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Kivonat. Napjainkban az 6kologia, az evolucidbioldgia €s a természetvédelem szamara kiemelkedden
fontos azoknak a bioldgiai valtozasoknak a megértése, amelyek révén az éldlények megbirkéznak
az ember altali kdrnyezet-atalakitas kihivasaival. Dolgozatom ezt a kérdéskort vizsgéalja a valtozo
testhdmérsékletli gerinces allatok, azon beliil is elsdsorban a kétéltiiek szempontjabdl, melyeknek
szamos faja veszélyeztetett. A dolgozatban attekintett kisérletek és terepi megfigyelések sora igazolta,
hogy a kémiai kornyezetszennyezésnek kitett teriileteken é16 barnavarangy-populaciok az ember altal
atalakitott kornyezetre szdmos élettani valtozassal reagalnak, melyek hatékonyabb védekezést tesznek
lehet6vé a kornyezeti stresszhatasokkal szemben. Kidertilt tovabba, hogy az erdei béka hazai popula-
cidiban, kiilonésen a varosi és mezdgazdasagi teriileteken gyakori az ivarvaltas, azaz a genetikailag
ndstény egyedek egy része him fenotipust. Ennek oka részben a héhullamokban keresendd, és a hoség
altal indukalt ivarvaltas a ratermettség csokkenésével jar egyiitt. Emellett az elméleti modellezéssel
végzett vizsgalataink kimutattdk, hogy az ivarvaltas bekovetkezésének esélye, valamint populaciodi-
namikai és evolicios kovetkezményei fiiggenek az ivari kromoszoémak tipusatdl és a parvalasztasi
preferenciaktol. Ezek az eredmények ravilagitanak a kémiai kdrnyezetszennyezés, a klimavaltozas és
a varosi hosziget-effektus potencialis kovetkezményeinek sokrétiiségére, amelyek kiilonos mértékben
fenyegetik a kdrnyezeti hatasokra érzékeny ivari fejlodésii allatfajok fennmaradasat.
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Bevezetés

Vilagunkat egyre jobban érintik az ember altal eldidézett kdrnyezeti valtozasok. Becslések
szerint a Fold szarazfoldi él6helyeinek 77%-at modositottak az emberi tevékenységek,
példaul a mezoégazdalkodas és az urbanizacid kdzvetlen hatasai, és a fennmarado természe-
tes él6helyek is gyors ilitemben tiinnek el (WATSON et al. 2018). A tajhasznalat antropogén
valtozasait abiotikus és biotikus valtozasok sokasaga kiséri, koztiik az éléhelyek feldarabo-
l6dasa, modosult biogeokémiai ciklusok, valamint az é161énykozosségek Osszetételének

! Akadémiai nagydoktori mii rovid ismertetése (védés éve: 2023). A teljes disszertacio elérhetdsége: https:/real-
d.mtak.hu/1502/
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eltolodasa a kisebb diverzitas és tobb betelepitett faj iranyaba (ALBERTI et al. 2017,
JOHNSON & MUNSHI-SOUTH 2017, TURCOTTE et al. 2017). Mind a vérosi, mind a mez6gaz-
dasagi tajhasznalat kiilonféle szennyezé anyagokkal (példaul peszticidekkel, nehézfémekkel
és kozati jégmentesitokkel) terheli a kdrnyezetet, melyeket a varosi teriileteken zaj, éjszakai
mesterséges fény, valamint az emberek és haziallatok jelenléte okozta zavaras kisérnek
(MANN et al. 2009, SERESS & LIKER 2015). Ezek a tényezOk a vadon é16 allatok szamara
stresszhatast jelenthetnek: olyan varatlan és/vagy kontrollalhatatlan valtozasokat, amelyek
veszélyeztetik homeosztazisukat vagy tilélésiiket; ugyanakkor egyes fajok képesek az antro-
pogén élohelyek altal kinalt 0j er6forrasokat kiaknazni és ott boldogulni (BONIER 2012).
A tajhasznalat atalakitasa mellett az ember altal eldidézett kornyezeti valtozas tovabbi jelentds
formaja az éghajlati viszonyok jelenkori, gyors valtozdsa, mint az atlaghdmérséklet emelke-
dése és az extrém iddjarasi események, példaul héhullamok és aszalyok novekvd gyakorisaga
(SpmNoNI et al. 2015, ToMCZYK & BEDNORZ 2019). A klimavaltozas hatasait sulyosbitja az él6-
helyek atalakitasa, kiilondsen a varosi hésziget-hatas: a beépitett teriiletek ugyanis Iényegesen
melegebbek, mint a kérnyez6 vidéki teriiletek, és a varosi héhullamok sulyosabbak (LI &
BOU-ZEID 2013, Rizvi et al. 2019). Napjainkban az 6koldgia, az evoliiciobiologia és a termé-
szetvédelem szamara kiemelkedden fontos azoknak a fenotipusos €s genetikai adaptacioknak
a meggértése, amelyek révén az él61ények megbirkdznak ezekkel az antropogén kihivasokkal.

