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8.7. Ikra- és lárvafejlődés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 129

9. A tokalakúak szaporítása és ivadéknevelése 133
Szabó Tamás, Horváth László és Ittzés István
9.1. Szaporítás . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 134

9.1.1. Anyák érlelése . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 134
9.1.2. Hormonkezelés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 138
9.1.3. Fejés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 139
9.1.4. Termékenyítés és az ikra ragadósságának megszüntetése142
9.1.5. Az ikra keltetése . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 143

9.2. Ivadéknevelés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 145
9.2.1. Tápos ivadéknevelés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 145

9.3. Kecsege szaporítás és ivadéknevelés a TEHAG-ban . . . . . . . 148
9.3.1. A természetes vízi kecsege (Acipenser ruthenus) hazai

halászati megítélése . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 148
9.3.2. Mesterségesen nevelt kecsege ivadék állományok vissza-

telepítése, a visszatelepítések hatékonyágának vélemé-
nyezése . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 149

9.3.3. A TEHAG-ban alkalmazott kecsege szaporítási mód-
szer rövid bemutatása . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 151

9.3.4. A kecsege ivadék felnevelése élő táplálékon . . . . . . . 156

10.A tokhalászat történeti áttekintése az őskortól napjainkig 161
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6.1. Genomduplikációk a tokfélék jelenleg élő fajainak törzsfáján:
A törzsfa a mitokondriális citokróm-b gén szekvenciák alap-
ján készült (Peng és mtsai., 2007), az eredeti ábra módosítá-
sával. Barna függőleges vonal a tokfélék közös ősében lezaj-
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lak további olyan genom duplikációkat jeleznek, amelyekre a
kromoszóma számok és genom méretek alapján következtet-
hetünk. A kék vonal egy mikroszatellit vizsgálatok alapján fel-
tételezett duplikáció, amely esetén a pirossal jelzett dupliká-
ciók valószínűleg nem történtek meg. Jobb oldalon a külön-
böző földrajzi elterjedés és rendszertani csoport szerinti klá-
dok, illetve a különböző ploiditási szintű csoportok láthatók.
Scaphi: Scaphirynchus fajok Kládja, Ten: az Atlanti-óceánban
is megtalálható genetikailag elkülönülő Acipenser fajok klád-
ja, Poly: a Polyodontidae klád. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 73

6.2. Gazdasági haszonállataink génállomány-megőrzésének lehe-
tőségei a tokfélékre adaptálva (Simianer, 2005 nyomán). . . . . 91
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donukleáris csatornák; IM: implantációs mélyedés; PL: posztero-
laterális nyúlvány; PN: posztnukleáris csatorna; U: „úszók”, a
spermium ostorának két oldalán megfigyelhető citoplazma-
tikus kitüremkedések. A fehér nyíl a proximális centriólumra
mutat. Fotó: Horváth Ákos. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 115
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8.4. A szibériai tok érett follikulusának kialakulása. Rövidítések:
BL: alapi hártya, CA: kortikális granulumok, GC: granulóza sej-
tek, jc: kocsonyás burok, LG: lipidtestek, OMV: a petesejt mik-
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szikszemcsék, zre: zona radiata externa, zri: zona radiata in-
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rácsok kivételére és behelyezésére szolgáló vájatok, 26. gézlap
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melt tokalakúak mennyisége (t) a 2010-2017 közti időszakban
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1. fejezet

Rendszertan és evolúció

Müller Tamás és Staszny Ádám

AHalak fejlődéstörténeti rendszertana vagy osztályozása nem egy me-
rev rendszer, jelenleg is folyamatosan változik, elsősorban az új mo-
lekuláris filogenetikai vizsgálatok eredményeképpen. Az alapvető prob-

lémát az jelenti, hogy az elmúlt 50 év során a kutatók különböző mértékben
támaszkodtak mélyen gyökerező anatómiai koncepciókra, gyakran a taxo-
nokat összekapcsolva önkényes csoportosításokkal olyan osztályozási ke-
retrendszer(eket) állítottak fel, melyben a genetikai vizsgálatok és azok ered-
ményei csak kiegészítő-alátámasztó jelleggel érvényesültek. A halak rend-
szertanának két fő forrása, amelyet gyakran használnak a halak osztályo-
zásában JS Nelson (2016): Fishes of the World és W. Eschmeyer (2016): Ca-
talog of Fishes alapmunkái voltak, azonban ezek nem tudták egy mindent
átfogó filogenetikai keretbe foglalni a rokonsági kapcsolatokat, kapcsolat-
rendszereket. A csontos halak első kifejezett molekuláris filogenetikai ered-
mények alapján történő osztályozását 2013-ban tették közzé, amit 2017-ben
az újabb eredmények beépítésével frissítettek.

