az
evolucids valaszok tal hosszl 1d6t vennének igénybe, ezért f0ként csak a modellezésiikre és utolagos
elemzésiikre van lehetéségiink (Wade & Kalisz 1990). Az alapvet6 kérdés tehat, hogy lehetséges-e a
hasonl6 jellegek kialakuldsa mint evolucios valasz kiilonbozd filogenetikai eredetii éldlényeknél
(Losos 2011). A konvergens jellegzetességeket magyarazo hipotézisek tesztelésének egyik fontos
lépése az Okoldgiai niche modellezése, és ezek komparativ elemzése (Elith & Leatwick 2009),
valamint a jellegek és kornyezeti faktorok kdzotti 6sszefluiggések keresése (Harmon et al. 2005).

Az okologiai niche-t korulirni rendkivil bonyolult, mivel altalunk nem vizsgélhato faktorok és
interakciok is hatassal vannak ra, azok vegtelen kombinéacidival, viszont @6sszehasonlito
vizsgalatokhoz a niche-t jol kozelithetjik kis szama faktor egyszerti kombinacidival is (Wielstra et
al. 2012). A niche vagy elterjedés modellezés (species distribution modelling) az utébbi idékben
egyre elterjedtebbé valt (Hirzel et al. 2006; Traill & Bigalkje 2006; Tsoar et al. 2007; Orteaga-Huerta
& Townsend Peterson 2008; Franklin 2009; Rocchini et al. 2011). Jelenleg tobb modszer is a kutatok
rendelkezésére all és szeles korben hasznéljadk a kiilonb6z6 diszciplinak pl. biogeografia,
konzervacidbiologia vagy okoldgia (Elith et al. 2011). Ezek a modellek a rendelkezésre allé adatok
szempontjabol két csoportra oszthatbéak: a ,,jelenlét-hiany” és ,.csak-jelenlét” adatokon alapuld
modellek. Sajnos a ,jelenlét-hiany” adatok nagyon ritkan allnak rendelkezésre és &ltalaban kis
foldrajzi léptékre korlatozddnak. A legtdbb rendelkezésre allo adat esetében a gytjtések nem
szisztematikusak, Id. a faunisztikai adatok nagy része (pl. muzeumi gyijtemények) explorativ,
altaldban alkalmi gytjtésekbol szarmazik. Az ilyen jellegii adatok elemzésére alkalmas a maximum
entrdpia elvén alapulé modellezés (MaxEnt), amely ,,csak-jelenlét” adatok alapjan modellez.

A MaxEnt predikcios teljesitménye tobb szempontbol is erésebb mas niche-t modellezé
modszereknél (Elith et al. 2006). Miota 2004-ben elérhetévé valt, legfoképpen a fajok elterjedésének
modellezésére hasznaljak, amelyhez a legkiilonfélébb, az él6helyet leird faktorokat alkalmazhatunk
(pl. hémérséklet, csapadék, vegetacio és talaj térképek). A mddszert kiilonbozé kutatdsokban
alkalmazzak, igy recens elterjedés modellezésére, az elterjedés valtozasanak prediktalasara valtozé
klimatikus koralmények kozott, invaziv fajok potencialis megjelenésének elérejelzésére, valamint

niche-modellezésre és 6sszehasonlitasra. A niche-modellezés esetén a vizsgalt faj niche-ét leird
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kornyezeti valtozokrol és a potencidlis elterjedési mintazatrol kaphatunk informéciét. A maédszert
szamos tudomanyos, kormanyzati és civil szervezet is alkalmazza a biodiverzitads nagyobb 1éptéki
térképezésére, Id. példaul a Point Reyes Bird Observatory webes alkalmazasat (http://www.prbo.org)
és az Atlas of Living Australia (http://www.ala.org.au) kezdeményezést. A MaxEnt tovabbi elénye,
hogy alacsony mintaszdmnal is képes robusztus modell 1étrehozaséara (Anderson & Israel Gonzalez
2011).

A MaxEnt modszerrel készitett niche modelleket az ENMTools szoftver segitsegével tovabb
elemezhetjik annak érdekében, hogy a taxonok kozotti niche-atfedés (ill. divergencia) mértékérol,
vagy a niche-ek kiterjedésérdl is informaciot kapjunk. Az ENMTools a MaxEnt-ben elkészitett
elterjedési modell raszteres térkép-fajljaval dolgozik, melyben az adott cellak a faj el6fordulasanak
valoszinliségi értékeit tartalmazza. A kiilonbozé kornyezeti faktorok szerepérél azonban nem
szolgéltat tobb informacidt. Ennek a problémanak a feloldasa érdekében két ordinaciés mddszer is
elérhetd, a ,,PCA-env” (Broennimann et al. 2012) és az ENFA (Ecological Niche Factor Analysis,
Wielstra et al. 2012). Ezekkel az ordindcidés mddszerekkel sokkal pontosabb eredményeket érhetlink

el, hiszen a kornyezeti ,,prediktorok” végig bent maradnak a modellezésben.

1.2. Problémafelvetés

A Vipera ursinii-komplex morfoldgiai adatokon alapuld kladisztikus torzsfaja és molekuléris
adatokon alapuld filogenetikai torzsfaja tébb ponton is ellentmondasos (Id. fenn). A morfologiai
karakterekrél feltételezzlk, hogy az él6helyi adottsagok és a lokalis adaptaciok miatt kevésbé
informativak a rokonségi viszonyok tekintetében. A komplex tagjainak niche-ének modellezésével és
Osszehasonlitasaval célul tlztik ki, hogy megprobaljuk magyarazni a morfologiai €és molekuléris

torzsfak ambivalens eredményeit.