Az ezredforduld kérnyékén tudomanyos tanulmanyok sokasaga dokumentalta az ember
ra, viselkedésére és életmenetére gyakorolt széles korli hatasait (SERESS & LIKER 2015,
ALBERTI et al. 2017, JOHNSON & MUNSHI-SOUTH 2017, TURCOTTE et al. 2017). E fenotipu-
sos valtozasok egy része maladaptiv, és hozzajarul a populaciok fogyatkozasahoz, mig néha-
nyuk adaptiv, és segiti az antropogén kornyezetben valé fennmaradast (ALBERTI et al. 2017).
Az adaptiv valtozasok két, egymast nem kizar6 folyamat révén johetnek létre: az egyik
az egyedeken beliili fenotipusos plaszticitas, a masik a populacid Osszetételének megvaltozasa,
ami a természetes szelekcio altali genetikai differencialodas (mikroevoltcid) vagy mas, gene-
raciokon ativeld hatasok (példaul epigenetikai modosulasok) kdvetkeztében alakul ki (LIKER
2020). Ezen mechanizmusok szerepe a populaciok fenotipusos elkiiloniilésében in. ,,common
garden” (vagy reciprok transzplantacios) kisérletekkel tesztelhetd, melyekben a kiilonboz6
populaciokbdl szarmazo egyedek ugyanabban a kornyezetben nevelkednek (DE VILLEMEREUIL
et al. 2016). Az ilyen kisérletek, amelyeket egyre inkabb kiegészit a genomika és a transzkrip-
tomika, szamos olyan esetet tartak fel, amelyek a fenti mechanizmusok koziil egy vagy tobb
altal kialakitott adaptiv valtozasra utalnak az ember altal modositott él6helyek populacidiban
(COTHRAN et al. 2013, JOHNSON & MUNSHI-SOUTH 2017, LIKER 2020). A legtobb esetben
azonban még nem all rendelkezésre elegendd informacié az antropogén fenotipusos valtoza-
sokért felelds mechanizmusok azonositasdhoz, pedig ezek az ismeretek dontd fontossaguak
lennének az emberi kdrnyezet-atalakitas evolucios-6kologiai és természetvédelmi kovetkez-
ményeinek elorejelzése €s kezelése szempontjabol.

Az emberi tevékenységek altal kiillondsen veszélyeztetett allatcsoportok egyike a kétél-
tiiek: fajaik kb. 40%-at a kihalas fenyegeti, és kozel 50%-uk allomanymérete csokken
(LUEDTKE et al. 2023). Ennek feltételezett okai olyan antropogén hatasokhoz kothetdk,
mint az élohelyek degradacigja, a klimavaltozas és a fert6z6 betegségek (ORTON & TYLER
2015, CAMPBELL GRANT et al. 2016). Kétfazisu életiik miatt a kétéltiiek mind az édesvizi,
mind a szarazfoldi 6koszisztémaknak fontos elemei, és mindkét tipusu éléhelyen ki vannak
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téve a kornyezeti valtozasoknak. Korlatozott terjedési képességiik kiszolgaltatotta teszi dket
larvaik és atereszto kiiltakardjuk miatt kiilonosen érzékenyek a kémiai szennyezddésekre és
a szarazsagra. Mivel ektoterm allatok, nem rendelkeznek azokkal az anatomiai és élettani
adaptaciokkal, amelyek lehetévé tennék szamukra az allando testhémérséklet fenntartasat.
Genetikai ivarmeghatarozasi rendszeriink (ivari kromoszomaik) mellett az egyedfejlédés
korai szakaszaban tapasztalt kémiai és hémérsékleti hatasok is befolyasolhatjak a fenoti-
pusos ivaruk kialakuldsat, tehat hajlamosak a kornyezet altal indukalt ivarvaltasra
(FLAMENT 2016). Mindezen jellemzdik ellenére, amelyek a kétéltieket kiilondsen sebezhe-
tove teszik az éghajlatvaltozas, az él6helyek atalakitasa és a kémiai szennyezés altal, a Foldon
€16 tobb ezer kétéltlifaj alulreprezentalt az olyan relevans kutatasi teriileteken, mint az 6ko-
toxikoldgia és az antropogén kornyezeti valtozasok evolucios 6kologidja (HOFFMAN et al.
2003, HAMER & MCDONNELL 2008, FALCON et al. 2020, SORDELLO et al. 2020). Kutato-
munkam célja ennek a tudashézagnak a potlasa volt: a kétéltieknek az antropogén kdrnye-
zeti valtozasokkal 6sszefliggd fenotipusos és genetikai valtozasainak vizsgalata, és az ezen
kiilonbségek mogott meghuzodo lehetséges mechanizmusok felderitése.

