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1. Bevezetés és célkitiizések

1. Bevezeteés és céelkitlizések

Az utédgondozds az egyik legvéltozatosabb szocidlis viselkedés, amelynek a ki-
alakuldsa és fennmaradasa régéta foglalkoztatja az evoliciébiol6gusokat (Clutton-
Brock, 1991; Kosztoldnyi és Székely, 2002). Valtozatos példaul a sziil6k 4ltal
nytjtott gondozds mddja és formdja, és a nemenkénti idGtartama és idGzitése
(McGraw és mtsai., 2010). Fontos, hogy ez a véltozatossdg nem csak nagyobb
rendszertani egységek kozott dllhat fenn, hanem populdciok, és akar egyedek ko-
zott is (Kosztolanyi és Székely, 2002). Az utédgondozas az dllatvildgban a fiziol6-
giai és viselkedési adaptaciok széles skaldjat foglalja magdban, és leggyakrabban
a ndstényeknél figyelhetd meg (Royle és mtsai., 2012). Az utédok kétsziilGs gon-
dozdsa azonban a taxonok széles korében elSfordul, pl. a rovarok, halak, kétéltiek
és eml§sok kozott is (Clutton-Brock, 1991; McGraw és mtsai., 2010; Steinegger
és Taborsky, 2007; Tallamy, 1999; Wells, 2007), és bizonyos csoportokban, példa-
ul a madarakndl ez a jellemz§ utédgondozasi forma (Cockburn, 2006; Reynolds
és mtsai., 2002).

A kétsziilGs utdédgondozas két, dltaldban nem rokon egyed kozotti kooperacid
leggyakoribb formdja az 4llatok és az emberek szocidlis viselkedésében (McNa-
mara és Weissing, 2010). Ha a sziil6k kooperalnak, azzal novelhetik az utédaik
tulélését, mig ha csokkentik a gondozdsuk mértékét, azzal erSforrdsaikat a tul-
élésre és késGbbi szaporoddsra haszndlhatjak (Houston €s mtsai., 2005; Kvarne-
mo, 2010; Trivers, 1972). Ezért az utédgondozds alatti egylittmiikodés magdban
hordozza a konfliktus lehet&ségét is (Arnqvist €s Rowe, 2005; Houston és mtsai.,
2005; Lessells, 1999; Trivers, 1972): a sziil6k a gondozas koltségeit egyedileg fize-
tik, mig mindkét bioldgiai sziil§ osztozik a gondozds hasznan a tilél§ utédokon
keresztiil. Ezért a kétsziilGs gondozds a kozjavak jatékara emlékeztet, és mind-
két sziilének megvan a kisértése arra, hogy kihaszndlja a mésik fél befektetéseit
(Houston és mtsai., 2005; Rankin és mtsai., 2007).

Az allatok valtozatos médon alkalmazkodtak a konfliktus és a kooperacid
egyenstlydnak megteremtéséhez az utédgondozds sordn (McGraw és mitsai.,
2010; Reynolds és mtsai., 2002; Tallamy, 1999), és jelentSs elméleti irodalom
foglalkozik a kétsziilds utédgondozds kialakuldsdval és fennmaraddsaval (pl.
Alonso-Alvarez €s Velando, 2012; Houston és Davies, 1985; Klug és mtsai.,
2012; McNamara és Leimar, 2020). A modellek egyontetden azt prediktaljak,
hogy ha a kétsziilGs gondozas jelentSsen javitja az utédok kondicidjat €s tulélését
az egysziilds gondozdshoz képest, akkor kétsziilGs gondozas kialakuldsa varhato.

A kétsziilgs utédgondozds kialakuldsit befolydsol6 okoldgiai €s szocidlis té-
nyez6k meghatdrozasa évtizedek 6ta a kutatdsok egyik fontos célkitizése (Jen-
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nions és Kokko, 2010; Lack, 1968; McGraw és mtsai., 2010; Wilson, 1975). Egy
régdbta fenndlld hipotézis azt javasolja, hogy a kétsziilds gondozds elengedhetet-
len lehet, ha a fizikai kdrnyezet zord és baratsagtalan, és igy lényegesen eltér a
fejl6ds embrid szamdra optimalis kornyezettdl, és ezért kihivasokat 4llit a sziil6k-
kel szemben az utédok nevelésében €s védelmezésében (,,zord kornyezet hipoté-
zis”, ,harsh environment hypothesis”, Lack, 1968; Moss és Moore, 2021; Wil-
son, 1975). Tovdbb4 az egyedek ivarspecifikus specializdléddsa bizonyos sziil6i
feladatokra (,.task specialization”) ugyancsak a kétsziil6s gondozds kialakuldsat
segitheti eld: ha az egyik sziil§ csak a gondozasi feladatok egy részét tudja ellatni
(pl. etetés vagy védelem), akkor mindkét sziilSre sziikség lehet az utédok sikeres
felneveléséhez (Barta és mtsai., 2014; Henshaw €és mtsai., 2019).

A sziil6k kozotti konfliktus felolddsdnak egyik formdja az utédok dezertéldsa,
azaz a még nem fliggetlen utédok gondozdsanak felhagydsa az egyik vagy akar
mindkét sziil§ altal (Székely és mtsai., 1996). Ha a gondozis relativ koltségei ma-
gasak, €s igy meghaladjak a gondozds lehetséges elényeit, akkor a sziilének eld-
ny0s lehet, ha felhagy a gondozds minden formdjdval és elhagyja az utddait, ami
lehet&vé teheti szdmdra, hogy tobb id6t €s energidt forditson a jovébeni szapo-
rodasi kisérletekre (McNamara és mtsai., 2000; Owens, 2002; Székely és mtsai.,
1996). Lényeges, hogy a dezertalds nyeresége az elhagyott partner viselkedését6l
és az elhagyott utédra harul6 koltségektdl is fiigg (Houston és mtsai., 2005), hi-
szen ha az egyediil maradt sziil6 nem kompenzdlja (vagy nem tudja kompenzalni)
a masik sziil§ hidnydt, az utédok novekedése és tilélése kart szenvedhet (Klug és
mtsai., 2012; Lehtonen és mtsai., 2011; Pilakouta €és mtsai., 2018).

