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Genomduplikéciok a tokfélék jelenleg €16 fajainak torzsfdjan:
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kromoszéma szamok és genom méretek alapjan kovetkeztet-
hetiink. A kék vonal egy mikroszatellit vizsgalatok alapjan fel-
tételezett duplikacid, amely esetén a pirossal jelzett duplika-
ciok valészintleg nem torténtek meg. Jobb oldalon a kiilon-
b6z6 foldrajzi elterjedés és rendszertani csoport szerinti kla-
dok, illetve a kiilonboz6é ploiditési szintl csoportok lathatok.
Scaphi: Scaphirynchus fajok Kladja, Ten: az Atlanti-6cednban
is megtaldlhat6 genetikailag elkiiloniilé Acipenser fajok klad-
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6s elektronmikroszképos felvételen. A: akroszéma; ECS: en-
donukledris csatornak; IM: implantaciés mélyedés; PL: posztero-
laterdlis nydlvany; PN: posztnukledris csatorna; U: ,isz6k”, a
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1. fejezet

e/

Rendszertan és evolucio

Miiller Tamads és Staszny Adam

Halak fejldéstorténeti rendszertana vagy osztalyozdsa nem egy me-

A rev rendszer, jelenleg is folyamatosan véltozik, els6sorban az ij mo-
lekuldris filogenetikai vizsgalatok eredményeképpen. Az alapvetd prob-

lémat az jelenti, hogy az elmult 50 év soran a kutatdk kiillonb6zé mértékben
tdmaszkodtak mélyen gyokerez6 anatémiai koncepcidkra, gyakran a taxo-
nokat ¢sszekapcsolva 6nkényes csoportositdsokkal olyan osztdlyozasi ke-
retrendszer(eket) allitottak fel, melyben a genetikai vizsgalatok és azok ered-
ményei csak kiegészit6-aldtdmaszto jelleggel érvényesiiltek. A halak rend-
szertandnak két f6 forrdsa, amelyet gyakran haszndlnak a halak osztélyo-
zéséban JS Nelson (2016): Fishes of the World és W. Eschmeyer (2016): Ca-
talog of Fishes alapmunkai voltak, azonban ezek nem tudtdk egy mindent
atfogo filogenetikai keretbe foglalni a rokonsdgi kapcsolatokat, kapcsolat-
rendszereket. A csontos halak elsé kifejezett molekularis filogenetikai ered-
mények alapjan torténo osztilyozdsat 2013-ban tették k6zz¢, amit 2017-ben
az Gjabb eredmények beépitésével frissitettek.

A tokalaktak rendje (Acipenseriformes) kiilonleges helyet foglal el a ha-
netikai vizsgdlata még jelenleg sem teljesen tisztdzott. Nincs egyetértés pél-
daul arra vonatkozélag, hogy a legnagyobb fajgazdagsaggal rendelkez6 Aci-
penser genus monofiletikusnak! tekintheté-e, vagy polifiletikusnak? (lasd a
6. genetikai fejezetet). Az 6sszehasonlit6 osteologia® jelenleg abban nyujt
segitséget, hogy a fosszilis maradvanyok és a méar kipusztult csalddok figye-
lembevételével a rend kialakuldsat, a kialakulds koriilményeit jobban meg-

'k6z6s rendszertani 6stél szdrmazds
%t6bb 6stl valé szarmazas
%a csontok anatémiaja a csontokkal és szerkezetiikkel foglalkozé tudomény
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ismerhessiik. A helyzetet bonyolitja, hogy a nagyszdmu fosszilis maradvany
ellenére az osztélyba soroldst — valamint a filogenetikai leszarmazasi utakat
rendkiviili m6don megneheziti, hogy a fajok konnyen hibridizal6dnak/ hib-
ridizdlodtak, valamint fajon beliil-, illetve az ontogenetikus fejlédés* soran
nagyon eltéré formdk is el6fordulhatnak, akar ugyanazon féldrajzi elterje-
dési teriileten beliil.

A Foldiinkon jelenleg el6fordulé 6sszesen 27 tokfajt az aldbbi taxonémi-
ai rendszerbe soroljak:

Gerincesek torzse (Vertebrata),

Allkapcsosok altérzse (Gnathostomata),
Csontos vazuak dgazata (Osteognathostomata),
Sugarasuszo6ju halak féosztélya (Actinopterygii),
Valo6di sugarasuszojuak osztélya (Actinopteri),
Porcos ganoidok infraclassis/alosztdlydga (Chondrostei).