Eredmények

Barna varangyokkal (Bufo bufo) végzett vizsgalatsorozatunkban munkatarsaimmal kimu-
tattuk, hogy a varosi és mez6gazdasagi élohelyeken €16 ebihalak egy standardizalt akut
sével valaszolnak, és a negativ visszacsatolas gyorsabb kortikoszteronszint csdkkenést tesz
lehetévé szamukra a stresszhatds elmultaval a természetes €lohelyeken €16 tarsaikhoz képest
(BOKONY et al. 2021a). Ugyanezen antropogén éléhelyeken a felnétt egyedek parotoid miri-
gyei nagyobbak, és a benniik talalhatdo méregvaladék tobb és/vagy hatékonyabb bufadienolid
toxint tartalmaz (BOKONY et al. 2019). Mivel ezen kiilonbségek egyikét sem tapasztaltuk
»common garden” kisérleti koriilmények kozott nevelt allatoknal, a legvaldsziniibb magya-
razat az, hogy az egyedek fenotipusos plaszticitassal reagalnak az antropogén kdrnyezet jelen-
tette kihivasokra. Ennek a plaszticitasnak az egyik lehetséges mozgatoérugoja lehet a kémiai
szennyezés, mivel két kisérlettel is igazoltuk, hogy egy glifozat alapu gyomirtészernek valod
krénikus kitettség fokozza az ebihalak bufadienolid-termelését (BOKONY et al. 2017a).

A természetes, mezdgazdasagi és varosi €l6helyekrdl gyiijtott felnétt varangyoknak fog-
sagban, azonos koriilmények kozott hasonld volt a fekunditasa és fertilitdsa, valamint utédaik
tulélése és ivarvaltasra vald hajlama két feminizald szennyezdanyagnak (egy mesterséges
Osztrogénnek és egy glifozat-alap gyomirtonak) vald kronikus kitettség esetén (BOKONY et al.
2018). Ezzel 6sszhangban a harom él6helytipuson beliil 349 szabadon €16 feln6ttbdl csak
egyetlen ivarvaltott egyedet talaltunk (NEMESHAZI et al. 2022). Ugyanakkor az antropogén
¢lohelyekrdl szarmazo ndstények peteszamtol fliggetleniil vastag zseléburkot hoztak Iétre pe-
téik koriil, utodaik fejloédési iiteme pedig lassabb volt, és kisebb testtomeget értek el mind lar-
vaként, mind az atalakulas utan (BOKONY et al. 2018). Mindez arra enged kovetkeztetni, hogy
a nstények a szennyezdanyagoktol védik embridikat a zavartalan szaporodas biztositasa érde-
kében, de ez a védelem (és a szennyezéssel vagy egyéb antropogén kdrnyezeti stresszorokkal
szembeni tolerancia potencialis mechanizmusai) koltséges lehet az utodok fitneszét befolya-
sol6 tulajdonsagok szempontjabol.
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Erdei békakkal (Rana dalmatina) végzett vizsgalatsorozatunkban kimutattuk, hogy
a barna varangyokéval atfedd él6helyeken viszonylag gyakori az ivarvaltas: a feln6tt himek-
nek atlagosan 20%-a genetikailag ndstény, és ez leginkabb a mezdgazdasagi és varosi terii-
leteken fordul el6 (NEMESHAZI et al. 2020). Ennek oka lehet, hogy a két faj kiilonbozhet
az ivari fejlodés homérsékleti stresszorokra, példaul a varosi hosziget-effektusra valod érzé-
kenységében, ugyanis kisérletesen igazoltuk, hogy az ebihalak egy hatnapos, 28 vagy 30 °C-os
mesterséges hohullamot kovetden ivarvaltason (maszkulinizacion) estek at erdei békaknal,
mig barna varangyoknal nem volt ilyen hatas (UJSZEGI et al. 2022). Ugyanez a kisérlet
azt mutatta, hogy egy vilagszerte elterjedt szennyezdanyag (mesterséges dsztrogénvegyiilet)
Okologiailag relevans koncentracidja nem okoz ivarvaltast erdei békakban (MIKO et al.
2021), ami arra utal, hogy a kornyezetben el6forduld feminizald szennyezések valdsziniileg
nem ellensulyozzédk a hdség altali maszkulinizaciot ebben a fajban.