A kétsziilGs, a csak him és a csak nSstény gondozds evolicids sokféleségének
megértése tobb szempontbdl is fontos. Egyrészt a koltésegek €s hasznok révén
az utédgondozds hatdssal van a fajok életmenet-evolicidjara (Roff, 2002). Mds-
részt az utédgondozds mintdzata befolydsolja a nemi szerepeket és a szexudlis
szelekci6t (Clutton-Brock és Parker, 1992; Fromhage és Jennions, 2016), vala-
mint a szexudlis konfliktus mértékét (Lessells, 2012; McNamara és Wolf, 2015),
és ezért jelentds hatdssal lehet a szaporoddsi rendszerek evolicidjara (Reynolds,
1996). Tovabba az utédgondozds sok fajndl fontos meghatdrozdja a reproduktiv
sikernek, igy alapvetSen befolydsolhatja a populdciédinamikat és a populacidk
életképességét (Holman és Kokko, 2013).

Az értekezésben a nemek pdrzdsi és utédgondozé viselkedését és a sziil6k
kozotti kooperacidt és konfliktust befolydsold tényezSk hatdsét vizsgdlom terepi
megfigyelések és kisérletek sorozatdval két kiilonbozd modellrendszert hasznél-
va: egy kis méretd partimadarat, a széki lilét (Charadrius alexandrinus és kozeli
rokon fajokat) és egy feltételezetten kétsziilgs utédgondozéssal rendelkezd bogar-
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fajt, a nagyfejd csajkot (Lethrus apterus). E két rendszer kiilonb6z8 okokbdl igen
megfeleld a vizsgalt kérdések megvalaszoldsara. Egyrészt a széki lile rendkiviil
véltozatos parzési €s utédgondozé viselkedéssel rendelkezik akar egy populdcion
beliil is, tehat varhatéan ebben a fajban az egyedek rendelkeznek azzal a képes-
séggel, hogy az utédgondozassal 6sszefiiggd koltségek és hasznok megvaltozasa-
ra reagdljanak, és igy az azokra adott valasz vizsgdlhaté (Kosztolanyi és Székely,
2002). Masrészt a nagyfeji csajké az egyik gyakran idézett példdja a kétsziilGs
utédgondozdsnak €s a sziil6i szerepekre val6 specializdloddsnak a gerinctelenek-
ben, igy megfeleld alany lehet a sziil§i kooperacié €s a szerepekre specializalédés
kozotti kapesolat vizsgalatdhoz (Barta és mtsai., 2014).

Az értekezés harom részre tagolédik. Az elsd részben a lile sziil6k kozotti
munkamegosztdst és annak abiotikus faktoroktdl (h6mérséklet, napsugirzds) va-
16 fiiggését vizsgalom a kotlds sordn, ami a madarak leggyakoribb utédgondozasi
formdja (Deeming, 2002), és ami jelentSs idG- és energiakoltségekkel, tovabba
predacios vesz€llyel is jarhat (Amat €s Masero, 2004; Reid és mtsai., 2002). El6-
szOr azt mutatom be, hogy egy zord, extrém meleg kornyezetben €16 populdciéban
hogyan hat a hémérséklet a nemek napi kotldsi mintdzatara (1. vizsgalat'). Majd
egy hasonléan meleg kornyezetben €16 populdcidban végzett megfigyeléssel és
kisérlettel a fészek arnyékot ad6 ndvényzettakardsdnak hatdsat mutatom be a szii-
16i munkamegosztdsra (2. vizsgélat). Majd kisérletesen vizsgdlom (3. vizsgailat),
hogy a fészek hdmérsékleti viszonyainak megvaltoztatdsa hogyan befolydsolja a
szul6k kozotti egyezkedést a munkamegosztasrol. Majd a hdmérséklet hatdst, il-
letve a h6mérséklet valtozékonysdganak hatdsat a kotldsi munkamegosztasra mul-
tipopuldcids szinten mutatom be két lilefaj 10 populacidjanak kotlasi adatait (4.
vizsgélat), illetve 12 lilefaj 36 populdcidjanak befogdsi adatait (5. vizsgalat) hasz-
ndlva. Ebben az uté6bbi munkaban a klimavaltozis lehetséges hatdsait is vizsgaltuk
a sziil6i kooperdciora.

A masodik részben a kelés utdni fickanevelési idGszakra koncentralok és azt
vizsgdlom, hogy milyen tényez8k befolydsoljak az utéddezertalast, ami a széki li-
1€knél gyakori viselkedés (Kosztolanyi és mtsai., 2006). Els6ként egy terepi ada-
tokon alapulé demogréfiai modell segitségével arra kerestiik a vélaszt, hogy mi
lehet az oka a gyakoribb tojé dezertdldsnak a széki lilénél (6. vizsgdlat). Majd
megvizsgaltuk, hogy mi az oka a csalddok fidkanevelg teriiletek kdzotti mozgasa-
nak (7. vizsgélat), ami befolydsolja a dezertalds valészintiségét, és igy a gondozasi
mintdzatokat. A partimadarak utéddezertilasardl rendelkezésre all6 egyik legrész-
letesebb adatsor segitségével vizsgéltuk az utéddezertdlds koltségeit €s hasznait

A bemutatott 1-14. vizsgdlatok az értekezés 4-17. fejezeteiben taldlhatok.
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(8. vizsgdlat). Majd az utéddezertdlds fizioldgiai hatterét vizsgaltuk a sziildk hor-
monszintjeinek elemzésével (9. vizsgélat).

