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1. fejezet

Bevezetés

Az utódgondozás az egyik legváltozatosabb szociális viselkedés az állatvilágban (Clutton-Brock, 1991;
Kosztolányi és Székely, 2002a; Royle és mtsai., 2012). Nagy fokú változatosságot mutat a szülők által
nyújtott gondozás formája és komplexitása, a gondozás nemenkénti időtartama és időzítése, valamint a
gondozáshoz kapcsolódó adaptációk (Clutton-Brock, 1991; McGraw és mtsai., 2010). Fontos, hogy ez
a változatosság nem csak nagyobb rendszertani egységek között állhat fenn, hanem populációk, és akár
egyedek között is (Kosztolányi és Székely, 2002a). Az utódgondozásban megfigyelhető változatosság már
régóta foglalkoztatja az evolúcióbiológusokat, és például Darwin (1871) úgy gondolta, hogy az utódgon-
dozó viselkedés lehet a komplex szociális viselkedések alapja.

Utódgondozásnak tekintünk bármely olyan jelleget, amely növeli az utódok fitneszét, és valószínűleg
vagy ezért a funkcióért alakult ki és/vagy jelenleg ezért a funkcióért marad fenn (Smiseth és mtsai., 2012).
Az utódgondozás a fiziológiai és viselkedési adaptációk széles skáláját foglalja magában (Clutton-Brock,
1991; Royle és mtsai., 2012; Wilson, 1975), és leggyakrabban a nőstényeknél figyelhető meg, ami kü-
lönösen igaz az emlősökre (Kleiman és Malcolm, 1981) és a gerinctelenekre (Suzuki, 2013; Tallamy és
Wood, 1986; Zeh és Smith, 1985). Az utódok kétszülős gondozása azonban a taxonok széles körében elő-
fordul, például a rovarok, halak, kétéltűek és emlősök között is (Clutton-Brock, 1991; McGraw és mtsai.,
2010; Steinegger és Taborsky, 2007; Tallamy, 1999; Wells, 2007), és bizonyos csoportokban, például a
madaraknál ez a jellemző utódgondozási forma (Cockburn, 2006; Reynolds és mtsai., 2002). Azonban
a kétszülős gondozás nem jelenti azt, hogy a hímek és nőstények egyenlően osztoznak a gondozási fel-
adatokon, hanem sokszor az egyik nem, általában a nőstény, többet fektet be (Kokko és Jennions, 2012;
Royle és mtsai., 2016).

A kétszülős utódgondozás két, általában nem rokon egyed közötti kooperáció leggyakoribb formája
az állatok és az emberek szociális viselkedésében (Alexander, 1974; Maynard Smith, 1982; McNamara
és Leimar, 2020). A szülők közötti kooperáción a szülők közötti kölcsönösen előnyös, a szaporodási si-
ker maximalizálását célzó interakciót értjük (Bourke, 2011; Noë, 2006). Ha a szülők kooperálnak, azzal
növelhetik az utódaik túlélését, míg ha csökkentik a gondozásuk mértékét, azzal erőforrásaikat a túlélésre
és későbbi szaporodásra fordíthatják (Houston és mtsai., 2005; Kvarnemo, 2010; Trivers, 1972). Ezért
az utódgondozás alatti együttműködés magában hordozza a konfliktus lehetőségét is (Arnqvist és Rowe,
2005; Houston és mtsai., 2005; Lessells, 1999; Trivers, 1972): a szülők a gondozás költségeit egyedileg
fizetik, míg mindkét biológiai szülő osztozik a gondozás hasznán a túlélő utódokon keresztül. A gondozás
jelentős energia-, idő- és túlélési költségekkel járhat, amelyek végső soron a szülő jövőbeni reproduktív
kimenetét csökkentik (Alonso-Alvarez és Velando, 2012; Santos és Nakagawa, 2012). Az a szülő, amelyik
nem gondozza utódait újrapárosodhat és magasabb szaporodási sikert érhet el, amíg párjának heteket kell-
het eltöltenie az utódok egyedüli nevelésével azok önállóvá válásukig, ami csökkenő túléléssel és/vagy
elszalasztott párzási lehetőségekkel járhat (Houston és mtsai., 2005; Székely és mtsai., 1996). Ezért a
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1. Bevezetés

kétszülős gondozás a közjavak játékára emlékeztet, és mindkét szülőnek megvan a kísértése arra, hogy
kihasználja a másik fél befektetéseit (Houston és mtsai., 2005; Rankin és mtsai., 2007).

Az állatok változatos módon alkalmazkodtak a konfliktus és a kooperáció egyensúlyának megterem-
téséhez az utódgondozás során, amint azt a különböző rovar, hal, béka, madár és emlős fajok változatos
utódgondozó viselkedése is tanúsítja (Clutton-Brock, 1991; Duellman, 1992; McGraw és mtsai., 2010;
Reynolds és mtsai., 2002; Tallamy, 1999), és jelentős elméleti irodalom foglalkozik a kétszülős utódgon-
dozás kialakulásával és fennmaradásával (Alonso-Alvarez és Velando, 2012; Houston és mtsai., 2005;
Houston és Davies, 1985; Klug és mtsai., 2012; Klug és Bonsall, 2014; McNamara és mtsai., 2000;
McNamara és Leimar, 2020). A modellek egyöntetűen azt prediktálják, hogy ha a kétszülős gondozás
jelentősen javítja az utódok kondícióját és túlélését az egyszülős gondozáshoz képest, akkor kétszülős
gondozás kialakulása várható.

A kétszülős utódgondozás kialakulását befolyásoló ökológiai és szociális tényezők meghatározása
évtizedek óta a kutatások egyik fontos célkitűzése (Jennions és Kokko, 2010; Kvarnemo, 2010; Lack,
1968; McGraw és mtsai., 2010; Trivers, 1972; Wilson, 1975). Egy régóta fennálló hipotézis azt javasol-
ja, hogy a kétszülős gondozás elengedhetetlen lehet, ha a fizikai környezet zord és barátságtalan, és így
lényegesen eltér a fejlődő embrió számára optimális környezettől, és ezért kihívásokat állít a szülőkkel
szemben az utódok nevelésében és védelmezésében („zord környezet hipotézis”, „harsh environment hy-
pothesis”, Carey, 2002; Jones és mtsai., 2002; Lack, 1968; Moss és Moore, 2021; Wilson, 1975). Extrém
időjárási viszonyok, táplálékhiány, intenzív kompetíció, a tojások dehidratációja és az utódokat fenyegető
nagy predációs veszély fokozottabb kétszülős gondozásra szelektálhat (Amat és mtsai., 1999a; Brown és
mtsai., 2010; Kosztolányi és mtsai., 2006; Wynne-Edwards, 1998). Továbbá az egyedek ivarspecifikus
specializálódása bizonyos szülői feladatokra („task specialization”) ugyancsak a kétszülős gondozás ki-
alakulását segítheti elő: ha az egyik szülő csak a gondozási feladatok egy részét tudja ellátni (pl. etetés
vagy védelem), akkor mindkét szülőre szükség lehet az utódok sikeres felneveléséhez (Barta és mtsai.,
2014; Henshaw és mtsai., 2019; Lessells, 2012; Walling és mtsai., 2008).

A szülők közötti konfliktus feloldásának egyik formája az utódok dezertálása, azaz a még nem füg-
getlen utódok gondozásának felhagyása az egyik vagy akár mindkét szülő által (Székely és mtsai., 1996).
Ha a gondozás relatív költségei magasak, és így meghaladják a gondozás lehetséges hasznait, akkor a
szülőnek előnyös lehet, ha felhagy a gondozás minden formájával és elhagyja az utódait, ami lehetővé te-
heti számára, hogy több időt és energiát fordítson a jövőbeni szaporodási kísérletekre (Keenleyside, 1983;
Korpimäki és mtsai., 2011; McNamara és mtsai., 2000; Owens, 2002; Székely és mtsai., 1996). Lényeges,
hogy a dezertálás nyeresége az elhagyott partner viselkedésétől és az elhagyott utódra háruló költségek-
től is függ (Houston és mtsai., 2005; van Dijk és mtsai., 2007), hiszen ha az egyedül maradt szülő nem
kompenzálja (vagy nem tudja kompenzálni) a másik szülő hiányát, az utódok növekedése és túlélése kárt
szenvedhet (Klug és mtsai., 2012; Lehtonen és mtsai., 2011; Pilakouta és mtsai., 2018).

A kétszülős, a csak hím és a csak nőstény gondozás evolúciós sokféleségének megértése több szem-
pontból is fontos. Egyrészt a költésegek és hasznok révén az utódgondozás hatással van a fajok életmenet-
evolúciójára (Roff, 2002). Másrészt az utódgondozás mintázata befolyásolja a nemi szerepeket és a szexu-
ális szelekciót (Clutton-Brock és Parker, 1992; Fromhage és Jennions, 2016), valamint a szexuális konf-
liktus mértékét (Lessells, 2012; McNamara és Wolf, 2015), és ezért jelentős hatással lehet a szaporodási
rendszerek evolúciójára (Reynolds, 1996). Továbbá az utódgondozás sok fajnál fontos meghatározója a re-
produktív sikernek, így alapvetően befolyásolhatja a populációdinamikát és a populációk életképességét
(Holman és Kokko, 2013).
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2. fejezet

Célkitűzések és az értekezés felépítése

Az értekezésben a nemek párzási és utódgondozó viselkedését és a szülők közötti kooperációt és konflik-
tust befolyásoló tényezők hatását vizsgálom terepi megfigyelések és kísérletek sorozatával két különböző
modellrendszert használva: egy kis méretű partimadarat, a széki lilét (Charadrius alexandrinus és közeli
rokon fajokat) és egy feltételezetten kétszülős utódgondozással rendelkező bogárfajt, a nagyfejű csajkót
(Lethrus apterus).

E két rendszer különböző okokból igen megfelelő a vizsgált kérdések megválaszolására. Egyrészt a
széki lile rendkívül változatos párzási és utódgondozó viselkedéssel rendelkezik akár egy populáción
belül is (lásd a 3.1. szakaszt), tehát várhatóan ebben a fajban az egyedek rendelkeznek azzal a képes-
séggel, hogy az utódgondozással összefüggő költségek és hasznok megváltozására reagáljanak, és így
az azokra adott válasz vizsgálható (Kosztolányi és Székely, 2002a). Másrészt a nagyfejű csajkó az egyik
gyakran idézett példája a kétszülős utódgondozásnak és a szülői szerepekre való specializálódásnak a ge-
rinctelenekben (lásd a 3.2. szakaszt), így megfelelő alany lehet a szülői kooperáció és a szerepekre való
specializálódás közötti kapcsolat vizsgálatához (Barta és mtsai., 2014).

A két modellrendszer és a módszerek rövid bemutatása után az értekezés három részre tagolódik. Az
első részben a lile szülők közötti munkamegosztást és annak abiotikus faktoroktól (hőmérséklet, napsu-
gárzás) való függését vizsgálom a kétszülős kotlás során. A kotlás a madarak leggyakoribb utódgondozási
formája és szinte minden madárfajnál elengedhetetlen a sikeres szaporodáshoz (Deeming, 2002; Székely
és mtsai., 2013). A tojások kotlásával a szülők a tojások hőmérsékletét az embrionális fejlődéshez optimá-
lis hőmérséklet közelében tartják azáltal, hogy a tojásokat forgatják és hideg, illetve meleg körülmények
között melegítik, illetve hűtik a tojásokat, továbbá a kotló szülő védeni tudja a fészekaljat a potenciális
ragadozóktól (Deeming, 2002; Ligon, 1999). A kotlás azonban jelentős költségekkel jár: idő- és energia-
igényes, továbbá a kotló szülő maga is ragadozó áldozatává válhat (Amat és Masero, 2004b; Reid és mtsai.,
2002a). A kotlás egymás közötti megosztásával a szülők csökkenthetik az idő-, energiaköltségeiket és a
predációs kockázatot (Deeming, 2002).

Először azt vizsgáljuk, hogy egy extrém meleg környezetben élő populációban hogyan hat a hőmér-
séklet a nemek napi kotlási mintázatára (4. fejezet). Majd egy hasonlóan meleg környezetben élő popu-
lációban vizsgáljuk megfigyeléssel és kísérlettel a fészek árnyékot adó növényzettakarásának hatását a
szülői munkamegosztásra (5. fejezet). A harmadik bemutatott munkában (6. fejezet) kísérletesen vizs-
gáljuk, hogy a fészek hőmérsékleti viszonyainak megváltoztatása hogyan befolyásolja a szülők közötti
egyezkedést a munkamegosztásról. Majd multipopulációs szinten vizsgáljuk a hőmérsékletnek, illetve a
hőmérséklet változékonyságának a hatását a kotlási munkamegosztásra 10 populáció kotlási adatait (7.
fejezet), illetve 36 populáció befogási adatait (8. fejezet) használva. Ebben az utóbbi vizsgálatban a klí-
maváltozás lehetséges hatásait is vizsgáljuk a szülői kooperációra.

A második részben a kelés utáni fiókanevelési időszakra koncentrálok és azt vizsgálom, hogy milyen
tényezők befolyásolják az utóddezertálást, ami a széki liléknél gyakori viselkedés (lásd a 3.1. szakaszt).
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2. Célkitűzések és az értekezés felépítése

Elsőként egy terepi adatokra épülő demográfiai modell segítségével arra keressük a választ, hogy mi lehet
az oka a gyakoribb tojó dezertálásnak a széki lilénél (9. fejezet). Majd megvizsgáljuk, hogy mi a funkciója
a családok fiókanevelő élőhelyek közötti mozgásának, ami befolyásolja a dezertálás valószínűségét, és így
a gondozási mintázatokat (10. fejezet). A partimadarak fiókagondozásáról és utóddezertálásáról rendel-
kezésre álló egyik legrészletesebb adatsor segítségével vizsgáljuk az utóddezertálás költségeit és hasznait
(11. fejezet). Majd az utóddezertálás fiziológiai hátterét vizsgáljuk, és elemezzük két olyan hormon, a
prolaktin és kortikoszteron szintjét és változását stressz hatására, amelyek a túlélés és a szaporodás közöt-
ti trade-off∗ feltételezett hormonális szabályozói, és így szerepük lehet az utódelhagyás szabályozásában
(12. fejezet).

A harmadik részben a nagyfejű csajkó párzási és utódgondozási rendszerét vizsgálom. Elsőként egy
meglepő eredményt mutatok be, ahol azt találtuk, hogy a nagyfejű csajkók utódgondozó rendszerében a
hímek szerepe eltér az irodalmi adatoktól (13. fejezet). Majd kísérletesen vizsgáljuk két olyan szociális
tényező (a felnőttkori ivararány és az egyedsűrűség) hatását az utódgondozásra és a szaporodási sikerre,
amelyeket gyakran hoznak összefüggésbe az utódgondozási mintázatok változatosságával (14. fejezet). A
nagyfejű csajkó egyedek testmérete igen nagy változatosságot mutat, így felmerülhet, hogy a különböző
méretű hímek különböző párzási taktikákat alkalmaznak (Taborsky és mtsai., 2008). Ezért a harmadik
vizsgálatban a kis és nagy méretű betolakodók sikerességét hasonlítjuk össze rezidens-betolakodó össze-
csapásokban a csajkók föld alatti fészkének bejáratánál (15. fejezet). Míg a negyedik vizsgálat a különböző
méretű hímek pre- és posztkopulációs befektetésének arányát vizsgálja (16. fejezet). Végül a nemek és a
különböző méretű egyedek szaporodási befektetése és immunválasza közötti kapcsolatokat mutatom be
(17. fejezet).

A bemutatott vizsgálatok természetesen csapatmunkák eredményei, ezért az eredmények bemutatásá-
nál többes szám első személyt használok. Azonban mindegyik fejezet esetében részt vettem a vizsgálat
megtervezésében és a publikáció elkészítésében. A vizsgálatok nagy részében jelentős szerepem volt a
terepi adatgyűjtésben, és az adatok elemzését vagy én végeztem, vagy az a közreműködésemmel történt.

∗Magyarra általában csereviszonyként (Pásztor és Oborny, 2007) fordítják. Kevésbé elterjedt, de a változók közötti „elkerülhe-
tetlen” negatív kapcsolatot talán jobban leíró fordítása a kényszerkompromisszum (Szentesi és mtsai., 2023).
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3. fejezet

Anyag és módszer

3.1. A széki lile párzási rendszere és utódgondozó viselkedése

A széki lile (Charadrius alexandrinus, de lásd alább) egy kis méretű (testtömege 40-45 g), földön fész-
kelő parimadár (Charadriiformes: Charadriidae). Az észak-amerikai testvérfajával (Charadrius nivosus,
amelyet sokáig csak alfajnak tekintettek, Küpper és mtsai., 2009) együtt kozmopolita elterjedésű és az
Antarktisz és Ausztrália kivételével minden kontinensen költ (Piersma és Wiersma, 1996). Megtalálható
mind mérsékelt övi, mind szubtrópusi területeken tengerpartokon, szikeseken, sólepárlókon vagy félsi-
vatagos területeken. A széki lilék a költési időszakban általában határozott ivari dimorfizmust mutatnak
(Cramp és Simmons, 1983), amely lehetővé teszi a nemek azonosítását a terepen vagy a kotló szülőkről
készült képek alapján: az adult hímek fekete szemcsíkokkal, fekete homlokcsíkkal és nem teljes fekete
mellsávokkal rendelkeznek, míg ezek a részek fakó barnák az adult tojóknál. Mivel nyílt, növényzettel ke-
véssé borított területeken fészkel és neveli fiókáit, a szülők és fiókáik viselkedése könnyen megfigyelhető
és a kirepülési siker becsülhető.

Tojásait a földre, egy sekély fészekcsészébe rakja, amely növényi szálakkal, kavicsokkal, puhatestű-
ek héjával és algával van ritkásan kitöltve, amelyek szigetelőanyagként szolgálhatnak (Amat és mtsai.,
1999b; Purdue, 1976; Szentirmai és Székely, 2002). Fészekalja általában három tojásból áll (Székely és
mtsai., 1994), és a tojások 24-26 napi kotlás után kelnek ki (Kosztolányi és mtsai., 2009; Piersma és Wiers-
ma, 1996). Mindkét szülő részt vesz a kotlásban, és a nemek jellegzetes napi kotlási mintázatot mutatnak:
a tojók általában nappal kotlanak, míg a hímek éjszaka (Fraga és Amat, 1996; Kosztolányi és Székely,
2002b), de a pontos mintázat populációnként eltérő (7. fejezet). Valószínű, hogy ennek a változatosság-
nak egy része a környezeti hőmérséklettel függ össze, mivel a melegebb területeken a fészkeket szinte
folyamatosan kotolják a déli órákban (4. fejezet), és a jelek szerint a szülőknek nehézséget okoz hosszabb
ideig a fészken ülni, feltehetően a túlmelegedés kockázata miatt (Amat és Masero, 2004a). Mivel olyan
területeken is költ, ahol a talaj hőmérséklete meghaladhatja a 60 °C-t, és mivel a fészkek elhelyezkedése
változatosságot mutat a fészek növényzet általi árnyékoltságában (bokor alá vagy nyílt területre lerakott
tojások, 5. fejezet; Amat és Masero, 2004b), így ideális alany az abiotikus környezet (környező hőmérsék-
let, napsugárzás) kotlási viselkedést és szülői kooperációt befolyásoló hatásainak vizsgálatára és a zord
környezet hipotézis (lásd az 1. fejezetet) tesztelésére.

Fiókái fészekhagyók, és a pelyhes fiókák a kelés után néhány órával már önállóan táplálkoznak. A
szülők a táplálkozóhelyre vezetik a fiókákat, és védelmezik őket a fajtársaktól és a potenciális ragado-
zóktól a fiókák kirepüléséig, ami körülbelül 25 napos korukban történik meg (Dos Remedios és mtsai.,
2015b; Kosztolányi és mtsai., 2006; Székely és mtsai., 2006). A széki lile fiókák gyakran válnak madár
vagy emlős ragadozók áldozatává (Fraga és Amat, 1996), és a territoriális betolakodások során az adult
fajtársaik is megölhetik a fiókákat (Székely és Cuthill, 1999). A széki lile szülők ezért általában éberen
figyelnek az utódok közvetlen közelében, továbbá agresszíven védik a fiókákat a fajtársaiktól és a ragado-
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3. Anyag és módszer

zóktól (Fraga és Amat, 1996; Simmons, 1951; Székely és Cuthill, 1999). A szülők jelentős időt töltenek
a fiókák melengetésével főleg akkor, amikor a fiókák még fiatalok, és a fiatal partimadarakra jellemzően
még nem tudják hatékonyan szabályozni saját testhőmérsékletüket (Visser és Ricklefs, 1993b, 1994).

Azonban ezeket a változatos utódgondozási viselkedéseket nem mindig mutatja mindkét szülő: a fió-
kák kikelése után az egyik szülő (rendszerint a tojó) elhagyhatja a családot. Ezután a dezertált, magára
hagyott szülő egyedül gondoz, míg a dezertáló szülő újra párba állhat és új költésbe kezdhet ugyanabban
a szaporodási időszakban (Amat és mtsai., 1999a; Székely és Lessells, 1993). Így poliandria, poligínia és
monogámia egyaránt előfordulhat csak hím, csak nőstény és kétszülős gondozás mellett egyetlen populá-
ción belül (Kosztolányi és mtsai., 2006; Lessells, 1984; Warriner és mtsai., 1986), de ezeknek az aránya
populációk között változik (Kosztolányi és mtsai., 2009). A szimultán poligámia azonban ritka, mivel
a fészekaljak <8%-a tartalmaz páron kívüli fiókákat (Maher és mtsai., 2017). Ez a kétszülős kotlásból
a kétszülős/egyszülős fiókagondozásba való átmenet egy kiváló paradigma annak vizsgálatára, hogy mi
befolyásolja a szülők közötti kooperációt ill. konfliktust.

Korábban a Charadrius nemzetséget monofiletikusnak gondolták (Dos Remedios és mtsai., 2015a), de
egy új, átfogó filogenetikai vizsgálat alapján ez egy parafiletikus csoport (Černý és Natale, 2022). Černý
és Natale (2022) javaslata alapján a széki lile és további 22, korábban a Charadrius nemzetségbe sorolt,
faj nem a Charadrius, hanem az Anarhynchus nemzetségbe tartozik, és ezt a taxonómiai változtatási ja-
vaslatot többek között nemrég az IOC World Bird List is elfogadta (Gill és mtsai., 2024). Az értekezésben
bemutatott vizsgálatok azonban még a javasolt változtatás előtt készültek, ezért itt a Charadrius nemzet-
séget használom ezekre a fajokra.

3.2. A nagyfejű csajkó párzási rendszere és utódgondozó viselkedése

A nagyfejű csajkó (Lethrus apterus) egy kelet-európai elterjedésű röpképtelen bogárfaj (Coleoptera: Geo-
trupidae). Elterjedésének nyugati széle Magyarországon található (Merkl és Vig, 2009), míg keleten a
Don vízgyűjtőjéig terjed (Král és mtsai., 2013; Sramkó és mtsai., 2022). A kifejlett nagyfejű csajkók test-
hossza 12 és 25 mm között változik és akár több évig is élnek, így életük során többször is szaporodhatnak
(Nikolajev, 2003). A nemek ivari dimorfizmust mutatnak. Csak a hímeknek van két ventrális mandibula
nyúlványuk („agyar”, Wilson, 1971), amelyek valószínűleg szerepet játszanak az intraszexuális küzdel-
mek eldöntésében. Továbbá a hímek általában nagyobbak, mint a nőstények, de jelentős testméretbeli
variabilitás van a nemeken belül is.

Az egyedek csak a március és június közötti szaporodási időszakban aktívak, az év többi részét a
földbe ásva töltik. A szaporodási időszak elején, kora tavasszal az egyedek egy 10-20 cm mély föld alatti
járatot ásnak maguknak, amely menedékül szolgál, amíg nem találnak párt. A párba állt bogarak egy 50-
90 cm mély járatot készítenek, amely hat-nyolc költőkamrában végződik, amelyek mindegyikébe egy-egy
tojást raknak (Clutton-Brock, 1991; Frantsevich és mtsai., 1977; Wilson, 1971). A tojásokat a nőstények
egyenként rakják le a külön költőkamrákba, így a tojások lerakása folyamatos a szaporodási időszak alatt.
Az egyes tojások lerakása után a szülők a járat közeléből leveleket gyűjtenek, amelyeket behúznak a já-
ratba, ahol a költőkamrában egy golyót formálnak belőlük (Frantsevich és mtsai., 1977). Elegendő levél
összegyűjtése után lezárják a kamrát és elkezdik a következőt. A lebomló levélrészek egyetlen táplálék-
forrásként szolgálnak a lárváknak, amelyek néhány hét alatt kifejlődnek, de egészen a következő tavaszig
a föld alatt a bábbölcsőben maradnak (Frantsevich és mtsai., 1977).
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A nagyfejű csajkó azon kevés bogárfajok egyike, amelyeknél kétszülős utódgondozást írtak le, és az
irodalomban gyakran említik ezt a fajt a kétszülős utódgondozás, a nemek közötti munkamegosztás és kü-
lönböző szerepekre való specializálódás példájaként (Arrow, 1951; Clutton-Brock, 1991; Trumbo, 1996;
von Lengerken, 1939; Wilson, 1971): míg a hím védi a fészket a betolakodóktól és levágott leveleket húz
a föld alatti fészekbe, addig a nőstény golyókat formál a begyűjtött levelekből a költőkamrákban. Az őrző
hímek gyorsan reagálnak, amikor egy rivális közeledik a fészekhez (Frantsevich és mtsai., 1977). Ezek a
betolakodások gyakoriak, és a harcok akár 15-30 percig is eltarthatnak. Szinte mindenhol láthatók harco-
ló hímek a szaporodási időszak alatt, ami általában azzal végződik, hogy a győztes vagy megnyeri vagy
megtartja a járatot. A fészekőrzés valószínűsíthető célja a nőstények páron kívüli párzásának megakadá-
lyozása és az apaság biztosítása.

3.3. Vizsgálati területek és általános terepi módszerek

3.3.1. Széki lile vizsgálatok

Az értekezésben bemutatott, csak egy populációt érintő vizsgálatokhoz a terepmunkát három populáci-
óban végeztük (3.1. ábra). A dél-törökországi Tuzla-tónál (é. sz. 36° 43’, k. h. 35° 03’) 1996 és 1999
között, 2004-ben és 2009 és 2010 között gyűjtöttünk adatokat. A tó északi partján és a tó északi oldalán
lévő 50-800 m széles szikes sávon több, mint 1000 pár széki lile fészkelt és nevelte a fiókáit (Kosztolányi
és mtsai., 2006).