Azt is megvizsgaltuk, hogy a maszkulinizalt erdei békak kiilonboznek-e a fitneszhez kapcso-
16d6 tulajdonsagaikban az ivarvaltason at nem esett fajtarsaiktol. A szabadon €16 felndtt himek
testtdmegében nem talaltunk ilyen kiilonbséget (NEMESHAZI et al. 2020). Ezzel szemben a labo-
ratoriumban nevelt allatok kozott a héhullam altal kivaltott maszkulinizacié a larvafejlédési idd
meghosszabbodasaval, a testtomeg csokkenésével és az atteleléshez sziikséges zsirtartalékok
hianyaval jart egyiitt; raadasul ezen hatasok egy részét a fejlodési idézitéstdl fiiggden modositot-
ta a xenodsztrogén-kitettség (MIKO et al. 2021). Egy kis 1étszami mintat vizsgalva a laboratéri-
umban spontan maszkulinizacion atesett egyedek szintén kedvezotlenebb egészségi allapot jeleit
mutattdk: megnovekedett 1épméretet és tobb méajrendellenességet (NEMESHAZI et al. 2020).
Azonban a spontan maszkulinizalt egyedek valamivel nagyobb 1étszdmt mintaja a fiatalkori
¢életmenet és viselkedés kiterjedt Gsszehasonlitasa alapjan nem tamasztott ala egyértelmii
fitneszbeli eltérést a nem ivarvaltott fajtarsakhoz képest (BOKONY et al. 2021b). Ezen ellentétes
eredmények alapjan azt a hipotézist fogalmaztuk meg, hogy az ivarvaltas és a fitnesz kapcsolata
fiigghet attol, hogy milyen hatds vagy mechanizmus okozta az ivarvaltast.

Tanulmanyoztuk a kornyezet altal kivaltott ivarvaltas altalanosabb aspektusait is: hogyan
keletkezhettek a fajok kozotti kiilonbségek az ivarvaltasi hajlamban az evollcidés mult soran,
és miként befolyasolhatjak a jovo torténéseit, amelyeket a globalis felmelegedés és az ember
altal eldidézett kornyezeti valtozasok egyéb formai arnyékolnak be. Feliilvizsgaltunk egy fél
évszazaddal ezel6tti hipotézist az empirikus bizonyitékok attekintésével, miszerint a genetikai
ivarmeghatarozas tipusa aszimmetrikus fogékonysagot eredményezhet az ivarvaltasra:
az XX/XY ivari kromoszomakkal rendelkez6 fajok hajlamosabbak a maszkulinizaciéra, mig
aZZ/ZW rendszerek hajlamosabbak a feminizaciora (NEMESHAZI & BOKONY 2022). Ezt
a gondolatmenetet elméleti modellezéssel folytattuk, melynek eredménye ravilagit, hogy
a genetikai ivarmeghatarozas tipusa befolyasolhatja azt is, hogy a populaciok felnéttkori ivar-
aranya miképpen reagal az ivarvaltas gyakorisaganak novekedésére. A kétéltiiek szakiroda-
lombdl gylijtétt ivararanyainak meta-analizise alatamasztotta ezt a predikciot, mivel a felnott
ivararanyok két ZZ/ZW rendszer(i fajnal a himek felé tolodtak el az elmult évtizedekben, mig
négy XX/XY rendszer(i fajnal nem valtoztak szisztematikusan (BOKONY et al. 2017b). Ezt
a modelliinket tovabbfejlesztve kimutattuk, hogy az éghajlat felmelegedése révén gyakoribba
valo maszkulinizacié populacios szintii kovetkezményeit befolyasolhatjak a néstények parva-
lasztasi preferenciai, amelyek az ivari kromoszomahoz kapcsolt fenotipusos tulajdonsagokra
iranyulnak, és ezek a hatasok az ivarmeghatarozasi (kromoszoma-) rendszer tipusatol fiiggden
is valtoznak (NEMESHAZI et al. 2021).
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Ertékelés