A harmadik rész a nagyfejd csajké szaporodasi és utédgondozasi rendszerét
vizsgdlja. Els6ként egy meglepd eredményt mutatok be, ahol azt taldltuk, hogy
a nagyfejl csajkok utédgondozo rendszerében a himek szerepe eltér az irodalmi
adatoktol (10. vizsgdlat). Majd kisérletesen vizsgaltuk két olyan szocidlis valtoz6
(a felndttkori ivarardny és az egyedstirdség) hatdsat az utédgondozdsra és a szapo-
rodasi sikerre, amelyeket gyakran hoznak 6sszefiiggésbe az utédgondozasi min-
tazatok véltozatossdgaval (11. vizsgdlat). A harmadik vizsgalatban a kis és nagy
méretd betolakodok (amelyekrdl feltételezhets, hogy kiilonboz8 parzasi taktika-
kat alkalmaznak) sikerességét hasonlitjuk ssze rezidens-betolakodd Osszecsapa-
sokban a csajkok fold alatti fészkének bejaratdndl (12. vizsgdlat). Mig a negyedik
vizsgdlat a kiilonb6z6 méret himek pre- és posztkopulaciés befektetésének ara-
nyat elemzi (13. vizsgélat). Végiil a nemek €s a kiilonbdz6 méreti egyedek szapo-
rodasi befektetése é€s immunvdlasza kozotti Osszetett kapcsolatokat mutatom be
(14. vizsgilat).

2. Vizsgalati modszerek

2.1. Vizsgalt fajok

Az értekezés elsS két részében bemutatott vizsgdlatokban a széki lilét (Charad-
rius alexandrinus) és kozeli rokon fajokat haszniltunk modellrendszerként. A
sz€ki lile egy kis méretd (testtomege 40-45 g), foldon fészkel§ parimadar. Az
észak-amerikai testvérfajaval (Charadrius nivosus) egyiitt kozmopolita elterjedé-
st és az Antarktisz és Ausztrdlia kivételével minden kontinensen kolt (Piersma
és Wiersma, 1996). Megtaldlhaté mind mérsékelt 6vi, mind szubtrépusi teriilete-
ken tengerpartokon, szikeseken, séleparlokon vagy félsivatagos teriileteken. Nyilt,
novényzettel kevéssé boritott teriileteken fészkel és neveli fidkdit, igy a sziil6k és
fiokaik viselkedése konnyen megfigyelhetd €s a kirepiilési siker becsiilhets.

A tojasokat mindkét sziil§ kotolja, €s mivel olyan teriileteken is koltenek, ahol
a talaj h6mérséklete meghaladhatja a 60 °C-t, és mivel a fészkek elhelyezkedése
véltozatossdgot mutat a fészek novényzet altali drnyékoltsdgaban (bokor ald vagy
nyilt teriiletre lerakott tojasok, Amat és Masero, 2004), igy idedlis alanya az abi-
otikus kornyezet (kornyezd hdmérséklet, napsugarzas) kotlasi viselkedést és szii-
16i kooperaciot befolydsol6 hatdsainak vizsgdlatara, és a zord kornyezet hipotézis
tesztelésére.
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A fészekhagyo fidkdk a kelés utdn ondlldan tdplalkoznak, és a sziil6k védel-
mezik és melengetik a fidkdikat (Székely és Cuthill, 1999). Azonban nem mindig
vesz részt mindkét sziil§ a fiokdk gondozdsdban: a kikelés utan az egyik sziil§
(rendszerint a toj6) elhagyhatja a csalddot. Ezutdn a dezertélt, magdra hagyott
sziil§ egyediil gondoz, mig a dezertéld sziil§ Gjra parba allhat és 1j koltésbe kezd-
het ugyanabban a szaporodasi id§szakban (Amat és mtsai., 1999). Igy poliandria,
poliginia és monogdmia, egyarant elGfordulhat csak him, csak néstény és kétszii-
16s gondozas mellett egyetlen populdcion beliil (Kosztolanyi és mtsai., 2006). Ez
a kétsziilSs kotlasbol a kétsziil§s/egysziilGs fickagondozdsba valé dtmenet egy ki-
val6 paradigma annak vizsgdlatara, hogy mi befolyésolja a sziil6k kozotti koope-
raciot ill. konfliktust.

Az értekezés harmadik részében vizsgdlt nagyfejd csajkd (Lethrus apterus)
egy kelet-eur6pai elterjedésti ropképtelen, tobb évig €16, iteropar bogarfaj. A ne-
mek ivari dimorfizmust mutatnak. Csak a himeknek van két ventrélis mandibula
nyulvanyuk (,,agyar”, Wilson, 1971). Ezek a képletek valdszintileg szerepet jat-
szanak az intraszexudlis kiizdelmek eldontésében. Tovabba a himek 4ltaldban na-
gyobbak, mint a ndstények, de jelentds testméretbeli variabilitds van a nemeken
beliil is.

Az egyedek csak a marcius és junius kozotti szaporoddsi id§szakban aktivak,
az év tobbi részét a foldbe dsva toltik. A pdarba allt bogarak egy 50-90 cm mély
jératot készitenek, amely hat-nyolc kolt6kamrdban végzddik, amelyek mindegyi-
kébe egy-egy tojdst raknak (Clutton-Brock, 1991; Wilson, 1971). A tojdsok le-
rakdsa folyamatos a szaporoddsi idészak alatt. Az egyes tojasok lerakdsa utdn a
sziil6k a jarat kozelébdl leveleket gytjtenek, amelyeket behtiznak a jaratba, ahol a
kolt6kamraban egy goly6t formdlnak belSliik. Elegendd levél 6sszegydjtése utan
lezarjak a kamrdt és elkezdik a kovetkezSt. A lebomld levélrészek egyetlen tap-
lalékforrasként szolgdlnak a larvdknak, amelyek néhdny hét alatt kifejlédnek, de
egészen a kovetkezd tavaszig a fold alatt a babbolcsében maradnak (Frantsevich
és mtsai., 1977).

A nagyfeji csajké azon kevés bogarfajok egyike, amelyeknél kétsziilés
utédgondozast irtak le, és az irodalomban gyakran emlitik ezt a fajt a kétsziilds
utddgondozds €s a nemek kozotti munkamegosztds €s kiilonbozd szerepekre
val6 specializdlédas példdjaként (Clutton-Brock, 1991; Trumbo, 1996; Wilson,
1971): mig a him védi a fészket a betolakoddktol €s levagott leveleket hiiz a
fold alatti fészekbe, addig a ndstény golydkat formdl a begydjtott levelekbdl a
kolt6kamrdkban. Az 6rz8 himek gyorsan reagdlnak, amikor egy rivélis kozeledik
a fészekhez, és a himek taldlkozdsa gyakran 6sszecsapashoz vezet (Frantsevich
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és mtsai., 1977). A fészekSrzés valdszindsithetd célja a ndstények paron kiviili
parzdsanak megakaddlyozdsa és az apasdg biztositdsa.