Al Wathba
2005–2006

Farasan-szigetek
2008–2009

Tuzla
1996–1999, 2004

2009–2010

3.1. ábra: Széki lile vizsgálati területek és a terepi vizsgálatok évei. A tuzlai populációban
gyűjtött adatokon alapulnak a 9., a 10., a 11. és a 12. fejezetek. Az Al Wathba-i populáció-
ban gyűjtött adatokon alapulnak a 4. és a 6. fejezetek. A farasan-szigeteki populációban
gyűjtött adatokon alapul az 5. fejezet. A 7. és a 8. fejezetek multipopulációs vizsgálatok;
a vizsgálati területekről lásd a térképet az adott fejezetekben (7.1. és 8.1. ábra).

Az Al Wathba Wetland Reserve (Egyesült Arab Emírségek, é. sz. 24° 16’, k. h. 54° 36’) területén 2005-
ben és 2006-ban dolgoztunk. Ez a kb. 450 ha-os körbekerített terület 40 km-re délkeletre található Abu-
Dzabitól, és mesterségesen létrehozott vízterekből és az azokat körülvevő homokdűnékből áll. Körülbelül
200 pár széki lile költött a területen, illetve akörül (Kosztolányi és mtsai., 2009).
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A Farasan-szigeteken (Szaúd-Arábia, é. sz. 16° 48’, k. h. 41° 53’) 2008-ban és 2009-ben gyűjtöttünk
adatokat, ahol a part menti nagy kiterjedésű szikes területeken és homokdűnéken több, mint 100 pár széki
lile költött akár 1 km-re is a tengerparttól (AlRashidi és mtsai., 2011).

A terepmunka során a Székely és Kosztolányi (2006) útmutatójában leírt módszereket követtük. A
fészkeket a potenciális fészkelő területek bejárásával, vagy a kotló vagy fészekre visszatérő szülők les-
helyről való megfigyelésével találtuk meg. A fészekalj befejezésének dátumát tekintettük a tojásrakás
dátumának, és a tojásrakás befejezése után feljegyeztük a fészekaljméretet. A tojásrakás után megtalált
fészkek korát (napokban) a tojások langyos vízben való lebegtetésével becsültük meg, és ebből számoltuk
a tojásrakás dátumát. Majd az elemzésekben a tojásrakás dátumát az év egy bizonyos napjától (pl. január
1. vagy március 1.) eltelt napok számaként adtuk meg. A fészkek földrajzi koordinátáit kézi GPS vevő
segítségével rögzítettük (2005-től).

A szülőket vagy a kotlás alatt fogtuk be fészekvarsával, vagy úgy, hogy a kézzel befogott kis fiókáikat
egy teaszűrő alá helyeztük és a fiókák fölé raktuk a fészekvarsát. A fiókákat vagy a fészekcsészében fog-
tuk be a kelés napján, vagy az első találkozáskor, ha a fiókák már elhagyták a fészekcsészét. A szülőket
egy fémgyűrűvel és három színes gyűrű egyedi kombinációjával jelöltük meg, míg a kis fiókákra egy
fémgyűrűt és egy színes gyűrűt helyeztünk. A befogott egyedeknek lemértük a tarsushosszát tolómérővel
(0,1 mm pontossággal), a szárnyhosszát vonalzóval (1 mm pontossággal) és a tömegét rugós mérleggel
(0,1 g pontossággal). A szülők szárnyvénájából vért vettünk genetikai (pl. 7. fejezet) vagy hormonvizsgá-
latokhoz (12. fejezet). A fiókák molekuláris ivarmeghatározásához (9. fejezet) a lábvénából vettünk vért.
A családok egy részét csak a fiókák kikelése után azonosítottuk (azaz a fészküket nem ismertük). Ezekben
a családokban a fiókák korát a tarsushosszuk alapján becsültük (Székely és Cuthill, 1999).

A szülők kotlási viselkedését személyes megfigyeléssel, fészekkamera segítségével vagy a szülők fa-
roktollaira ragasztott transzponderek (RFID chipek) segítségével rögzítettük (a részleteket lásd a 4., 5., 6.
és 7. fejezetekben).

A kirepülési siker és a fiókagondozó viselkedés mintázatának meghatározásához a családokat 2-3
naponta felkerestük 25 napos korukig (kirepülés kora), vagy amíg a fiókák el nem pusztultak. Minden
alkalommal feljegyeztük a gondozó szülő(k) számát és nemét és a fiókák számát („családvisszalátás re-
kordok”). Azokban a vizsgálatokban, ahol a fiókák növekedését is vizsgáltuk, minden negyedik napon
megkíséreltük visszafogni és újramérni a fiókákat, hogy meghatározzuk a növekedési ütemüket. Továbbá
a 11. fejezetben bemutatott vizsgálatban a családok viselkedéséről részletes viselkedési megfigyeléseket
is gyűjtöttünk, amelynek részleteit ott mutatom be.

3.3.2. Nagyfejű csajkó vizsgálatok

Az itt bemutatott vizsgálatokhoz a terepmunkát három magyarországi populációban végeztük (3.2. ábra).
A Mátrában Dorogháza község mellett (é. sz. 47° 59’ 29”, k. h. 19° 53’ 36”) 2013-ban és 2014-ben
gyűjtöttünk adatokat, ahol több mint 5000 csajkó egyed volt található a dombok legeltetett füves lejtőin.
Csobánka határában a Garancs északkeleti oldalában (é. sz. 47° 38’ 25”, k. h. 18° 56’ 10”) egy sűrű csajkó
populációban 2016-ban végeztünk vizsgálatot. 2017-ben Debrecen közelében egy ipari létesítményekkel
körbevett 12 hektáros területen (é. sz. 47° 31’ 29”, k. h. 21° 34’ 30”) gyűjtöttünk adatokat, ahol több mint
1000 egyed volt található.

A bogarakat vagy a földfelszínről fogtuk be vagy a járatukból csaltuk ki egy fűszál segítségével (a bo-
garak a fűszálat „betolakodnak” tekintik és a rágójukkal belekapaszkodnak, és így kihúzhatók a járatból).
Ha a vizsgálathoz szükség volt egyedi jelölésre, akkor az egyedek előtorát és szárnyfedőit egyedi, külön-
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Dorogháza
2013–2014

Csobánka
2016 Debrecen

2017

3.2. ábra: Nagyfejű csajkó vizsgálati területek és a terepi vizsgálatok évei. A dorogházi
populációban gyűjtött adatokon alapulnak a 13. és a 14. fejezetek. A csobánkai populáci-
óban gyűjtött adatokon alapul a 15. fejezet. A debreceni populációban gyűjtött adatokon
alapulnak a 16. és a 17. fejezetek.

böző színű számkombinációkkal jelöltük lakkfilccel (pl. Marabu Brilliant, Marabu GmbH, Bietigheim-
Bissingen, Németország, Uni-ball PX-21, Mitsubishi Pencil Co. Ltd., Tokió, Japán). Tolómérővel lemér-
tük a befogott egyedek előtor (pronotum) szélességét (0,1 vagy 0,01 mm pontossággal) és a hímek eseté-
ben az agyarhosszt (0,1 mm pontossággal). A testtömeget digitális mérleggel mértük 0,01 g pontossággal.

A szaporodási siker meghatározásához a járatokat a szaporodási időszak végén egy nagy, földbe vert
szöggel megjelöltük, és ősszel (amikorra az utódok már kifejlődtek) egy fémdetektor segítségével (Silver
Star 3, Chrenkó F., Szigetszentmiklós) megkerestük. A fészkeket kiástuk, majd megszámoltuk és lemértük
az utódokat, illetve meghatároztuk a nemüket (a mandibuláris agyarok megléte vagy hiánya alapján).

A terepi vizsgálatokat és kísérleteket mindig az adott ország (lile vizsgálatok), illetve a magyar (csajkó
vizsgálatok) természetvédelmi hatóságok engedélyével végeztük az etikai irányelvek betartása mellett.

3.4. Általános statisztikai módszerek

Az adatok elemzése során általában lineáris modelleket (LM), általánosított lineáris modelleket (GLM),
Cox-regressziót, illetve ismételt megfigyelések esetén kevert modelleket (LMM), általánosított kevert
modelleket (GLMM) és kevert Cox-regressziót használtunk. Az elemzésekhez az R 2.1.0 (R Develop-
ment Core Team, 2005) és 3.6.3 (R Core Team, 2019) közötti verzióit használtuk. Modellszekciót va-
lószínűségi arány teszt (LRT) vagy Akaike-kritérium (AIC) alapján végeztünk. Az elemzések során a
binom, car, lme4, lsmeans ill. emmeans, MASS, MCMCglmm, multcomp, MuMIn, nlme, nnet, ppcor,
rptR, segmented, smatr, survival és coxme csomagokat használtuk (a referenciákat lásd az egyes
fejezetekben). Az értekezés ábrái az R 4.4.0 verziójával készültek (R Core Team, 2024).
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I. rész

Az abiotikus környezet hatása a szülők közötti
együttműködésre





4. fejezet

Extrém meleg környezet hatása a szülői együttműködésre*

4.1. Bevezetés

Az embrió fejlődésének optimális hőmérséklete a legtöbb madárnál 36 °C és 40,5 °C között van, és ha a
környezeti hőmérséklet eltér az optimálistól, a szülők a tojások melegítésével vagy hűtésével szabályoz-
zák a fészek hőmérsékletét (Conway és Martin, 2000; Webb, 1987). A túlmelegedés vagy a túlzott lehűlés
(hiper-, illetve hipotermia) csökkenti a tojás túlélési esélyét és a fészekalj teljes pusztulásához is vezethet.
A hipertermia veszélyesebb, mint a hipotermia, mivel a magas hőmérséklet gyorsabban okozza az embrió
halálát, mint az alacsony; az embriók rövid ideig 0 °C-on is túlélhetnek, míg egyetlen madárembrió sem
él túl 44 °C felett (Webb, 1987). Ezért extrém meleg környezetben (különösen a földön fészkelő madarak
esetében, ahol a tojások közvetlenül ki lehetnek téve a nap hőjének) az utódgondozás létfontosságú sze-
repet játszik a tojások túlmelegedésének megakadályozásában (Brown és Downs, 2003; Downs és Ward,
1997).

Ebben a tanulmányban az utódgondozás szülők közötti megosztását vizsgáljuk a kétszülős kotlás so-
rán a széki lilénél az Arab-félszigeten, ahol a költési időszakban a talajfelszín hőmérséklete a 60 °C-ot is
meghaladhatja délben. A vizsgálat célja két kérdés megválaszolása volt: (1) Befolyásolja-e a környezeti
hőmérséklet a hímek és tojók viselkedését? (2) Befolyásolja-e a környezeti hőmérséklet a szülői együtt-
működést a kotlás során? Azt prediktáltuk, hogy (1) a hímek kotláshoz való hozzájárulása növekedni fog
a környezeti hőmérséklet emelkedésével, hogy segítsék a tojókat, és hogy (2) a teljes kotlás növeked-
ni fog a környezeti hőmérsékletet emelkedésével, és így a szülők közötti koordináció szoros lesz a nap
legmelegebb részében.

4.2. Módszerek

4.2.1. Adatgyűjtés

A terepmunkát az Al Wathba Wetland Reserve (lásd a 3.3.1. szakaszt) területén végeztük 2005. március
13. és július 23. között és 2006. április 26. és július 12. között. A fészkeknél a viselkedést egy kis méretű
kamera (Outdoorcam, Swann Communications Pty. Ltd., Richmond, Victoria, Ausztrália) segítségével
rögzítettük, ami a fészektől kb. 1 m távolságra volt elhelyezve. A kamera egy digitális videórögzítőhöz
volt csatlakoztatva (MemoCam, Video Domain Technologies Ltd., Petah Tikva, Izrael), amely 20 másod-
percenként rögzített egy képet. A kamera infravörös fényforrásokkal rendelkezett, ami lehetővé tette, hogy
éjszaka is rögzítsünk képeket a kotló a lilékről. Az áramellátást egy 12 V-os autóakkumulátor biztosította.

∗Az alábbi publikáció alapján: AlRashidi, M., Kosztolányi, A., Küpper, C., Cuthill, I.C., Javed, S., Székely, T., 2010. The
influence of a hot environment on parental cooperation of a ground-nesting shorebird, the Kentish plover Charadrius ale-
xandrinus. Frontiers in Zoology, 7, 1. https://doi.org/10.1186/1742-9994-7-1
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4. Extrém meleg környezet hatása a szülői együttműködésre

A rendszer minden részét (a kamera kivételével) és a kábeleket a föld alá rejtettük, hogy minimalizáljuk
a madarak zavarását. A környezeti hőmérsékletet egy hőszondával mértük, amely kb. 25 cm-re volt el-
helyezve a fészekcsészétől a talajszinten. A szonda egy adatgyűjtőhöz (Tinytag, Gemini Data Loggers
Ltd., Chichester, Egyesült Királyság) volt csatlakoztatva, amely 20 másodpercenként rögzítette a hőmér-
sékletet. A talaj hőmérséklete gyakran meghaladta az 50 °C-ot délben (4.1. ábra); a rögzített maximális
talajhőmérséklet 64,8 °C volt.

Azokat a rekordokat, amikor a hím és tojó azonosítása nem volt egyértelmű, vagy amikor a szülőket
megzavartuk (pl. az adatrögzítő rendszer működésének napi ellenőrzései során), kizártuk az elemzésekből
(az összes rekord <2,3%-a). Tizenegy fészek esetében a 22:00 és 24:00 óra közötti adatokat nem használ-
tuk az analízisekben, mivel ezeket a fészkeket 22:00 órától manipuláltuk (lásd a 6. fejezetet). Összesen
28 fészek (20 fészek 2005-ből és 8 fészek 2006-ból) adatai szerepeltek az elemzésekben.

4.2.2. Statisztikai elemzések

Éjféltől (00:00) induló, napi 24 órás felvételeket tekintettünk az elemzés egységének. Minden napot tizen-
két kétórás időszakra osztottunk fel. Minden időszakra öt viselkedési változót számoltunk ki: (1) teljes
kotlás: az idő százaléka, amikor a tojásokat bármelyik szülő kotlotta; (2) hímkotlás: az idő százaléka,
amikor a tojásokat a hím kotlotta; (3) tojókotlás: az idő százaléka, amikor a tojásokat a tojó kotlotta; (4)
váltások száma: az esetek száma, amikor az egyik szülő a másik szülőt váltotta a fészken, (5) nem kotlott
időszakaszok hossza: az adott kétórás időszakban kezdődött olyan időszakaszok átlagos hossza, amikor
egyik szülő sem volt a fészken. A százalékos változókat (arányokká alakítva) arkuszszinusz négyzetgyök
transzformáltuk, míg a váltások számát és a nem kotlott időszakaszok hosszát ln(𝑥 + 1) transzformál-
tuk a reziduálisok a normalitásához. Környezeti hőmérsékletként az egyes periódusok alatt mért átlagos
talajhőmérsékletet használtuk.

A környezeti hőmérséklet hatását a kotlási viselkedésre lineáris kevert modellekkel vizsgáltuk (lme
függvény az nlme csomagból, Pinheiro és Bates, 2000), ahol a fészekazonosító random faktorként szere-
pelt, mivel a szülők viselkedése egy adott fészek esetében nem független a kétórás időszakok között. Az
év, a tojásrakás dátuma (március 1-től eltelt napok száma) és a fészek kora (azaz a napok száma a kotlás
kezdete óta) potenciálisan befolyásolhatják a kotlási viselkedést. Mindhárom változót teszteltük minden
válaszváltozónk esetében (teljes kotlás, hímkotlás, tojókotlás, váltások száma, nem kotlott időszakaszok
hossza), és az egyetlen szignifikáns hatás a nem kotlott időszakaszok hosszának évek közötti különbsége
volt (kevert modellek, 𝑝 = 0,020, minden más 𝑝 ≥ 0,060), ezért ezeket a változókat nem vontuk be a
további elemzésekbe. A nem kotlott időszakaszok hossza válaszváltozó esetében azonban ellenőriztük,
hogy a konklúzióink nem változnak-e, ha a szignifikáns évhatást belevesszük a végső modellbe (4.1. táb-
lázat).

A teljes kotlás, a váltások száma és a nem kotlott időszakaszok hossza változók esetében a kiindulási
modell fix hatásként tartalmazta az időszakot, a környezeti hőmérséklet másodfokú ortogonális polinomját
(mivel a madarak kotlási viselkedése és a környezeti hőmérséklet közötti kapcsolat nemlineáris, Conway
és Martin, 2000), és az időszak és a környezeti hőmérséklet közötti interakciót. A hím- és tojókotlás kiin-
dulási modelljei tartalmazták az időszakot (fix faktor), a környezeti hőmérsékletet (másodfokú ortogonális
polinom, kovariáns), a másik nem általi kotlást (kovariáns) és minden másodrendű interakciót. És minden
modell tartalmazott az egyes fészekhez egy random tengelymetszet hatást (lásd fent). A kezdeti model-
leket maximum likelihood módszerrel illesztettük, a modellszelekciót pedig a stepAIC függvény (MASS
csomag, Venables és Ripley, 2002) használatával végezetük. A végleges modelleket restricted maximum
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likelihood módszerrel újraillesztettük és a varianciaanalízisekben III-as típusú eltérés-négyzetösszegeket
számoltunk (4.1. táblázat). Az értékeket átlag ± standard hiba (SE) formában adjuk meg, ha másképp nem
jelezzük.
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4.1. ábra: A környezeti hőmérséklet (felső panel) és hím (fekete körök), tojó (fehér kö-
rök) és mindkét szülő (fekete négyzetek) általi kotlás a széki lile fészkeknél (átlag ± SE
minden kétórás időszakra, n a fészkek száma az elemzésekben).

4.3. Eredmények

4.3.1. Napi kotlási mintázat

Az átlagos teljes kotlás 85,7 ± 1,1% volt az egész nap során (𝑛 = 28 fészek). A tojók az idő 44,5 ±
1,7%-ában, míg a hímek az idő 41,3 ± 1,6%-ában kotlották a fészket. A hímek és tojók kotlási mintázata
eltérő volt: a tojók leginkább reggel kotlották a tojásokat, míg a hímek este és éjszaka (4.1. ábra). Éjszaka
(20:00–06:00) a teljes kotlás 90,8 ± 1,4% volt, a tojók az idejük 33,2 ± 3,6%-át, míg a hímek az idejük
57,6 ± 3,6%-át töltötték a fészken. Ezzel szemben napközben (06:00–20:00) a fészkeket az idő 82,4 ±
1,4%-ában kotlották, a tojók az idejük 52,1 ± 2,1%-át, míg a hímek az idejük 30,4 ± 1,8%-át töltötték a
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4.1. táblázat: A széki lile kotlási viselkedésének végső kevert modelljei.

Magyarázó változók Válaszváltozó

Teljes kotlás (%) Hímkotlás (%) Tojókotlás (%) Váltások száma Nem kotlott
időszakaszok hossza

dfhiba = 262 dfhiba = 250 dfhiba = 261 dfhiba = 262 dfhiba = 208

df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 (𝐹) 𝑝 (𝑝)

Időszak 11 1,44 0,157 11 2,61 0,004 11 0,81 0,632 11 1,138 0,332 11 1,980 (2,019) 0,032 (0,028)
Környezeti
hőmérséklet

2 0,25 0,782 2 0,35 0,704 2 0,75 0,475 2 0,856 0,426 2 0,877 (0,773) 0,418 (0,463)

Tojókotlás 1 118,21 <0,001
Hímkotlás 1 614,79 <0,001
Időszak × környezeti
hőmérséklet

22 3,25 <0,001 22 2,95 <0,001 22 2,51 <0,001 22 1,971 0,007 22 1,744 (1,733) 0,024 (0,026)

Időszak × tojókotlás 11 3,36 <0,001

A környezeti hőmérséklet másodfokú ortogonális polinomként szerepelt a modellekben. A statisztikailag szignifikáns hatások félkövérrel vannak
szedve. A zárójelekben lévő 𝐹 és 𝑝 értékek abból az alternatív modellből származnak, amelyben a szignifikáns (𝑝 = 0,037) évhatás is szerepelt.

fészken. A fészket az idő 70%-nál többet kotlotta valamelyik szülő a 18.00–20.00 időszak kivételével az
összes többi időszakban, és déli órákban volt a legmagasabb a fészken töltött idő aránya (4.1. ábra).
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4.2. ábra: A váltások száma a környezeti hőmérséklet (°C) függvényében a kétórás idő-
szakokban.

4.3.2. A környezeti hőmérséklet hatása a kotlásra

A környezeti hőmérséklet befolyásolta a kotlási viselkedést, mivel a hőmérséklet emelkedésével a szülők
gyakrabban váltották egymást (4.2. ábra, 4.1. táblázat), és a nem kotlott időszakaszok hossza csökkent (4.3.
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ábra, 4.1. táblázat). A környezeti hőmérséklet hatása a kotlásra azonban nemlineáris volt (4.1. táblázat).
Továbbá, a hímek és a tojók válasza a környezeti hőmérsékletre változott a nap különböző szakaszaiban,
ahogyan ezt az időszak és a hőmérséklet közötti erősen szignifikáns hatások is mutatják (4.1. táblázat).
A déli órákban a hímek általában növelték a kotlást a hőmérséklettel, míg a tojók csökkentették (további
részletekért lásd az S2. és S3. ábrákat az eredeti közlemény kiegészítő információinál: https://frontiersi
nzoology.biomedcentral.com/articles/10.1186/1742-9994-7-1#Sec12).
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4.3. ábra: A nem kotlott időszakaszok hossza (átlagos hossz, percben) a környezeti hő-
mérséklet (°C) függvényében a kétórás időszakokban.

4.3.3. A környezeti hőmérséklet hatása a szülők közötti koordinációra

A tojó- és a hímkotlás jellemzően negatív kapcsolatban volt egymással, de a kapcsolat erőssége változott
a nap során (4.1. táblázat, 4.4. ábra). Reggel (06:00–10:00) és este (16:00–20:00) a tojók és hímek kö-
zötti negatív kapcsolat gyenge volt. Ezzel szemben a déli órákban (10:00–14:00) a szülők gyakorlatilag
folyamatosan a fészken voltak, és a legtöbb fészek esetében a kotlás körülbelül fele-fele részben oszlott
meg a hím és a tojó között (lásd a 4.1. ábrát is).

4.4. Diszkusszió

Vizsgálatunk több fontos eredményt adott. Egyrészt a környezeti hőmérséklet jelentősen befolyásolta a
kotlási viselkedést; a kapcsolat nemlineáris volt és függött a napszaktól. Ez összetett kapcsolatra utal
a kotlás, a környezet és a napszak között. Másrészt eredményeink egyértelműen mutatják, hogy annak
megértése, hogy az egyik szülő hogyan reagál a változó környezeti feltételekre nem elegendő, mivel ha
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4.4. ábra: Tojókotlás (%) és hímkotlás (%) a kétórás időszakokban. A szürke vonal (−1me-
redekség) a 100%-os teljes kotlást mutatja.

a kotlási viselkedés megoszlik a szülők között, akkor ez egyik szülő viselkedését befolyásolja a párja
viselkedése (McNamara és mtsai., 2000). Ezt jól szemlélteti a hímek és tojók fordított reakciója a kör-
nyezeti hőmérsékletre délben: a hímek kotlása növekvő tendenciát mutatott a hőmérséklettel, míg a tojók
kotlási ideje csökkenőt. Továbbá a szélsőséges hőmérsékletnek jelentős hatása volt a szülők közötti koor-
dinációra, mivel a szülők magas nappali hőmérséklet esetén szorosabb együttműködést mutattak a kotlási
viselkedésükben azzal, hogy a kotlást egyenlően osztották meg és növelték a váltások számát. Ez a stra-
tégia segítheti a szülőket a hőstressz leküzdésében.

Eredményeink összhangban vannak Purdue (1976) eredményeivel, aki arról számolt be az amerikai
széki lilénél (Charadrius nivosus), hogy a nap forró időszakaiban megnövekedett a kotlással töltött idő,
míg a nem kotlott időszakaszok csökkentek. A késő délután során azonban csökkent a fészken töltött idő,
valószínűleg azért, mert ez utóbbi időszak alkalmas volt a táplálékkeresésre, és a környezeti hőmérséklet
nem károsította az embriókat a felügyelet nélkül hagyott tojásokban. Eredményeink összhangban vannak
Amat és Masero (2004a) munkájával is, akik szerint a magas környezeti hőmérséklet korlátozhatja a
kotlási szakaszok hosszát, mivel a tojók nem tudják hosszú ideig fenntartani a kotlást. Ezért a hímek
délben megnövekedett kotlásának valószínűleg az a szerepe, hogy segítsék a tojót, hogy rövid időszakokra
otthagyhassa a fészket.

Úgy véljük azonban, hogy ez a vizsgálatunk túlmutatott a korábbi tanulmányokon, és több szempont-
ból is újszerű volt. Egyrészt hosszabb (24 órás) folyamatos adatrögzítést alkalmaztunk nagyobb mintaszá-
mokkal. Másrészt lineáris kevert modelleket alkalmaztunk, hogy kontrolláljuk arra, hogy az időszakok
nem függetlenek egymástól, és amikor a környezeti hőmérséklet hatását vizsgáltuk az egyik nem visel-
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kedésére statisztikailag kontrolláltunk a másik nem hatására. Mivel a kotlási viselkedés általában nemli-
neárisan függ a környezeti hőmérséklettől (Conway és Martin, 2000), ezért négyzetes tagot használtunk
a modelljeinkben. Végül a koncepcionális keretrendszerünk az volt, hogy megértsük, hogy a külső kör-
nyezet hogyan befolyásolja a két szülő együttműködését, míg a korábbi tanulmányok középpontjában az
egyes szülők hőstresszel való megbirkózási képessége állt.

Eredményeink szerint a rendkívül meleg környezet elősegíti a kotló széki lilék közötti együttműkö-
dést (zord környezet hipotézis). A fokozott szülői együttműködés elengedhetetlen, mivel egy szülő nem
tudja megvédeni a tojásokat és/vagy saját magát a túlmelegedéstől. A hím-tojó interakciók kísérletes vizs-
gálata és a hímek és tojók kotlási viselkedésének összehasonlítása különböző lilepopulációkban fontos
következő lépések lehetnek a környezet, a szülői együttműködés és szexuális konfliktus közötti komplex
kapcsolatok feltérképezéséhez.
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5. fejezet

A szülői kooperáció extrém meleg környezetben: természetes
viselkedés és kísérletes bizonyíték*

5.1. Bevezetés

A zord környezet hipotézis (1. fejezet; Carey, 2002; Wilson, 1975) szerint ha a környezeti feltételek lé-
nyegesen eltérnek a fejlődő embrió számára optimális környezettől, akkor mindkét szülőre szükség lehet
az utódok sikeres felneveléséhez. Ennek a hipotézisnek a részletes tesztelése azonban két okból is kihí-
vást jelent. Egyrészt nehéz azonosítani azokat a specifikus ökológiai tényezőket, amelyek a természetes
populációkban kétszülős gondozásra szelektálnak. Az ökológiai tényezők általában együtt hatnak, és a fő
tényezők meghatározásához hosszú távú adatokra van szükség mind az ökológiáról, mind az utódgondo-
zó viselkedésről. Másrészt a környezet feltételezett elemének kísérletes megváltoztatása az utódgondozó
viselkedés megváltozásának előidézése érdekében gyakran igen nehéz, ezért a korábbi vizsgálatok vagy
megfigyelésen alapultak, vagy laboratóriumi körülmények között zajlottak. Kivéve például Brown és mt-
sai. (2010) tanulmányát, amely filogenetikai elemzések és terepi kísérletek kombinációját használta a
Ranitomeya imitator trópusi békafajnál annak tesztelésére, hogy a kétszülős gondozást befolyásolja-e a
növények levélhónaljában kialakult tavacska mérete, amiben az ebihalak fejlődnek.