A tokalakúak rendje (Acipenseriformes) különleges helyet foglal el a ha-
lak evolúciójára vonatkozó levezetésekben, sok tekintetben a csoport filoge-
netikai vizsgálata még jelenleg sem teljesen tisztázott. Nincs egyetértés pél-
dául arra vonatkozólag, hogy a legnagyobb fajgazdagsággal rendelkező Aci-
penser genus monofiletikusnak1 tekinthető-e, vagy polifiletikusnak2 (lásd a
6. genetikai fejezetet). Az összehasonlító osteologia3 jelenleg abban nyújt
segítséget, hogy a fosszilis maradványok és a már kipusztult családok figye-
lembevételével a rend kialakulását, a kialakulás körülményeit jobban meg-

1közös rendszertani őstől származás
2több őstől való származás
3a csontok anatómiája a csontokkal és szerkezetükkel foglalkozó tudomány
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ismerhessük. A helyzetet bonyolítja, hogy a nagyszámú fosszilis maradvány
ellenére az osztályba sorolást – valamint a filogenetikai leszármazási utakat
rendkívüli módon megnehezíti, hogy a fajok könnyen hibridizálódnak/ hib-
ridizálódtak, valamint fajon belül-, illetve az ontogenetikus fejlődés4 során
nagyon eltérő formák is előfordulhatnak, akár ugyanazon földrajzi elterje-
dési területen belül.

A Földünkön jelenleg előforduló összesen 27 tokfajt az alábbi taxonómi-
ai rendszerbe sorolják:

Gerincesek törzse (Vertebrata),
Állkapcsosok altörzse (Gnathostomata),

Csontos vázúak ágazata (Osteognathostomata),
Sugarasúszójú halak főosztálya (Actinopterygii),

Valódi sugarasúszójúak osztálya (Actinopteri),
Porcos ganoidok infraclassis/alosztályága (Chondrostei).

A tokalakúak rendje (Acipenseriformes) négy családot foglal magába, a
tokféléket (Acipenseridae) és a kanalastokféléket (Polyodontidae), valamint
két, már kipusztult családot: Chondrosteidae†, Errolichthyidae vagy Peipia-
osteidae†.

A sugarasúszójú halakra jellemző, hogy az úszókat már úszósugarak tá-
masztják (szemben a nyálkahalakkal, ahol csak úszószegély található, vagy
a porcos halakkal, ahol szarupálcák merevítik az úszókat), amik lehetnek
kemény vagy lágy úszósugarak. Közös jellemzőik, hogy ganoid vagy elas-
moid pikkely5 borítja testüket, a szájban úgynevezett egyszerű szerkezetű
acrodont fogak6 lehetnek, általában van úszóhólyagjuk. Korábban úgy tar-
tották, hogy az osztóeres kúp (conus arteriosus) jelenléte a szívkamra és az
aortahagyma (bulbus arteriosus) között különálló szegmensként szintén jel-
lemző a sugarasúszójú halakra (porcos halak esetében sokkal fejlettebb),
azonban a jelenlegi ismereteink szerint csökevényes módon minden cson-
tos halfajban anatómiailag kimutatható. A filogenetikai vizsgálatok alapján
a sugarasúszójú halak főosztálya a földtörténeti korszakot tekintve a De-
von korban váltak szét; Cladistia és az Actinopteri osztályokra (1.1 ábra).
A Cladistia osztályba jelenleg a sokúszós csuka alakúak rendje (Polypteri-
formes) tartozik, egyetlen családdal (Polypteridae), 2 nemmel és minössze-
sen 11 fajjal. Majd az Actinopteri alosztálya a Karbon korban a porcos vér-
teshalak/félcsontos halak/porcos ganoidok alosztályágra (Chondrostei) és

4egyedfejlődéssel/egyéni fejlődéssel kapcsolatos
5ganoid pikkely: merev, fényes, belül egy csontlemez adja az alapját, melyet kívülről ke-

mény ganoinréteg borít, pl. tokalakúakon.
elasmoid pikkely: szabálytalan v. rombusz alakú, hajlékony csontlapocska, melynek 60%-a
szerves, 40%-a szervetlen anyagokból áll.

6csont szélére ránőtt fogak, nincs gyökerük
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az újúszójúakra (Neoptergii) váltak szét (1.1 ábra). A porcos ganoidok (Chond-
rostei) alosztályágra jellemző a többé-kevésbé csontos váz, a ganoid pikke-
lyek, vagy az azokból kialakuló csontlemezek7, a részaránytalan úgynevezett
heterocerk farokúszó, a spiraculum megléte8, a bél spirális redője. Bár a to-
kalakúak a csontos halak közé tartoznak (a fosszilis alakoknak csontos váza
volt), vázuk többnyire porcos – a csontosodás hiánya másodlagos jelenség.

1.1. ábra. Tokalakúak rendszertani kapcsolódása a többi nagyobb ősi
típusú (ordinális, szubordinális) taxon csoportokkal a kialakulásuk

függvényében (Betancur-R et al (2017) alapján módosítva. A fordított
háromszögek a fajgazdagságot jelölik (világoskék 1-20 faj, a sötét kék 21-50
faj), a sárga >1000 faj; Ord.: Ordovicium, Sil.: Szilur, Kain.: Kainozoikum).