2.2. Vizsgalati teriiletek és terepi modszerek

A csak egy populdciét érintd széki lile vizsgalatokat harom populdciéban végeze-
tiik 1996 és 2010 kozott: Tuzla-t6, DEl-Torokorszdg; Al Wathba, Egyesiilt Arab
Emirségek és Farasan-szigetek, Szaid-Ardbia. A multipopulacios vizsgédlatok pe-
dig az Antarktisz kivételével minden foldrészt lefedtek. A terepmunka sordn a Szé-
kely és Kosztolanyi (2006) utmutatdjaban leirt médszereket kovettiik. A fészkeket
a potencidlis fészkel§ teriiletek bejardsaval, vagy a kotl6 vagy fészekre visszaté-
16 sziildk leshelyrdl valé megfigyelésével taldltuk meg. A sziil6ket vagy a kotlds
alatt fogtuk be fészekvarsdval, vagy gy, hogy a kézzel befogott kis fidkdikat egy
teaszlrd ald helyeztiik és a fiokak folé raktuk a fészekvarsat. A fiokakat vagy a
fészekcsészében fogtuk be a kelés napjan vagy az elsé taldlkozéaskor, ha a fi6-
kak mar elhagytdk a fészekcsészét. A befogaskor a sziilket szines gytrik egyedi
kombindciéjdval lattuk el, és mértiik az egyedek tarsushosszdt, szarnyhosszat és
testtomegét. A genetikai és hormonvizsgalatokhoz kis mennyiségi vért vettiink. A
sziil6k kotlasi viselkedését személyes megfigyeléssel, fészekkamera segitségével
vagy a sziil6k faroktollaira ragasztott transzponderek (RFID chipek) segitségével
rogzitettiik. A kirepiilési siker és a fickagondozé viselkedés mintdzatdnak meg-
hatdrozédsdhoz a csalddokat 2-3 naponta felkerestiik 25 napos korukig (kirepiilés
kora), vagy amig a fiokdk el nem pusztultak. Minden alkalommal feljegyeztiik a
gondoz6 sziil§(k) szamat és nemét €s a fidkak szamat.

A nagyfeji csajkés vizsgélatokat harom magyarorszagi populdciéban végez-
tiikk 2013 és 2017 kozott: Doroghédza, Csobdnka és Debrecen. A bogarakat vagy a
foldfelszinrdl fogtuk be vagy a jaratukbol csaltuk ki egy fliszal segitségével. Ha a
vizsgalathoz sziikség volt egyedi jelolésre, akkor az egyedek elStorat és szarnyfe-
déit egyedi, kiilonbodz§ szinli szamkombindcidkkal jeloltiik lakkfilccel. Feljegyez-
tiik a befogott egyedek elStor (pronotum) szélességét és bizonyos esetekben a test-
tomeget, tovabbd a himek agyarhosszat. A szaporoddsi siker meghatdrozdsdhoz
a jaratokat Gsszel kidstuk, majd megszamoltuk €s lemértiik az utédokat, illetve
meghatdroztuk a nemiiket (a mandibuldris agyarok megléte vagy hidnya alapjén).
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3. Az eredmények rovid osszefoglalasa

Az abiotikus kornyezet (hdmérséklet és napsugdrzas) hatdsat a sziil6k kozotti
egyiittmifkodésre a kotlds soran 6t tanulmanyban vizsgaltuk. Az 1. vizsgalatban?
kimutattuk, hogy a himek és tojok kotlasi viselkedése (fészken toltott idS, val-
tdsok a nemek kozott) és a kornyezeti hdmérséklet kozotti kapcsolat dsszetett:
nemlinedris és véltozik a nap folyaman. A hémérséklet a nemekre kiilonbozd ha-
tassal volt, kiilonosen a déli 6rakban, amikor az emelkedS h6mérséklettel a himek
novelték, mig a tojok csdkkentették a kotlasi idejiiket. Ez fokozottabb kooperaci-
6hoz vezetett a sziil6k kozott a meleg déli érdkban, ami segithet a sziil6knek a
héstressz lekiizdésben az extrém meleg kornyezetben. A vizsgdlat egyik fontos
megdllapitdsa, hogy a kétsziilSs kotldsi rendszerekben a kotldsi viselkedést befo-
ly4sol6 tényezd8k hatdsdnak megértéséhez mindkét sziil§ vizsgdlata sziikséges a
sziil6k kozotti egyezkedési folyamatok miatt (McNamara €s mtsai., 2000).

A 2. vizsgdlatban az el6bbi eredményeket két irdnyban vittiik tovabb. Egy-
részt nem csak megfigyeléssel, hanem kisérletesen is vizsgaltuk a sziil6k kozotti
munkamegosztast. Mdsrészt egy, a fészek hdmérsékleti viszonyait befolydsold,
természetes valtozatossadgot mutatd tulajdonsagot, a fészek drnyékot adé novény-
zettakardsanak hatdsat vizsgaltuk. Mind a megfigyeléses, mind a kisérletes ered-
mények dsszhangban voltak az 1. vizsgilat eredményeivel: a napsugarzasnak val6
kitettség az egész nap sordn hatdssal volt az utdédgondozé viselkedésre, €s kiilo-
nosen a déli, meleg 6rdkban novelte a sziildk kozotti egyiittmikodést. Ez tovabbi
bizonyitékként szolgdl a zord kornyezet hipotézisre (Moss és Moore, 2021), azaz
arra, hogy az extrém kornyezet kétsziilgs gondozasra szelektal.