Varatlan eredmény, hogy az antropogén teriileteken €16 barna varangyokban alig talal-
tunk mikroevolicids valtozasokra utalo jeleket, ugyanis ilyen valtozasokrol egyre tobb
tanulmény szamol be kiilonféle vadon ¢é16 fajok esetében (JOHNSON & MUNSHI-SOUTH
2017, LIKER 2020). Azok kozil, amelyek azt vizsgaltak, hogy az ember altal atalakitott
kornyezet milyen mechanizmusokkal befolyasolja az allatok veszélyre vagy kémiai stressz-
re adott ¢€lettani és viselkedési vélaszait, a tobbség mikroevolliciot vagy mas transzgenera-
cids hatasokat tamasztott ala (PARTECKE et al. 2006, ATWELL et al. 2012, WHITEHEAD et al.
2012, MIRANDA et al. 2013, BRANS et al. 2018). A varangyok esetében a mikroevolucid
helyett a fenotipusos plaszticitasra valé hagyatkozas magyardzata az lehet, hogy az antro-
pogén kornyezet komplex és valtozo szelekcidos nyomast fejthet ki a kiilonféle stresszorok,
példaul a szennyezések vagy a ragadozok és emberek altali zavaras gyakorisaganak és tipu-
sanak térbeli és idObeli heterogenitasa miatt, amely a fenotipusos plaszticitas kialakulasara
és fenntartasara szelektal (BRADSHAW & HARDWICK 1989, MORAN 1992, SULTAN &
SPENCER 2002). Az éllatvilagban a fenotipusos plaszticitasnak altalanos szerepe van a kli-
matikus valtozasokra adott fenotipusos valaszokban is, bar e valaszok némelyike maladaptiv
vagy nem elégséges az alkalmazkodashoz (URBAN et al. 2014, RADCHUK et al. 2019).
A disszertaciomban a mezbgazdasagi és varosi varangyoknal leirt ¢élettani valtozasok adap-
tivnak tinnek, és hozzajarulhatnak szaporodoképességiik fenntartasahoz, de tovabbi kutata-
sokra lesz sziikség ezen fenotipusos véltozasok adaptiv értékének teszteléséhez. Osszessé-
gében a vadon ¢l6 szervezetek populacioinak sorsat az fogja meghatarozni, hogy az antro-
pogén kornyezeti valtozasok altal tdmasztott sokféle kihivasra milyen adaptiv és maladaptiv
plasztikus és mikroevolicios valtozasokkal (vagy éppen azok hidnyaval) reagalnak.