1.3. Célkituzések

Konkrét vizsgalati céljaink a kovetkezdek:
1) Az oOkoldgiai niche becslése klimatikus adatok alapjan és paronkénti niche-atfedés
szamitésa az 6sszes V. ursinii taxon esetében.

2) A niche divergencia mértékének dsszehasonlitidsa a morfoldgiai kladokon belil és kdzott.



3) Aniche divergencia mértékének 6sszehasonlitasa a molekularis kladokon beliil és kozott.
4) A niche divergencia mértékének osszehasonlitdsa a sik- és hegyvidéki el6fordulasa

taxonok kozott.



2. Anyag és modszer

2.1. Vizsgélt taxonok

Az elemzések soran az 6sszes Vipera (Acridophaga) ursinii-komplexbe tartozo taxont vizsgaltuk
(1. tablazat). A morfologiai elemzések soran kilonallé taxonnak bizonyult, de molekularisan
polifiletikus vagy nem igazolt taxonokat is kilon elemeztik (parursinii, lotievi), valamint a
klasszikus morfoldgiaval nem elkiilonithetd, de molekularisan egyértelmiien kiilonalld horvatorszagi
és ,,valodi” macrops-ot (Bosznia-Hercegovina, Montenegrd, Szerbia, Koszovd, Albania, Macedodnia)
is kilon vettik (macrops-CR és macrops). A vizsgalati taxonok definialasat Nilson & Andrén (2001),
Gvozdik et al. (2012) és Ferchaud et al. (2012) eredmenyei alapjan végeztik el (1. &bra). Valid

taxonként a szerzok altal elfogadott, invalidként a nem igazolt taxondémiai entitdsokat szerepeltetjik.

rakosiensis o
ursinii Fr ursinii Fr
ursinii It ursinii It
Macrops macrops E
graeca rak051er.151s
moldavica moldavica

. macrops D
altaica ' |
parusinii erlwar'1er151s
tienschanica ebneri
renardi K renardi
renardi Ny lotievi
anatolica parussinii
eriwanensis lotievi
ebneri gracea
lotievi

berus

berus

2. &bra. A Vizsgalt taxonok. Bal oldalt: 15 diszkrét morfoldgiai karakter alapjan késziilt PAUP (Branch
& Bound algoritmussal) ultrametrikus kladogram (Nilson & Andrén 2001); Jobb oldalt: cyt B és ND4

mitokondrialis gének alapjan késziilt Bayes-féle ultrametrikus filogram (Ferchaud et al. 2012).



1. tdblazat. Vizsgalt taxonok. (+ valid, - invalid taxonok; 0 minta hiany vagy a taxont nem vizsgaltak)

Nilson & Gvozdik et  Ferchaud et Jelen
Taxon Andrén 2001 al. 2012 al. 2012 tanulmanyban*

Vipera "ursinii’ ursinii IT + + + ursinii-1T
Vipera "ursinii’ ursinii (wettsteini) FR + + - ursinii-FR
Vipera "ursinii’ macrops CR - + + macrops-CR
Vipera "ursinii’ macrops BiH-FYROM + 0 + macrops
Vipera ’ursinii’ graeca + 0 + graeca
Vipera ’ursinii’ rakosiensis + + + rakosiensis
Vipera ’ursinii’ moldavica + + + moldavica
Vipera ’renardi’ renardi + + + renardi
Vipera 'renardi’ tienshanica + + 0 tienshanica
Vipera "renardi’ parursinii + 0 - parursinii
Vipera ’renardi’ altaica + 0 0 altaica
Vipera anatolica + 0 0 anatolica
Vipera eriwanensis + + + eriwanensis
Vipera ebneri + 0 + ebneri
Vipera lotievi + + - lotievi
Vipera darevskii + 0 0 darevskii
Vipera pontica + 0 0 pontica

*A tanulmany tovabbi részében csak a taxonok species vagy subspecies nevét fogjuk hasznalni.

2.2. Eldfordulasi adatok

Az elemzésben a Vipera ursinii-komplex irodalomban fellelheté és lokalizalhaté valamennyi
adata szerepel (Melléklet 1. tablazat). Mivel a térinformatikai elemzésekhez konkrét koordinatakra
(fok-decimalis formatumban, pl. szélesség 44.087635°, hosszlsag 81.513430°) van sziikseg, ezért a
leirasokban szerepld lel6helyekhez eldzetesen koordinatékat kellett rendelniink. Ezt a GeoNames
adatbazis (http://www.geonames.org) és a Google Earth 6.2.2 szoftver segitségével végeztik el. Az
adatokat kibdvitettiik sajat gyiijtésti rakosiensis, macrops és graeca koordinatdkkal is (Mizsei &
Uveges 2011, 2012; Mizsei et al. in prep).

Az elemzésekben 6sszesen 17 taxon (lasd Vizsgalt taxonok bekezdes) 205 éléhelyen detektalt 216
koordinatajat hasznaltuk fel (3. &bra), tehadt taxononként atlagosan 12.70+11.55 (&tlag+S.D.)
rekordunk volt.