Ebben a vizsgálatban a zord környezet hipotézist teszteltük a fészek feletti árnyék kísérletes manipu-
lálásával a széki lilénél. A fészek környezetét korábban is manipulálták kísérletesen (Amat és Masero,
2004a; Cresswell és mtsai., 2004; D’Alba és mtsai., 2009; Kim és Monaghan, 2005; Martin és Ghalam-
bor, 1999; Reid és mtsai., 2000), de ez a kísérlet újszerű, mivel mi mindkét szülő viselkedését vizsgáltuk,
és a kooperatív viselkedésre voltunk kíváncsiak, míg a fent említett kísérletek egyetlen szülő, általában a
tojó válaszát vizsgálták, mivel vagy csak az egyik szülő kotlott, vagy mivel nem tudták megkülönböztetni
a nemeket. Az egyszülős és a kétszülős rendszerek megkülönböztetése azért is fontos, mert a válaszok
elméleti keretrendszerei alapvetően különböznek: játékelméleti és nem játékelméleti megközelítések. To-
vábbá a kísérletes vizsgálatok azt mutatták, hogy szülők együttes válasza gyakran különbözik az egyedi
válaszoktól; például az egyik szülő hátráltatása („handicapping”, pl. súlyok rögzítése az egyedre vagy a
tollak megvágása) a kétszülős fajoknál a párok változatos együttes reakcióját eredményezte, mivel a ma-
nipulált szülő párja vagy csökkentette vagy növelte vagy megtartotta a gondozási szintjét (Harrison és
mtsai., 2009).

Ennek a vizsgálatnak két célja volt. Egyrészt összehasonlítottuk a kétszülős gondozást a napsugárzás-
nak természetesen kitett és napsugárzástól védett fészkek között. Azt prediktáltuk, hogy a napsugárzásnak
kitett helyeken fészkelő szülők több gondozást fognak mutatni. Továbbá a szülők gyakrabban fogják egy-

∗Az alábbi publikáció alapján: AlRashidi, M., Kosztolányi, A., Shobrak, M., Küpper, C., Székely, T., 2011. Parental cooperation
in an extreme hot environment: natural behaviour and experimental evidence. Animal Behaviour, 82, 235–243. https://doi.
org/10.1016/j.anbehav.2011.04.019
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mást váltani a fészken, különösen a nap legmelegebb részében (4. fejezet). Másrészt manipuláltuk a fész-
kek környezetét úgy, hogy vagy védtük azokat a napsugárzástól, vagy kitettük azokat a napsugárzásnak.
Azt prediktáltuk, hogy a kísérletesen napsugárzásnak kitett fészkeknél a szülők növelni fogják a kotlásu-
kat és gyakrabban fogják egymást váltani a fészken, míg a kísérletesen napsugárzástól védett fészkeknél
ennek ellenkezőjére számítottunk.

5.2. Módszerek

5.2.1. Általános terepi módszerek

A terepmunkát két évben végeztük (2008. április 17. és július 4. között és 2009. május 15. és július 4. kö-
zött) a Vörös-tengeren a Farasan-szigeteken (lásd a 3.3.1. szakaszt). A terepmunka ideje egybeesett a széki
lile költési aktivitásának csúcsával. A fészkeket öt kategóriába soroltuk: árnyékot adó növényzettakarás
nélküli (0), <25%-os (1), 25-50%-os (2), 51-75%-os (3) és >75%-os (4) növényzettakarású fészkek. A
fészektakarás besorolás ismételhetőségét (Harper, 1994) ellenőriztük: egy megfigyelő (M.A.R.) pontozta
a növényzettakarást a terepen, és fényképeket készített a fészkekről, két megfigyelő (K.A., C.K.) pedig
kétszer újra besorolta ezeket a fényképeket a fészekazonosító ismerete nélkül. A fészektakarás pontszá-
mok erősen ismételhetőek voltak a három megfigyelő között (𝑅 = 0,939, 𝐹31,64 = 47,837, 𝑝 < 0,001).
A tenger volt az egyetlen vízforrás a madarak számára, és a fészek koordinátáit használtunk a fészek és a
legközelebbi partvonal közötti merőleges távolság becsléséhez.

5.2.2. Kotlási viselkedés és környezeti hőmérséklet

A viselkedést a 0. kategóriába (amit „kitett” fészkeknek nevezünk) vagy a 3. és 4. kategóriába (amit
„árnyékolt” fészkeknek nevezünk) tartozó fészkeknél rögzítettük. Harminckét fészeknél (17 árnyékolt és
15 kitett fészek) gyűjtöttünk kotlási adatokat.

A kotlást Trovan Flex transzponderrel és LID665 dekóderrel (Dorset identification B.V., Aalten, Hol-
landia) vagy digitális videokamerával (Sony Handycam HC44E, Sony Corporation, Tokió, Japán) rögzí-
tettük. A transzponderrendszer egy kis, egyedi azonosító kóddal rendelkező chipből állt (körülbelül 0,4 g,
a felnőtt testtömeg kb. 1%-a), amelyet a szülők farkára ragasztottunk. A transzponder dekóder antennáját
körülbelül 3-5 cm-rel a fészek alá ástuk és adatgyűjtőhöz csatlakoztattuk. A rendszer legalább 24 órán
keresztül 20 másodpercenként rögzítette, hogy melyik szülő tartózkodott a fészken (𝑛 = 27 fészek).

A videokamerát 2008-ban öt fészek kotlási viselkedésének rögzítésére használtuk. A kamerát a fészek-
től kb. 1 m-re helyeztük el. A kamera 20 másodpercenként rögzített egy képet, és manuálisan éjszakai fel-
vétel üzemmódra váltottuk át az éjszakai képekhez. A kamerát egy kis kartonpapírral és némi növényzettel
takartuk be, és a rendszer többi része (beleértve az akkumulátort is) a föld alá volt elásva. A transzponder-
és a kamerarendszer telepítése (15-20 perc) kora délelőtt vagy késő délután történt a hőstressz elkerülése
érdekében. A szülők a telepítés után néhány perc múlva visszatértek a fészekre.

A talajhőmérsékletet minden fészeknél (𝑛 = 32 fészek) hőszondával mértük, amelyet a fészekcsészé-
től körülbelül 25 cm-re helyeztünk el a talajszinten nyílt, árnyékolatlan területen. A szondát egy adat-
gyűjtőhöz csatlakoztattuk (Tinytag, Gemini Data Loggers Ltd., Chichester, Egyesült Királyság), amely
20 másodpercenként rögzítette a hőmérsékletet legalább 24 órán keresztül. A vizsgálat során a legalacso-
nyabb és legmagasabb talajhőmérséklet 23,8 °C, illetve 60,3 °C volt (5.1c. ábra). A napsugárzásnak kitett
talajon való kotlás komoly kihívást jelent a sivatagban fészkelő madarak számára (Grant, 1982). Amat és
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5.1. ábra: Napsugárzásnak kitett fészkeket gondozó széki lile szülők: (a) hím, (b) tojó.
Figyeljük meg a szülők guggoló testtartását, illetve a nedves begytollakat. (c) Környezeti
hőmérséklet a nap folyamán (átlag ± SE).

Masero (2004a) kimutatta, hogy az operatív hőmérséklet 10-15 °C-kal magasabb volt a kitett fészkeknél,
mint az árnyékolt fészkeknél, és a kotló szülők folyamatosan hőstresszre utaló viselkedést mutattak (pl.
tátott csőr, begytollak bevizezése; lásd az 5.1. ábrát).

5.2.3. Fészektakarás manipuláció

Annál a 27 fészeknél, ahol a transzponderrendszert használtuk, 24 órányi kontroll adatot gyűjtöttünk
a természetes viselkedés becslésére, majd további 24 órára kísérletesen manipuláltuk a fészektakarást
úgy, hogy vagy teljesen eltávolítottuk a takarást az árnyékolt fészkeknél („árnyék eltávolított” fészkek),
vagy fészket árnyékoló bokrot helyeztünk a kitett fészkekhez („árnyék hozzáadott” fészkek, 5.2. ábra).
Az elemzések során 20 fészek adatait használtuk fel (11 árnyékolt fészek és kilenc kitett fészek), mivel
hét fészek predáció áldozatává vált mielőtt a kísérlet befejeződött volna (három árnyékolt és négy kitett
fészek). A szülők 1-107 perc alatt tértek vissza a manipulált fészkekhez. Legalább 6 órát biztosítottunk a
szülőknek, hogy alkalmazkodjanak a fészektakarás manipulációjához, mielőtt elkezdtük volna rögzíteni
a kotlási viselkedést. A 24 órás adatrögzítés után a transzponderrendszert eltávolítottuk, és a fészkeket
visszaállítottuk a természetes fészektakarási kategóriába úgy, hogy az eredeti bokrot visszahelyeztük az
árnyékolt fészkekhez, vagy eltávolítottuk az odatett bokrot a kitett fészkektől.
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Eredeti fészek Manipulált fészek
Árnyék hozzáadott

Eredeti fészek Manipulált fészek
Árnyék eltávolított

5.2. ábra: Példák a fészektakarás manipulációra a manipuláció előtt és után különböző
fészkeknél.

5.2.4. Statisztikai elemzések

Huszonnégy órás felvételeket tekintettünk az elemzés egységeként. Minden napot tizenkét, egyenként
kétórás időszakra osztottunk fel. Négy viselkedési változót számoltunk ki minden időszakra: (1) teljes
kotlás: az idő százaléka, amikor a tojásokat bármelyik szülő kotlotta; (2) hímkotlás: az idő százaléka,
amikor a tojásokat a hím kotlotta; (3) tojókotlás: az idő százaléka, amikor a tojásokat a tojó kotlotta;
(4) váltások száma: az esetek száma, amikor az egyik szülő a másik szülőt váltotta a fészken. Minden
időszakra a fészken kívüli átlagos talajhőmérsékletet vettük környezeti hőmérsékletnek.

A természetes fészektakarás hatását a kotlási viselkedésre (válaszváltozó) lineáris kevert modellekkel
vizsgáltuk (lme függvény az nlme csomagból, Pinheiro és Bates, 2000). A fészekazonosító random faktor-
ként szerepelt a modellben, mivel a szülők viselkedése nem független egy adott fészek kétórás időszakai
között. A következő fix hatások szerepeltek a kiindulási modellekben: fészektakarás (kétszintű faktor: ki-
tett vagy árnyékolt), időszak (faktor), tengertől vett távolság (kovariáns), év (faktor), tojásrakás dátuma
(a március 1-je óta eltelt napok száma, kovariáns), a fészekalj kora napokban (kovariáns). A környezeti
hőmérséklet másodfokú ortogonális polinom kovariánsként szerepelt a modellekben. A hőmérséklet kot-
lásra gyakorolt hatása változhat a nap folyamán (4. fejezet), ezért a kiindulási modellekben az időszak és a
környezeti hőmérséklet közötti interakció is szerepelt. A hím- és tojókotlás kezdeti modelljeiben a másik
nem általi kotlás is szerepelt fix hatásként, mivel a kétszülős kotlási rendszerekben a szülő viselkedését
befolyásolja a párja viselkedése (6. fejezet). Ezenkívül a fészektakarás típusa × időszak interakció is sze-
repelt minden kezdeti modellben annak tesztelésére, hogy a fészektakarás hatása változik-e a napszaktól
függően.
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5.1. táblázat: Kotlási viselkedés (átlag ± SE) 24 órán keresztül a széki lile fészkeknél (17
természetesen árnyékolt és 15 természetesen kitett fészek).

Teljes kotlás (%) Hímkotlás (%) Tojókotlás (%) Váltások száma

Árnyékolt 74,03 ± 3,04 39,89 ± 2,23 34,15 ± 2,60 15,00 ± 1,20
Kitett 81,69 ± 1,96 41,50 ± 2,56 40,20 ± 2,40 20,33 ± 1,77

A kísérletes adatokat is lineáris kevert modellekkel vizsgáltuk. Válaszváltozókként a viselkedési vál-
tozók (a fent definiált 1-4 változó) manipuláció utáni és manipuláció előtti különbségeit használtuk. A
kiindulási modellek tartalmazták a fészekazonosítót mint random faktort, a kezelést (két szinttel: árnyék
hozzáadása és árnyék eltávolítása), az időszakot és az időszak × kezelés interakciót mint fix tagokat. Mi-
vel minden fészek saját kontrolljaként szolgált, a zavaró változók (lásd fent) nem szerepeltek a kísérletes
adatok modelljeiben. A hím- és tojókotlás kezdeti modelljeiben a másik nem kotlása is szerepelt fix ko-
variánsként (lásd a fenti magyarázatot).

A százalékos változókat (arányokká alakítva) arkuszszinusz négyzetgyök transzformáltuk, és a vál-
tások számát ln(𝑥 + 1) transzformáltuk, hogy normalizáljuk a reziduálisok eloszlását. A kezdeti model-
leket maximum likelihood módszerrel illesztettük. A modellszelekció a stepAIC függvénnyel történt
(MASS csomag, Venables és Ripley, 2002). Az eredményekben a restricted maximum likelihood (REML)
használatával újraillesztett végső modellek szerepelnek. A varianciaanalízisekben III-as típusú eltérés-
négyzetösszegeket használtunk. A random faktor által magyarázott variancia mértékét úgy vizsgáltuk,
hogy a végső modellt összehasonlítottuk egy általánosított legkisebb négyzetek (GLS) modellel, amely
ugyanazokat a változókat tartalmazta, mint a végső kevert modell.

A fészektípusok (árnyékolt és kitett) eloszlása nem különbözött a vizsgálat két éve között (Fisher-
féle egzakt teszt, 𝑝 = 0,444). A testtömeg, a szárnyhossz és a tarsushossz nem különbözött fészektakarási
kategóriák között sem a hímeknél, sem a tojóknál (többváltozós varianciaanalízisek, MANOVA-k, minden
𝑝 ≥ 0,190). Továbbá, az átlagos környezeti hőmérséklet, a tojásrakás időpontja, a fészekalj kora és a fészek
tengertől való távolsága sem különbözött a fészektípusok között (kétmintás 𝑡-tesztek, minden 𝑝 ≥ 0,413).
Az értékeket átlag ± SE formában adjuk meg, ha másképp nem jelezzük.

5.3. Eredmények

5.3.1. Kotlás a természetesen kitett és árnyékolt fészkeknél

Mind a hímek, mind a tojók több időt töltöttek kotlással a kitett, mint az árnyékolt fészkeknél az egész nap
során, és a két szülő együttes kotlása magasabb volt a kitett fészkeknél (5.3. ábra, 5.1. és 5.2. táblázat).
A váltások száma is magasabb volt a kitett fészkeknél (5.3. ábra, 5.1. és 5.2. táblázat). Továbbá, mind
a hímek, mind a tojók kotlási idejét befolyásolta az időszak és a környezeti hőmérséklet (5.2. táblázat).
Az adott szülő kotlási viselkedése csökkent, ha a párja kotlása növekedett (5.2. táblázat, hímkotlás (%)
modell, tojókotlás meredeksége: 𝑏 =-0,66 ± 0,042 SE; tojókotlás (%) modell, hímkotlás meredeksége: 𝑏 =
-0,63 ± 0,037 SE). A kitett fészkeknél a tojók kotlása szinte az egész nap folyamán felette volt az árnyékolt
fészkek tojóinak kotlásánál, míg a hímek esetében éjszaka magasabb, napközben pedig alacsonyabb volt
a kotlás az árnyékolt fészkekhez képest (5.3. ábra). Továbbá a teljes kotlás, a tojók és a hímek kotlása és
az váltások száma mind nőtt a fészekalj korával (bár az utóbbi csak marginálisan, 5.2. táblázat).
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5.3. ábra: A kotlási viselkedés a természetesen árnyékolt és természetesen kitett széki
lile fészkeknél (17, illetve 15 fészek). (a) Teljes kotlás, (b) váltások száma, (c) hímkotlás
és (d) tojókotlás. Átlagok ± SE.

5.2. táblázat:A kotlási viselkedés végső kevertmodelljei (32 természetes kitettségű széki
lile fészek).

Magyarázó változók Válaszváltozó

Teljes kotlás (%) Hímkotlás (%) Tojókotlás (%) Váltások száma

df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝

Fészektakarás 1, 29 9,048 0,005 1, 29 5,777 0,023 1, 29 8,881 0,006 1, 27 6,209 0,019
Időszak 11, 328 11,804 <0,001 11, 316 1,842 0,047 11, 327 14,389 <0,001 11, 317 2,578 0,004
Hőmérséklet 2, 328 10,713 <0,001 2, 316 5,146 0,007 2, 327 5,041 0,007 2, 317 0,038 0,920
Időszak × hőmérséklet 22, 316 2,216 0,002 22, 317 2,071 0,004
Időszak × fészektakarás 11, 328 2,136 0,018 11, 327 2,100 0,020
Tojókotlás 1, 316 244,260 <0,001
Hímkotlás 1, 327 291,187 <0,001
Fészekalj kora 1, 29 17,325 <0,001 1, 29 8,479 0,007 1, 29 16,004 <0,001 1, 27 4,089 0,053
Valószínűségi arány
teszt a random hatásra

𝜒21 = 12,795, 𝑝 < 0,001 𝜒21 = 9,770, 𝑝 = 0,002 𝜒21 = 11,325, 𝑝 = 0,001 𝜒21 = 7,446, 𝑝 = 0,006

A fészektakarás változó a kitett vagy árnyékolt fészkekre vonatkozik (lásd az 5.2. szakaszt), a hőmérséklet másodrendű polinomként sze-
repelt, a df értékek a számláló és a nevező szabadsági fokai. A váltások számánál a végső modell a következő tagokat is tartalmazta:
tojásrakás dátuma: 𝐹1,27 = 2,830, 𝑝 = 0,104; távolság a tengertől: 𝐹1,27 = 4,961, 𝑝 = 0,034. Az üres cellák vagy azt jelzik, hogy a változó a
modellszelekció során kikerült a modellből, vagy azt, hogy nem szerepelt a kezdeti modellben (a részletekért lásd az 5.2. szakaszt).
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5.3. táblázat: Végső kevert modellek a kísérletesen manipulált (árnyék hozzáadott és
árnyék eltávolított) széki lile fészkeknél.

Magyarázó változók Válaszváltozó

Teljes kotlás (%) Hímkotlás (%) Tojókotlás (%) Váltások száma

df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝 df 𝐹 𝑝

Kezelés 1, 18 7,66 0,013 1, 18 4,76 0,043 1, 18 9,39 0,007 1, 18 25,081 <0,001
Időszak 11, 198 1,183 0,301
Időszak × kezelés 11, 198 4,535 <0,001
Tojókotlás 1, 219 184,72 <0,001
Hímkotlás 1, 219 184,79 <0,001
Valószínűségi arány
teszt a random hatásra

𝜒21 = 6,826, 𝑝 = 0,009 𝜒21 = 8,804, 𝑝 = 0,003 𝜒21 = 4,165, 𝑝 = 0,041 𝜒21 < 0,001, 𝑝 = 1

További részletekért lásd az 5.2. táblázatot.

5.3.2. Kotlás a kísérletesen manipulált fészkeknél

A fészektakarás manipulációja minden válaszváltozó esetében befolyásolta a szülők viselkedését (5.4.
ábra, 5.3. táblázat). A manipulációt követően az árnyék hozzáadott fészkeknél a szülők csökkentették
a kotlási befektetésüket, míg az árnyék eltávolított fészkeknél a szülők növelték a kotlásukat. Emiatt a
kétszülős kotlás szintje nőtt az árnyék eltávolított fészkeknél, és csökkent az árnyék hozzáadott fészkeknél
(5.4. ábra).

A várakozásoknak megfelelően az árnyék eltávolított fészkeknél nőtt a váltások száma, míg az árnyék
hozzáadott fészkeknél csökkent (5.3. táblázat), és a hatások a nap legmelegebb szakaszában voltak a
legnagyobbak (5.4. ábra). A nem manipulált fészkeknél kapott eredményekkel összhangban a hím- és a
tojókotlást a kísérletesen manipulált fészkeknél is befolyásolta a párjuk viselkedése (5.3. táblázat).
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5.4. ábra: Kotlási viselkedés kísérletesen manipulált széki lile fészkeknél: árnyék eltávo-
lított fészkek (𝑛 = 11) és árnyék hozzáadott fészkek (𝑛 = 9). (a) Változás a teljes kotlás-
ban, (b) változás a váltások számában. Átlagok ± SE.
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5.4. Diszkusszió

Ebben a vizsgálatban kimutattuk, hogy a napsugárzásnak való kitettség esetén magasabb volt a szülők
befektetése, és így magasabb szintű kétszülős gondozást mutattak, különösen a nap közepén, amikor a
fészkek intenzív napsugárzásnak voltak kitéve. Mind a megfigyeléses, mind a kísérletes adatok konzisz-
tensen azt mutatták, hogy a fészektakarás, illetve a napsugárzásnak való kitettség jelentősen befolyásolta
a hímek és a tojók kotlási viselkedését. A kitett fészkeknél a teljes kotlás és váltások számának növeke-
dése valószínűleg csökkenti a tojások és maguk a szülők túlmelegedésének kockázatát (Amat és Masero,
2004a). Azáltal, hogy gyakran váltják egymást a szülők a kotlásban, a tengerhez tudnak repülni, és meg-
nedvesíthetik a begytollaikat („belly soaking”), és így tudják hűteni a tojásaikat és saját magukat (Amat
és Masero, 2009; Grant, 1982).

A viselkedési válaszok napi mintázata azonban különböző volt a teljes kotlás és a váltások száma
esetében a kísérletes adatoknál. Az árnyék eltávolított fészkeknél különösen gyakori volt a váltás a nap
legmelegebb szakaszában (10:00 és 16:00 óra között), míg a teljes kotlás ebben az időszakban alig tért
el a kontrolltól. Úgy gondoljuk, hogy ez egy plafonhatásnak köszönhető: a nap közepén gyakorlatilag
minden fészket folyamatosan kotolnak a szülők (4. fejezet), azonban az árnyék eltávolított fészkeknél a
váltások gyakoriságának növelésével a szülők csökkenthetik önmaguk túlmelegedésének veszélyét. Ez
utóbbi eredmény azt is sugallja, hogy a szülők folyamatosan figyelemmel kísérik párjuk viselkedését, és
szükség esetén módosítják saját gondozási befektetésüket, hogy kompenzáljanak, ha szükséges.

A hímek napközbeni hozzájárulása a természetesen kitett fészkeknél alacsonyabb volt, mint az árnyé-
kolt fészkeknél; valószínűleg azért, mert a kitett fészkek hímjei több időt töltöttek a fészekalj éjszakai
kotlásával. A kitett fészkeknél a hímek magasabb éjszakai kotlásának (és így a magasabb teljes kotlás-
nak) két magyarázata lehet. Egyrészt a kitett fészek biztonságosabb lehet a kotló szülő számára, mint
az árnyékolt (Amat és Masero, 2004b; Grant, 1982; Martin és Roper, 1988), mivel a kitett fészkek meg-
könnyíthetik a ragadozók éjszakai észlelését. Ha a kotló szülő biztosabban tudja megítélni, hogy valóban
ragadozó közelít-e, az lehetővé teszi számára a hosszabb kotlási szakaszokat. És a kitett fészkek a korai
menekülést is megkönnyítik, ha egy ragadozó megközelítené a fészket. Másrészt a hőelvezetés az éjszaka
során eltérő lehet az árnyékolt és a kitett fészkek esetében. A kitett fészkek éjszaka több hőt veszíthetnek,
mint az árnyékolt fészkek, ezért a kotló szülőknek több időt kell tölteniük a tojások éjszakai melegítésével.
Következésképpen sivatagi környezetben a bokrok általi fészektakarás termikusan kedvező feltételeket te-
remt a teljes nap során, bár ez nagyobb predációs kockázatot jelenthet a fészek és/vagy a kotló szülők
számára (Amat és Masero, 2004b).

Vizsgálatunk azon kevés kísérletes vizsgálatok egyike, amely kimutatta, hogy a zord környezet elő-
segíti a kétszülős utódgondozást. Brown és mtsai. (2010) azt találták, hogy a kétszülős gondozás elen-
gedhetetlen volt az ebihal túléléséhez kis méretű (de nem nagy méretű) szaporodásra szolgáló tavacska
esetén, mivel a kis tavacskákban nem volt elegendő táplálék az ebihal növekedéséhez és túléléséhez. A
kétszülős kaliforniai amerikaiegérben (Peromyscus californicus) a hímek jelenléte megnövelte az utódok
túlélését és lerövidítette a nőstények szülési időközét, bár ezek a hatások csak korlátozott táplálék ese-
tén voltak nyilvánvalóak (Cantoni és Brown, 1997). A Campbell törpehörcsögnél (Phodopus campbelli),
amely olyan rendkívül hideg környezetben szaporodik, ahol a környezeti hőmérséklet -30 °C alá is csök-
kenhet, mindkét szülő gondozása kritikus fontosságú, hogy a kölykök és a szülők védve legyenek a zord
időjárástól (Wynne-Edwards, 1998).
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Lehet úgy érvelni, hogy a szélsőséges hideg (vagy meleg) nem feltétlenül „zord” azoknak a szerve-
zeteknek, amelyek alkalmazkodtak ahhoz, hogy ilyen látszólag barátságtalan környezetben éljenek, és a
„zord” címke egyszerűen csak az állatok környezetének emberszemszögű felfogását tükrözi. Azonban a
stressz viselkedési jelei és a gondosan összehangolt viselkedések, mint például az itt bemutatott, a kotló
széki lilék által mutatott viselkedések, arra utalnak, hogy a szélsőséges élőhelyek még azon élőlények
számára is kihívást jelentenek, amelyek fiziológiailag alkalmazkodtak ahhoz, hogy ott szaporodjanak.