A tokalakuak rendje (Acipenseriformes) négy csaladot foglal magdba, a
tokféléket (Acipenseridae) és a kanalastokféléket (Polyodontidae), valamint
két, mar kipusztult csalddot: Chondrosteidaet, Errolichthyidae vagy Peipia-
osteidaet.

A sugarasusz6ju halakra jellemzd, hogy az Giszékat méar iszésugarak ta-
masztjak (szemben a nydlkahalakkal, ahol csak uszdszegély taldlhato, vagy
a porcos halakkal, ahol szarupélcdk merevitik az tszékat), amik lehetnek
kemény vagy lagy tszésugarak. Ko6zos jellemz6ik, hogy ganoid vagy elas-
moid pikkely® boritja testiiket, a szdjban igynevezett egyszer(i szerkezet(i
acrodont fogak® lehetnek, altaldban van usz6hélyagjuk. Kordbban ugy tar-
tottak, hogy az osztéeres kiap (conus arteriosus) jelenléte a szivkamra és az
aortahagyma (bulbus arteriosus) kozott kiilonallo szegmensként szintén jel-
lemz6 a sugarasuiszoju halakra (porcos halak esetében sokkal fejlettebb),
azonban a jelenlegi ismereteink szerint csokevényes médon minden cson-
tos halfajban anatémiailag kimutathato. A filogenetikai vizsgélatok alapjan
a sugarasuszoju halak féosztdlya a foldtorténeti korszakot tekintve a De-
von korban valtak szét; Cladistia és az Actinopteri osztdlyokra (1.1 dbra).
A Cladistia osztdlyba jelenleg a sokiisz6s csuka alakuak rendje (Polypteri-
formes) tartozik, egyetlen csaldddal (Polypteridae), 2 nemmel és mindssze-
sen 11 fajjal. Majd az Actinopteri alosztdlya a Karbon korban a porcos vér-
teshalak/félcsontos halak/porcos ganoidok alosztédlydgra (Chondrostei) és

*egyedfejlédéssel/egyéni fejlédéssel kapcsolatos

>ganoid pikkely: merev, fényes, beliil egy csontlemez adja az alapjat, melyet kiviilrél ke-
mény ganoinréteg borit, pl. tokalaktiakon.
elasmoid pikkely: szabdlytalan v. rombusz alakd, hajlékony csontlapocska, melynek 60%-a
szerves, 40%-a szervetlen anyagokbol 4ll.

Scsont szélére ranétt fogak, nincs gyvkeriik
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az Gjuszéjuakra (Neoptergii) valtak szét (1.1 dbra). A porcos ganoidok (Chond-
rostei) alosztdlyagra jellemzd a tobbé-kevésbé csontos vdz, a ganoid pikke-
lyek, vagy az azokbol kialakul6 csontlemezek’, a részaranytalan tgynevezett
heterocerk farokisz6, a spiraculum megléte®, a bél spirdlis redéje. Bar a to-
kalakuak a csontos halak kozé tartoznak (a fosszilis alakoknak csontos vaza
volt), vdzuk tobbnyire porcos — a csontosodds hidnya mésodlagos jelenség.

1.1. dbra. Tokalaktiak rendszertani kapcsoléddsa a tobbi nagyobb 6si
tipusu (ordindlis, szubordindlis) taxon csoportokkal a kialakuldsuk
fiiggvényében (Betancur-R et al (2017) alapjan moédositva. A forditott
haromszogek a fajgazdagséagot jelolik (vilagoskék 1-20 faj, a sotét kék 21-50
faj), a sdrga >1000 faj; Ord.: Ordovicium, Sil.: Szilur, Kain.: Kainozoikum).

Az Acipenseriformes rendbe tartozo fosszilis maradvanyok (Késéi Kré-
ta kor, 99,6-65,5 millié évvel ezel6tt) dltalanos testfelépitése er6sen hason-
litott a jelenleg is é16 mindkét csaldd fajaira. A valaha élt és a recens fajok
is igazoljék a rend holartikus elterjedést’. Filogenetikailag a paleozoikum
(542-251 millié évvel ezel6tt) és a korai mezozoikum kori (251-200 millié
évvel ezel6tt) tokalakiiak kozotti kapcsolatok nem egyértelmtek, de a leg-
tobb kutato egyetért abban, hogy az tgynevezett Paleonisciform kipusztult
nem-ujuiszos halakbél szarmaznak. A rendbe tartozé még 1étez6 csalddok