2.3. Vizsgélati tertlet

A vizsgalt fajok és alfajok elterjedését egy dsszefoglald térképrészleten elemeztik (3. abra),
ez az OsszevethetOség alapfeltétele volt, bar az elterjedési modellek prediktiv erejét ez néhany taxon
esetében csokkenthette. A kivagott kozel 13 millié négyzetkilométeres terlilet a wettsteinii taxon
nyugati elterjedési teriileteitél (Franciaorszag) a tienshanica taxon keleti elterjedéseig (Kina)
hazodik, valamint foldrajzi hosszusagban délen az ebneri-t6l (Iran) a renardi északi el6fordulasaig
(Ukrajna) tart. A kivagott grid térkép 824 160 db, egyenként kb. 25 km? teriiletii cellabol allt (2040

oszlop, 410 sor; részletesebben: Kdrnyezeti faktorok bekezdés).

3. dbra. Az el6fordulasi adatok és a vizsgalati teriiletet alkot6 fedvény kiterjedése.

A klima adatok a WorldClim 1.4 adatbazisbol szarmaznak, amely 1950-2000 kdzott rogzitett
id6jarasi adatok atlagait (homérséklet, csapadék, stb.) tartalmazza. Az adatok grid térképek
formajaban hozzaférhet6ek, és az alapveté geomorfoldgiai adatokat (pl. tengerszint folotti magassag)
is tartalmazzak, 2.5 fok-perc (egy cella ~ 5x5 km WGS 84-es vetileti rendszerben) felbontasu raszter
térképeken (Hijmans et al. 2005; http://www.worldclim.org).

A modellezéshez és a tovabbi elemzésekhez a grid raszter térképeket .ascii formatumba
konvertéltuk és a vizsgalati teriilet méretére vagtuk a DIVA-GIS 7.5 szoftver segitségével.
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2.4. Multikollinearitasi analizis

Az alkalmazott kornyezeti faktorok (prediktorok) multikollinearitdsa nagy hatassal lehet a
MaxEnt modellek megbizhatdsagara. Az erésen korrelald valtozok torzitd hatasa miatt pontatlan
vagy téves lehet a prediktorok hozzajarulasanak becslése a modellben, igy pl. a vizsgalt taxonok
kozotti niche-atfedés is (Guisan et al. 2002; Heikkinen et al. 2006; Peterson 2011). Az elterjedési
modellt altalaban negativan befolyasol6 erésen korrelalé valtozok kizardsa ezért alapvetd fontossagu
(Heikkinen et al. 2006; Broennimann et al. 2012). Az er6sen korrelalo prediktorok kizarasat a priori
szelektalassal végezhetjik el, figyelembe véve, hogy a kérdéses kornyezeti faktorok, mennyire
magyarazzak a vizsgalt faj 6koldgiajat (Austin 2007; Hengl et al. 2009; Elith et al. 2011).

Az er6sen korrelald kornyezeti faktorok kizarast a Pearson-féle korrelacids koefficiens (rs)
alapjan végeztik el. Az rs kiszamitasat az ENMTools 1.3 szoftverrel (http://enmtools.blogspot.com)
végeztik el, az el6zetesen a vizsgalati terllet méretére vagott .ascii fajlok alapjan. Az analizis
vegterméke egy tablazat a fajlok paronkeénti 6sszehasonlitasanak eredményérél (Melléklet 1.
tablazat), amely segitségével manudlisan kivalogattuk azokat a valtozokat, amelyeknél a rs > 0.75. A
dolgozatban hasznalt elemzések sordn minden esetben az igy kivalasztott kdrnyezeti faktorokat
alkalmaztuk (Melléklet 1. tblazat).

2.5. MaxEnt niche modellezés

Az elterjedési modellek a jelenlét pontok és az azokhoz tartoz6 kornyezeti valtozok kozotti
kapcsolatot becsiilik (Franklin 2009). A MaxEnt minimalizalja a relativ entrépiat két valoszintiségi
denzitas kozott (az egyik a jelenlét adatokbol a masikat a ,,hattérbdl” becsiiljiik) kovaridns térben
definialva (Elith et al. 2011). A program mikodése soran 10 000 véletlenszertien kivalasztott
hattérpontot hasznal random mintaként az altalunk meghatarozott foldrajzi 1éptékbdl.

Az analizis fiiggetlen valtozoi olyan kdrnyezeti tényezOk, amelyek befolyasoljak az adott
terlilet alkalmassagat a vizsgalt ¢é16lény szamara (pl. klimavaltozok, tengerszint folotti magassag,
talajtipus stb.). Mivel az él6lények ,,valasza” ezekre a valtozokra elég komplex lehet, kivanatos nem
csak lineéris flggvények hasznélata (Austin 2002). A MaxEnt ezért hat flggvény és ezek

kombinécidinak illeszkedéset vizsgalja a gépi tanulas (’machine learning’) folyamata soran:

1. lineéris: A valtoz6 maga; a fiiggd valtozo és a fiiggetlen valtozok kozott tobbszords linearis
regressziét ("multiple linear regression’) szamol. A minta atlaga megmutatja, milyenek a

vizsgalt objektum szdmara az atlagos korilmények.
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2. product (szorzat): Két valtozd szorzata. Abban az esetben hasznélatos, ha a fliggetlen
valtozdk barmelyike kdz6tt interakcid van.

3. négyzetes: A valtozd négyzete. Lehet6vé teszi a nem-linearis jellegli kapcsolatok beépitését
és vizsgalatat. A kvadratikus tag ingadozasa a regresszioban azt jelzi, hogy az alkalmas
kondicioktdl vald eltérést mennyire tolerélja a vizsgalt taxon.