Összefoglalva, eredményeink arra utalnak, hogy a zord környezet befolyásol egy szociális jelleget, a
kétszülős utódgondozási viselkedést, mivel a fészek napsugárzásnak való kitettsége a rendkívül magas
környezeti hőmérséklettel együtt elősegítette a szülők közötti együttműködést. A szülők fokozott együtt-
működése fontosnak tűnik a sivatagi környezetben, mivel egy egyedülálló szülő, ahogy Amat és Masero
(2004a, 2004b) is érvelnek, nem biztos, hogy képes megvédeni a tojásokat és/vagy saját magát a túlmele-
gedéstől.
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6. fejezet

Szülők közötti egyezkedés az utódgondozásról: reverzibilis
kompenzáció a kotlás során*

6.1. Bevezetés

Hogyan oldják fel a szülők konfliktusokat az utódgondozásról? Houston és Davies (1985) nagy hatású
modellje a szülők etetési rátáját vizsgálta, és részleges kompenzációt prediktált; vagyis ha az egyik szü-
lő növeli a befektetését, a másik szülőnek kisebb mértékben kell csökkentenie a befektetését. Houston
és Davies (1985) modelljében azonban a szülők nem valós időben igazítják a befektetésüket párjuk vi-
selkedéséhez, hanem stratégiájuk evolúciós időben rögzül („zárt ajánlat”, „sealed bid” a játékelméleti
terminológiában). Az olyan modellek, amelyek a szülők ismételt döntéseit („egyezkedés”, „negotiation”)
vizsgálják vagy kompenzációt (McNamara és mtsai., 1999), vagy a kompenzációtól az egyezésig (azaz
a befektetés növekedését a párjuk befektetésének növekedésére válaszul) terjedő válaszokat prediktálnak
(Johnstone és Hinde, 2006; Taylor és Day, 2004).

Számos kísérletet végeztek a modellek predikcióinak tesztelésére madarak, rovarok, halak és emlő-
sök esetében. Két fő megközelítést alkalmaztak a szülőknek a párjuk megváltozott erőfeszítésére adott
válaszának tesztelésére: (1) a pár eltávolítása (pl. Alatalo és mtsai., 1988; Erckmann, 1983; Markman és
mtsai., 1996; Martin és Cooke, 1987; Smiseth és Amundsen, 2000) és (2) pár hátráltatása („handicapp-
ing”, extra súlyok rögzítése az egyedre vagy a tollak megvágása, pl. Markman és mtsai., 1995; Sanz és
mtsai., 2000; Slagsvold és Lifjeld, 1990; Wright és Cuthill, 1989). Ezeknek a kísérleteknek az eredményei
ellentmondásosak voltak, mivel a szülők vagy változatosan (kompenzációval vagy egyezéssel) reagáltak
a párjuk megváltozott befektetésére, míg más tanulmányok nem találtak szignifikáns választ (Bart és Tor-
nes, 1989; Hinde, 2006; Houston és mtsai., 2005; Sanz és mtsai., 2000; Smiseth és mtsai., 2005). Ezek a
kísérletek azonban korlátozottak abban, hogy milyen következtetéseket lehet levonni az egyezkedési fo-
lyamatról (ha egyáltalán van ilyen), mivel a manipuláció általában több napig tartott a gondozási időszak
alatt, és minden párnál csak az egyik szülőt manipuláltak.

Itt azt vizsgáljuk, hogy a szülők hogyan reagálnak partnerük megváltozott befektetésére a széki lilénél.
A kotlási viselkedés manipulálásához a szülők befektetését növeltük úgy, hogy egy távirányítható eszköz-
zel hűtöttük a fészket és a tojásokat. Ez a kísérlet két okból is újszerű volt. Egyrészt rövid távú (néhány
óra) manipulációt alkalmaztunk, míg a korábbi, a szülői interakciókat vizsgáló tanulmányok hosszan tar-
tó manipulációkat alkalmaztak (napok, hetek; a pár eltávolításával, plusz súlyok rögzítésével vagy tollak
megvágásával). Megközelítésünk előnye, hogy el tudjuk különíteni a manipulációk alatti és utáni hatáso-
kat. Másrészt az egyes párok hímjeit és tojóit különböző napokon, véletlenszerű sorrendben manipuláltuk,
azaz megfordítottuk az adott pár tagjai közötti manipulációt. Ezt a korábbi tanulmányok nem tették meg,

∗Az alábbi publikáció alapján: Kosztolányi, A., Cuthill, I.C., Székely, T., 2009. Negotiation between parents over care: rever-
sible compensation during incubation. Behavioral Ecology, 20: 446–452. https://doi.org/10.1093/beheco/arn140
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kivéve Hinde (2006) vizsgálatát, aki fiókák táplálékkérő hangjának lejátszásával manipulálta mind a hím,
mind a tojó széncinegék (Parus major) gondozását.

Két fő célkitűzésünk volt. Egyrészt annak tesztelése, hogy a szülők hogyan reagálnak a kotlás során
a megnövekedett munkaterhelésre. Másrészt annak tesztelése, hogy a hímek és a tojók hogyan reagál-
nak párjuk megváltozott szülői befektetésére. A legtöbb, szülői befektetést vizsgáló, madarakon végzett
kísérlettől eltérően (1) mi a kotlás alatt, nem pedig a fiókák gondozása alatt manipuláltuk az utódgon-
dozó viselkedést, és (2) az volt a célunk, hogy növeljük, és nem pedig csökkentsük a manipulált szülő
befektetését. A kotlás alatti manipuláció előnye, hogy valószínűtlen, hogy az utódok viselkedése befolyá-
solja a szülők közötti egyezkedés kimenetelét (Johnstone és Hinde, 2006; Parker és mtsai., 2002), mert
viselkedési (de nem evolúciós) szempontból a tojás passzívabb résztvevő a játékban, mint egy fióka. Egy
további különbség a fiókanevelés és kotlás között, hogy a fiókanevelés során a szülők egymástól függet-
lenül növelhetik a fiókák táplálásához való hozzájárulásukat, míg a kotlás során a kotlási idő növelése az
egyik szülő által csak akkor lehetséges, ha a pár másik tagja nem ül a fészken, vagy ha rá lehet bírni, hogy
lejöjjön a fészekről.

6.2. Módszerek

6.2.1. Terepi módszerek

A kísérletet az Al Wathba Wetland Reserve (lásd a 3.3.1. szakaszt) területén végeztük két év során: 2005.
március 23. és június 19. között és 2006. április 26. és július 12. között. A kotlási viselkedés tanulmá-
nyozására és a fészek hőmérsékleti viszonyainak manipulálására egy automatikus fészekfigyelő rendszert
fejlesztettünk (6.1. ábra). A rendszer négy fő részből állt. Egyrészt egy elektronikus mérleget (Navigator,
Ohaus Corporation, Pine Brook, New Jersey) helyeztünk a fészek alá, amit egy adatgyűjtőhöz (Gigalog,
Audon Electronics, Nottingham, Egyesült Királyság) csatlakoztattunk, hogy 20 másodpercenként rögzít-
sük a kotló szülő testtömegét. A fészket egy műanyag tálcán helyeztük a mérleg tetejére. A szélsőséges
környezeti hőmérséklet (lásd lent) és az erős szél azonban megbízhatatlanná tette a mérleg méréseit, ezért
ezeket az adatokat nem vizsgáltuk tovább. Másrészt egy hőszondát helyeztünk a fészekcsésze aljába, és
egy másik szondát a fészektől körülbelül 25 cm-re a talajszintre, hogy mérjük a fészek és a környezet
hőmérsékletét. A szondákat egy adatgyűjtőhöz (Tinytag, Gemini Data Loggers Ltd, Chichester, Egye-
sült Királyság) csatlakoztattuk, amely 20 másodpercenként rögzítette az adatokat. Harmadrészt egy kis
méretű kamerát (Outdoorcam, Swann Communications Pty. Ltd., Richmond, Victoria, Ausztrália) he-
lyeztünk el a fészektől körülbelül egy méterre, amit egy digitális videórögzítőhöz (MemoCam, Video
Domain Technologies Ltd., Petah Tikva, Izrael) csatlakoztattunk, hogy 20 másodpercenként rögzítsük a
szülők viselkedését. A kamera tartalmazott infravörös fényforrásokat, amelyek lehetővé tették az éjszakai
viselkedés rögzítését. Negyedrészt egy Peltier hőszivattyút (RS Components Ltd, Corby, Egyesült Király-
ság) helyeztünk a fészek alá, amivel meg tudtuk változtatni a fészek termikus állapotát. Ez az eszköz egy
távirányítható központi egységhez volt csatlakoztatva. Az áramellátást egy autóakkumulátor szolgáltat-
ta. A rendszer minden elemét (kivéve a kamerát) és a kábeleket a föld alá rejtettük, hogy minimálisra
csökkentsük a lilék zavarását.

A kísérlet minden fészeknél négy napig tartott. Minden kísérletes fészek három tojásos volt (a fészek-
aljméret módusza), és a fészekaljak 11,9 ± 1,02 naposak (átlag ± SE, 𝑛 = 20) voltak a kísérlet kezdetekor.
Az első napon a fészeknél felállítottuk a rendszert, a második nap során a természetes viselkedést rögzí-
tettük (alapadat), a harmadik és negyedik napon pedig 22:00 és 04:00 vagy 5:00 és 09:00 között hűtöttük
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(a) (b) (c)

6.1. ábra:A fészekmonitorozására és a fészekhőmérsékletmanipulálására használt rend-
szer. (a) A kamera egy széki lile fészekkel; (b) az elektronikus mérleg, az adatrögzítő és a
Tinytag hőmérséklet-rögzítő; és (c) a videórögzítő, a főegység (Peltier modul vezérlő és
áramelosztó) és az akkumulátor egy külön dobozban, körülbelül 5 méterre a fészektől.

a fészket, amivel a hímet, illetve a tojót szándékoztuk manipulálni (6.2. ábra). A hűtés sorrendjét az egyes
fészkeknél véletlenszerűen határoztuk meg. A rendszert naponta felkerestük, hogy kicseréljük az adatrög-
zítők memóriakártyáit, az akkumulátort (minden második napon), valamint hogy ellenőrizzük a rendszer
megfelelő működését. E látogatások átlagos hossza 20,1 ± 0,56 perc volt (𝑛 = 20), és az ezekből az idősza-
kokból származó adatokat kizártuk az elemzésekből. A manipulációk (vagyis a hűtés) alatt nem történt
fészeklátogatás.
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6.2. ábra: A hűtés hatása a fészek hőmérsékletére (folytonos vonal) és a környezeti ta-
lajhőmérséklet (szaggatott vonal) egy kísérletes fészeknél. Ebben a példában az első
hűtés a hímet, a második pedig a tojót célozta.

Az adatokat két fészekfigyelő rendszerrel gyűjtöttük összesen 20 fészkeknél. A kísérlet során három
fészek predáció áldozatává vált, ezért három tojó manipulációs napról hiányoznak az adatok. Három másik
fészek esetében a szülők csak később tértek vissza a fészekre a rendszer felállítása után, ezért ezeknél a
fészkeknél egy extra alapadati napot vettünk, és az első alapadati nap adatait kihagytuk az elemzésekből.

Az volt a várakozásunk, hogy szülők a hűtésnek a tojások hőmérsékletére gyakorolt hatását mérsékelni
próbálják. Hogy felmérjük a hűtésnek a fészek hőmérsékletére szülők nélkül gyakorolt hatását, öt hasz-
nálaton kívüli fészekben mértük a fészek és a környezet hőmérsékletét (a továbbiakban „tesztfészkek”,
3 fészek 2005-ben és 2 fészek 2006-ban). Ezekben az esetekben a fészekfigyelő rendszert korábban pre-
dált, elhagyott vagy kikelt lilefészkeknél állítottuk fel egy napra, és japán fürj (Coturnix japonica) három
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friss tojását hűtöttük a hím- és tojómanipulációnak megfelelő ideig (22:00–04:00, illetve 05:00–09:00).
A fürjtojás mérete és alakja hasonló a széki lile tojásához.

6.2.2. Statisztikai elemzések

Az egyes fészkeket tekintettük az elemzés egységének. A manipuláció kotlási viselkedésre gyakorolt ha-
tását a kotlási idő változásával mértük (azaz a manipuláció napja alatti kotlás százalékos aránya mínusz
az alapadati nap alatti kotlás százalékos aránya). Az alapadati és a manipulációs napokat két részre osz-
tottuk: manipulációs időszak (22:00–04:00, illetve 05:00–09:00 a hím-, illetve a tojómanipulációs napon)
és manipuláció utáni időszak (04:00–10:00, illetve 09:00–13:00 a hím-, illetve a tojómanipulációs na-
pon). A hím és a tojó válaszát a manipuláció alatt és után nem befolyásolta az év, az adatgyűjtéshez és
manipulációhoz használt fészekfigyelő rendszer (1. vagy 2. rendszer), illetve a manipuláció sorrendje (va-
rianciaanalízisek, minden 𝑝 ≥ 0,194), ezért ezeket a hatásokat nem vettük figyelembe a további elemzések
során.

A 22:00–04:00 manipulációs periódussal a hím, míg az 05:00–09:00 periódussal a tojó szülőt céloztuk
manipulálni. Azonban a manipulálni tervezett szülő nem mindig kotlott a teljes hűtési időszak alatt (lásd
alább), így az adott szülő által tapasztalt manipuláció mértéke függött attól, hogy az adott szülő mennyi
időt töltött a fészken a manipuláció alatt. Ezért a lineáris modellekben egy kovariánst (Δ𝑇 ) alkalmaztunk
arra, hogy vizsgáljuk a manipuláció hatását a nemek válaszára. Egy adott szülő esetében a Δ𝑇 -t úgy hatá-
roztuk meg, hogy a hűtés fészek hőmérsékletére (𝑇fészek − 𝑇környezet) gyakorolt hatásának abszolút értékét
megszoroztuk azzal az idővel, amikor a szülő a hűtési periódus alatt a fészket kotlotta. A hűtés hatását a
szezon adott napjára a tesztfészkek hőmérsékleti adatainak felhasználásával becsültük (lásd alább).

A szülők jelenléte befolyásolta a hűtés hatását, mivel a kísérletes fészkeknél kisebb volt a különbség
a fészek és a környezeti hőmérséklet (𝑇fészek − 𝑇környezet) között, mint a tesztfészkeknél (22:00–04:00,
kísérletes fészkek: -1,2 ± 0,27 °C (átlag ± SE); tesztfészkek: -4,2 ± 0,52 °C, kétmintás 𝑡-tesztek, 𝑡23 =
4,924, 𝑝 < 0,001; 05:00–09:00, kísérletes fészkek: -3,3 ± 0,25 °C; tesztfészkek: -5,9 ± 0,32 °C, 𝑡20 =
5,245, 𝑝 < 0,001). Ezenkívül a hűtés hatása (azaz a 𝑇fészek −𝑇környezet) a tesztfészkeknél abszolút értékben
növekvő tendenciát mutatott a költési időszak alatt (lineáris regressziók, hímmanipuláció: 𝑏 = −0,02 ±
0,021 SE, 𝑡3 = 1,157, 𝑝 = 0,331; tojómanipuláció: 𝑏 = −0,02 ± 0,007 SE, 𝑡3 = 3,552, 𝑝 = 0,038). Ezért
a nemek által tapasztalt manipuláció (Δ𝑇 ) becsléséhez a hőmérséklet-különbséget (𝑇fészek − 𝑇környezet) az
adott dátumra a fenti regressziók együtthatóit felhasználva becsültük.

A hímeket célzó manipulációk során a hím az idő 70,2 ± 5,06%-ában (átlag ± SE) volt a fészken, a
tojó a 26,2 ± 4,71%-ában, és egyik szülő sem a 3,6 ± 0,71%-ában. Vagyis a hímek több időt töltöttek a
fészken, mint a tojók, amikor a hímeket céloztuk (páros 𝑡-tesztek, 𝑡19 = 4,522, 𝑝 < 0,001). A tojókat
célzó manipulációk során pedig a tojók töltöttek több időt a fészken, mint a hímek (𝑡16 = 11,525, 𝑝 <
0,001; hímek: 9,1 ± 2,84%, tojók: 77,3 ± 3,41%, egyik szülő sem: 13,6 ± 2,10%). Így a hímeket célzó
manipulációk során a hímek több hűtést tapasztaltak, mint a tojók (Δ𝑇hím = 17,5 ± 1,34 °C × h, Δ𝑇tojó =
6,8 ± 1,28 °C × h, páros 𝑡-tesztek, 𝑡19 = 4,321, 𝑝 < 0,001), míg a tojókat célzó manipulációk során a
tojók több hűtést tapasztaltak, mint a hímek (Δ𝑇hím = 2,1 ± 0,69 °C × h, Δ𝑇tojó = 18,2 ± 0,94 °C × h,
𝑡16 = 10,694, 𝑝 < 0,001). Természetesen a kísérletet erre terveztük, de hangsúlyozzuk, hogy a „hímet”
és „tojót” célzó manipuláció statisztikai, és nem determinisztikus különbség, mivel néha a „rossz” nem
volt jelen a fészken, és tapasztalta a társát célzó manipulációt.

Lehet úgy érvelni, hogy a szülők válasza függhet az eredeti befektetésüktől. Például, ha egy szülő már
az ideje 90%-ában kotlik, akkor kevésbé valószínű, hogy a manipulációra válaszul növeli a kotlási idejét,
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mint az a szülő, aki idejének csak 10%-ában kotlik („plafonhatás”). Ezt a lehetőséget úgy vizsgáltuk,
hogy a válaszváltozót exp(𝑥/100) értékkel súlyoztuk, ha 𝑥, azaz a kotlási idő változása pozitív volt, és
exp(1−𝑥/100) értékkel, ha 𝑥 negatív volt. A súlyok alkalmazása azonban nem változtat a konklúzióinkon,
ezért ezeket az eredményeket nem közöljük.

Vektorok segítségével elemeztük a szülőknek a párjuk viselkedésére adott válaszait. Az alapidőszak
adatát vettük az origónak, és a koordináták a hím és tojó kotlásának változását mutatták az alapidőszakhoz
képest. Így egy vektor jelölte a hím és a tojó kotlási szintjének együttes változását egy adott párban. Az
egyik pár esetében a kotlás nem változott a hímmanipulációs periódus alatt az alapidőszakhoz képest (azaz
a vektor hossza nulla volt), ezért ezt a fészket nem vettük figyelembe a hímmanipulációs periódusban.

A vektorok eloszlásának vizsgálatához a paraméterteret két háromszögre osztottuk a hímváltozás =
tojóváltozás (+1-es meredekség) vonal (a továbbiakban izoklin) mentén. A 0° és 45° közötti vektorok az
izoklin mindkét oldalán azt jelentik, hogy mindkét szülő növelte a kotlást („egyezés”, lásd a 6.3. ábrát), a
45° és 135° közötti vektorok azt jelentik, hogy az egyik szülő növelte, míg a másik csökkentette („kom-
penzáció” a tojó, illetve a hím által; bal felső, illetve jobb alsó négyzetek), míg a 135° és 180° közötti
vektorok azt jelentik, hogy mindkét szülő csökkentette a kotlást („negatív egyezés”).

A viselkedési válaszokat a vektortérben háromféleképpen vizsgáltuk. Először a vektorok izoklintól
vett abszolút eltérését használtuk, és kiszámítottuk az átlagos eltérést és 95%-os konfidenciaintervallu-
mot (KI). Másodszor figyelembe vettük a vektorok hosszát is, és kiszámítottuk az átlagos vektort és a
95%-os konfidenciaterületet a megváltozott kotlási szinthez külön-külön a két háromszögre. Végül a pá-
rok válaszainak a hím- és tojómanipulációk alatti összehasonlításához a vektorok izoklintól vett abszolút
eltérését használtuk. Az értékeket átlag ± SE formában adjuk meg, ha másképp nem jelezzük.

6.3. Eredmények

6.3.1. A manipuláció hatása a kotlási viselkedésre

A tojások hűtése befolyásolta a szülők viselkedését: a teljes kotlási idő magasabb volt a hímmanipuláció
során, mint az alapidőszakban, és a teljes kotlás nőtt a szülők által tapasztalt hűtéssel (6.1. táblázat). A
hímek, de nem a tojók, kotlási ideje nőtt a tapasztalt manipulációval (regresszió a Δ𝑇 -re). A manipu-
láció után a hímek kotlása nem szignifikáns csökkenő tendenciát mutatott, míg a tojók kotlása nőtt az
alapadati naphoz képest (6.1. táblázat). A hímmanipulációhoz hasonlóan a teljes kotlás magasabb volt a
tojómanipuláció során, mint az alapidőszak alatt (6.1. táblázat). Továbbá a tojók, de nem a hímek kotlása
magasabb volt a manipuláció alatt, mint az alapidőszak alatt (6.1. táblázat). A tojómanipuláció után a tel-
jes kotlás szignifikánsan magasabb volt azokban a fészkekben, amelyeknél a szülők a manipuláció alatt
több hűtést tapasztaltak (regresszió a Δ𝑇 -re), azonban semmilyen más kapcsolat nem volt szignifikáns a
tojómanipuláció után (6.1. táblázat).

Bár ezek az eredmények azt mutatják, hogy a manipuláció hatással volt a szülők viselkedésére, de nem
tudják megmagyarázni, hogyan reagált a szülő a párja megváltozott befektetésére, mivel itt a hímeket és
a tojókat egymástól függetlenül teszteltük. Továbbá a Δ𝑇 meredeksége sem hasonlítható össze a nemek
között, mivel a magyarázó változó tartománya (vagyis a kapott manipuláció mennyisége) eltérő volt a
hímek és a tojók között (lásd a 6.2. szakaszt a nemek által tapasztalt átlagos Δ𝑇 -ről).
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6.1. táblázat: A kotlási idő változása (%, manipuláció - alapidőszak) a széki lile szülők-
nél és a tapasztalt manipuláció (Δ𝑇 , °C × h) hatása a kotlási idő változására a lineáris
regresszió meredekségében kifejezve.

Változás a kotlásban Δ𝑇nem meredeksége

Hímmanipuláció
Manipuláció alatt (22:00–04:00)

Hím 3,3 ± 4,80, p = 0,498 1,9 ± 0,71, p = 0,014
Tojó 1,9 ± 4,36, p = 0,671 1,3 ± 0,74, p = 0,104
Teljes 5,2 ± 1,79, p = 0,009 1,1 ± 0,43, p = 0,026

Manipuláció után (04:00–10:00)
Hím -5,1 ± 2,66, p = 0,070 0,5 ± 0,46, p = 0,317
Tojó 11,4 ± 4,09, p = 0,011 -1,1 ± 0,70, p = 0,126
Teljes 6,3 ± 3,67, p = 0,100 0,4 ± 1,02, p = 0,731

Tojómanipuláció
Manipuláció alatt (05:00–09:00)

Hím -4,0 ± 2,49, p = 0,131 -0,3 ± 0,93, p = 0,723
Tojó 19,3 ± 6,42, p = 0,008 2,6 ± 1,62, p = 0,122
Teljes 15,4 ± 5,74, p = 0,017 3,5 ± 1,94, p = 0,093

Manipuláció után (09:00–13:00)
Hím 0,6 ± 3,42, p = 0,859 -0,8 ± 1,26, p = 0,514
Tojó -1,7 ± 3,06, p = 0,584 -0,4 ± 0,83, p = 0,613
Teljes -1,1 ± 1,50, p = 0,475 1,1 ± 0,48, p = 0,037

A Δ𝑇nem a hím, a tojó, illetve mindkét nem által tapasztalt manipulációt
jelöli. Átlag ± SE és egymintás 𝑡-tesztek valószínűségei a kotlás változá-
sára (szabadsági fok [df] = 19 ill. df = 16 a hím- ill. a tojómanipuláció
esetén) és a lineáris regresszió meredekségére (df = 18 ill. df = 15 a hím-
ill. a tojómanipuláció esetén). A statisztikailag szignifikáns értékek félkö-
vérrel vannak szedve.

6.3.2. Válasz a pár viselkedésére

A manipulációra adott leggyakoribb válasz a pár másik tagja általi kompenzáció és nem az egyezés volt.
Egyrészt a hímmanipulációk során az izoklintól számított vektorok átlagos szöge és 95%-os KI-uk a kom-
penzációs területre esett (átlag: 68,3°, 95% KI: 57,0°–79,6°, 𝑛 = 19). Hasonlóképpen az átlagvektorok
és azok konfidenciaterületei vagy a kompenzációs területekre (bal felső háromszög) vagy majdnem csak
arra korlátozódtak (jobb alsó háromszög, 6.3. ábra). Nem várt módon, a 19 fészek közül 9-ben a tojó nö-
velte a kotlási idejét (és a hím kompenzációs csökkenést mutatott), amikor a hímet célozta a manipuláció.
Megvizsgáltuk, hogy ennek mi lehetett az oka, és kiderült, hogy ennél a 9 fészeknél a tojók szignifikán-
san nagyobb hűtést tapasztaltak (Δ𝑇prop = Δ𝑇tojó × (Δ𝑇male + Δ𝑇tojó)−1 = 0,41 ± 0,060), mint a többi 10
fészek esetében (Δ𝑇prop = 0,18 ± 0,063, kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡17 = 2,579, 𝑝 = 0,019).

Másrészt a tojómanipulációk hatása konzisztens volt a hímmanipulációkkal (átlagos szög: 70,2°, 95%
KI: 56,8°–83,7°, 𝑛 = 17), és az átlagvektorok és azok konfidenciaterületei nagyrészt a kompenzációs
területeken belül voltak (6.3. ábra).

Harmadrészt a manipulációk után a szülők egymásra adott válaszai hasonlóak voltak a manipulációk
alatt tapasztaltakhoz, mivel a vektorok átlagos szöge a kompenzációs területeken belül volt (hímmani-
puláció után, átlag: 85,7°, 95% KI: 64,9°–106,5 °, 𝑛 = 20; tojómanipuláció után, átlag: 90,4°, 95% KI:
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6.3. ábra: Széki lile szülők válaszai a manipuláció alatt (bal oldali panelek) és a mani-
puláció után (jobb oldali panelek). A vastag vektorok a bal felső és jobb alsó, az izoklin
(szaggatott vonal) által elválasztott háromszögekben lévő vektorok átlagát jelentik, a
sávozott négyszögek pedig az átlagvektorok 95%-os konfidenciaterületei. A fészkek szá-
ma (𝑛) a két háromszögre van megadva (lásd a 6.2. szakaszt).

76,9°–103,9°, 𝑛 = 17). Továbbá mind az átlagvektorok, mind a konfidenciaterületeik nagyrészt a kom-
penzációs területekre korlátozódtak (6.3. ábra).