A kornyezeti valtozasokra adott lehetséges valaszok koziil az ivarvaltas jelentoségét
csak nemrég kezdte felismerni a szupraindividualis biologia. Az eddigi ismeretek arra utal-
nak, hogy a kornyezet altal indukalt ivarvaltasnak szertedgazo relevanciaja lehet az ekto-
term gerincesek vadon €16 populacidiban (BAROILLER & D’COTTA 2016, HOLLELEY et al.
2016, WHITELEY et al. 2021), s6t gerincteleneknél is (OETKEN et al. 2004, FORD 2012).
A korabbi kutatasok tobbsége azonban az endokrin diszruptorok és az akvakultira-
technikak proximalis aspektusaira Osszpontositott, mikézben az ivarvaltas evolacios-
Okologiai vonatkozasai csak mostanaban kezdtek szélesebb kori figyelmet kapni, és a vila-
gon csak néhany kutatocsoport foglalkozik vele, tobbnyire hiilld modellfajokat és elméleti
modellezést hasznalva (GROSSEN et al. 2011, HOLLELEY et al. 2016, LAMBERT et al. 2019,
SCcHWANZ et al. 2020). Felismerve ezt a hianyt, kétéltli modellrendszerek felallitasat tiiztem
ki célul az ivarvaltds evolicids-okologiai és természetvédelmi-biologiai vizsgalatara.
Az erdei békdkra és barna varangyokra kifejlesztett molekularis ivarmarkereinkkel
(NEMESHAZI et al. 2020, NEMESHAZI et al. 2022) hozzajarultunk ahhoz a felismeréshez,
hogy az ivarvaltasnak a kétéltieknél is nagy okologiai jelentdsége lehet. Az erdei békak
ivarvaltasaval kapcsolatos kisérleteink az els6 olyan tanulmanyok kozott vannak, amelyek
azt vizsgaltdk, hogy a hohullamoknak és a kémiai szennyezésnek vald okoldgiailag rele-
vans kitettség hogyan befolyasolja az ivart és ezaltal potencidlisan az egyedek fitneszét.
Hasonloképpen, elméleti munkank az elsdk kozott vilagitott ra, hogy annak megértése, miért
és hogyan valtozik a kiilonboz6 fajok vagy populaciok hajlandosaga a kiilonbozé kornyezeti
stresszorok altal okozott ivarvaltasra, segithet eldrejelezni az antropogén kornyezeti valto-
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zéasok vadvilagra gyakorolt hatasait, koztiik a demografia, a populacios életképesség, az ivar-
meghatarozasi rendszerek és a parvalasztasi preferencidk valtozasait. Ahogy minden kuta-
tasban az 0j felfedezések 0j kérdéseket és hipotéziseket vetnek fel, a disszertdciomban bemu-
tatott eredmények is tovabbi vizsgalatok eldtt nyitjak meg az utat. Felvértezve mindazokkal
az ismeretekkel, amelyeket a laboratoriumi kisérletek szolgaltattak a kornyezeti stresszorok
ivari hatasair6l, valamint az elméleti modellek predikalnak arra vonatkozoan, hogy az ivar-
empirikusan feltarni a vadon €16 populaciokban bekdvetkez6 ivarvaltasok okait és kovet-
kezményeit az ,,antropocén” korszakban.

Koészonetnyilvanitas. A dolgozatban bemutatott tanulmanyok szamos kutatoval és hallgatoval valo
egylittmiikodés eredményei, akiknek halds vagyok a nélkiilozhetetlen kozremiikddésért, kiilondsen
az ATK NOVI Evolucios Okologiai Osztaly egykori és jelenlegi munkatarsainak. Kutatomunkamat
a Nemzeti Kutatasi, Fejlesztési és Innovacios Hivatal (115402, 135016) és a Magyar Tudomanyos
Akadémia Bolyai Janos Kutat6i Oszténdija timogatta.
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Abstract. Understanding the biological changes through which organisms cope with the challenges of
human-induced environmental changes is a crucial mission of current ecology, evolutionary biology
and nature conservation. This paper reviews this issue focusing on ectothermic vertebrates, especially
amphibians, many of which are endangered. A series of experiments and field observations proved
that common toad populations living in areas exposed to chemical pollution exhibit several physio-
logical changes that enable more effective protection against environmental stress. Field studies also
revealed a relatively high frequency of sex reversal, i.e. male phenotype in some of the genotypically
female individuals, in wild populations of agile frogs, especially in urban and agricultural areas. The
most likely reason for this is the higher frequency of heat waves in such areas. Furthermore, experi-
mental results suggest that heat-induced sex reversal is accompanied by decreased fitness. Theoretical
models have shown that the probability of sex reversal, as well as its consequences for population
dynamics and microevolution, depend on the type of sex-chromosome system and on mate-choice
preferences. These results highlight the diverse implications of chemical pollution, climate change
and the urban heat island effect, which especially threaten the survival of animal species whose sexual
development is sensitive to environmental effects.

Keywords: adaptation, Anthropocene, phenotypic plasticity, sex determination

Accepted: 17.11.2024 Published online: 22.11.2024

2 Short outline of DSc dissertation (defended in 2023). The complete work can be accessed: https://real-

d.mtak.hu/1502/

122



	Bevezetés
	Eredmények
	Értékelés
	Irodalomjegyzék 