4. hatarérték: ,Lépéseket” enged meg az illesztett fliggvénynél. Szamos jellemz6 hatarérték
alkalmazhaté egy valtozon, kiilonboz6 tartomanyok megadasaval. Mindezek egyittesen
hozzdadhatoak a modellhez.

5. hinge (,,csuklopant”): Hasonld a hatarérték fliggvényhez, azonban itt a téréspont alatt vagy
folott (negativ vagy pozitiv korrelacid) mas és mas linedris 6sszefiiggést tud illeszteni.

6. kategorikus: Binaris (igen, nem) vagy multinomialis (,,k” osztaly eseten ,k” kategorikus

valtozd) valtozo, amely egy adott kategorikus csoportba (pl. talajtipus) tartozast jellemez..

A MaxEnt modellezés eredményei kozil talan az egyik legfontosabb a potencidlis elterjedés
térképe (Melléklet 1. abra). Ennek megjelenitésére a logisztikus skalat hasznald format valasztottuk.
Minden egyes grid cellahoz egy 0 és 1 kdzott valtozo érték van hozzarendelve. A nagyobb, 1-hez
kozeli értékek az alkalmasabb terileteket jelzik (pl. a Melléklet 1. dbrjan piros szinnel kiemelve).

A program az ugynevezett AUC (Area Under the ROC Curve) metrikat hasznélja a modell
értékelésére, melynek 0.5-6s értéke jelzi a random mintazatot. Amennyiben a modelliink nem ér el
ennel nagyobb értéket, a predikcio nem jobb a random modellnél. Minél kozelebb van az AUC
értéke 1-hez, annal jobb mindsitést kap.

Az egyes valtozok fontossagat két kiillonbozé modszerrel vizsgaltuk. A Jack-knife mddszernél
a program minden egyes futasnal kihagy egy valtozét és igy késziti el a modellt, majd ezutdn minden
egyes valtozot dnmagaban is felhasznal egy-egy modell elkészitésére. Ily modon a kovetkezd
kérdésekre kaphatunk valaszt:

(1) Az egyes valtozok onmagukban mennyire tudjdk magyardzni a vizsgalati objektum
eléfordulasat?
(2) Melyek azok a véaltozok, amelyek olyan informaciokat tartalmaznak, amelyet a tébbi valtozé
kevéssé tud magyarazni?
(3) Melyek azok a valtozdk, amelyek nélkil a modell jobb predikcios teljesitményre képes?
Egy masik fontos jellemz6 a valtozok sulyozésa, azaz hogy a végleges modelliinknél a kiilonboz6
valtozok milyen mértekben, milyen sullyal vesznek részt a modell kialakitasaban.
A modell illeszkedésének tesztelésére (’cross-validation’) a MaxEnt az elterjedési adatokat

két csoportba osztja. A jelenlét-adatok (pontok) véletlenszeriien kivalasztott 75%-anak (’tanuld
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minta’) felhasznalasaval Gjrailleszti a meghatarozott modellt, majd a jelenlét-adatok maradék 25%-
anak (’teszt-minta’) felhasznélasaval vizsgalja, hogy azok milyen mértékben esnek a prediktalt
elterjedesi tertletre. Ennek alapjan a MaxEnt néhany alapvetd statisztikaval informaciokat szolgaltat
a modellink hasznalhatésagarol. Mindezt a modszer megismétli és igy becsli a modell
megbizhatosagat. Kis mintaknal a leggyakrabban hasznalt mddszer a tizszeres ismétléssel elvégzett
cross-validation. A modszer nagy elénye hogy viszonylag gyors (pl. a bootstrap mddszeren alapuld

randomizacios eljarasokkal 6sszehasonlitva).

2.6. Niche 6sszehasonlitas

A MaxEnt modellezéssel készitett niche modelleket az ENMTools 1.3 szoftver segitségével
vetettuik 0Ossze. Ennek sordn az elterjedési terllet prediktalt terképeit taxon-paronként
0sszehasonlitjuk. A MaxEnt modell altal generalt grid fajlok cellankent egyetlen értéket
tartalmaznak, az eléfordulasi valoszinliség logisztikus értékét, igy az elemzés soran mindig egy-egy
azonos koordinataju cellat vethetiink 6ssze. Az ENMTools 1.3 a Schoener-féle D érték (tovabbiakban
D, Warren et al. 2008) kiszamitasat vegzi el:

1
D(pa,vg) =1-— 2 zlpA,i - pB,il
i

ahol pa: az A faj logisztikus eléfordulasi valoszinlisége, ps: a B faj logisztikus el6fordulasi
valoszintisége, i a celldk szdma. A D értéke informéciot ad két taxon potencidlis elterjedési
tertileteib6l prediktalt okologiai niche-einek atfedésérél. A D erték szignifikancia-szintjének
vizsgalatara randomizacios tesztet végeztiink, melyekben két taxonvéletlenszeriien kivalasztott
Osszekevert, majd randomizalt eléfordulasi pontjai alapjdn 100-100 niche modellb6l kiszamitottuka

D értéket, majd egy mintas t teszttel vetettilk 0ssze a tapasztalt D értékekkel.
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2.7. Morfoldgiai adatgyiijtés és elemzés

A vizsgalt taxonok morfoldgiai adatai Nilson & Andrén (2001) koézleményébdl szarmaznak. A
publikacidban megadott jellegenkénti atlag értékeket gytjtottiik ki, igy kikiiszoboltiik a taxononkénti
sz0Orashol adodo lehetséges hibat, valamint az altaluk megvizsgalt egyedekbdl kiszamolt atlag alapjan
egy reprezentativ ,,szimulalt” egyedet készitettiink, taxononként egy-egy him és néstény ,,egyedet”.
A him és nostény egyedek esetében a morfologiai karaktereket kiilon elemeztiik, mert az
0sszevonasuk torzithatja az eredményeket a pikkelyszamokban is tiikroz6d6 ivari dimorfizmus miatt.
Mivel a vizsgalatunk csak egy eldzetes adatelemzés sorozatot tartalmaz, igy azt gondoljuk, hogy a
»,hem val6s”, de reprezentativ adatok nem csokkentik a vizsgalat értékét a jelen fazisban.