Nem valószínű, hogy a kompenzációs válaszok annak lennének betudhatók, hogy a teljes kotlásnak
van egy felső korlátja, mivel a két szülő által a fészken töltött idő százalékos aránya szignifikánsan kü-
lönbözött a 100%-tól mind a manipuláció alatt, mind a manipuláció után mindkét manipulációs napon
(hímmanipuláció alatt: 96,4 ± 0,71%, egymintás 𝑡-tesztek, 𝑡19 = 5,052, 𝑝 < 0,001; hímmanipuláció után:
85,5 ± 1,68%, 𝑡19 = 8,626, 𝑝 < 0,001; tojómanipuláció alatt: 86,4 ± 2,10%, 𝑡16 = 6,471, 𝑝 < 0,001;
tojómanipuláció után: 94,0 ± 1,99%, 𝑡16 = 3,039, 𝑝 = 0,008, lásd még a 6.2. szakaszt a plafonhatás
elemzésről).
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6.3.3. A válaszok konzisztenciája

Végül a szülők válaszai igen konzisztensek voltak a hím- és tojómanipulációk között (6.4. ábra): a ma-
nipulációk alatt 𝑛 = 13 pár a 16-ból a kompenzációs területen vagy annak határán volt (azaz a teljes
paramétertér 25%-án belül; binomiális tesztek 0,25 feltételezett siker valószínűséggel, 𝑝 < 0,001) és a
manipulációk után 𝑛 = 11 pár a 17-ből a kompenzációs területen volt (𝑝 = 0,001).
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6.4. ábra: Szülők válaszának összefoglalása. A szögek az izoklintól való abszolút elté-
résként vannak megadva (lásd a 6.2. szakaszt). A pár viselkedése a manipuláció alatt
(fekete körök) és a manipuláció után (fehér körök) össze van kötve.

6.4. Diszkusszió

A kísérletünk három fontos eredményt adott. Először is, a széki lile szülők valós időben reagáltak partne-
rük kotlási szintjének megváltozására. Ez az eredmény összhangban van a szülői szerepekről való egyez-
kedéssel (sensu McNamara és mtsai., 1999). Így a szülői munkaterhelés kotlás alatti manipulációjára vo-
natkozó eredményeink összhangban vannak a madarak fiókanevelése során végzett, a szülők befektetését
manipuláló legtöbb kísérletes eredménnyel, mivel a legtöbb vizsgálat ugyancsak valós idejű válaszokat
talált a pár szülői befektetésének változására (pl. Markman és mtsai., 1995; Sanz és mtsai., 2000; Wright
és Cuthill, 1989), míg csak kevés támogatta a zárt ajánlatot (Schwagmeyer és mtsai., 2002 és az abban
található hivatkozások).

Másodszor, megmutattuk, hogy kompenzáció és nem egyezés volt a széki lile szülők válasza a tojások
hűtésére (vagy a partnerük hűtésre adott válaszára). Vagyis eredményeink összhangban vannak az elméleti
modellekkel, amelyek kompenzációt prediktálnak a szülők között (Johnstone és Hinde, 2006; McNamara
és mtsai., 1999). A szülői befektetések korábbi kísérletes manipulációitól eltérően a mi manipulációnk
a célzott szülő hozzájárulásának növelésére irányult (vö. a szülő hátráltatása vagy eltávolítása), és ezt

40



6. Szülők közötti egyezkedés az utódgondozásról: reverzibilis kompenzáció a kotlás során

sikerült is elérnünk, mivel a teljes kotlás mindkét manipuláció alatt megnőtt az alapadati naphoz képest.
Amikor az egyik szülő a tojások hűtésére válaszul növelte a kotlási idejét, a partnere válasza általában
nem az volt, hogy saját befektetését változatlanul tartotta, vagy a párjához hasonlóan növelte, hanem
csökkentette azt. Ez utóbbi eredmény azt sugallja, hogy a szülők között konfliktus van a szülői befektetés
mértékét illetően, és mindkét szülő megpróbálja elkerülni az utódgondozás költségeit, és a munkát a
partnerére hárítani (Houston és mtsai., 2005).

Harmadszor, a szülők válaszai konzisztensek voltak a manipulációs periódusok alatt és a manipulációs
periódusok után, mivel a legtöbb pár kompenzációt mutatott mind a négy periódus alatt. Ez a konziszten-
cia megerősíti azt a feltételezést, hogy a szülői befektetések aktuális változásai egy egyezkedési folyamat
eredményei.

Tudomásunk szerint Hinde (2006) vizsgálata az egyetlen olyan korábbi, a szülői befektetést manipu-
láló kísérletes vizsgálat, amely a mi vizsgálatunkhoz hasonlóan a célzott szülő hozzájárulásának növe-
lésére irányult. Hinde (2006) a fiókák táplálékkérő hangjának lejátszásával módosította az etetési rátát
a széncinegéknél, és a szülők közötti kompenzáció helyett egyezést mutatott ki. Ezeknek az ellentétes
eredményeknek az oka a szülők számára rendelkezésére álló információk különbözőségében lehet, mivel
a szülők információi az utódok szükségletéről vagy értékéről alapvetően befolyásolhatják, hogy kom-
penzáció vagy egyezés az egyezkedési folyamat eredménye (Johnstone és Hinde, 2006). Eredményeink
összhangban vannak Johnstone és Hinde (2006) predikcióival, mivel kompenzáció akkor várható, ha a
szülők megbízható és szimmetrikus információval rendelkeznek az utódok szükségleteiről, ami a széki
lile esetében az optimális és a tényleges tojáshőmérséklet közötti különbség lehet. Ezzel szemben Hinde
(2006) vizsgálatában a széncinege szülők a pár megnövekedett munkarátáját használhatták a megnöveke-
dett utódszükséglet vagy utódminőség jeleként és egyezéssel válaszoltak, ahogy azt Johnstone és Hinde
(2006) prediktálja, ha a szülők csak részleges információval rendelkeznek az utódok szükségletéről vagy
minőségéről.

Összefoglalva, kimutattuk, hogy a szülők gyorsan és konzisztensen reagálnak párjuk megváltozott
befektetésére a kotlás során. Azt is kimutattuk, hogy negatív kapcsolat van a hímek és a tojók szülői
befektetése között (kompenzáció). Azonban nem ismerjük ennek a kompenzációs válasznak a határait.
Azaz nem tudjuk, hogy a párok milyen messzire mozdíthatók el az egyezkedési folyamat során kialakult
befektetéseiktől, ahol már nem kompenzálnak, hanem például elhagyják a fészket. A kompenzációs válasz
stabilitásának megismeréséhez ugyanazon egyedek ismételt manipulációjára lenne szükség különböző
szintű manipulációkkal (például változó mennyiségű hűtéssel).
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7. fejezet

A környezeti és nem a genetikai különbségek befolyásolják az
utódgondozás változatosságát tíz lilepopulációban*

7.1. Bevezetés

Az egyik alapvető evolúciós mintázat, hogy a közel rokon populációk és fajok jobban hasonlítanak egy-
másra, mint a távoliak, amit általában a közös evolúciós történetüknek tulajdonítunk. Ez a mintázat a mor-
fológiára, a viselkedésre és az életmenetre is igaz, amit ezen jellegek szignifikáns filogenetikai szignálja
mutat (Blomberg és mtsai., 2003; Freckleton és Jetz, 2009). És ez a mintázat az utódgondozó viselkedésre
is fennáll (Székely és mtsai., 2013), bár a viselkedési jellegek általában alacsonyabb filogenetikai szignált
mutatnak, mint a morfológiai, az életmenet vagy az élettani jellegek.

A fajok általában több, részben vagy teljesen elszigetelt populációra különülnek el. Ezek a populáci-
ók genetikai sodródásnak és/vagy eltérő szelekciónak lehetnek kitéve. Az izoláció mértéke a genetikai
keveredés tekintetében várhatóan megmagyarázza a fajok és populációk közötti szociális viselkedésbeli
különbségek egy részét (Price, 2008), ahogy az a különféle viselkedési jellegek jelentős genetikai összete-
vőjéből következik (Bleakley és mtsai., 2010; Charmantier és mtsai., 2007; MacColl és Hatchwell, 2003;
Mousseau és Roff, 1987; Walling és mtsai., 2008). Itt egy szociális viselkedést, az utódgondozást vizsgál-
juk, és számszerűsítjük, hogy a különböző populációk közötti genetikai és térbeli távolság magyarázhatja-
e a populációk között megfigyelt viselkedésbeli különbségeket. A populációk közötti térbeli távolságok
kiszámításával vizsgáljuk, hogy a viselkedésben megfigyelt különbségeket prediktálja-e a távolság általi
izoláció modell, ami nagyobb fenotípusos hasonlóságot prediktál a térben közel elhelyezkedő populációk
között és magasabb genetikai keveredés esetén (Freckleton és Jetz, 2009).

A tojások kétszülős gondozását vizsgáljuk két, egymással közel rokon lilefajnál, a széki lilénél és az
amerikai széki lilénél. Tíz földrajzilag elkülönülő költőpopuláció használatával teszteljük, hogy a tojások
kétszülős gondozása különbözik-e populációk között. Majd vizsgáljuk, hogy a helyi környezet és/vagy a
populációk közötti genetikai és térbeli távolság prediktálja-e a szülők viselkedését.

Bár a szülői viselkedést számos különböző nézőpontból vizsgálták már (pl. Ghalambor és Martin,
2001; Jennions és Kokko, 2010; Westneat és mtsai., 2011), és elméleti és empirikus vizsgálatok soroza-
ta tárta fel, hogy az életmenet jellemzők és az ökológia tényezők hogyan befolyásolják az utódgondozó
viselkedést (áttekintés: Clutton-Brock, 1991; Smiseth és mtsai., 2012; Trillmich, 2010), az itt bemutatott
munka három okból is újszerű volt. Egyrészt szocio-filogeográfiai megközelítést alkalmaztunk (Moore
és mtsai., 2010), és földrajzilag távoli költőpopulációk között hasonlítottuk össze az utódgondozó visel-
kedést. Adataink széles földrajzi tartományt fedtek le (földrajzi szélesség: é. sz. 15° – é. sz. 53°, földrajzi

∗Az alábbi publikáció alapján: Vincze, O., Székely, T., Küpper, C., AlRashidi, M., Amat, J.A., Argüelles-Tico, A., Burgas,
D., Burke, T., Cavitt, J., Figuerola, J., Shobrak, M., Montalvo, T., Kosztolányi, A., 2013. Local environment but not genetic
differentiation influences biparental care in ten plover populations. PLoS ONE, 8, e60998. https://doi.org/10.1371/journal.
pone.0060998
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hosszúság: ny. h. 112° – k. h. 54°), ezzel lehetővé téve, hogy teszteljük a szülők válaszát a környeze-
ti feltételek széles tartományára. Másrészt korábban ugyan már vizsgálták a kotlási viselkedés földrajzi
szélesség mentén való változatosságát (pl. Martin és mtsai., 2007), de mi itt mindkét szülő viselkedésé-
re összpontosítottunk, míg a korábbi munkák főként egy nemet vizsgáltak. Munkánk ezért egy alapvető
evolúciós kérdéshez kapcsolódik: konfliktus és kooperáció ökológiai kontextusban. Harmadrészt mind a
környezeti, mind a genetikai különbségek hatását teszteltük a kétszülős utódgondozásra. Bár az öröklés és
a környezet („nature and nurture”) hatásai a szociális viselkedésre igen ellentmondásosak (Sokolowski és
Levine, 2010), nem volt tudomásunk olyan korábbi tanulmányról, amely mindkét kérdést vizsgálta volna
vadon élő populációkban az utódgondozást használva modellparadigmaként.

7.2. Módszerek

7.2.1. Utódgondozó viselkedés

Tíz populációban rögzítettük a kotlási viselkedést transzponder chipekkel (4 populáció), fészekkamerával
(3 populáció) vagy közvetlen megfigyeléssel (5 populáció, 7.1. táblázat; két populációban két módszert
is alkalmaztunk). A részletes módszertan az egyes tanulmányokban található (lásd a hivatkozásokat a 7.1.
táblázatban). Röviden összefoglalva, a viselkedési megfigyeléseket a nappali órákban végeztük leshelyről
olyan távolságból, hogy ne zavarjuk a kotló madarat, vagy fészekkamerát, illetve transzponderrendszert
telepítettünk a fészkekhez, amelyek 24 órán keresztül rögzítették a viselkedést. Az automata rendszerek hi-
baaránya alacsony, körülbelül 0,2% volt (Kosztolányi és Székely, 2002b). A kotlást úgy definiáljuk, mint
a tojások hőmérsékletének az embrionális fejlődéshez szükséges optimális hőmérsékleti tartományon be-
lül tartását, amely magában foglalja mind a kontakt kotlást (azaz amikor a kotlófolt hozzáér a tojásokhoz),
mind a tojások árnyékolását, amely meleg környezetben fordul elő (Amat és Masero, 2004a). 2904 órányi
kotlási adat állt rendelkezésünkre 285 fészekről (7.1. ábra). A kotlási viselkedés számszerűsítésére két
változót használtunk: a teljes kotlás % (az idő százaléka, amikor a tojásokat a hím vagy a tojó kotlotta)
és a tojórészesedés % (a tojó százalékos részesedése a teljes kotlás %-ból) minden egyes időszakra (lásd
lent).

A kotlási viselkedés időbeli mintázatának vizsgálatához a napot tizenkét kétórás időszakra osztottuk a
korábbi kotlási elemzéseket követve (4. és 5. fejezetek), és minden időszakra külön-külön kiszámítottuk
a teljes kotlás %-ot és a tojórészesedés %-ot. Csak azokat a megfigyeléseket vettük be az elemzésekbe,
amelyek egy adott kétórás időszakon belül legalább 30 percig tartottak. Ha egy adott fészekre több rekord
is rendelkezésre állt ugyanabban az időszakban különböző napokról, akkor ezek átlagát vettük, és kiszá-
mítottuk a megfelelő magyarázó változó értékeinek átlagát, azaz az átlagos környezeti hőmérsékletet, és
a fészekalj átlagos korát (lásd lent).

7.2.2. Környezeti és életmenet adatok

A környezeti hőmérsékletről az egyes kétórás időszakokra külön-külön álltak rendelkezésünkre adatok
minden populációra az Oldeoog-sziget (Németország) kivételével. Ez utóbbi populációban minden meg-
figyelést egyetlen napon végeztek, és erre a napra csak az átlaghőmérséklet volt ismert (Rittinghaus, 1961).
A környezeti hőmérsékletet a talajszinten mértük, kivéve a Llobregat-deltát (Spanyolország), ahol a talaj
feletti hőmérsékletet rögzítettük. Mivel a szigeten élő populációk életmenete és viselkedése eltérhet a szá-
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7.1. táblázat: Faj, elhelyezkedés, ország, költőhely (sziget, [sz.] vagy szárazföld [szf.]), föld-
rajzi koordináták és a viselkedésrögzítés módszere a tíz lile populációra, amelyekből
kotlási adatokat gyűjtöttünk.

Faj Hely Ország Költőhely Koordináták Adatgyűjtési
módszer

Referencia

széki lile Oldeoog-sziget Németország sz. é. sz. 53°45’
k. h. 08°00’

megfigyelés Rittinghaus (1961)

széki lile Alföld Magyarország szf. é. sz. 46°40’
k. h. 19°10’

megfigyelés T. Székely,
nem publikált adatok

széki lile Llobregat-delta Spanyolország szf. é. sz. 41°18’
k. h. 02°08’

transzponder J. Figuerola, D. Burgas,
T. Montalvo, nem publikált adatok

széki lile Fuente de Piedra Spanyolország szf. é. sz. 37°06’
ny. h. 04°45’

megfigyelés Amat és Masero (2004a)

széki lile Tuzla Törökország szf. é. sz. 36°42’
k. h. 35°03’

megfigyelés és
transzponder

Kosztolányi és Székely (2002b)

széki lile Al Wathba Egyesült Arab
Emírségek

szf. é. sz. 24°16’
k. h. 54°36’

kamera 4. fejezet

széki lile Farasan-szigetek Szaúd-Arábia sz. é. sz. 16°48’
k. h. 41°53’

transzponder és
kamera

5. fejezet

széki lile Maio Zöld-foki
Köztársaság

sz. é. sz. 15°09’
ny. h. 23°13’

kamera T. Székely, A. Argüelles-Tico,
nem publikált adatok

amerikai
széki lile

Nagy-sóstó Amarikai
Egyesült Államok

szf. é. sz. 41°03’
ny. h. 112°06’

megfigyelés J. Cavitt,
nem publikált adatok

amerikai
széki lile

Ceuta Mexikó szf. é. sz. 23°52’
ny. h. 106°55’

transzponder C. Küpper,
nem publikált adatok

razföldi populációkétól (Covas, 2012), ezért vizsgáltuk a költőhely (sziget vagy szárazföld) hatását is a
kotlási viselkedésre.

Az életmenet kotlási viselkedésre gyakorolt hatásának tesztelésére a tojásrakás dátumát és a fészekalj
korát használtuk. A tojásrakás dátumát minden populációra külön-külön standardizáltuk, hogy az átlag
nulla, a szórás pedig egy legyen. A fészekalj korát a tojásrakás dátuma és a viselkedési megfigyelés dá-
tuma között eltelt napok számaként számítottuk. Mivel a szülők viselkedése eltérő lehet a korai kotlás
során és/vagy a kelés közeli időszakban, csak a legalább három és legfeljebb 20 napos fészekaljak kotlási
rekordjait használtuk.

7.2.3. Genetikai differenciálódás

A széki lile és az amerikai széki lile populációk génáramlást mutatnak nagy, akár 10 000 km-es földrajzi
távolságon át is (Funk és mtsai., 2007; Küpper és mtsai., 2012). A két fajt fenotípusosan nehéz megkü-
lönböztetni, és sokáig ugyanannak a fajnak tekintették őket, amíg jelentős genetikai különbségeket nem
mutattunk ki mikroszatelliták segítségével (Küpper és mtsai., 2009). A vizsgálatunkban szereplő populá-
ciók közötti közeli rokonság miatt a mikroszatelliták alkalmas markerek a reproduktív izoláció becslésére.
A területek közötti genetikai differenciálódás számszerűsítésére 25, feltehetően nem rokon egyedtől vet-
tük vérmintát hét populációból: Al Wathba, Ceuta, Farasan-sziget, Fuente de Piedra, Maio, Nagy-sóstó
és Tuzla. Minden mintát 21 polimorf autoszomális mikroszatellitával genotipizáltunk Küpper és mtsai.
(2009) protokollja szerint. Tizenkét mikroszatellita markernek ismert volt az elhelyezkedése a rendelke-
zésre álló madárgenom térképeken, és ezek mindegyike nem kódoló régióban volt található (Küpper és
mtsai., 2008), ezért feltételezzük, hogy ezek a markerek nagyrészt neutrálisak. A genetikai differenci-
álódás mértékeként páronkénti 𝐹ST (fixation index) értékeket számítottunk a populációpárok között az
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ARLEQUIN program 3.1 verziójával (Excoffier és mtsai., 2005). A genetikai differenciálódást egy 427
bázispáros mtDNS szekvencia felhasználásával is kiszámítottuk (Küpper és mtsai., 2012). Az mtDNS
használatával becsült genetikai differenciálódás teljesen konzisztens eredményeket adott a mikroszatell-
ita elemzésekkel (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

7.2.4. Statisztikai elemzések

A kotlási viselkedés konzisztens lehet egy adott fészek, populáció vagy faj esetében, ezért kevert modell
megközelítést alkalmaztunk (lme4 csomag), amely random faktorként tartalmazta a fészket, a populációt
és a fajt is. Mind a teljes kotlás %-ot, mind a tojórészesedés %-ot aránnyá alakítva arkuszszinusz négyzet-
gyök transzformáltuk és normális hibaeloszlású kevert modellekben vizsgáltuk. Az időszak fix faktorként
szerepelt a modellben 12 szinttel, ahol minden szint egy kétórás időszakot jelölt. A környezeti változókat
(környezeti hőmérséklet, költőhely: sziget vagy szárazföld) és az életmenet változókat (tojásrakás dátuma,
fészekalj kora) két modellcsoportban teszteltünk a hiányzó megfigyelések miatti adatvesztés minimalizá-
lása érdekében. A modellek első csoportjában (környezeti változók) az időszak, a környezeti hőmérséklet,
a költőhely szerepelt fix változóként, továbbá az időszak × hőmérséklet interakció. A modellek második
csoportjában (életmenet változók) az időszak, a tojásrakás dátuma és a fészekalj kora szerepelt. Az idő-
szak × hőmérséklet interakció volt az egyetlen szignifikáns másodrendű interakció (valószínűségi arány
teszt alapján), így az összes többi interakciót kizártuk a modellekből, és nem mutatjuk be az eredmények-
ben. A környezeti hőmérséklet másodfokú ortogonális polinomként szerepelt a modellekben. A teljes
kotlás elemzésével való konzisztencia érdekében megtartottuk a négyzetes tagot a tojórészesedés model-
lekben is, bár ez utóbbi modellekben a négyzetes tag nem volt statisztikailag szignifikáns.

Annak tesztelésére, hogy a hőmérsékletnek a kotlási viselkedésre gyakorolt hatása populációnként
eltérő-e, a hőmérséklet hatását minden populációra külön-külön becsültük random tengelymetszet és
meredekség tagot tartalmazó modellel. A random tengelymetszet modellektől eltérően a random ten-
gelymetszet és meredekség modellek esetében nemcsak a tengelymetszet, hanem a prediktált meredek-
ség is változhat a random tag szintjei között. Mivel egy populációban nem álltak rendelkezésre minden
időszakra hőmérsékleti adatok, a környezeti változók hatását kilenc populációban teszteltük. Az egyes
magyarázó változók szignifikanciájának vizsgálatához valószínűségi arány teszt (LRT) alapú modell-
összehasonlításokat végeztünk.

Az életmenet és a környezeti változók hatását a nappali és az éjszakai kotlásra külön-külön is vizsgál-
tuk a fenti modellfelépítéseket használva. A nappali időszak a 06:00 és 18:00 óra (nyári időszámítással
korrigált helyi idő) közötti időszakokat foglalta magában, míg az éjszakai a 18:00 és 06:00 óra közötti
időszakokat.

A genetikai differenciálódás kotlási viselkedésre gyakorolt hatásának tesztelésére három megközelí-
tést alkalmaztunk. Egyrészt a fajokat random faktorként hozzáadtuk a környezeti és életmenet változók
modellekhez és valószínűségi arány teszttel vizsgáltuk a hatást. Másrészt populációpárok között kiszámí-
tottuk az átlagos kotlási különbségeket az egyes időszakokra, és ezek átlagát vettük. Mivel a különbség
előjele (A populáció mínusz B populáció, vagy fordítva) tetszőleges, az abszolút különbségeket használ-
tuk. Kétoldalú Mantel-teszttel elemeztük a genetikai differenciálódás (páronkénti 𝐹ST-vel mérve) és a
teljes kotlás %, valamint a tojórészesedés % átlagos viselkedési különbségek közötti összefüggést a po-
pulációpárok között. Az 𝐹ST értékeket feltételezhetően neutrális genetikai markerekből számítottuk (lásd
fent), így ezzel a módszerrel a genetikai differenciálódást okozó sztochasztikus folyamatokat vizsgáltuk.
Harmadrészt kiszámítottuk a populációk közötti földrajzi távolságokat, hogy teszteljük a távolság általi
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izoláció modellt. Mantel-teszttel vizsgáltuk a földrajzi távolságok korrelációját a populációpárok közötti
teljes kotlás %, valamint tojórészesedés % átlagos viselkedési különbségekkel. Mivel a kotlási viselkedést
befolyásolta a környezeti hőmérséklet (lásd a 7.3. szakaszt), kiszámítottuk a hőmérséklet-korrigált rezidu-
ális kotlási viselkedést, és teszteltük a genetikai differenciálódás és a hőmérséklet-korrigált kotlás közötti
összefüggést. A km-ben kifejezett földrajzi távolságmátrixot a Geographic Distance Matrix Generator
1.2.3 verziójával számítottuk ki (Ersts, 2011).
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7.1. ábra: Teljes kotlás (átlag %, sötétszürke oszlopok) és a tojók kotlási részesedése (át-
lag %, fehér oszlopok) tíz lilepopulációban a nap 12 időszakában. Az egyes időszakokhoz
tartozó fészkek száma az oszlopok felett látható.

7.3. Eredmények

7.3.1. Kotlási viselkedés különböző populációkban

A kotlási viselkedés (mind a teljes kotlás %, mind a tojórészesedés %) szignifikánsan különbözött a li-
lepopulációk között (7.1. ábra), amint azt a random tengelymetszet vagy a random tengelymetszet és
meredekség tagok szignifikáns hatása mutatja az egész napra vonatkozó kevert modellekben, amelyek
tartalmazták az időszakot, a környezeti hőmérsékletet és a költőhelyet (7.2. táblázat), vagy az időszakot, a
fészekalj korát és a tojásrakás dátumát (7.3. táblázat). A populációk közötti különbségek a nap folyamán
végig fennálltak, mivel ezek mind a nappali, mind az éjszakai teljes kotlás % és tojórészesedés % esetében
szignifikánsak (vagy marginálisan szignifikánsak) voltak (7.2. és 7.3. táblázatok).
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7.2. táblázat: A környezeti változók hatása a teljes kotlásra (%) és a tojórészesedésre (%).

Teljes nap Nappal Éjszaka

(𝑛fészek = 285; nrekord = 1615) (𝑛fészek = 280; nrekord = 968) (𝑛fészek = 150; nrekord = 647)

Modell 𝜒2 (df) p 𝜒2 (df) p 𝜒2 (df) p

Teljes kotlás
Populáció (random tengelymetszet
és meredekség)

69,77 (6) <0,0001 59,44 (6) <0,0001 9,72 (6) 0,1371

Populáció (random tengelymetszet) 14,88 (1) 0,0001 15,05 (1) 0,0001 6,67 (1) 0,0098
Időszak 291,39 (33) <0,0001 122,45 (15) <0,0001 12,24 (15) 0,6610
Hőmérséklet 375,37 (29) <0,0001 188,36 (17) <0,0001 84,79 (17) <0,0001
Hőmérséklet meredekség
különbség a populációk között)

54,89 (5) <0,0001 44,39 (5) <0,0001 3,05 (5) 0,6923

Időszak × hőmérséklet 194,17 (22) <0,0001 78,79 (10) <0,0001 4,52 (10) 0,9208
Hőmérséklet négyzetes hatás 91,49 (15) <0,0001 22,29 (9) 0,0080 14,58 (9) 0,1031
Költőhely 0,32 (1) 0,5688 0,22 (1) 0,6395 0,16 (1) 0,6906
Tojórészesedés
Populáció (random tengelymetszet
és meredekség)

23,5 (6) 0,0006 15,84 (6) 0,0147 11,51 (6) 0,0739

Populáció (random tengelymetszet) 6,68 (1) 0,0098 4,03 (1) 0,0446 0,00 (1) 1,0000
Időszak 724,30 (33) <0,0001 41,09 (15) 0,0003 227,01 (15) <0,0001
Hőmérséklet 143,41 (29) <0,0001 51,45 (17) <0,0001 33,01 (17) 0,0113
Hőmérséklet meredekség
különbség a populációk között)

16,82 (5) 0,0049 11,81 (5) 0,0376 11,51 (5) 0,0422

Időszak × hőmérséklet 55,72 (22) <0,0001 9,89 (10) 0,4499 15,60 (10) 0,1118
Hőmérséklet négyzetes hatás 18,11 (15) 0,2570 9,84 (9) 0,3638 17,32 (9) 0,0440
Költőhely 1,37 (1) 0,2424 1,34 (1) 0,2463 8,43 (1) 0,0037

A teljes napi (0–24 óra), a nappali (6–18 óra) és az éjszakai (18–6 óra) adatok külön elemezve.