Az Acipenseriformes rendbe tartozó fosszilis maradványok (Késői Kré-
ta kor, 99,6-65,5 millió évvel ezelőtt) általános testfelépítése erősen hason-
lított a jelenleg is élő mindkét család fajaira. A valaha élt és a recens fajok
is igazolják a rend holartikus elterjedést9. Filogenetikailag a paleozoikum
(542-251 millió évvel ezelőtt) és a korai mezozoikum kori (251-200 millió
évvel ezelőtt) tokalakúak közötti kapcsolatok nem egyértelműek, de a leg-
több kutató egyetért abban, hogy az úgynevezett Paleonisciform kipusztult
nem-újúszós halakból származnak. A rendbe tartozó még létező családok

7vagy más néven vértek, amelyből eredeztethető vérteshalak elnevezés
8páros fecskendőnyílás
9A holarktikus faunaterület (Holarktisz) az északi faunabirodalom (Arctogea) részeként

Eurázsia északi felét és Észak-Amerikát foglalja magába.
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(Acipenseridae, Polyodontidae) jellemzését lásd későbbi fejezetekben (XY
fejezet). A kipusztult családok közül a †Chondrosteidae fajait Angliában és
Németországban találták meg a kora jura-kori (liász, 176-200 millió év) réte-
gekben. Nagyfokú hasonlóságot mutattak az Acipenseridae családdal (álka-
pocs szerkezet, pikkelyezettség, csontosodás mértéke), emiatt egyesek test-
vércsoportnak tekintik a két családot, más kutatók viszont élesen vitatják
ezt. A †Peipiaosteidae család fajait a késő jura-kori (malm, 145-161 millió év-
vel ezelőtt) és a korai kréta-kori (145,5-99,6 millió évvel ezelőtt) rétegekben
találták meg, elsősorban Észak-Kínában, Oroszországban, Mongóliában. A
fosszilis anyagok vizsgálata alapján – különböző szerzők besorolása szerint
– morfológiailag 2-4 nemre bontják. A jelenkori Acipenserformes fajlistát és
a fajok elterjedését az 1.1 táblázat és 1.2 ábra mutatja be.

1.2. ábra. A tokalakúak rendjébe tartozó fajok természetes elterjedése
(Billard és Lecointre (2001) nyomán módosítva)
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1.1. táblázat. Tokalakúak rendjébe tartozó fajlista természetes elterjedési
területükkel (Billard és Lecointre (2001) nyomán módosítva).

Tudományos név Magyar név Földrajzi elterjedés
P. fedtschenkoi (Kessler, 1872) szir-darjai tok Szir-darja
P. hemanni (Kessler, 1877) törpe tok Aral, Amu-darja
Psephurus gladius

kardorrú tok Jangce
(Martens, 1862)
S. suttkusi

alabamai tok Alabama, Mississippi
(Williams and Clemmer, 1991)
A. dabryanus (Duméril, 1877) jangcei tok Kína, Jangce, Korea
A. sturio (Linnaeus, 1758) közönséges tok Európa, Észak-Afrika
H. dauricus (Georgi, l775) szibériai viza Amur folyó, Japán
P. kaufmanni (Bogdanov, l874) amu-darjai tok Aral, Amu-darja
S. albus

sápadt tok Mississippi, Missouri
(Forbes and Richardson, l905)

A. nudiventris (Lovetzky, 1828)
sima tok Kaszpi-, Fekete-,

Azovi-tenger (Aral tó)

A. sinensis (Gray, l834) kínai tok
Jangce, Pearl folyó,

Korea, Japán

A. schrenki (Brandt, l869) amuri tok
Amur folyó,

Ohotszki- és Japán-tenger

A. mikadoi (Hilgendorf, 1892) japán tok
Csendes-óceán

északnyugati része
A. gueldenstaedtii

vágótok
Kaszpi-, Fekete-,

(Brandt, l833) Azovi-tenger
A. stellatus

sőregtok
Kaszpi-, Fekete-,

(Pallas, 1771) Azovi-tenger
A. persicus (Borodin, 1897) perzsa tok Kaszpi-, Fekete-tenger
Polyodon spathula

lapátorrú tok Mississippi medence
(Walbaum, l792)
S. platorhynchus

kanálorrú tok Mississippi, Missouri
(Rafinesque, l820)

A. brevirostrum (Lesueur, 1818) rövidorrú tok
Floridától

Új-Brunswickig (Kanada)

A. fulvescens (Rafinesque, l817) tavi tok
Nagy Tavak és

Dél-kanadai tavak
A. medirostris (Ayres, 1854) zöld tok Csendes-óceán északi része

A. ruthenus (Linnaeus, l758) kecsege
Európa, volt szovjet tagköztársaságok, amelyek a

Kaszpi-, Fekete-, és Azovi-tengerrel határosak
A. baerii (Brandt, 1869) lénai (szibériai) tok Szibéria, sarkvidék

A. naccarii (Bonaparte, 1836) adriai tok
Adriai-tenger, Pó,

Adige (folyó), Földközi-tenger
A. oxyrinchus (Mitchill, l814) atlanti tok Mexikói-öböl, Hamilton/Fundi-öböl
A. transmontanus

fehér tok Atlanti óceán északkeleti
(Richardson, l836)
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