A morfoldgiai hasonlosag jellemzésére els6 1épésben a 16 jelleg alapjan fékomponens-analizist
(PCA) végeztiink, mely a jellegek-valtozokat négy f6 komponensbe (sajatérték > 1) redukalta (2.
tablazat). Az elsé6 komponens a 16-bol 13 jelleggel szignifikans pozitiv korrelaciét mutatott (r >
0.554, p < 0.05), a mésodik és a harmadik komponens egy-egy tovabbi jelleggel mutatott
szignifikans pozitiv korrelaciot (r > 0.640, p < 0.020), illetve a harmadik komponens a fennmarado
egy jelleggel marginalisan nem-szignifikans pozitiv korrelaciot mutatott
(r=0.518, p = 0.058).

2. tiblazat. A fékomponens-elemzés (PCA) eredményei.

Kezdeti Magyarazott Kumulfmv
Komponens Sl 2 magyarazott
sajatérték variancia (%) N

variancia (%)
1 8.050 50.3 50.3
2 1.890 11.8 62.1
3 1.680 10.5 72.6
4 1.202 7.5 80.1

A masodik 1épésben a fékomponens-elemzés faktorértékei alapjan euklidészi tavolsdgokat
szdmitottunk a taxonparok kozott. Az euklidészi tdvolsagok abszolut értékeit 0 és 1 kozé
transzformaltuk a niche-atfedés mértékét jelzo, ugyancsak 0 és 1 kozotti értékeket felveé Schoener-
féle D értékkel valo OsszevethetOség érdekében. Ezen tavolsagok igy az egymassal nem korrelalo
négy fokomponens faktorértékei alapjan jellemzik a morfoldgiai kilonbségek mértékét az egyes

taxonparok kozott.
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2.8. Térinformatikai adatabrazolas

Vizsgélatunk sordn a DIVA-GIS 7.4 szoftverben készitettiik az el6fordulasi pontokat
tartalmazé .shp fajlokat, és készitettiik elé a Kornyezeti faktorok grid térképeit (.ascll formatumban)
A térképeket a Quantum GIS 1.8.0 szoftverben készitettik.

2.9. Munkahipotézisek

1) Hi A morfoldgiai alapon azonositott leszarmazasi agak (kladok) kozotti niche atfedés nagyobb,

mint a molekularis alapon azonositott kladokon bell.

A szarmazasilag kozelebbi rokon fajok k6zott nagyobb mértékii niche-divergenciat feltételezink,
mivel kozottiik elméleti varakozasok alapjan erdsebb niche-szegregéacié miikodik, mint a
tavolabbi rokon fajok kozott.

2) H, A morfologiai testvérparok esetében kisebb a niche atfedés, mint a genetikai testvérparok
kozott.

A genetikailag kozel rokon, taxonpéarok esetén nagyobb niche atfedést feltételeziink a niche
konzervativizmus miatt.

3) Hz A sik és hegyvidéki taxonokon belull nagyobb a niche atfedés mint kdzottuk.

Filogenetikai hattértdl fiiggetleniil, a kiilonb6zé magassagi régidkban honos taxonok kozott kisebb

niche atfedést feltételeziink, mint a csoportokon beldil.
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3. Eredmények

A multikollinearitasi elemzés alapjan tizenegy kornyezeti faktort (prediktort) valasztottunk ki,
hét hémérséklet, harom csapadék és egy geomorfologiai faktort (Melléklet 1. tablazat). A kigyijtott
jelenlét adatok és kivalasztott kornyezeti faktorok alapjan MaxEnt modszerrel elkészitettiik a vizsgalt
taxonok elterjedési és niche modelljét (Melléklet 1-17. &bra). A niche modellek minden esetben
statisztikailag robusztusnak bizonyultak (AUC=0.959+0.072), tehat a modelljeink az Aaltalunk
alkalmazott kornyezeti faktorok alapjan potencialisan megfeleltethetéek a vizsgalt él6lények
okologiai niche-ével.

A modellek alapjan paronként kiszamitottuk a Schoener-féle D értéket, amellyel megkaptuk a
136 kombinacioé niche atfedésének mértékét (Melléklet 2. tablazat). A randomizacids teszt soran a
taxonparok koziil 134 esetben erdsen szignifikans értékeket (p<0.0001) kaptunk, azaz a
véletlenszeriinél joval kisebb niche-atfedést tapasztaltunk. A macrops-macropsCR taxonpar esetében
gyengébb, de még szignifikans (p=0.0142) elkilonilést tapasztaltunk, mig a rakosiensis-moldavica
taxonpar esetében a D érték nem tért el a random D értékek atlagatol.