A teljes modellek fix tagként tartalmazták az időszakot, a környezeti hőmérsékletet, a költőhelyet (szárazföld, sziget) és az idő-
szak × hőmérséklet interakciót. A hőmérséklet hatását minden populációra külön becsültük egy random meredekség taggal. A
fészekazonosító random tengelymetszetként szerepelt amodellekben, hogy kontrolláljunk a pszeudoreplikációra. A hőmérséklet
másodfokú ortogonális polinom volt. Az egyes prediktorok szignifikanciáját úgy vizsgáltuk, hogy a változót eltávolítottuk a tel-
jes modellből, és a két modell illeszkedését valószínűségi arány teszttel hasonlítottuk össze. A populációs hatást kétféleképpen
teszteltük: (1) a random tengelymetszet és meredekség tag eltávolításával a modellből, (2) úgy, hogy a random tengelymetszet és
meredekség tagot egy random tengelymetszet tagra cseréltük a teljes modellben, és ezt a tagot távolítottuk el. A hőmérsékletet
úgy teszteltük, hogy eltávolítottuk a hőmérsékletet, az időszak × hőmérséklet interakciót és a hőmérséklet random meredek-
ség tagot a modellből. A hőmérséklet populációk közötti meredekség különbségét úgy teszteltük, hogy eltávolítottuk a random
meredekség tagot, és csak a random tengelymetszet tagot tartottuk meg a modellben. A hőmérséklet négyzetes hatását úgy
teszteltük, hogy a másodfokú ortogonális polinom tagot lineáris taggal helyettesítettük.

7.3.2. A környezeti hatások

A környezeti hőmérséklet igen jelentős hatással volt mind a teljes kotlásra, mind a tojók részesedésére (7.2.
táblázat). A hőmérsékletnek a két változóra gyakorolt hatása azonban az egyes időszakokban eltérő volt,
amit a hőmérséklet és az időszak közötti szignifikáns interakció jelez (7.2. táblázat). Ezen túlmenően az
a modell, amely az egyes populációkra külön becsülte a meredekséget jobban illeszkedett az adatokhoz,
mint az a modell, amely csak külön tengelymetszetet illesztett az egyes populációkhoz (7.2. táblázat). Ez
a környezeti hőmérsékletre adott eltérő populációs válaszokra utal.

Ez az utóbbi hatás azonban mindkét válaszváltozó esetében egy-egy populációnak köszönhető (Ceuta
a teljes kotlás esetében és Nagy-sóstó a tojó részesedése esetében). Ha ezeket a populációkat eltávolítjuk
a modellekből, a random meredekség tag többé már nem szignifikáns (teljes kotlás %: 𝜒2

5 = 5,60, 𝑝 =
0,3469; tojórészesedés %: 𝜒2

5 = 4,14, 𝑝 = 0,5296). Ezek az utóbbi eredmények arra utalnak, hogy a lilék
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7.3. táblázat: Az életmenet változók hatása a teljes kotlásra (%) és a tojórészesedés-
re (%).

Teljes nap Nappal Éjszaka

(nfészek = 285; nrekord = 1615) (nfészek = 280; nrekord = 968) (nfészek = 150; nrekord = 647)

Modell 𝜒2 (df) p 𝜒2 (df) p 𝜒2 (df) p

Teljes kotlás
Populáció 32,95 (1) <0,0001 17,40 (1) <0,0001 60,21 (1) <0,0001
Időszak 165,96 (11) <0,0001 93,09 (5) <0,0001 92,82 (5) <0,0001
Fészekalj kora 0,02 (1) 0,9010 0,28 (1) 0,5992 0,27 (1) 0,6041
Tojásrakás dátuma 4,04 (1) 0,0445 0,79 (1) 0,3728 8,36 (1) 0,0038
Tojórészesedés
Populáció 8,67 (1) 0,0032 16,02 (1) <0,0001 3,89 (1) 0,0487
Időszak 829,30 (11) <0,0001 76,06 (5) <0,0001 264,82 (5) <0,0001
Fészekalj kora 0,33 (1) 0,5654 1,31 (1) 0,2531 5,90 (1) 0,0151
Tojásrakás dátuma 0,70 (1) 0,4025 3,80 (1) 0,0512 1,57 (1) 0,2104

A teljes napi (0–24 óra), a nappali (6–18 óra) és az éjszakai (18–6 óra) adatok külön elemezve.

A teljes modellek az időszakot, a fészekalj korát, a tojásrakás dátumát tartalmazták fix tagként, valamint a
populációt random tengelymetszet tagként. Az egyes prediktorok szignifikanciáját úgy vizsgáltuk, hogy a tagot
eltávolítottuk a teljes modellből és a két modell illeszkedését valószínűségi arány teszttel hasonlítottuk össze.

minden populációban (kivéve a két fent említett) konzisztensen reagálnak a környezeti hőmérsékletre. A
költőhely a tojó éjszakai részesedésének volt szignifikáns prediktora: a szigeten költő populációk éjjel
szignifikánsan kevesebb tojórészesedést mutatnak, mint a szárazföldi populációk (𝑏 = -0,41 ± 0,12 SE,
7.2. táblázat).

7.3.3. Életmenet hatások

A fészekalj kora nem befolyásolta sem a teljes kotlást, sem a tojók részesedését a nappali kotlásban (7.3.
táblázat). Azonban a fészekalj korának növekedésével a tojók általában többet kotlottak éjszaka (𝑏 = 0,02
± 0,01 SE, 7.3. táblázat). Mivel az éjszakai teljes kotlás % nem függött a fészekalj korától (7.3. táblázat),
úgy tűnik, hogy a hímek a fészekalj korával csökkentik az éjszakai kotlási részesedésüket.

A szezon vége felé lerakott fészekaljakat kevésbé kotlották éjszaka, mint a korai fészekaljakat (𝑏 =
-0,05 ± 0,02 SE, 7.3. táblázat), azonban úgy tűnik, hogy mind a hím, mind a tojó csökkenti a kotlási
idejét, mivel a tojásrakás dátuma és tojórészesedés % között nem találtunk szignifikáns összefüggést (7.3.
táblázat). A kotlási viselkedés életmenet prediktorai szignifikánsak maradtak, ha a környezeti változókat
is belevettük ezekbe a modellekbe (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

7.3.4. Genetikai differenciálódás

Annak tesztelésére, hogy a széki lile és az amerikai széki lile közötti genetikai differenciálódás
befolyásolhatja-e a kotlási viselkedést, a fajt random tagként hozzáadtuk mind a környezeti, mind az
életmenet változók modellekhez. Azonban a faj faktor modellekbe való bevonása egyik modellben sem
javította az illeszkedést (valószínűségi arány tesztek, minden 𝑝 > 0,9).
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Ezzel konzisztensen a populációk közötti genetikai különbségek nem függtek össze a teljes kotlás %
és a tojórészesedés % páronkénti különbségeivel (Mantel-tesztek, teljes kotlás %: 𝑧 = 45,17, 𝑝 = 0,284;
tojórészesedés %: 𝑧 = 74,08, 𝑝 = 0,769, 7.2a. ábra). A populációk közötti földrajzi távolságok szintén
nem függtek össze a teljes kotlás % és a tojórészesedés % páronkénti különbségeivel (Mantel-tesztek,
teljes kotlás %: 𝑧 = 3,2 × 106, 𝑝 = 0,903; tojórészesedés %: 𝑧 = 4,6 × 106, 𝑝 = 0,945, 7.2b. ábra).
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7.2. ábra: A lilepopulációk közötti páronkénti különbségek a teljes kotlásban és a tojók
részesedésében a 21 autoszomális mikroszatellita markerrel becsült 𝐹ST értékekhez (a)
és a populációk közötti páronkénti földrajzi távolságokhoz (b) viszonyítva.

Továbbá csak a széki lile populációk közötti viselkedésbeli különbségek ugyancsak nem függtek össze
az 𝐹ST értékekkel (Mantel-teszt, teljes kotlás %: 𝑧 = 4,56, 𝑝 = 0,535; tojórészesedés %: 𝑧 = 6,87,
𝑝 = 0,584) és a földrajzi távolságokkal (teljes kotlás %: 𝑧 = 1,28 × 106, 𝑝 = 0,632; tojórészesedés %:
𝑧 = 1,76 × 106, 𝑝 = 0,501).

Végül azért, hogy a területek közötti szignifikáns környezeti hőmérséklet hatásra kontrolláljunk az
előző elemzéseket megismételtük a környezeti változók modell reziduálisaival (az egész napra vonatko-
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zó modellek a 7.2. táblázatban). Azonban sem a genetikai, sem a földrajzi távolság nem prediktálta a
hőmérséklete korrigált teljes kotlás % és tojórészesedés % reziduálisok különbségeit (minden 𝑝 > 0,2).

7.4. Diszkusszió

Vizsgálatunknak az volt a célja, hogy a kétszülős utódgondozást potenciálisan befolyásoló tényezőket azo-
nosítsunk a kis méretű liléknél egy szokatlanul nagy földrajzi elterjedési területen. Vizsgálatunk három
fontos eredményt adott. Egyrészt kimutattuk, hogy mind a teljes kotlás, mind a tojók részesedése szigni-
fikánsan különbözik a lilepopulációk között, és ezek a különbségek a nap folyamán végig fennállnak.

Másrészt azt találtuk, hogy a környezeti hőmérséklet erős hatással van mind a teljes kotlásra, mind
a tojórészesedésre. A korábbi tanulmányokkal (4. és 5. fejezetek) összhangban a hőmérséklet hatása a
teljes kotlásra négyzetes volt és függött a napszaktól. A szignifikáns időszak × hőmérséklet interakciós
hatás arra utal, hogy a szülők a napszaktól függően eltérően reagálnak a környezeti hőmérsékletre. Bár
a hőmérséklet-tartomány, aminek a fészkelő lilék ki vannak téve változó a populációk között, minden
kétórás periódusra van egy általános mintázat, amely a legtöbb populációra illeszkedik (kivétel Ceuta
a teljes kotlás esetében és a Nagy-sóstó a tojó részesedése esetében, a részleteket lásd az S1. ábrán az
eredeti közlemény kiegészítő információinál: https://doi.org/10.1371/journal.pone.0060998.s001).
Ez a meglepő eredmény fenotípusos plaszticitásra utal: az időszakokon belül a lilék a legtöbb populá-
cióban konzisztensen reagáltak a környezeti hőmérsékletre. A nap folyamán tapasztalható eltérő kotlási
mintázatok és a szignifikáns populációs különbségek a hőmérsékletre való kontrollálás után arra utalnak,
hogy nemcsak a környezeti hőmérséklet, hanem más környezeti és genetikai tényezők is szabályozhatják
a kotlási viselkedést.

Harmadrészt a genetikai különbségeknek (amelyeket feltételezhetően semleges markerekkel becsül-
tünk a populációk között) nem volt hatása a teljes kotlásra vagy a tojók részesedésére. Ezek az eredmé-
nyek összhangban voltak a faj random tag, illetve a földrajzi távolságok nem szignifikáns hatásaival, és
azt jelzik, hogy a szülők viselkedése, legalábbis a közel rokon lilefajok esetében, rugalmas és a helyi
környezetre reagál.

Három magyarázatot javasolunk ezekre az eredményekre. (1) A fajon belül a génáramlás nagy lehet
akár földrajzilag elkülönülő populációk között is, mivel erős keveredés van a távoli lilepopulációk között
akár nagy földrajzi távolságokon keresztül is (Funk és mtsai., 2007; Küpper és mtsai., 2012; Rheindt és mt-
sai., 2011). Ezért előfordulhat, hogy a populációk közötti genetikai különbségek nem elég nagyok ahhoz,
hogy kimutatható hatást gyakoroljanak a kotlási viselkedésre. Egyes lilepopulációk azonban genetikailag
eltérőek, például a farasan-szigeteki és a zöld-foki-szigeteki széki lile populációk genetikailag elkülönül-
nek a szárazföldi széki lile populációktól (Küpper és mtsai., 2012). Annak ellenére, hogy genetikailag
eltérőek, ezek a populációk nagyjából hasonló választ mutattak a környezeti hőmérsékletre. Ezért a po-
pulációk közötti alacsony genetikai elkülönülés önmagában nem tűnik elfogadható magyarázatnak. (2) A
viselkedésbeli különbségeket itt nem vizsgált gének eltérései is okozhatják, például a kódoló szekvenciák
változatossága, nem pedig az általunk vizsgált, feltételezhetően neutrális genetikai markerek különbségei
(Bleakley és mtsai., 2010; Wolf és mtsai., 2010). Mivel a kódoló és nem kódoló DNS-szekvenciák eltérő
mutációs és szelektív folyamatoknak lehetnek kitéve, és mivel egyetlen gén mutációi is jelentős hatást
gyakorolhatnak a fenotípusra (Robinson és mtsai., 2008; Sokolowski és Levine, 2010), nem zárhatjuk
ki azt a magyarázatot, hogy a lilepopulációk különböznek az utódgondozással összefüggő génjeikben.
(3) Bár a környezetnek a fenotípusos plaszticitáshoz való hozzájárulása sokszor látványos (Robinson és
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mtsai., 2008; Sokolowski és Levine, 2010; Westneat és mtsai., 2011), a gének és a viselkedés asszociá-
cióját vizsgáló statisztikai modelljeink nem tesztelték a génexpresszióra gyakorolt lehetséges környezeti
hatásokat (azaz a gén × környezet interakciókat), amik ugyancsak okozhatják a megfigyelt fenotípusbeli
különbségeket.

Eredményeink alátámasztják a zord környezeti hipotézist (Wilson, 1975), mivel a szülői együttműkö-
dés fokozódik, ahogy a környezeti hőmérséklet kikerül a tojás optimális fejlődését biztosító hőmérsékleti
tartományból, amikor is az utódok túlélése jobban függ a gondozás mértékétől. Ha a tojások túlmelege-
désnek lehetnek kitéve, a teljes kotlás eléri az idő közel 100%-át, és a kotlás körülbelül egyenlő arányban
oszlik meg a hímek és a tojók között (7.1. ábra és S1. ábra az eredeti közlemény kiegészítő információinál:
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0060998.s001).

Összefoglalva, a lilepopulációk változatosságot mutatnak a kétszülős utódgondozás mértékében, és
ezeket a viselkedésbeli különbségeket a helyi környezet, és nem a nem kódoló genetikai markerek gene-
tikai különbségei prediktálják. Az a feltételezésünk, hogy a szülők által mutatott fenotípusos plaszticitás
lehet a valószínű magyarázat a lilepopulációk eltérő viselkedésére. A fenotípusos plaszticitás pedig kulcs-
fontosságú elősegítője lehet a lilék szokatlanul széles ökológiai és földrajzi elterjedésének, valamint az
ehhez kapcsolódó, a helyi környezethez való alkalmazkodásuknak. Ezek az eredmények összhangban
vannak azokkal a munkákkal, amelyek nagymértékű géncserét mutatnak földrajzilag távoli lilepopuláci-
ók között is (Funk és mtsai., 2007; Küpper és mtsai., 2012; Rheindt és mtsai., 2011), és így hangsúlyozzák
a helyi környezetre adott fenotípusos válaszok jelentőségét.
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8. fejezet

Szülői együttműködés változó éghajlat mellett*

8.1. Bevezetés

A klímaváltozás befolyásolja az állatok ökológiáját és életmenetét (Both és Visser, 2001; Bradshaw és
Holzapfel, 2006; Dunn és Winkler, 2010). Ez együtt jár az életmenet fenológiai változásaival (pl. korábbi
tavaszi és/vagy későbbi őszi vonulás, korábbi költés), a földrajzi elterjedés változásával, élettani változá-
sokkal, valamint a populációs trendek változásával (IPCC, 2014; Lawson és mtsai., 2015; Thompson és
mtsai., 2013; Vasseur és mtsai., 2014; Walther és mtsai., 2002). Bár az éghajlat változása jelentős hatással
van a természetes rendszerekre, meglepően korlátozottak az ismereteink arról, hogy az állatok viselkedé-
se hogyan reagál a megváltozott éghajlatra, így nem tudjuk prediktálni, hogy a viselkedési plaszticitás
milyen mértékben mérsékelheti a klímaváltozás hatásait.

A klímaváltozás populációkra gyakorolt hatásainak vizsgálatai gyakran csak az átlaghőmérséklet-
változásokra fókuszáltak (Walther és mtsai., 2002). Mindazonáltal egyre nő az ismeret arról, hogy a
hőmérséklet-ingadozások növekedése, valamint az éghajlati szélsőségek nagyobb gyakorisága és nagyobb
mértéke is jelentős hatással lehet a biológiai rendszerekre (IPCC, 2014; Lawson és mtsai., 2015; Thomp-
son és mtsai., 2013; Vasseur és mtsai., 2014). Ebben a tanulmányban az a célunk, hogy megértsük a
klímaváltozásra adott viselkedési válaszokat, és azt, hogy a viselkedési plaszticitás hogyan mérsékelhe-
ti az éghajlatváltozás hatásait. Az utódgondozó viselkedést vizsgáljuk (amely a szaporodási siker egyik
jelentős tényezője a taxonok széles körében) az átlagos éghajlati viszonyok, valamint az évek közötti és
éven belüli ingadozások (sztochaszticitás és szezonalitás) függvényében.

Míg az utódgondozó viselkedést széleskörűen tanulmányozták természetes populációkban (Royle és
mtsai., 2012), kevés bizonyíték áll rendelkezésre arra vonatkozóan, hogy az éghajlat hogyan befolyásolja
az utódgondozó stratégiákat. Az elméleti és empirikus tanulmányok azt sugallják, hogy az éghajlat befo-
lyásolja mind a gondozás költségeit a szülők által befektetett idő és energia tekintetében, mind a gondozás
hasznát az utódok túlélése és visszatérési rátája tekintetében (Bonsall és Klug, 2011; Clutton-Brock, 1991;
Klug és mtsai., 2012). Továbbá, bár az elméleti modellek azt sugallják, hogy a megnövekedett éghajlati
változékonyság befolyásolja az utódgondozással kapcsolatos trade-offokat (Bonsall és Klug, 2011; Klug
és mtsai., 2012; Tökölyi és mtsai., 2012), meglepően keveset tudunk ezen ingadozások hatásairól a vadon
élő populációkban.

Az éghajlat utódgondozásra gyakorolt hatásának feltárása érdekében a kotlási viselkedést vizsgáltuk.
A környezeti hőmérséklet várhatóan különösen jelentős hatással van a kotlásra a talajon fészkelő mada-

∗Az alábbi publikáció alapján: Vincze, O., Kosztolányi, A., Barta, Z., Küpper, C., Alrashidi, M., Amat, J.A., Argüelles-Ticó,
A., Burns, F., Cavitt, J., Conway, W.C., Cruz-López, M., Desucre-Medrano, A.E., Dos Remedios, N., Figuerola, J., Galindo-
Espinosa, D., García-Peña, G.E., Gómez Del Angel, S., Gratto-Trevor, C., Jönsson, P., Lloyd, P., Montalvo, T., Parra, J.E.,
Pruner, R., Que, P., Liu, Y., Saalfeld, S.T., Schulz, R., Serra, L., St Clair, J.J.H., Stenzel, L.E., Weston, M.A., Yasué, M.,
Zefania, S., Székely, T., 2017. Parental cooperation in a changing climate: fluctuating environments predict shifts in care
division. Global Ecology and Biogeography, 26, 347–358. https://doi.org/10.1111/geb.12540
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raknál, mivel tojások és a kotló szülő viszonylag kevésbé védettek a szélsőséges hőmérsékletektől adva
a fészekaljzat hővezető képességét, a minimális szigetelőanyagot és sokszor az árnyék hiányát (5. feje-
zet; Deeming, 2002; Webb, 1987). Mivel a lilék esetében a tojók általában nappal kotlanak, míg a hímek
felelősek az éjszakai kotlásért, amikor a körülmények gyakran kedvezőbbek (7. fejezet; Ekanayake és
mtsai., 2015), arra számítunk, hogy zord környezeti feltételek mellett, például magas vagy alacsony át-
laghőmérséklet vagy nagy évek közötti hőmérséklet-ingadozások (sztochaszticitás) a hímek részesedése
növekszik a tojók részesedéséhez képest. Ez utóbbi azért is várható, mivel a nagy évek közötti környezeti
ingadozások növelik a szélsőséges események valószínűségét (Easterling és mtsai., 2000).

Ezenkívül teszteljük a környezet költési időszakon belüli változásának (szezonalitás) hatását is. Erősen
szezonális környezetben a hímek részesedésének növekedését prediktáljuk, mivel a szezonalitás korlátoz-
za a szaporodásra rendelkezésre álló időt és az újrapárosodási lehetőségeket, ezáltal növeli a jelenlegi
fészekalj értékét a jövőbeni utódokhoz képest. Ilyen körülmények között magasabb szintű együttműkö-
dés várható a szülők között, amint azt a széki lile késői költéseinél megfigyelték (pl. Székely és Cuthill,
2000). Meg kell azonban jegyezni, hogy mindkét nemnél megnövelt utódgondozás prediktálható állandó
környezeti körülmények (alacsony szezonalitás) között is a trópusi életmenet szindróma részeként (Wil-
son, 1975). A trópusokon élő madarak életmenete általában lassabb, amit az alacsonyabb szaporodási
ráta, a kisebb fészekaljméret, a magasabb túlélés, a lassabb egyedfejlődés és a hosszabb születés utáni
gondozás is mutat (Martin, 1996; Russell és mtsai., 2004), amihez a hímek megnövelt utódgondozási
hozzájárulása lehet szükséges.

Ebben a tanulmányban 36 lilepopuláció adatait használtuk fel. A lilék (Charadrius spp.) földön fész-
kelő partimadarak, a testtömegük körülbelül 20-50 g, és az Antarktisz kivételével minden kontinensen
költenek olyan változatos élőhelyeken, mint a sarkvidéki tundra, mérsékelt övi füves területek, trópusi
tengerpartok, sós mocsarak, homokdűnék, félsivatagok, sivatagok és magashegyi tópartok (Piersma és
Wiersma, 1996). A kotlást általában mindkét szülő végzi, bár a hímek kotlásban való részvételének mérté-
ke fajok és populációk között igen különböző lehet (7. fejezet). Ezenkívül a kotlás aránya a nemek között
változhat a nap folyamán: a legtöbb fajnál a hímek általában éjszaka kotlanak, míg a tojók a nappali kotlás
nagy részét végzik (7. fejezet; de lásd St Clair és mtsai., 2010).

Itt az éghajlatnak a szülők viselkedését befolyásoló hatását vizsgáltuk nagy mennyiségű utódgondo-
zási adat felhasználásával, amely kiterjed a mérsékelt és trópusi élőhelyekre mind az északi, mind a déli
féltekén (az északi 55° és a déli 52° szélesség, valamint a keleti 145° és a nyugati 121° hosszúság között).
Annak vizsgálatára, hogy az éghajlatváltozás hogyan befolyásolhatja a kotlási viselkedést, a tér-idő he-
lyettesítési megközelítést alkalmaztuk (Pickett, 1989), amely egy hatékony ökológiai módszer arra, hogy
a térbeli adatokból időbeli tendenciákra következtessünk. Először megállapítjuk, hogy hogyan változik a
kotlási viselkedés munkamegosztása fajonként, populációnként és napszakonként. Másodszor megvizs-
gáljuk, hogy a környezeti hőmérséklet és a hőmérséklet ingadozása befolyásolja-e a hímek és tojók közöt-
ti munkamegosztást. Harmadszor azt vizsgáljuk, hogy a klímaváltozás hogyan befolyásolhatja a szülők
együttműködését.

8.2. Módszerek

8.2.1. Terepmunka

A terepmunkát 12 lilefaj 36 költőpopulációjában végeztük (8.1. ábra), és a terepmunka populációnként
1-16 költési időszakot ölelt fel (további részletekért lásd az S1. táblázatot az eredeti közlemény kiegészítő
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információinál: https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fge
b.12540&file=geb12540-sup-0001-suppinfo1.doc). A szülőket kotlás közben a fészkükön fogtuk be.
Minden befogott madár esetében feljegyeztük a befogás idejét és a befogott egyed nemét. Három populáci-
óban (Florida, Monterey-öböl, Fok-félsziget) a befogási adatokat a kotló szülők esetenkénti megfigyelései
egészítették ki. Az ivarmeghatározás vagy a terepen történt tollazati jellemzők és/vagy méretek alapján,
vagy ivarspecifikus DNS-markerek alapján (Gratto-Trevor, 2011; Parra és mtsai., 2014), továbbá néhány
esetben a párzási viselkedés megfigyelésével.

A tojásrakási dátumokat populációnként külön-külön standardizáltuk úgy, hogy az értékekből kivon-
tuk az adott populációra vonatkozó tojásrakási dátumok átlagát és elosztottuk az adott populációra vonat-
kozó tojásrakási dátumok szórásával. Mivel a kotlási munkamegosztás mintázata kevésbé stabil a tojás-
rakási és a kelési időszakok körül, ezért csak azokat a fészkeket vettük figyelembe, amelyeket legalább 3
napig és legfeljebb 20 napig kotlottak. Ha egy egyedet többször is befogtunk (vagy megfigyeltünk), akkor
csak az első rekordját vettük figyelembe, hogy kizárjuk azokat a madarakat, amelyek viselkedése a koráb-
bi zavarás miatt potenciálisan megváltozott. A kotlási viselkedés napi mintázatának vizsgálatához a napot
tizenkét kétórás időszakra osztottuk a kis méretű lilék kotlási mintázatainak korábbi elemzéseit követve
(4., 5. és 7. fejezetek). A 00:00 és 04:00 óra közötti rekordok nem kerültek be az adatelemzésbe, mivel
a legtöbb populációból hiányoztak az ilyen adatok. Az utódgondozás nemek közötti megosztásának vizs-
gálatához a kotló szülő nemét bináris válaszváltozóként használtuk a statisztikai modellekben. Összesen
5591 egyed szerepelt az elemzésekben.