"vagy més néven vértek, amelybdl eredeztethetd vérteshalak elnevezés

8paros fecskendényilas

9A holarktikus faunateriilet (Holarktisz) az északi faunabirodalom (Arctogea) részeként
Eurazsia északi felét és Eszak-Amerikét foglalja magéba.
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(Acipenseridae, Polyodontidae) jellemzését lasd késGbbi fejezetekben (XY
fejezet). A kipusztult csalddok koziil a TChondrosteidae fajait Anglidban és
Németorszdgban talaltdk meg a kora jura-kori (lidsz, 176-200 milli6 év) réte-
gekben. Nagyfoku hasonlosdgot mutattak az Acipenseridae csaldddal (alka-
pocs szerkezet, pikkelyezettség, csontosodds mértéke), emiatt egyesek test-
vércsoportnak tekintik a két csalddot, més kutatok viszont élesen vitatjak
ezt. A tPeipiaosteidae csaldd fajait a késé jura-kori (malm, 145-161 milli6 év-
vel ezel6tt) és a korai kréta-kori (145,5-99,6 milli6 évvel ezel6tt) rétegekben
talaltdk meg, elsésorban Eszak-Kindban, Oroszorszagban, Mongo6lidban. A
fosszilis anyagok vizsgalata alapjan — kiilonb6z6 szerzék besoroldsa szerint
—morfolégiailag 2-4 nemre bontjak. A jelenkori Acipenserformes fajlistat és
a fajok elterjedését az 1.1 tédbldzat és 1.2 dbra mutatja be.

1.2. dbra. A tokalakuak rendjébe tartozo fajok természetes elterjedése
(Billard és Lecointre (2001) nyomdn médositva)
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1.1. tablazat. Tokalakuak rendjébe tartozo fajlista természetes elterjedési
tertiletiikkel (Billard és Lecointre (2001) nyoméan modositva).

Tudoményos név Magyar név Foldrajzi elterjedés
P, fedtschenkoi (Kessler, 1872) szir-darjai tok Szir-darja
P hemanni (Kessler, 1877) torpe tok Aral, Amu-darja

Psephurus gladius

(Martens, 1862)

S. suttkusi

(Williams and Clemmer, 1991)
A. dabryanus (Duméril, 1877)
A. sturio (Linnaeus, 1758)

H. dauricus (Georgi, 1775)

P, kaufmanni (Bogdanov, 1874)
S. albus

(Forbes and Richardson, 1905)

A. nudiventris (Lovetzky, 1828)
A. sinensis (Gray, 1834)
A. schrenki (Brandt, 1869)

A. mikadoi (Hilgendorf, 1892)

A. gueldenstaedtii
(Brandt, 1833)

A. stellatus

(Pallas, 1771)

A. persicus (Borodin, 1897)
Polyodon spathula
(Walbaum, 1792)

S. platorhynchus
(Rafinesque, 1820)

A. brevirostrum (Lesueur, 1818)

A. fulvescens (Rafinesque, 1817)
A. medirostris (Ayres, 1854)

A. ruthenus (Linnaeus, 1758)

A. baerii (Brandt, 1869)

A. naccarii (Bonaparte, 1836)

A. oxyrinchus (Mitchill, 1814)
A. transmontanus
(Richardson, 1836)

kardorra tok

alabamai tok

jangcei tok
kozonséges tok
szibériai viza
amu-darjai tok
sdpadt tok

sima tok

kinai tok
amuri tok
japan tok
vagotok

séregtok
perzsa tok

lapétorri tok
kanélorra tok
rovidorra tok

tavi tok
z61d tok

kecsege

1énai (szibériai) tok

adriai tok
atlanti tok
fehér tok

Jangce

Alabama, Mississippi

Kina, Jangce, Korea
Eurépa, Eszak-Afrika
Amur foly6, Japan
Aral, Amu-darja

Mississippi, Missouri

Kaszpi-, Fekete-,
Azovi-tenger (Aral t6)
Jangce, Pearl folyo,
Korea, Japan
Amur folyé,
Ohotszki- és Japdn-tenger
Csendes-6cedn
északnyugati része
Kaszpi-, Fekete-,
Azovi-tenger
Kaszpi-, Fekete-,
Azovi-tenger
Kaszpi-, Fekete-tenger

Mississippi medence

Mississippi, Missouri

Floridatol
Uj-Brunswickig (Kanada)
Nagy Tavak és
Dél-kanadai tavak
Csendes-6cedn északi része
Eurdpa, volt szovjet tagkoztarsasagok, amelyek a
Kaszpi-, Fekete-, és Azovi-tengerrel hatdrosak
Szibéria, sarkvidék
Adriai-tenger, P6,
Adige (foly6), Foldkozi-tenger
Mexik6i-6bol, Hamilton/Fundi-6bol

Atlanti 6cean északkeleti
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