Az els6 munkahipotézis tesztelésére a niche-atfedés mértéket (a D ertéket) korreldltattuk a
morfologiai adatokbdl kiszamitott euklidészi tavolsaggal, és magasan szignifikdns negativ
Osszefliggést tapasztaltunk (Spearman r = -0.581, n = 91 taxon-par, p < 0.001). Minél kisebb volt
tehat a morfoldgiai kullonbség két taxon kozott, annal nagyobb volt kézottik a niche-atfedés mertéke
(4. &bra).
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Morfoldgiai tavolsag

4. dbra. A taxon-parok kozotti niche-atfedés meértéke a taxonok morfologiai tavolsaganak

fliggvényében.
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A masodik munkahipotézis tesztelésére Osszehasonlitottuk a genetikai és a morfologiai
testvér-taxonok kozotti niche-atfedés értékét a nem testver-taxonok értekeivel (5. bra). A genetikai
testveér-taxonok kozotti niche-atfedés atlaga szignifikansan magasabb volt (0.39 + 0.279 S.D., n = 4),
mint a nem testvér-taxonok kozotti érték (0.13 £ 0.136, n = 87; tgy = 3.545, p = 0.001). Ezen
eredmeny szerint a genetikai testvér-taxonok niche-ei nagyobb mértékben fedtek at, mint a nem
testvér-taxonok esetén, azaz a genetikai testvér-taxonok az ¢koldgiai niche-Uk tekintetében jobban

hasonlitanak egymasra, mint a tdvolabbi rokon taxonok.
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5. dbra. A két taxon kozotti niche-atfedés mértéke genetikai testvér-taxonok (vilagos oszlopok) és

morfoldgiai testver-taxonok (szlirke oszlopok) és nem-testvér taxonok esetén.

Az elézbekkel ellentétben a morfoldgiai testvértaxonok esetén a niche-atfedés atlagos értéke
(0.14 £ 0.153, n = 6) nem kuldnb6zdtt a nem testvér-taxonok kozotti atfedés értékeitdl (0.14 + 0.195,
n = 85; tgg = 0.073, p = 0.942), habar a morfoldgiai tavolsag tekintetében a morfoldgiai testvér-
taxonok hasonl6bbak voltak (0.33 = 0.195, n = 6), mint a nem testvér-taxonok (0.53 + 0.209; t89 =
2.223, p = 0.029).

A harmadik munkahipotézis tesztelésére 6sszehasonlitottuk a D értékeket a sikvideki
(taxonpar mindkét tagja sikvidéki), a sik-hegyvidéki (taxonpar egyik tagja sikvidéki, masik tagja
hegyvidéki) és hegyvidéki (mindkettd hegyvidéki) taxonparok kozott. A sikvidéki taxonparok kozott
szignifikdnsan magasabb niche-atfedést tapasztaltunk, mint a sik-hegyvidéki és hegyvideki
taxonparok kozott (6. abra).
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6. abra. A niche-atfedés mértéke a sik- és hegyvidéki taxonparok ésszehasonlitasa esetén. Eltéro
betiik az oszlopok folott szignifikans kiilonbséget jeleznek a csoportok kdzott (Tukey HSD teszt, p <
0.05).
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4. Diszkusszio

A klimatikus tényezOk a lokalis adaptacio révén kihatnak a morfologiara (Witt & Caldvell
2009). A kiils6 hémérséklet hatasara kigyoknal, de mas hiilloknél is megfigyelhet6 egyfajta ,,forditott
Bergmann-szabaly”, azaz a testméret az Egyenlité felé novekszik (Martinez-Freiria et al. 2009, Zuffi
et al. 2009). A magasabb inkubacids hdmérséklet mellett altalaban nd, ritkabb esetben pedig csokken
a gerinccsigolyék, igy a testméret és a hasi pikkelyek szdma, tehat kigydknal a klima kdzvetlendl
befolyasolhatja a morfoldgiai sajatsdgokat. A V. aspis és V. latastei kozel-rokon fajok esetében
példaul észak felé csokkend trendet figyeltek meg a pikkelyek szdmaban (Martinez-Freiria et al.
2009).

Vérakozasunknak megfeleléen nagyobb volt a niche atfedés a morfoldgiai alapon azonositott
leszarmazési agak kozott, mint a molekularis modszerekkel azonositott genetikai kladok kozott,
mivel minél nagyobb az euklidészi tavolsag a morfoldgiai jellegek alapjan két taxon kozott, annal
kisebb a niche atfedés kdzottuk (4. abra). Habar magas morfoldgiai hasonlésag (azaz alacsony az
euklidészi tavolsag) esetén a niche-atfedést jellemz6 D érték jelentds szorast mutatott, az észlelt
tendencia szignifikdnsan negativ volt, azaz a morfologiailag kdzelebb allé taxonok kozétt a niche-
atfedés is nagyobb.

Eredményeink aldtdmasztottdk hipotézisiinket, miszerint a morfologiailag hasonlébb, de
genetikailag nem rokon taxonok kozotti morfologiai hasonlosdg az ¢él6hely klimatikus
jellegzetességeivel 0sszefiigg. Ugyanakkor a V. ursinii-komplex harom morfologiai és filogenetikai
kladja kozott nem taldltunk szignifikéns eltéréseket a niche-atfedésben, amit megerdsit Martinez-
Freiria et al. (2009) eredménye, hogy a klimatikus faktorok mellett a filogenetikus 6rokségnek fontos
szerepe lehet a jellegek hasonldsagaban.