8.2.2. A befogások és a viselkedési megfigyelések közötti egyezés

Annak vizsgálatára, hogy a befogási idők tükrözik-e a nemek közötti kotlási munkamegosztás napi rutin-
ját, összehasonlítottuk a befogási adatokból becsült hímrészesedést a folyamatos viselkedési megfigyelé-
sekből becsült hímrészesedéssel két faj hat olyan populációjában, ahol mind befogási, mind viselkedési
adatok elérhetőek voltak (lásd a 7. fejezetet). A befogási adatok esetében a hímek részesedését (% befogás)
a hímek befogásának százalékos arányaként számítottuk az összes befogásból (hímek és tojók) egy adott
kétórás időszak alatt. A viselkedési megfigyelések esetében a hímek részesedését (% viselkedés) a hímek
kotlási idejének százalékos arányaként számítottuk a fészek bármely szülő általi teljes kotlási idejéből egy
adott kétórás időszak alatt. A hímek részesedésének befogáson alapuló és viselkedéses megfigyelésen ala-
puló becslései közötti kapcsolatot lineáris regressziókkal elemeztük a hat populációra külön-külön, ahol
minden kétórás időszak egy adatpontot jelentett. Ezeket az adatpontokat a befogások számával súlyoztuk
minden kétórás periódusban, mivel a hímek részesedése (% befogás) becslésének pontossága várhatóan
növekszik az adott időszakban befogott egyedek számával. Ezenkívül annak tesztelésére, hogy a befo-
gáson alapuló és a viselkedéses megfigyelésen alapuló hímrészesedés közötti összefüggés hasonló-e a
populációk között, egy kevert modellt illesztettünk. Ez a modell tartalmazta a hímrészesedést (% viselke-
dés) függő változóként, a hímrészesedést (% befogás) fix kovariánsként, a populációt random faktorként,
valamint random tengelymetszetet és meredekséget a hímek részesedésére (% befogás), azaz minden po-
puláció saját tengelymetszettel és meredekséggel rendelkezett. Ebben a modellben a random meredekség
tag szignifikanciáját úgy vizsgáltuk, hogy a random tengelymetszet és meredekség tagot egy random ten-
gelymetszet tagra cseréltük, és a két modellt valószínűségi arány teszttel összehasonlítottuk. A modellt
súlyoztuk az egyes időszakokban történt befogások számával.
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8.2.3. Éghajlat adatok

A környezeti hőmérsékleti adatokat a University of East Anglia Climate Research Unit adatbázisából nyer-
tük ki (CRU, http://www.cru.uea.ac.uk/, 3.10.01, Mitchell és Jones, 2005). A CRU egy globális adatbázis,
amely 1901-től kezdődően interpolált havi átlaghőmérséklet (°C) adatokat tartalmaz földrajzi koordiná-
ták 0,5° × 0,5° hálójában. Minden populációhoz az adatgyűjtés utolsó évét is beleértve a megelőző 20
év hőmérsékletét választottuk ki. Ez elegendőnek tűnt ahhoz, hogy a vizsgálatunkban a lilék által tapasz-
talt környezeti hőmérsékletet reprezentálja, mivel a leghosszabb populációs adat 16 évet ölelt fel. Mivel
vizsgálatunk az utódgondozó viselkedésére összpontosított, csak azokból a hónapokból származó környe-
zeti hőmérsékleteket használtuk, amikor az egyes populációkban a befogási adatokat gyűjtöttük. Ezeket a
hónapokat „költési időszaknak” nevezzük. Az egyes populációkra azonos számú évek felhasználása lehe-
tővé tette, hogy az itt használt három éghajlati változót (lásd alább) hasonló pontossággal becsüljük meg
minden populációban, függetlenül az egyes populációk adatgyűjtési éveinek számától. Megjegyzendő,
hogy bár a bemutatott eredmények 20 év éghajlati adatain alapulnak, szenzitivitás elemzéseket végeztünk
az elemzések megismétlésével 15, 10 és 5 év klímaadatainak felhasználásával a terepi adatgyűjtés utolsó
éve előtt (beleértve az utolsó évet is), és ezek a modellek konzisztens eredményeket adtak.

A környezet jellemzésére három változót származtattunk: (1) Az átlaghőmérséklet az egyes helyeken
a költési időszak alatti átlaghőmérséklet, amelyet az egyes költési időszakok havi átlagaiból számítottunk
és 20 évre átlagoltunk. (2) Az évek közötti hőmérséklet-ingadozás kiszámítása két lépésben történt. Elő-
ször kiszámoltuk a költési időszak minden hónapjára az átlaghőmérséklet szórását a 20 évre vonatkozóan,
majd ezeket a havi szórásokat minden populációra átlagoltuk. (3) Az éven belüli hőmérséklet-ingadozást
ugyancsak két lépésben számoltuk ki. Először kiszámítottuk a költési időszak egyes hónapjainak átlag-
hőmérsékletét a 20 éves periódusra. Majd kiszámítottuk a maximum és minimum havi átlaghőmérséklet
különbségét. Így az utóbbi két változó a környezeti hőmérséklet évek közötti és éven belüli átlagos inga-
dozására utal a költés során egy adott helyen.

Az éghajlati változók általában korrelálnak egymással (lásd pl. Tökölyi és mtsai., 2014). Annak teszte-
lésére, hogy van-e multikollinearitás a mindhárom hőmérsékleti változót tartalmazó modellekben, kiszá-
mítottuk a variancia inflációs faktorokat (VIF) egy egyszerű, másodfokú tagok és interakciók nélküli mo-
dellben (vö. 4. modell alább) a vif.mer függvény segítségével (elérhető: https://github.com/aufrank/R-
hacks/blob/master/mer-utils.R, utolsó hozzáférés: 2024. május 14.). Az éghajlati változók VIF értékei
2,52 alatt voltak. Ezenkívül az éghajlati változók közötti páronkénti korrelációs együtthatók egyike sem
haladta meg a 0,55-öt (Pearson-féle korrelációk). Ezért a hőmérsékleti változók közötti multikollinearitás
nem tűnik jelentősnek az elemzéseinkben.

8.2.4. Statisztikai elemzések

Mivel az itt vizsgált 36 lilepopulációra nem állt rendelkezésre populációszintű filogenetikai hipotézis, ke-
vert modelleket alkalmaztunk az utódgondozás szülők közötti megosztása és a környezeti adatok közötti
összefüggések elemzésére. Mivel az adataink filogenetikailag nem függetlenek, a modellekbe random
faktorként belevettük a populációt és a fajt (de lásd alább a fajszintű filogenetikai elemzéseket). Válasz-
változóként a fészken befogott szülő nemét (1, hím; 0, tojó) használtuk binomiális modellekben (glmer
függvény az lme4 csomagból, 1.1-7 verzió, Bates és mtsai., 2015). A faj, a populáció és a fészekazonosító
beágyazott random faktorként szerepelt minden modellben. Bár egyedenként csak egy befogást használ-
tunk, a fészekazonosító random faktorként szerepelt a modellekben, hogy kontrolláljunk a hím és tojó
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viselkedésének esetleges nem függetlenségére egy adott fészek esetében. Az időtartam fix faktorként sze-
repelt a modellekben 10 szinttel (azaz kétórás időszakok 04:00 és 24:00 között). A három hőmérsékleti
változót a scale függvénnyel standardizáltuk, hogy megkönnyítsük a modellillesztést és a hatások össze-
hasonlíthatóságát. A standardizált változók a várható nemlineáris hatások miatt másodrendű ortogonális
polinomként kerültek a modellekbe. Bár az elején teszteltük a tojásrakás dátumának hatását, ezt a változót
kizártuk a későbbi modellekből, mert nem befolyásolta a befogott szülő nemét.

Négy kevert modellt készítettünk (8.1. táblázat). Először, hogy teszteljük, hogyan változik az utódgon-
dozás munkamegosztása a nap során, valamint a fajok és populációk között, egy olyan modellt készítet-
tünk, amely az időszakot és a faj, a populáció és a fészekazonosító random faktorokat foglalta magában (1.
modell). Ezt követően annak tesztelésére, hogy a kotlás napi mintázata eltér-e a lilefajok és populációik
között, két modellt készítettünk: a 2. modellbe a faj × időszak interakciót vettük bele az 1. modellben
szereplő tagokon felül, míg a 3. modellbe a populáció × időszak interakciót vettük bele az 1. modellben
szereplő tagokon felül. Végül a környezeti hőmérséklet hatásainak, valamint annak évek közötti és éven be-
lüli ingadozásának vizsgálatára a 4. modell tartalmazta az időszak faktort, a három hőmérsékleti változót
(azaz az átlagot, az éven belüli és az évek közötti ingadozást), valamint az időszak és az egyes hőmér-
sékleti változók közötti másodfokú interakciókat. Az egyes prediktorok szignifikanciáját úgy vizsgáltuk,
hogy eltávolítottuk őket a modellből, és a kapott modellt összehasonlítottuk az eredetivel valószínűségi
arány teszt (LRT) segítségével.

Annak tesztelésére, hogy a filogenetikai kapcsolatok befolyásolják-e az eredményeinket, a fenti model-
leket megismételtük bayesi Markov-lánc Monte Carlo általánosított lineáris kevert modellekkel, amelyek
tartalmazták az itt vizsgált 12 Charadrius faj fajszintű filogenetikai fáján alapuló korrelációs struktúrát.
Ez utóbbi modellek eredményei kvalitatíve hasonló eredményeket adtak a kevert modell megközelítés-
hez. Továbbá ezekben a modellekben a filogenetikai szignál alacsony volt (0,10-0,12), és a filogenetikai
rokonság eltávolítása a modellekből csak csekély mértékben befolyásolta a modellilleszkedést (ezeket az
eredményeket itt nem mutatom be).

8.2.5. Az utódgondozás napi rutinja különböző éghajlati forgatókönyvek esetén

Az éghajlatnak a kotlás napi rutinjára gyakorolt hatásának vizsgálatához a 4. modellből eltávolítottuk az
évek közötti ingadozásra vonatkozó nem szignifikáns interakciós és négyzetes tagokat, és ezt a modellt
használtuk a predikciókhoz. A három hőmérsékleti változó hatását az utódgondozási munkamegosztás
napi rutinjára kilenc éghajlati forgatókönyvre prediktáltuk. Az egyes hőmérsékleti változókra kiszámoltuk
a 10 időszakra a prediktált értékeket az adott hőmérsékleti változó 2,5%-os percentilis, medián és 97,5%-
os percentilis értékénél, míg a másik két hőmérsékleti változót a medián értékén tartottuk.

8.3. Eredmények

8.3.1. A befogások és a viselkedési megfigyelések közötti egyezés

A hímek részesedésének befogáson alapuló becslései jó prediktorai voltak a viselkedési megfigyelések
alapján kapott hímkotlási részesedésnek (lineáris regressziók, 𝑅2 = 0,61 − 0,97, 𝑛 = 6 populáció). A
hat populáció adatait tartalmazó kevert modellben a random meredekség tag nem volt szignifikáns (LRT,
𝜒2

2 = 0,41, 𝑝 = 0,8154), ami hasonló meredekségre utal a populációk között a hímek részesedésének vi-
selkedésen és befogáson alapuló becslései között. Összességében ezek az eredmények azt sugallják, hogy
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a különböző populációkban a befogási adatok alapján becsült hímrészesedés a viselkedési megfigyelése-
ken alapuló becslésekhez igen hasonló becsléseket ad a gondozás szülők közötti megosztásáról.
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8.1. ábra: A hímek kotlási részesedése (%) 36 populáció befogási adataiból számítva. Min-
den faj egy külön panelen van ábrázolva, kivéve a széki lile (Charadrius alexandrinus)
és az amerikai széki lile (Charadrius nivosus), amelyek három, illetve két panelen lát-
hatók. Minden vonal egy populációt jelöl. A paneleken a számok a térképen található
területszámokra vonatkoznak.

8.3.2. A kotlás napi rutinja különböző populációkban

A kotlás szülők közötti megosztása különbözött a lilefajok és populációk között (2. és 3. modell, 8.1. táb-
lázat). Például a rövidcsőrű lilénél (Charadrius melodus), a hímek és a tojók hasonló mennyiségű időt
töltöttek a kotlással az egész nap során (8.1. ábra). Míg a kotlás megosztása jellegzetes napi mintázatot
követett a széki lile (Charadrius alexandrinus), a vörösfejű lile (Charadrius ruficapillus) vagy a tűzföl-
di lile (Charadrius modestus, 8.1. ábra) esetében. Ezenkívül jelentős különbségek voltak a napi kotlási
mintázatok között ugyanazon faj különböző populációi között is (8.1. ábra).

8.3.3. Átlaghőmérséklet, évek közötti és éven belüli ingadozás

A környezeti átlaghőmérséklet, valamint a hőmérséklet évek közötti és azon belüli ingadozása erősen be-
folyásolta az utódgondozás megosztását (4. modell, 8.1. táblázat). A hímek kotlási részesedése általában
nőtt az átlagos környezeti hőmérséklettel. Ez a hatás azonban függött a napszaktól, amint azt az időszak
és az átlagos környezeti hőmérséklet közötti szignifikáns interakció jelezte. Például a nappali órákban
(08:00-20:00) a hímek kotlási részesedése nőtt az átlagos környezeti hőmérséklettel, bár a növekedés
nemlineáris volt és változott az időszaktól függően (8.2a. ábra).
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8.1. táblázat: A hímkotlás (bináris válaszváltozó) modelljei különböző lilefajokban és po-
pulációikban (𝑛 = 5591 egyed).

𝜒2 (df) 𝑝

1. modell Nem ∼ Időszak
+ (1|Faj) + (1|Populáció) + (1|Fészek ID)

Fix tag Időszak 1017,95 (9) <0,0001
Random tagok Faj 9,65 (1) 0,0019

Populáció 44,91 (1) <0,0001
Fészek ID 0,00 (1) 1,000

2. modell Nem ∼ Időszak
+ (1|Faj) + (1|Faj:Időszak) + (1|Populáció) + (1|Fészek ID)

Fix tag Időszak 64,58 (9) <0,0001
Random tagok Populáció 38,26 (1) <0,0001

Faj × időszak 36,87 (1) <0,0001
3. modell Nem ∼ Időszak

+ (1|Faj) + (1|Populáció) + (1|Populáció:Időszak) + (1|Fészek ID)
Fix tag Időszak 176,43 (9) <0,0001
Random tagok Faj 11,37 (1) 0,0007

Populáció × időszak 85,05 (1) <0,0001
4. modell Nem ∼ Időszak

+ poly(Átlaghőmérséklet, 2)
+ poly(Évek közötti hőmérséklet-ingadozás, 2)
+ poly(Éven belüli hőmérséklet-ingadozás, 2)
+ Időszak:poly(Átlaghőmérséklet, 2)
+ Időszak:poly(Évek közötti hőmérséklet-ingadozás, 2)
+ Időszak:poly(Éven belüli hőmérséklet-ingadozás, 2)
+ (1|Faj) + (1|Populáció) + (1|Fészek ID)

Fix tagok Időszak 1216,20 (63) <0,0001
Átlaghőmérséklet (°C)
Interakció az időszakkal 84,42 (18) <0,0001
Négyzetes hatás 32,03 (10) 0,0004
Évek közötti hőmérséklet-ingadozás (°C)
Interakció az időszakkal 15,23 (18) 0,6462
Négyzetes hatás 2,82 (1) 0,0929
Lineáris hatás 7,34 (1) 0,0067
Éven belüli hőmérséklet-ingadozás (°C)
Interakció az időszakkal 70,81 (18) <0,0001
Négyzetes hatás 33,68 (10) 0,0002

Random tagok Faj 14,07 (1) 0,0002
Populáció 0,05 (1) 0,8298
Fészek ID 0,00 (1) 1,0000

Kevert modellek. 𝜒2 értékek, szabadsági fokok (df) és valószínűségi arány tesztek valószínű-
ség értékei (𝑝) vannak megadva.
A fő hatásokat úgy teszteltük, hogy eltávolítottuk a modellből a fő hatást és az összes inter-
akcióját a többi változóval. Az interakciókat úgy teszteltük, hogy eltávolítottuk azokat a teljes
modellből az összehasonlítottuk az így kapott modellt az eredetivel. A négyzetes tagokat úgy
teszteltük, hogy a polinom tagot (poly-val jelölve) lineáris taggal helyettesítettük, és össze-
hasonlítottuk az így kapott modellt az eredetivel.
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8.2. ábra: A hímgondozás (azaz a befogás) prediktált valószínűségének napi változása
(a) az átlaghőmérséklethez, (b) az évek közötti ingadozáshoz és (c) az éven belüli inga-
dozáshoz viszonyítva. Az egyes panelek az egyes kétórás időszakokat mutatják (lásd a
panelek címében). Az árnyékolt területek a 95%-os konfidenciaintervallumot jelölik. A
predikciók a 4. minimális modellen alapulnak, amelyből eltávolítottuk az évek közötti
ingadozás nem szignifikáns interakciós és másodfokú tagját (8.1. táblázat). A standar-
dizált hőmérsékleti változókat (lásd a 8.2. szakaszt) az ábrákon visszakonvertáltuk az
eredeti skálára.
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A hőmérséklet-ingadozások szintén prediktálták a kotlást (8.2b. és 8.2c. ábra). Az évek közötti vál-
tozatosság lineárisan befolyásolta a napi munkamegosztást: a hímek kotlási részesedése az évek közötti
hőmérséklet-ingadozással nőtt, és ez a hatás a nap folyamán hasonló volt (8.2b. ábra). Az éven belüli
hőmérséklet-ingadozás is a hímek napi rutinjának eltolódását prediktálta: a költési időszakban a hőmér-
séklet fokozódó változásával a hímek részesedése általában 06:00 és 16:00 óra között csökkent, míg a
hatás erősen nemlineáris volt kora reggel és este (8.2c. ábra).

Miután a három hőmérsékleti változót beépítettük a modellekbe, a populáció által magyarázott vari-
ancia jelentősen csökkent 0,115-ről (1. modell) 0,005-re (4. modell). Ezzel szemben a fajok által magya-
rázott variancia nagyon keveset változott 0,184-ről (1. modell) 0,191-re (4. modell).

8.3.4. Napi rutinok különböző éghajlati forgatókönyvek esetén

Az átlagos környezeti hőmérséklet és az évek közötti ingadozás növekedésével a hímek részesedése a nap-
pali órákban növekszik, de az átlaghőmérséklet esetében ez a kora reggeli órákban tapasztalt gondozási ré-
szesedés csökkenés rovására történik (8.3a. és 8.3b. ábra). Továbbá az éven belüli hőmérséklet-ingadozás
növekedésével a hímek kotlási részesdése délutánig csökken (8.3c. ábra).
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8.3. ábra: A hímek gondozásának (azaz a hímek befogásának) prediktált valószínűsége
a nap folyamán különböző éghajlati forgatókönyvek esetén. Mindegyik panel egy klíma-
forgatókönyvet mutat, ahol a jelölt hőmérsékleti változó (ami az egyes panelek címében
látható) három értéket vesz fel (2,5% percentilis, medián, 97,5% percentilis), míg a másik
két hőmérsékleti változó a mediánjára van állítva. A predikciók a 4. minimális modellen
alapulnak, amelyből eltávolítottuk az évek közötti ingadozás nem szignifikáns interak-
ciós és másodfokú tagját (8.1. táblázat).

8.4. Diszkusszió

Vizsgálatunk az éghajlatnak a szülők viselkedésére gyakorolt hatásairól három fontos eredményt adott.
Először is, a hímek utódgondozáshoz való hozzájárulását erősen befolyásolta a környezeti hőmérséklet.
Másodszor, a viselkedésre gyakorolt hőmérsékleti hatások a napszaktól függően változtak: nemcsak a
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teljes gondozási munkamegosztás változott a változó környezeti feltételekkel, hanem a gondozási mun-
kamegosztás napi rutinja is. Pontosabban a hímek utódgondozási részesedése nőtt az átlaghőmérséklettel
és az évek közötti hőmérséklet-ingadozással a nappali órákban. Amikor a körülmények zordabbá váltak,
azaz az átlaghőmérséklet magas volt és/vagy a hőmérséklet évek közötti kiszámíthatatlansága magas volt,
a hímek általában megnövelték befektetésüket a tojókhoz képest. Végül, a gondozás megosztásának fajo-
kon belüli földrajzi eltéréseit nagyrészt a helyi környezeti hőmérsékletek magyarázták, mivel a populációs
hatások az éghajlati hatásokra való kontrollálás után csökkentek. Ez utóbbi arra utal, hogy a különböző
populációk hasonló módon reagálnak a környezetre, ami a viselkedés fenotípusos plaszticitását tükrözi.

Eredményeink rávilágítanak arra, hogy a kétszülős fajok utódgondozási munkamegosztásának és az
utódgondozás napi rutinjának kialakításában nemcsak az átlagos környezeti feltételek, hanem azok évek
közötti és éven belüli ingadozása is döntő szerepet játszhat. Mivel az éghajlatváltozási modellek mind a hő-
mérséklet emelkedését, mind a szélsőséges események gyakoribb előfordulását prediktálják (IPCC, 2014;
Lawson és mtsai., 2015; Vasseur és mtsai., 2014), eredményeink azt vetítik előre, hogy az utódgondozás
mintázatai a kétszülős fajokban a közeljövőben meg fognak változni. Az ilyen változások magukban fog-
lalhatják a nagyobb napközbeni gondozási szerepvállalást annak a nemnek a részéről, amelyiknek az utód-
gondozási hozzájárulása nagyobb változatosságot mutat (általában a hímek madarakban és emlősökben,
Clutton-Brock, 1991). Egyrészt ezek a változások hozzájárulhatnak a kelési siker és a kikelt fiókák kon-
díciójának fenntartásához rosszabb környezeti feltételek mellett (Reid és mtsai., 2002b). Másrészt meg-
akadályozhatják, hogy az utódgondozási befektetését növelő nem más tevékenységeket végezzen, például
hogy további párokat szerezzen, vagy másik fészekaljat etessen (Deeming, 2002; Reid és mtsai., 2002b).
Mivel a hímek gondozásához való hozzájárulása korrelál a szaporodási rendszerek más aspektusaival (pl.
a 0%-os hímgondozás általában poligíniával, míg a 100%-os hímgondozás poliandriával és a nemi szere-
pek megfordulásával járhat együtt, Liker és mtsai., 2013; Searcy és Yasukawa, 1995), eredményünk azt
sugallja, hogy a szaporodási rendszerek is reagálni fognak a környezeti hőmérséklet változásaira. Ezek a
hatások különösen jelentősek lehetnek a rugalmas és változatos utódgondozási és párzási rendszerrel ren-
delkező fajoknál (pl. Kosztolányi és mtsai., 2006; Reid és mtsai., 2002b). Megjegyzendő azonban, hogy
az utódgondozás rugalmasságának hiánya még nagyobb hatással lehet a populációk ellenálló képességére,
mivel az ilyen fajok kevésbé lehetnek képesek a környezeti változások kompenzálására.

Az utódgondozás megosztása a fajon belül az éghajlati viszonyok populációk közötti különbségének
függvényében változott. Lokális adaptáció nem valószínű, mivel sok lilefaj alacsony genetikai differenci-
álódást mutat (Eberhart-Phillips és mtsai., 2015; Küpper és mtsai., 2012), és az egyes lileegyedek nagy
földrajzi távolságokat képesek mozogni, és így potenciálisan utódgondozást nyújtani attól különböző ég-
hajlati viszonyok között, mint ahol azt ők maguk kapták (Stenzel és mtsai., 1994). Ez magyarázatot adhat
arra, hogy a kétszülős gondozás során a nemi szerepek miért fenotípusosan plasztikusak a fajon belül, és
miért a helyi körülmények modulálják azokat (7. fejezet; ez a vizsgálat). Az utódgondozó viselkedésé-
ben megfigyelt rugalmasság másik következménye, hogy ezek a populációk képesek lehetnek hatékonyan
megbirkózni a változó éghajlattal, legalábbis az itt vizsgált éghajlati tartományon belül.

Összefoglalva, kivételesen széles földrajzi skálán gyűjtött utódgondozási adatok felhasználásával ki-
mutattuk, hogy a kotlás alatti együttműködés szignifikánsan összefügg a környezeti hőmérséklet átlagá-
val és ingadozásával. Ezek az eredmények összhangban vannak az elméleti modellekkel, amelyek azt
prediktálják, hogy a környezeti hőmérséklet változásai, valamint annak prediktálható és sztochasztikus
ingadozásai befolyásolni fogják a napi gondozási mintázatokat (Bonsall és Klug, 2011; Klug és mtsai.,
2012).
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Utóddezertálás a fiókanevelés során





9. fejezet

Szélsőségesen hímeltolt felnőttkori ivararány*

9.1. Bevezetés

A szociális viselkedések vizsgálatának egyik alapvető megállapítása, hogy a nőstények inkább az utódok-
ról gondoskodnak, míg a hímek inkább a párzásra koncentrálnak (Bateman, 1948; Clutton-Brock, 1991;
Trivers, 1972). A nemi szerepek („sex roles”) eredetét először az anizogámiához és a szülői befektetés-
hez kötötték: a nőstények nagy ivarsejteket termelnek, míg a hímek általában sok, kicsi ivarsejtet, és ez a
kezdeti különbség a szülői befektetésben okozza nőstények felé eltolt kelés vagy születés utáni gondozást
(Alcock, 2009). A későbbi empirikus és elméleti tanulmányok azonban azt sugallták, hogy ez a magyará-
zat nem teljesen kielégítő. Egyrészt a nemi szerepek szezonálisan változhatnak az operatív ivararánytól
(OSR, a hímek aránya a szexuálisan aktív, azaz párzásra kész egyedek között) függően (Forsgren és mt-
sai., 2004; Kvarnemo és Ahnesjo, 1996), és függhetnek az erőforrások elérhetőségétől is (Gwynne, 2008).
Másrészt a szülői befektetés gyakran válasz a párzási viselkedésre, nem pedig okozója annak, ezért a pár-
zásokért folyó kompetíció és a szülői befektetés között feltételezett egyirányú kapcsolat helyett evolúciós
visszacsatolások várhatók (Alonzo, 2010; Székely és mtsai., 2000).

A későbbi elméleti modellek azt javasolják, hogy az utódgondozás válasz az eltolt felnőttkori ivar-
arányra (ASR, a hímek aránya az adultak között, Andersson, 2004; Jennions és Kokko, 2010; Kokko és
Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000). A modellek azt prediktálják, hogy a nőstények felé eltolt
ASR-nál a hímgondozás mértékének alacsonynak kell lennie, míg a hímek felé eltolt ASR-nál ennek az
ellenkezője várható. Az ASR-t azonban köztudottan nehéz becsülni természetes populációkban, kivéve
a kis elszigetelt populációkat, ahol minden egyed egyedileg jelölhető. A nemek eltérőek lehetnek a fel-
tűnőségükben, napi aktivitásukban és élőhely-preferenciájukban, és ezek a különbségek a nemek eltérő
észlelhetőségéhez vagy befogási sikeréhez vezethetnek (Domenech és Senar, 1998; Newson és mtsai.,
2005). E korlátok miatt az ASR-ra vonatkozó megbízható becslések ritkák (Donald, 2007; de lásd Cha-
pron és mtsai., 2009; Veran és Beissinger, 2009).