A 3. vizsgdlatban a sziil6k kozotti egyezkedést vizsgaltuk finom skéldn egy
kisérletben, ahol a tojasok hitésével a sziil6k befektetését céloztuk novelni. Ez a
vizsgdlat két okbdl is djszeri volt a sziilk kozotti egyezkedési folyamatok meg-
értését célzo vizsgdlatok sordban: (1) rovid idejd (néhdny 6rds) manipuldcidt al-
kalmaztunk, (2) mind a toj6t, mind a himet manipulaltuk ugyanannal a fészeknél
kiilon napokon. A kisérletiink harom fontos eredményt adott. Egyrészt a széki lile
sziil6k valds idGben reagaltak a parjuk megvaltozott befektetésére (,,egyezkedés”,
McNamara és mtsai., 1999), azaz a nemek befektetési szintje nem evolicids id6-
ben rogziilt (,,zart ajanlat”, Houston €s Davies, 1985). Mdsrészt a sziil6k védlasza
a parjuk megnovekedett befektetésére nem a sajat befektetésiik novelése (,.egye-
7€s”) volt, hanem annak csokkentése (,,kompenzacié”’). Harmadrészt a sziildk va-
lasza konzisztens volt mind a manipuldcidk alatt, mind a manipuldcidk utdn. A
vizsgélat f6 konkliizidja, hogy annak ellenére, hogy extrém meleg kdrnyezetben a

2A bemutatott 1-14. vizsgélatok az értekezés 4-17. fejezeteiben talalhatok.
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3. Az eredmények rovid osszefoglaldsa

sziilk kooperalnak (1. és 2. vizsgélatok), az olyan esetekben, amikor a kérnyezet
nem veszélyezteti kozvetleniil az embridk tdlélését, a tojo és a him befektetése
kozott negativ kapcesolat van, ami szexudlis konfliktusra utal (Arnqvist és Rowe,
2005).

A 4. és 5. vizsgalatokban a sziil6k kozotti egyiittmikodést multipopulacids
szinten vizsgaltuk. Egyrészt 6sszesen 10 sz€ki lile és amerikai széki lile populdci-
6bol gydjtott kotlasi és hdmérséklet adatokkal és feltételezetten neutrélis genetikai
markerekkel teszteltiik mind a kdrnyezeti, mind a genetikai kiilonbségek hatdsat
a kétsziil6s utédgondozasra. A lilepopulaciok utédgondozé viselkedésében jelen-
t6s kiilonbségeket taldltunk, és a kornyezeti hdmérséklet nagyban befolyasolta a
kotlasi viselkedést, azonban a sziil6k vdlasza a h6mérsékletre a kiilonbdz6 popu-
laciokban hasonlé volt, ami fenotipusos plaszticitasra utal. Ezzel szemben sem a
genetikai differencidlédds, sem a populdciok kozotti foldrajzi tavolsdgok nem be-
folyasoltdk a kotldsi viselkedésben tapasztalt kiilonbségeket. Masrészt 12 lilefaj
36 populéciojabol szarmazo befogdsi adatokkal vizsgaltuk az atlaghdmérséklet
és az éven beliili és az évek kozotti hdmérséklet-ingadozdsok hatdsat a nemek ko-
zOtti munkamegosztdsra. Tovdbb4 teszteltiik a klimavdltozds lehetséges hatdsait a
sziil6i kooperacidra. Az el6z6 vizsgalat eredményeihez hasonléan, azonban jéval
sz€lesebb foldrajzi és taxondmiai skdlan, azt taldltuk, hogy a kotlasi viselkedés
kiilonbozik a populdcick kozott, €s hogy a kornyezeti hdmérsékletnek jelentSs
hatdsa van a kotldsi munkamegosztasra, de ez a hatds fajokon beliil hasonl6 volt,
mivel a populdcids hatdsok az éghajlati hatdsokra val6 kontrolldlds utdn csokken-
tek. Tovabbd nem csak az dtlagh6mérsékletnek, hanem a hdmérséklet évek kdzotti
sztochasztikus és éven beliili prediktadlhat6 ingadozédsanak is jelentSs hatdsa volt
a sziil6i kooperdciora, ami a kiilonboz8 éghajlati forgatékonyvek sordn is megmu-
tatkozott. Ezek az eredmények azt vetitik elére, hogy az utédgondozas mintdzatai
a kétsziilds fajokban az éghajlatvaltozds hatdsdra a kozeljovoben meg fognak vél-
tozni.

A kornyezet sziil6i kooperaciot befolydsolé hatdsairdl kapott eredményeink
tovabbi érdekes kérdéseket vetnek fel. Egyrészt a klimavaltozdssal nemcsak a hé-
mérséklet, hanem a csapadék eloszldsa is valtozhat (Pendergrass és mtsai., 2017).
Es egy vizsgilatban kimutattuk, hogy sz4raz években a széki lile egyedek els6éves
tilélése csak a tizede a csapadékos években tapasztalhaté tilélésnek egy trépusi
populdciéban (Engel és mtsai., 2024), aminek a valészinGsithet§ oka az alacso-
nyabb taplalékellatottsdg. Bar az adult tilélés nem kiilonbozott a csapadékos és
szdraz évek kozott, érdekes lenne vizsgdlni, hogy az alacsonyabb tapldlékdenzi-
tas befolyasolhatja-e a sziil6k kotlasi viselkedését, ha tobb idSre van sziikségiik a
megfeleld taplalékmennyiség dsszegyljtéséhez. Tovabba az éghajlatvaltozas mel-
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lett mds antropogén hatdsok is befolydsolhatjdk a sziilGk viselkedését. A széki li-
1€k és a partimadarak gyakran olyan helyeken koltenek, amelyeket az ember egyre
gyakrabban haszndl mez6gazdasagi vagy rekredcios céllal (Weston, 2019). Ezért
jelenleg azt vizsgéljuk, hogy az emberi jelenlét hogyan befolyasolja a sziil6k ter-
mészetes napi munkamegosztasi rutinjat, ami végss soron a reproduktiv sikerre
is hatdssal lehet.