A filogenetikai hattér fontossaga tiikr6z6dik a masodik hipotézisiink tesztelése soran kapott
eredménylinkbdl, hogy a molekularis filogenetikai (,,genetikai”) modszerekkel azonositott testvér-
taxonokon belil szignifikansan nagyobb volt a niche-atfedés, mint a klasszikus kladisztikai
modszerekkel azonositott parokon belll. A genetikai testvér-taxonok niche-ei tehat nagyobb
mértéekben fedtek at, mint a nem testvér-taxonok esetén, azaz a genetikai testver-taxonok az
Okologiai niche-lk tekintetében jobban hasonlitanak egymasra, mint a tavolabbi rokon taxonok
forrasok kihasznalasara iranyuld divergens szelekcid (niche-szegregacio) okozza, akkor a testvér-
taxonok kozotti niche-atfedés értéke alacsonyabb lesz, mint a nem testvér-taxonok esetén
tapasztalhaté értékek (Losos 2011). Ezzel ellentétben, ha a testvér-taxonok szétvalasat egyéb

tényezok (pl. klimatikus ingadozasok, biogeografiai folyamatok pl. vikariancia) okozzak, akkor a
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niche-atfedés magasabb lesz a testvér-taxonok, mint a nem testvér-taxonok esetén. Ez a
~filogenetikai tehetetlenség” akkor mutathatd ki kozel rokon taxonok esetében, ha a fajok elvélasa
nem az él6helypreferencia valtozasanak eredménye (Peterson 2011). Ezt a jelenséget mas néven
niche konzervativizmusnak nevezziik, tehat a fajok elvalasa ellenére a recens fajok dkologiai niche-
eiben a kozos 6s tulajdonsagai erésen megnyilvanulnak. A niche konzervativizmus vizsgalata csak az
utobbi években, a megfeleld modellezési modszerek és adatbazisok elterjedésével valt elérhetévé.
Hiillok 6kolodgiai niche konzervativizmusanak vizsgalatara csak néhany példa all rendelkezésre, mint
az észak-amerikai elterjedésii kiralysiklo alfajok (Lampropeltis getula ssp.) 6sszehasonlitasa is
(Pyron & Bubik 2009). A kiralysiklo alfajok kozott jelentés niche konzervativizmust taldltak, melyet
megerdsitenek sajat eredményeink is. Habar kdzel rokon taxonok esetében jol detektalhaté ez a
jelenség, az egyes alfajok esetében a niche-ek divergencidjara is talaltak bizonyitékot (Pyron &
Bubik 2009), amit a mi adatainkkal egyel6re nem sikeriilt kimutatnunk.

Az, hogy a sikvidéki éléhelyeken eléforduld viperak csoportjan beliil magas niche atfedést
tapasztaltunk, mig a hegyvidéki taxonok esetében alacsonyat abbol adddhat, hogy a hegyvidéki
taxonok altitudinalis elterjedése sokkal nagyobb intervallumban valtozhat, mint a sikvidékiekeé (pl: V.
graeca 1600-2100 m, V. eriwanensis 2400-2900 m), mely nagyobb valtozatossagot jelent a
klimatikus tényezokben is. A jelenség egy lehetséges masik magyarazata az, hogy a hegyvidéki
taxonok nagyobb mértékii adaptaciét mutatnak a helyi viszonyokhoz, azaz a taxonparok niche-ei
kisebb mértékben fednek at, mint a hasonlobb sikvidéki taxonok esetén. Ezt az elképzelést
megerdsiti az is, hogy a hegyvidéki taxonok szama joval magasabb, mint a sikvidékieke. A
hegyvidéki taxonok gyorsabb diverzifikacidja (ha ez val6ban létezik) feltételezésiink szerint
kapcsolatban lehet a hegyvidéki é€léhelyek nagyobb foldrajzi és klimatikus tagoltsagaval, mely
kedvezObb feltételeket nyujt az Okoldgiai niche szegregécidjara, mint az egymashoz nagyobb
mértékben hasonld sikvidéki él6helyek esetén. Ezen hipotézis vizsgalata azonban tovabbi kutatast
igényel.

Eredményeink felhasznalhatdak lesznek a morfologiai és molekularis taxondmiali
ellentmondéasainak magyarazataban. Habar az egyes kornyezeti tényez6k konkrét hatasat nem tudtuk
feltarni, vizsgalatunk fontos 6sszefliggésekre mutatott r4 az él6helyek klimatikus jellemz6i, a
filogenetikai héattér és az Okoldgiai niche evolucidja kozott a veszélyeztetett Vipera ursinii

fajkomplex taxonjai esetében.
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7. Melleklet

1. tablazat. Multikollinearitasi analizis eredménye (Spearman’s rs<0.75 félkovér dolt, és a kivalasztott kornyezeti faktorok (félkovérrel).