Az értekezés masodik részében a fickagondozasi és utdéddezertdlasi viselke-
désre fokuszaltam. A 6. vizsgalatban egy terepi adatokra épiil6 demografiai mo-
dell segitségével teszteltiik az elméleti modellek (pl. Kokko és Jennions, 2008;
McNamara és mtsai., 2000) azon predikcidjat, hogy a himek felé eltolt felnGttko-
ri ivarardny (ASR) egyiitt jar a himek felé eltolt gondozdsi mint4zattal. Egy olyan
populdciéban, ahol a himek tobb fiokagondozast nytjtanak, mint a tojok, a model-
liink erSsen himeltolt ASR-t (6,1-szer tobb him, mint tojé) prediktalt, és az ered-
mény robusztus volt. Ez az eredmény kvantitativ egyezést mutat egy djraparosoda-
si kisérlet eredményeivel és 6sszhangban van az elméleti modellek predikciéjdval.
Ez a munka kés6bb egy multipopuldcids vizsgédlathoz vezetett (Eberhart-Phillips
és mtsai., 2018), ahol kimutattuk, hogy kozeli rokon lilefajok populdciéiban igen
kiilonboz6 ASR taldlhaté, és hogy az eltolt ivarardnyt populdciékban gyakoribb
az egysziilés gondozas.

A 7. vizsgalatban egy kordbbi vizsgadlatunk (Kosztoldnyi és mtsai., 2006) ered-
ményei kapcsdn felmeriilt kérdéseket teszteltiink a sziil6k fiokanevel§ élhely vé-
laszt4sdval kapcsolatban. Kimutattuk, hogy a sziil6k a fiokak topartra vezetésével
(ahol tobb taplalék van, mint a szikesen) elénydkre tehetnek szert, mert a parton
jobb a fidkdk tilélése és ndvekedése. Azonban csak azok a csalddok toltottek tobb
id6t a parton, ahol a toj6 nagyobb testmérettel €s testtomeggel rendelkezett, fel-
tehetSen a parton tapasztalt magasabb intraspecifikus kompeticié miatt. Fontos
megjegyezni, hogy a fidkaneveld €él6hely valasztdsa hatdssal volt az utédgondo-
zasi mintdzatokra, mivel a parton a tojok csak id&sebb fidkakorndl dezertdltak
(Kosztoldnyi és mtsai., 2006).

Kisérletes munkdkbdl kordbban ismert volt, hogy a széki lile tojok esetében
a dezertdlds haszna a gyors Ujrapdrosodds lehet (Székely és mtsai., 1999), mig a
koltsége az egysziilés csalddok fidkdinak csokkent utédtilélése (Székely és Cut-
hill, 1999). Azonban a kisérletesen kikényszeritett dezertdlas koltségei és hasznai
kiilonbozhetnek a természetes dezertalasi stratégidikhoz kapcsolddo koltségektdl
és hasznoktol. Ezért a 8. vizsgdlatban egy tobbéves, igen részletes adatsor segit-
ségével vizsgaltuk a tojok természetesen eldforduld dezertildsdnak a hasznait és
koltségeit. Kimutattuk, hogy a kisérletes eredményekhez hasonléan a dezertélds
haszna a gyakori Gjraparosodds, azonban ellentétben a kisérletes eredményekkel,
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nem taldltunk a dezertdldsnak koltségét a fiokdk ndvekedésében és tilélésében.
Ez egy fontos eredmény, mivel azt jelzi, hogy természetes koriilmények kozott
a tojok ugy alakitjdk dezertdldsi stratégidjukat, hogy minimalizaljak a csalddot
érint§ koltségeket, mikdzben kihasznéljdk az djraparosodasi lehet§ségeket.

Az utols6é bemutatott széki lile vizsgalatban (9. vizsgdlat) az utéddezertalas
hormonadlis hétterét vizsgéltuk. Teszteltiik, hogy két fontos, az utédgondozast €s a
tulélést befolydsolé hormon, a prolaktin és a kortikoszteron koncentracidja, illet-
ve stresszre adott koncentracidvaltozasa a fiokak kelésekor 0sszefiiggésben van-e
az utédgondozasi dontésekkel. Specifikusan teszteltiik Angelier és Chastel (2009)
hipotézisét, mely szerint a prolaktin stresszvalaszt a sziilGi befektetés helyettesi-
t6 mérészamdanak lehet tekinteni. Taldltunk ivari kiilonbséget és fiokakor hatdst,
azonban a tojok dezertdldsi dontése nem volt dsszefiiggésben a hormonszintek-
kel, illetve azok stresszre adott valtozasaival. Ezek az eredmények arra utalnak,
hogy a kelés kozelében mért hormonszintek nincsenek 0sszefiiggésben a késGbbi
dezertdldssal vagy azért, mert a hormonszintek csak kevéssel a dezertdlds eldtt
véltoznak, vagy azért, mert a dezertdldsi viselkedést alternativ titvonalak szaba-
lyozzédk a széki lilénél.

Korabbi vizsgélataink alapjan a széki lilék reproduktiv dontéseit befolyasol-
ja az egyedek szocidlis kornyezete mind a szaporodasi id§szak alatt (Kosztolanyi
és mtsai., 2006), mind azon kiviil (McDonald és mtsai., 2020). Igy az egyedek
térbeli eloszldsdra varhatéan nem csak az 6koldgiai kornyezet (pl. a hdmérsék-
letviszonyok vagy a taplélék térbeli eloszldsa), hanem a szocidlis kornyezet (int-
raspecikifus kompeticid, szocidlis informaciok elérhetGsége, partaldlds esélye) is
befolydssal van, ami egy izgalmas 1j kutatdsi irdny. Jelenleg GPS jelad6k segitsé-
gével egy rezidens széki lile populdcidban azt vizsgaljuk, hogy az egyedek moz-
gdsmintdzata az egész év sordn hogyan befolyésolja az egyedek térbeli eloszlasit,
és igy a szocidlis kornyezetiiket, és hogy a szocidlis interakcidk milyen hatdssal
vannak a reproduktiv dontésekre.

Az értekezés harmadik részében egy Uj rendszerrel kapcsolatos vizsgalatokat
mutattam be. A nagyfejl csajké bogarfaj gyakran emlitett példdja a gerinctelenek-
nél 4ltaldban ritka kétsziilds utédgondozdasnak, illetve a két nem kiilon szerepek-
re valo specializdlédasdnak (pl. Clutton-Brock, 1991; Wilson, 1971). Az elsd két
részben vizsgalt madarakkal ellentétben, ahol dltaldban mindkét sziil§ hasonl6 ha-
tékonysaggal tudja elldtni a gondozdsi feladatokat, az olyan rendszerekben, ahol
a sziil6k kiilonboz§ szerepekre specializdlédtak konnyebben kialakulhat a sziil6k
kozotti kooperacio (pl. Barta és mtsai., 2014), és igy mds lehet az abiotikus és szo-
cidlis tényezdk hatdsa a sziil6i egylittmikodésre. Ezen érvelés mentén kezdtiik el
vizsgdlni a nagyfeji csajkét, azonban az elsd, ezzel a fajjal végzett vizsgalatunk
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(10. vizsgdlat) meglepd eredményt adott. Ugyanis az irodalmi adatokkal ellentét-
ben azt taldltuk, hogy a foldfelszini levélgydjtést nagyrészt nem a himek, hanem
a ndstények végzik. Ennek az ellentmonddsnak az egyik lehetséges magyardzata
az lehet, hogy a sziilGi szerepek dinamikusan megvaltozhatnak ebben a fajban.

A 11. vizsgdlatban két szocidlis tényezd (a felnGttkori ivararany és az egyedsi-
rliség) hatdsat vizsgaltuk a sziil6k viselkedésére €s a szaporoddsi sikerre a nagyfe-
jul csajko teljes szaporoddsi idGszakdban féltermészetes koriilmények kozott. Ered-
ményeink aldtdmasztjadk az apasdgbiztositdsi hipotézist (pl. Kokko és Jennions,
2012), mivel a himek k6zo6tti magas intraszexudlis kompeticié mellett (himeltolt
ivarardny és/vagy nagy egyedstiriiség) az egyedek tobbet tartézkodtak a jaratuk-
ban, ami a fészkek betolakoddkkal szembeni védelmével, és igy az apasdg biztosi-
tasaval fiigghet ssze. Es ezzel egyiitt a sziilGi befektetés és az utédszam csokkent
magas him intraszexudlis kompeticié mellett, bar az utédszam esetében a két té-
nyez$ (ASR és egyedstiriiség) kozotti interakcié Osszetettebb Osszefiiggést sejtet.

A nagyfejti csajké himek jelentds idét toltenek fészekSrzéssel a f6ld alatti ja-
rat bejaratdndl, és gyakoriak a verekedések a rezidens €s betolakod6é himek ko-
zott. A 12. vizsgdlatban kisérletesen vizsgaltuk a kiilonbozd méretd betolako-
dé himek €s a rezidens himek kozotti 0sszecsapdsok dinamikdjat és kimenetelét.
Rezidens-betolakoddé Osszecsapasokat rendeztiink, és nagy ill. kis méretd beto-
lakoddk agonisztikus viselkedését random, ismeretlen méretd rezidens himekkel
szemben vizsgaltuk. A predikcidknak megfelelGen azt taldltuk, hogy a rezidensek
nyerték az 0sszecsapdsok nagy részét és a nagy méretd betolakoddknak nagyobb
esélye volt nyerni, mint a kis méret(i betolakodéknak. Azonban az dsszecsapasok
id6tartamat €s az eszkaldcié mértékét nem befolydsolta a betolakod6 mérete, ami-
nek tobb alternativ magyardzata is lehet.

A nagyfejd csajko egyedek testmérete és a himek agyarmérete (mandibuldris
nytlvdny) nagy véltozatossdgot mutat. Ez felveti annak a lehet6ségét, hogy akis és
nagy méret himek eltér§ parzasi taktikat alkalmaznak: a nagy himek a prekopulé-
ci6s (pl. agyarméret), mig a kis himek a posztkopulacids (pl. hereméret, spermium
mindsége) jellegekbe fektetnek tobbet. A 13. vizsgdlatban tanulmdnyoztuk, hogy
van-e him polimorfizmus a nagyfej csajkéban, és Osszehasonlitottuk a nagy és
kis himek agyardnak hosszat, hereméretét és spermiumhosszat. Eredményeink az
mutattdk, hogy a kis méretii egyedek kevesebbet fektettek be a prekopuldcios jel-
legbe, azonban a posztkopulaciods jellegeknél a kép arnyaltabb volt: a nagy himek
heremérete ugyan szignifikdnsan csokkent a szezon sordn, de végig nagyobb volt,
mint a kis himeké (még relativ méretben is) és a spermiumhosszban nem talél-
tunk kiilonbséget a két csoport kdzott. Ennek az utébbi eredménynek az intenziv
spermiumkompetici6 lehet a magyarazata.
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Az utolsé bemutatott vizsgdlatban (14. vizsgédlat) az immunvdlasz és a sza-
poroddsi befektetés kozotti kapcsolatot vizsgaltuk a himekben és a ndstényekben
kiilonbozd méretkategdridkban. Az el6z8 két vizsgélathoz hasonldan itt is kis és
nagy méretl egyedeket vizsgaltunk, és az immunvélaszt két médon (az enkap-
szulaci6 mértéke €s a hemolimfa baktériumndvekedés-gatlé képessége) becsiil-
tiikk, mig a reproduktiv befektetés indikatoraként a reproduktiv szovetek méretét
vettiilk. Eredményeink az immunités és a szaporoddsi befektetés kdzotti komplex
kapcsolatokra utalnak. Az enkapszulicids képesség fiiggott a testmérettl, mig
a baktériumndvekedés-gatlé képességben nemi kiilonbséget taldltunk. Tovabba
a szaporoddsi befektetés és az immunvélasz kozotti kapcsolat ellenkezd irdnyd
volt a szezon elején mint a végén magas atkafert6zottség esetén. A nemek repro-
duktiv befektetése valtozott a testmérettel €s a szezonnal, tovdbba a ndstények
befektetése a korai szaporodasi id§szakban fiiggott a baktériumnovekedés-gatld
képességiiktdl.