Kdornyezeti faktorok 1. 2 3. 4, 5. 6. 7. 8. 9. 10. 11. 12. 13. 14. 15. 16. 17. 18. 19.
1. Legszarazabb negyed - - - - - - -
atlaghomérséklete 0 0.603 0.696 0.013 0.057 0.231 0.198 0.047 0.204 -0.462 0.319 0.275 0.175 0.440 0.307 0.607 0.658 0.208 0.348
2. Legmelegebb negyed - - - - - - -
atlaghémérséklete 0 0.530 0.383 0.356 0.379 0.060 0.366 0.380 -0.556 0.086 0.724 0.318 0.038 0.218 0.979 0.474 0.251 0.198
3. Leghidegebb negyed - - - -
atlaghomérséklete 0 0 0.343 0.356 0.163 0.063 0.351 0.183 -0.025 0.534 0.447 0.138 0.651 0.710 0.444 0.988 0.659 0.038
4. Eves csapadék 0 0 0 0 0.925 0.816 0.321 0.939 0.837 0.751 0.835 0.015 0.631 0.291 0.706 0.472 0.425 0.776 0.093
5. Legcsapadékosabb - - - - - -
hénap csapadéka 00 0 0 0 0.577 0.045 0.996 0.599 0.595 0.857 0.098 0.489 0.378 0.701 0.422 0.415 0.729 0.157
6. Legszarazabb hénap - - - - - -
csapadéka 0 0 0 0 0 0 0.611 0.600 0.993 0.861 0.497 0.165 0.682 0.037 0.494 0.485 0.258 0.619 0.107
7. Csapadék szezonalitdésa 0 0 0 0 0 0 0 0.069 0.619 -0.439 0.099 0.472 0.644 0.452 0.035 0.142 0.044 0.150 0.121
8. Legcsapadékosabb - - - - -
negyed csapadéka 0 0 0 0 0 0 0 0 0.621 0.618 0.860 0.095 0.508 0.367 0.703 0.435 0.413 0.736 0.156
9. Legszarazabb negyed - - - - -
csapadéka 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.8502 0.531 0.160 0.698 0.051 0.517 0.488 0.279 0.641 0.085
10. Legmelegebb negyed - - - - - -
csapadéka 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.309 0.024 0.649 0.022 0.426 0.653 0.068 0.553 0.222
11. Leghidegebb negyed - - - - - -
csapadéka 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.055 0.409 0.444 0.680 0.150 0.582 0.694 0.266
12. Tengerszint feletti - - - -
magassag 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.221 0.181 0.096 0.625 0.479 0.015 0.394
13. Atlagos napi héingas 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.296 0.411 0.473 0.274 0.625 0.075
14. Izotermalitas 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.724 0.061 0.591 0.546 0.176
15. Hémérséklet -
szezonalitasa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.299 0.741 0.964 0.124
16. Legmelegebb hénap
maximum hémérséklete 00 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.371 0.369 0.126
17. Leghidegebb hénap -
minimum homérséklete 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.725 0.035
18. Atlagos évi hdingas 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.057
19. Legcsapadékosabb
negyed atlaghomérséklete 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Taxon
altaica
anatolica
darevskii
ebneri
eriwanensis
graeca
lotievi
macrops
macrops-CR
moldavica
parursinii
pontica
rakosiensis
renardi
tienshanica
ursinii-FR

ursinii-1T

altaica
1,0000
X

X

anatolica
0,0000
1,0000
X

X

2. tablazat. A vizsgalt taxonok 6kologiai niche modelljei kozotti atfedés Schoener-féle D értékei

darevskii
0,0930
0,0003
1,0000
X

X

ebneri

0,0143

0,0086

0,0822

1,0000
X

X

eriwanensis
0,0503
0,0082
0,3171
0,2886
1,0000
X

X

graeca
0,0007
0,0400
0,0387
0,0680
0,0685
1,0000
X

X

lotievi
0,0154
0,0002
0,2689
0,0409
0,2392
0,0137
1,0000
X

X

macrops
0,0110
0,0050
0,0797
0,2563
0,1699
0,0974
0,0769
1,0000
X

X

macrops-
CR

0,0036
0,0112
0,0066
0,0819
0,0341
0,0467
0,0086
0,3410
1,0000
X

X

moldavica
0,1616
0,0005
0,1354
0,0744
0,1157
0,0118
0,1684
0,2080
0,0390
1,0000
X

X

parursinii
0,3560
0,0000
0,0889
0,0082
0,0308
0,0001
0,0183
0,0079
0,0020
0,1963
1,0000
X

X

pontica
0,1285
0,0035
0,1637
0,3980
0,2278
0,0534
0,1394
0,4352
0,1751
0,5064
0,1180
1,0000
X

X

rakosiensis
0,0629
0,0002
0,1241
0,0879
0,0995
0,0056
0,1524
0,2370
0,0330
0,7684
0,1234
0,4551
1,0000

X

renardi
0,1272
0,0014
0,1240
0,2795
0,1950
0,0200
0,1082
0,2467
0,1497
0,4130
0,1090
0,6330
0,3990

1,0000

tienshanica
0,2320
0,0024
0,1720
0,3611
0,2002
0,0283
0,1068
0,2674
0,1468
0,4406
0,2131
0,7191
0,3500
0,6613
1,0000
X

X

ursinii-
FR
0,0003
0,0059
0,0137
0,1273
0,0518
0,0726
0,0030
0,4494
0,3098
0,0678
0,0000
0,1641
0,0939
0,0510
0,0735
1,0000

X

ursinii-
IT
0,0067
0,0029
0,0670
0,1435
0,1010
0,0606
0,1042
0,6528
0,2689
0,3202
0,0129
0,4236
0,3613
0,2570
0,2569
0,3763

1,0000
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Melleklet 1. &bra. A Vipera ursinii-komplex 6kologiai niche modelljei (melegebb szinek:

a klimatikus stb. tényezdk alapjan alkalmas élohelyek, hidegebb szinek: nem alkalmas

élohelyek).
L g

1. abra. Vipera altaica. 2. abra. Vipera anatolica.

3. &bra. Vipera darevskii. 4. abra. Vipera ebneri.

5. abra. Vipera eriwanensis. 6. abra. Vipera ursinii graeca.

15. &bra. Vipera renardi tienshanica. 16. abra. Vipera ursinii ursinii ,,FR”.
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17. &bra. Vipera ursinii ursinii ,,IT”.
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