A nagyfejl csajkdval végzett eddigi vizsgdlataink fontos 1j eredményeket ad-
tak, de természetesen szdmos kérdés var megvdlaszolasra. Ezek koziil az egyik
legkézenfekvibb kérdés a himek szerepének tisztdzdsa, hogy részt vesznek-e egy-
ltalan az utédgondozasban vagy csak a par6rzés a célja a jelenlétiiknek a fészek-
nél. Egy himeltavolitasos kisérletben azt taldltuk, hogy a himek gyakran cseré-
16dnek a fészeknél (még a kontroll, nem manipuldlt fészkeknél is, Kiss és mtsai.,
2023). Es az olyan fészkeknél, ahol révidebb ideig volt jelen him, tobb olyan kol-
t6kamrdt taldltunk, ami nem tartalmazott fejléds utédot. Ez az eredmény azt su-
gallja, hogy a himek szerepe valdszintileg nem csak a parérzés, de tovabbi vizsga-
latokra van sziikség a himek pontos szerepének tisztdzasara. Tovabba a tapasztalt
dinamikus szocidlis parzasi rendszer felveti azt a kérdést, hogy milyen a faj gene-
tikai szaporoddsi rendszere. Ehhez szdmos mikroszatellita markert fejlesztettiink
(Récz és mitsai., 2015, 2017), de sajnos ezeknek a markereknek a variabilitdsa,
és igy a felbontdsa nem volt elegend§ az egy fészken beliili utédok rokonsaga-
nak pontos meghatdrozdsdhoz, ezért jobb felbontdsti markereket (pl. egypontos
nukleotid-polimorfizmusokat, SNP-ket) kell majd alkalmaznunk a fészken beliili
rokonsdgi kapcsolatok feltardsdhoz.
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4. Ez egyes fejezetek eredményei pontokba szedve

Ez egyes fejezetek eredményei pontokba szedve

. Kimutattuk, hogy a rendkiviil meleg kornyezet eldsegiti a kotld széki lilék

kozotti egyiittmikodést (zord kornyezet hipotézis). A fokozott sziilGi egyiitt-
mikodés valészintleg elengedhetetlen, mivel egy sziil6 nem tudja megvédeni
a tojasokat és/vagy sajat magat a tilmelegedéstdl.

. Megfigyeléssel és kisérletesen is kimutattuk, hogy a napsugdrzdsnak valo ki-

tettség esetén magasabb volt a sziil6k befektetése, és igy magasabb szint(
kétsziil6s gondozast mutattak, kiilondsen a nap kdzepén, amikor a fészkek
intenziv napsugdrzdsnak voltak kitéve.

. A fészkek kisérletes htitésével kimutattuk, hogy a sziil6k gyorsan és konzisz-

tensen reaglnak parjuk megvaltozott befektetésére a kotlds sordn, és hogy a
himek és a tojok sziilGi befektetése kozott negativ kapcsolat van: ha az egyik
sziil§ noveli befektetését, a masik csokkenti (kompenzacid).

. A lilepopulacidk véltozatossdgot mutatnak a kétsziil6s utédgondozas mérté-

kében a kotlds sordn, és ezeket a viselkedésbeli kiilonbségeket a helyi kdrnye-
zet, €s nem a nem kdédold genetikai markerek kiilonbségei prediktaljak.

. Igen széles foldrajzi skdldn gydjtott adatok felhasznédldsdval kimutattuk, hogy

a kotlas alatti egyiittmikodés nemcsak a kornyezeti h6mérséklet atlagatol,
hanem annak éven beliili és évek kozotti ingadozasatdl is jelentSsen fiigg,
ami elSrevetiti a klimavéaltozas utédgondozasra gyakorolt lehetséges hatdsat.

. Egy terepi adatokon alapulé demografiai modell segitségével kimutattuk,

hogy a felnéttkori ivarardny, Osszhangban az elméleti modellek predik-
ci6javal, jelentGsen és perzisztensen a himek felé eltolt egy széki lile
populdcidban.

. Kimutattuk, hogy a széki lile sziil6k a fidkdk topartra vezetésével ndvelhetik

jelenlegi szaporodasi sikeriiket, mivel ott tobb taplalék taldlhat6. Azonban a

tojok kompeticids képessége befolydsolhatja a fickanevel§ élGhely vélasztast,
tovabb az élGhelyvaltds megvaltoztatja a gondozdsi mintdzatokat.

. A széki lile tojok utéddezertdldsat az djraparosodas jelentGs el6nyei timogat-

jék, és nem talaltunk semmilyen koltségét a dezertdldsnak a fiokdk novekedé-
se és tulélése szempontjabol. Ezek alapjdn a tojok dinamikusan gy alakitjak
dezertaldsi stratégidjukat, hogy minimalizdljak a csalddot érint§ koltségeket.
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. A fiokak kelésekor mérve azt taldltuk, hogy sem a ,,stresszhormon”, a korti-

koszteron, sem a ,,sziil&i hormon”, a prolaktin szintje, illetve stresszre adott
szintvaltozasa nem &ll 6sszefiiggésben az utéddezertdlassal a széki lilénél.

Kimutattuk, hogy a nagyfejd csajkéndl, ahol azt feltételezték, hogy az utéd-
gondozds sordn szerepekre specializdlddds van, a nemek kozotti munkameg-
osztds eltér az irodalomban hozzaférhetd dokumentalt esetektdl.

Egy kisérletben kimutattuk, hogy a felnéttkori ivararany és az egyedstrtiség,
feltételezhetSen a himek kozotti magas intraszexudlis kompeticion keresztiil,
hatdssal van a fészekdrz§ és utédgondozé viselkedésre és a szaporodasi siker-
re.

Kisérletesen kimutattuk, hogy a testméretbeli kiilonbség és a szerep (rezidens
vagy betolakod6) egyiitt hatdrozza meg az intraszexudlis 0sszecsapdsok kime-
netelét, de nem tudjdk prediktdlni annak az idGtartamat vagy eszkal4cigjat.

A kis és nagy méretd himek kozott kiilonbséget taldltunk a prekopuldcios
jellegbe (agyarméret) valo befektetésben, azonban a posztkopulacids jellegek
esetén (hereméret, spermiumhossz) nem taldltunk egyértelmd kiilonbségeket.

A nagyfejd csajkok immunitdsa és szaporodasa kozott komplex kapcsolato-
kat tartunk fel: ivari, testméretbeli, szezonalis hatasokat azonositottunk, és az
Osszefiiggések a parazitafert§zottségtdl is fiiggtek.
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