Az ASR szülői szerepekre gyakorolt hatásának tesztelése különösen érdekes azoknál a taxonoknál,
ahol a nemi szerepek evolúciósan fordítottak: számos rovarban, halban és madárban a hímek gondos-
kodnak az utódokról, míg a nőstények versengenek a hímekért. A nemi szerepek felcserélődése azonban
nem mindig teljes, és dinamikusan függhet a szaporodási időszakon belüli időzítéstől és az ökológiai
változóktól (Clutton-Brock, 1991; Forsgren és mtsai., 2004; Gwynne, 2008). Annak magyarázatát, hogy
egyes organizmusok miért térnek el a hagyományos nemi szerepektől, és miért mutatnak hímeltolt gon-
dozást, gyakran az evolúcióbiológia egyik fontos, még megoldatlan kérdésének tekintik (Alcock, 2009;
Clutton-Brock, 1991).

∗Az alábbi publikáció alapján: Kosztolányi, A., Barta, Z., Küpper, C., Székely, T., 2011. Persistence of an extreme male-
biased adult sex ratio in a natural population of polyandrous bird. Journal of Evolutionary Biology, 24, 1842–1846. https:
//doi.org/10.1111/j.1420-9101.2011.02305.x
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9. Szélsőségesen hímeltolt felnőttkori ivararány

A partimadarak (lilék, szalonkák és rokonaik) változatos utódgondozó szerepekkel rendelkeznek, és a
hímgondozás és a tojópoligámia legismertebb példáit szolgáltatják a madarak körében. Így a partimada-
rakat gyakran használják a nemi szerepek evolúciójának illusztrálására (Andersson, 2005; Clutton-Brock,
2007; Darwin, 1871; Emlen és Oring, 1977).

Itt demográfiai modellezéssel teszteljük az elméleti modellek predikcióját a dinamikus utódgondo-
zó és párzási rendszerrel rendelkező széki lilénél, ami gyakori tojópoligámiát mutat. Specifikusan azt
vizsgáljuk, hogy az ASR hímek felé eltolt-e egy olyan populációban, ahol a hímek több fiókagondozást
nyújtanak, mint a tojók (Kosztolányi és mtsai., 2006).

9.2. Módszerek

9.2.1. Terepmunka

A terepmunkát a dél-törökországi Tuzla-tónál (lásd a 3.3.1. szakaszt) végeztük a költési aktivitások csúcs-
időszakában április közepétől július elejéig 1996-tól 1999-ig és 2004-ben. A fiókák nemét molekulárisan
(𝑛 = 579) vagy kifejlett korukban tollazatuk alapján (𝑛 = 16) határoztuk meg. A terepi módszerek további
részleteiről lásd a 3.3.1. szakaszt.

9.2.2. Demográfiai modellezés

Röviden összefoglalva, a modellben először a terepi adatokból becsült kirepüléskori fióka-ivararány (FSR)
alapján állítottuk fel fióka kohorszokat. Ezután követtük ezeknek a kohorszoknak a sorsát a Sandercock és
mtsai. (2005) túlélésbecsléseit használva. Majd az adult hímek és tojók kapott koreloszlásából számítottuk
az ASR-t (9.1. ábra).

Részletesen, az FSR becsléséhez először becsültük a fészekaljak kirepüléskori ivararányát (BSR). A
fészekaljak ivararánya változott a szezon során és a fiókák korával (Székely és mtsai., 2004): a korai
fészekaljakban és az idősebb fiókák között több volt a hím. Ezért egy binomiális általánosított lineáris
modellt (GLM) használtunk, hogy becsüljük a kelési dátum és a fiókakor hatását a hím fiókák arányára
(𝜋):

ln(𝜋/(1 − 𝜋)) = tengelymetszet + 𝑏1 × kelési dátum + 𝑏2 × fiókakor, (9.1)

ahol tengelymetszet = 1.117, 𝑏1 = −0.015, 𝑝(𝑏1) = 0.005, és 𝑏2 = 0.090, 𝑝(𝑏2) = 0.010 (𝑛 = 241
fészekalj, az évenkénti mintaszámokat lásd a 9.1. táblázatban).

A későbbi fészekaljak fiókái kisebb valószínűséggel élték meg a kirepülés korát, ezért a kirepülési
sikert (p) a szezon során egy binomiális GLM-mel prediktáltuk:

ln(p/(1 − p)) = tengelymetszet + 𝑏3 × kelési dátum, (9.2)

ahol tengelymetszet = 1.091, 𝑏3 = −0.024, 𝑝(𝑏3) = 0.050 (𝑛 = 100 fészekalj).
Mivel mind az ivararányt, mind a kirepülési sikert befolyásolta a kelési dátum, ezért a költési időszakot

(azaz az első és az utolsó fészekalj kelési dátuma között eltelt 90 napot) négy, nagyjából egyenlő, 22 vagy
23 napos időszakra osztottuk, és a fészekaljak kirepüléskori ivararányát (BSR, 25 napos fiókakornál)
és a kirepülési sikert (FS) külön-külön becsültük minden periódus közepén a (9.1) és (9.2) egyenletek
segítségével. Továbbá, az egyes időszakokban kikelt fészekaljak számát (B) és az átlagos fészekaljméretet
(BS) minden időszakra külön-külön becsültük 𝑛 = 472 kelt fészekalj adatából.
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9.1. ábra: A széki lile felnőttkori ivararányának (ASR) becslésére használt demográfiai
modell sematikus ábrája (FSR: kirepüléskori ivararány). A BSR, FS és BS paneleken a
szürke árnyékolt területek, illetve a szürke vonalak a 95%-os konfidenciaintervallumot
jelölik.

9.1. táblázat: A felnőttkori ivararány (ASR) demográfiai modelljéhez használt mintaszá-
mok (fészekaljak vagy fiókák száma).

Év

1996 1997 1998 1999 2004

Kirepüléskori ivararány
(fészekaljak száma, fiókák száma)

10, 10 29, 45 84, 235 106, 281 12, 24

Kirepülési siker
(fészekaljak száma)

14 59 14 13 0

Kelt fészkek
(fészekaljak száma)

94 124 98 112 44
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9. Szélsőségesen hímeltolt felnőttkori ivararány

A kirepült hím fiókák átlagos arányát egy fészekaljban a költési időszak során a következőképpen
számítottuk ki:

FSR =

4
∑
𝑖=1

BSR𝑖 × FS𝑖 × B𝑖 × BS𝑖

4
∑
𝑖=1

FS𝑖 × B𝑖 × BS𝑖

, (9.3)

ahol 𝑖 az időszakot jelöli. Azaz a kirepült hímek arányát egy adott időszakban (BSR𝑖) súlyoztuk az adott
időszakban kirepült fiókák számával (FS𝑖 × B𝑖 × BS𝑖), és az összes időszakra átlagoltuk.

Az FSR-t 105-szer számoltuk ki, és minden számítás során a BSR𝑖-t és az FS𝑖-t véletlenszerűen vá-
lasztottuk egy normál eloszlásból, amelynek átlagát és szórását minden 𝑖 időszak közepén statisztikailag
becsültük a (9.1) és (9.2) egyenletekből származó prediktált értékek felhasználásával. A BS𝑖-t véletlensze-
rűen választottuk egy normál eloszlásból az adott időszakra becsült átlaggal és szórással. Az így kapott
FSR-ok eloszlásából a 0,5, 0,025 és 0,975 kvantiliseket vettük az FSR várható értékének, illetve alsó és
felső 95%-os konfidenciahatárának.

Sem a kirepült fiókák elsőéves túlélése, sem az adult egyedek éves túlélése nem különbözik a hímek
és tojók között (Sandercock és mtsai., 2005): a hím és tojó juvenilis egyedek látszólagos éves túlélése
életük első évéig 𝜙𝑗 = 0,15 ± 0,01 (átlag ± SE), az adult hímek esetében a látszólagos éves túlélés 𝜙𝑚 =
0,63 ± 0,01, míg az adult tojók esetében 𝜙𝑓 = 0,64 ± 0,01. Az FSR-becslések és ezen túlélésbecslések
felhasználásával kiszámítottuk a tíz éves korig túlélő hímek és tojók számát. A túlélőket tíz évig követtük,
mivel a fenti túlélésbecslések alapján a kirepült egyedek 99,7%-a várhatóan tíz éves kora előtt elpusztul,
így az ezen a koron túl túlélő néhány egyed várhatóan nem befolyásolja a populáció ivararányát.

A 𝑘 évet megélt adult hímek aránya:

AM𝑘 = FSR ×
𝑘

∏
𝑐=1

𝑠𝑚,𝑐, (9.4)

ahol 𝑠𝑚,1 egy véletlen szám egy normál eloszlásból 0,15 átlaggal és 0,01 szórással, és 𝑠𝑚,𝑐 𝑐 = 2, 3, 4, … 10
esetén egy véletlen szám egy normál eloszlásból 0,63 átlaggal és 0,01 szórással. Azaz véletlenszerű mintát
vettünk a 𝜙𝑗 (első év) és a 𝜙𝑚 (2 … 10 évek) statisztikailag becsült eloszlásából (Sandercock és mtsai.,
2005), és ezen túlélési értékek szorzatát használtuk a túlélő hímek arányának számításához.

Hasonlóképpen, a 𝑘 évet megélt adult tojók aránya:

AF𝑘 = (1 − FSR) ×
𝑘

∏
𝑐=1

𝑠𝑓 ,𝑐. (9.5)

Itt 𝑠𝑓 ,1 egy véletlen szám egy normál eloszlásból 0,15 átlaggal és 0,01 szórással, és 𝑠𝑓 ,𝑐 𝑐 > 1 esetén egy
véletlen szám egy normál eloszlásból 0,64 átlaggal és 0,01 szórással.

Az ASR kiszámításához az FSR 10 független becslését vettük, és a (9.4) és (9.5) egyenletekkel ki-
számítottuk a túlélők számát 𝑘 = 1, 2, 3, … 10 évig. Azaz külön FSR becsléseket használtunk a túlélő
hímek és tojók számának kiszámításához az egyes korkategóriákban. Ezután kiszámítottuk a felnőttkori
ivararányt:

ASR =

10
∑
𝑘=1

AM𝑘

10
∑
𝑘=1

AM𝑘 +
10
∑
𝑘=1

AF𝑘

. (9.6)
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9. Szélsőségesen hímeltolt felnőttkori ivararány

Az FSR 105 becslését felhasználva 104 független ASR becslést kaptunk, és az így kapott eloszlásból a
várható értéket, az alsó és a felső konfidenciahatárt vettük (lásd fent).

9.2.3. Szenzitivitási elemzés

Hogy ellenőrizzük az évek közötti változatosság ASR-ra gyakorolt hatását, egy-egy évet kizártunk az
adatokból és megismételtük a számításokat. Továbbá, hogy kontrolláljunk a terepmunka intenzitásának
esetleges különbségeire az egyes időszakok között (pl. a költési időszak egyik időszakában több fészek-
aljat figyeltünk meg, mint egy másikban), permutáltuk a periódusonkénti fészekaljak számát, és minden
lehetséges permutációra újraszámoltuk az ASR-t.

9.3. Eredmények

Modellünk erősen hímek felé eltolt ASR-t prediktált (0,860 az adult hímek aránya, 95%-os konfidenciain-
tervallum (KI): 0,791–0,904, 9.2. ábra). Az erősen hímek felé eltolt arány robusztus volt, mert konzisztens
maradt mind (1) az egyes évek adatokból való kizárása után (9.2. ábra), mind (2) a költési szezon idősza-
konkénti fészekaljszámának permutálása után (az ASR-ok tartománya: 0,853–0,895).
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9.2. ábra: A széki lile felnőttkori ivararánya (ASR, a hímek aránya, átlag ± 95%-os konfi-
denciahatár) öt év adatai alapján és egy adott év adatokból való kizárásával.

9.4. Diszkusszió

Demográfiai modellünk erősen hímeltolt ASR-t prediktált a széki lilénél: 6,1-szer (95%-os KI: 3,8–9,4-
szer) több adult hím, mint tojó. Ez az eredmény robusztus: konzisztens az évek között és nem érzékeny az
adatok újra-mintavételezésére. Ezen túlmenően, az eredmények összhangban vannak az ugyanebben a po-
pulációban kísérletesen becsült párosodási lehetőségekkel: a már párba állt lilék párjának és fészekaljának
eltávolítása után a tojók újrapárosodási valószínűsége 5-8-szor magasabb volt, mint a hímeké (Székely
és mtsai., 1999). Ezenkívül a hímeltolt ASR konzisztens az elméleti modellek predikcióival is (Kokko
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és Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000), mivel a széki lile hímek 96,4%-a nyújt utódgondozást a
fiókák kirepüléséig vagy elpusztulásáig, míg a tojóknak csak 59,1%-a teszi ezt (𝑛 = 110 család, Koszto-
lányi és mtsai., 2006). Az utódaikat gondozó hímek és tojók nem állnak rendelkezésre új párba állásra
és párzásra, így az újrapárosodási kísérletben (Székely és mtsai., 1999) becsült OSR-nak valamennyire
konzervatívabbnak kell lennie, mint a tényleges ASR-nak (mivel több hím gondoz, mint tojó). Eredmé-
nyünk ugyancsak összhangban van egy, az amerikai széki lilénél végzett vizsgálattal, amely egy 11 éves
időszakon keresztül konzisztens hímeltolt ASR-t mutatott ki (Stenzel és mtsai., 2011).

Eredményeink három okból is fontosak. Egyrészt megmutattuk, hogy az ASR hímeltolt egy hímel-
tolt utódgondozással rendelkező fajban. Ez az eredmény összhangban van a korábbi kísérletes és nem
kísérletes vizsgálatainkkal (Székely és mtsai., 1999, 2004). Mivel a széki lile hímek és tojók hasonló
utódgondozást tudnak nyújtani (Székely és Cuthill, 1999), úgy gondoljuk, hogy ennél a fajnál a nemi
szerepek megfordulásának legvalószínűbb magyarázata a hímeltolt ASR. Másrészt Jennions és Kokko
(2010) úgy érvelnek, hogy a szaporodási rendszerek és a nemi szerepek evolúciójának a megértéséhez a
kutatóknak túl kell haladniuk az ivarsejtekbe való befektetés, a spermiumkompetíció és az apaság vizsgá-
latán, és a párzási és az utódgondozási viselkedéseket inkább egy dinamikus rendszernek kell tekinteniük,
és vizsgálniuk kell ezek interakcióját a populáció ivararányával. Itt egy fontos lépést tettünk azzal, hogy
először teszteltük Jennions és Kokko (2010) predikcióját egy erre rendkívül alkalmas modellszervezetben,
annak természetes élőhelyén. És az eredményeink alátámasztják az elméleti várakozást. Harmadrészt egy
új módszert javasoltunk az ASR molekuláris ivarmeghatározáson és demográfiai modellezésen alapuló
becslésére, amely elkerüli az egyedek leszámlálásán alapuló hagyományos ASR becslések hiányosságait
(Donald, 2007).

Itt egy nyitott populációt vizsgáltunk, és a lokálisan megfigyelt ivararányok változhatnak az ivarfüggő
diszperzió következtében. Ha azonban az ivararányt metapopulációs szinten vesszük figyelembe, akkor
a populációk közötti bevándorlás és kivándorlás várhatóan kiegyenlíti egymást (Dale, 2001). Ezzel az
érvvel összhangban a genetikai differenciálódás az eurázsiai széki lile populációk között, beleértve az
ebben a tanulmányban szereplő populációt is, nem különbözött a hímek és a tojók között (Küpper és
mtsai., 2009). Ezért nem valószínű, hogy a bevándorlás vagy a kivándorlás mértéke különbözne a nemek
között, és így befolyásolná az eredményeinket.

Milyen módon jelenik meg a hímtöbblet a populációban? Ennek a kérdésnek a teljes megválaszolásá-
hoz további vizsgálatokra van szükség, és itt csak azt jegyezzük meg, hogy a kirepüléskori ivararány már
eleve a hímek felé eltolt (FSR = 0,870, 95% KI: 0,715–0,945). Két, egymást nem kizáró magyarázatot
javasolunk, amely hímeltolt FSR-t eredményezhet. Először, a keléskori ivararány a költési időszak során
a tojók felé tolódik el, és a szezon végén kelt fiókák kirepülési sikere kisebb (lásd a (9.1) és (9.2) egyen-
leteket). Másodszor, a tojó fiókák lassabban nőnek, mint a hím fiókák, így a tojó fiókák sebezhetőbbek
lehetnek a ragadozókkal szemben (Kosztolányi A. és Székely T., nem publikált adatok).

Eredményeink összhangban vannak (Donald, 2007) vizsgálatával, amely általában hímeltolt ASR-
okról számolt be a vadon élő madarak populációiban (𝑛 = 201 vizsgálat). A széki lile becsült ASR értéke
azonban elég extrém, mivel az ASR-ok eloszlásának felső 3%-ába esik. Mivel a lilékre jellemző hímek
felé eltolt gondozás nem gyakori a madarak körében, így az általában hímek felé eltolt ASR várhatóan
nem mindig prediktál eltolódást az utódgondozásban, és más életmenet és ökológiai jellegeket is figyelem-
be kell venni a kettő közötti kapcsolat vizsgálatakor (Kokko és Jennions, 2008). A spermiumkompetíció
csökkenti a hímgondozás hasznait, és a hímek reproduktív sikerének varianciája általában nagyobb, mint
a nőstények reproduktív sikerének varianciája (Bateman, 1948; Queller, 1997; Trivers, 1972). Ez azt je-
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lenti, hogy általában nem várható, hogy a párba állt hímek gondozásra fordítsák az erőforrásaikat, mivel
ezek a hímek egy kiválasztott csoportba tartoznak, így nagyobb hasznot húzhatnak a további párzásokból,
mint az utódgondozásból (Jennions és Kokko, 2010).

Összefoglalva, egy demográfiai modell segítségével teszteltük az elméleti modellek egyik predikció-
ját egy poliandriás partimadárnál. A hím és tojó fiókák kohorszainak modellezésével és túlélésbecslések
felhasználásával modellünk tartósan hímeltolt ASR-t prediktált, és ez az eltolódás már a fiókák kirepü-
lése előtt megjelent. A demográfiai modellezés és a természetben a párbaállási lehetőségek kísérletes
becslésének a kombinációja egy kiváló megközelítés lehet az ivararányok, a párzási rendszerek és az
utódgondozási mintázatok összetett dinamikájának megértéséhez.
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10. fejezet

Az élőhelyváltás funkciója a fiókanevelés alatt*

10.1. Bevezetés

A környezet ritkán állandó egy szaporodási időszak alatt, és az ökológiai feltételek gyökeresen megváltoz-
hatnak az utódok születése és önállóvá válása között. A fészeklakó fajok esetében (hacsak az utódok nem
hordozhatók) a szülők csak a táplálékkeresés helyének és/vagy intenzitásának megváltoztatásával tudják
védeni utódaikat a környezet ingadozásaitól. Azonban a fészekhagyó fajoknál, ahol az utódok röviddel
a születés után már mobilisak, a szülőknek lehetőségük van különböző élőhelyekre vezetni az utódokat,
amíg azok el nem érik a teljes függetlenségüket. Például sok fészekhagyó partimadárnál és vízimadárnál
a szülő(k) elvezeti(k) a pelyhes fiókái(ka)t a fészekből oda, ahol a fiókák táplálkoznak, növekednek és
végül kirepülnek (Sedinger, 1992; Walters, 1984).

Az utódok többféle haszonra tehetnek szert az élőhelyek közötti mozgással. Egyrészt jobban megvéd-
hetőek lehetnek a ragadozóktól. Például a sűrű növényzetű élőhelyeken élő patások és kengurualkatúak
az utódaikat a növényzetben rejtik el, míg a nyílt élőhelyeken élő fajoknál az utódok az anyjukat köve-
tik, feltehetően azért, mert a nyílt helyen elrejtőzni próbáló utódoknak alacsony esélyük lenne a túlélésre
(Fisher és mtsai., 2002). Másrészt a szülők azért válthatnak élőhelyet, hogy elkerüljék a kompetíciót a
fajtársaikkal, vagy a fajtársaik általi utódgyilkosságot (Laing és Raveling, 1993). Például a mobilisabb
utódokkal rendelkező emlősöknél kisebb a nőstények által elkövetett csecsemőgyilkosság veszélye, ezért
nem védenek területet (például mezei nyúl Lepus europaeus, tengeri vidra Enhydra lutra, Hystricognathi
rágcsálók), míg a fészeklakó utódokkal rendelkező fajok (például üregi nyúl Oryctolagus cuniculus, euró-
pai vidra Lutra lutra, Sciurognathi rágcsálók) területet védenek (Wolff és Peterson, 1998). Harmadrészt
a szülők az utódaikat jobb erőforrásokat kínáló élőhelyekre vihetik (Diesel és mtsai., 1995; Hagen és mt-
sai., 2005; Johansson és Blomqvist, 1996; Pearce-Higgins és Yalden, 2004). Például a kenti csérek (Sterna
sandvicensis) elvezetik fiókáikat a fészektől, hogy csökkentsék a dankasirályok (Larus ridibundus) általi
táplálékrablását, és ez a stratégia gyorsítja fiókáik növekedését (Stienen és Brenninkmeijer, 1999).

Az élőhelyváltás előnyei azonban trade-offban lehetnek a költségeivel. Egyrészt a szülőt követő utó-
dokkal rendelkező patásoknál és kengurualkatúaknál az elválasztás később történik meg, mint a rejtőzkö-
dő utódokkal rendelkező fajoknál, feltehetően azért, mert a fiatalok az anyatejből nyert energiát mozgásra,
nem pedig növekedésre fordítják (Fisher és mtsai., 2002). Másrészt a fiókák mortalitása megnövekedhet az
élőhelyváltások alatt a magasabb predáció vagy az éhezés kockázata miatt (Blomqvist és Johansson, 1995).
A fészekhagyó fiókák jelentős mennyiségű energiát használnak fel a hőszabályozáshoz és a mozgáshoz, és
energia-egyensúlyukat szűk határokon belül kell tartaniuk a növekedéshez és a túléléshez (Schekkerman
és Visser, 2001). Így ha a család mozgása alatt csökken a táplálékfelvétel, az negatív energiamérlegbe so-

∗Az alábbi publikáció alapján: Kosztolányi, A., Székely, T., Cuthill, I.C., 2007. The function of habitat change during brood-
rearing in the precocial Kentish plover Charadrius alexandrinus. Acta Ethologica, 10, 73–79. https://doi.org/10.1007/s102
11-007-0032-z
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dorhatja a fiókákat. Harmadrészt a fiókanevelő élőhely egyik szempontból előnyös lehet, míg egy másik
szempontból költséges. Például a bőséges táplálékkal rendelkező élőhelyek magas predációs kockázattal
járhatnak (Houston és mtsai., 1993).

Az ökológiai korlátokat gyakran hozzák fel a szaporodási rendszerek sokféleségének magyarázatára
(Reynolds, 1996). Az egyszülős utódgondozás és a poligámia kialakulását elősegítő egyik fő javasolt té-
nyező a magas táplálékellátottság (Andersson, 2005; Davies, 1991): ha bőségesek az erőforrások, egy
egyedülálló szülő is képes lehet gondoskodni az utódokról, így a másik szülő dezertálhat és újrapáro-
sodhat. Egy korábbi vizsgálatunkban kimutattuk, hogy a széki lilék Dél-Törökországban két élőhelyen
nevelik a fiókáikat (Kosztolányi és mtsai., 2006): a tóparton és a szikesen, és a családok mozognak e két
élőhelytípus között. A legtöbb fióka a szikesen kel ki, de a költési időszak előrehaladtával egyre több
időt töltenek a családok a tóparton. Családok mozgása összhangban van a két élőhelyen elérhető táplélék-
mennyiség változásával: a szezon előrehaladtával a parton nő, míg a szikesen csökken a szülők és fiókáik
táplélékfelvételi rátája. Mivel a családok a part felé mozognak, a parton nő a családok denzitása, ami több
territoriális harcot eredményez a szomszédos lilecsaládok között. És ez hozzájárulhat ahhoz, hogy a fióká-
ikat a parton nevelő családokban a tojók később dezertálnak, mert valószínűleg mindkét szülőre szükség
van a fiókák védelmezésére. Ez egy érdekes eredmény, mivel a magas táplálékellátottság a széki lilénél
több, és nem kevesebb kétszülős gondozáshoz vezetett, ami nincs összhangban a táplálék és az utódgon-
dozás közötti kapcsolat eredetileg javasolt magyarázatával (Andersson, 2005; Davies, 1991; Erckmann,
1983). Továbbá a tojó széki liléknek előnyös lehet a dezertálás (lásd a 11. fejezetet), így felmerül a kérdés,
hogy miért éri meg a fiókákat a partra vezetni és továbbgondozni a korai dezertálás és új költésbe kezdés
helyett.

A Kosztolányi és mtsai. (2006) eredményei kapcsán két hipotézist teszteltünk. Először, mivel több
táplálék áll rendelkezésre a parton, mint a szikesen, azt prediktáltuk, hogy a fiókák gyorsabban fognak
növekedni a tóparton és magasabb lesz a túlélésük, mivel alacsonyabb az éhezés kockázata. A jobb táp-
lálékellátottságnak a fiókák túlélésére gyakorolt hatását azonban ellensúlyozhatja a predáció és/vagy az
utódgyilkosság. A fiókák a parton a nyílt területen táplálkoznak, így jobban ki lehetnek téve a ragadozók-
nak, mint a szikesen, ahol elbújhatnak a növényzetben. Továbbá a parton a nagyobb egyedsűrűség miatt
a szomszédos családok közötti intenzív kompetíció a fiókák túlélésének csökkenéséhez vezethet, mivel
nagyobb az esélye, hogy a szomszédos családok szülői megölik a fiókákat (Székely és Cuthill, 1999).
Másodszor, annak ellenére, hogy több élelem áll rendelkezésre a parton, vannak olyan családok, amelyek
idejük nagy részét mégis a szikesen töltik. Ez arra utalhat, hogy egyes szülők nem tudják a fiókáikat a
több erőforrást biztosító élőhelyre vezetni, így azt prediktáltuk, hogy minőségbeli különbségek vannak a
szülők között annak megfelelően, hogy hol nevelik fiókáikat.

10.2. Módszerek

10.2.1. Terepi módszerek

A terepmunkát a dél-törökországi Tuzla-tónál (lásd a 3.3.1. szakaszt) végeztük 1996 és 1999 között. Össze-
sen 144 családot vizsgáltunk (𝑛 = 38, 24, 47, 35 család a 4 év alatt). A széki lilék a tó északi partján (a
továbbiakban „part”) és a tó északi oldalán lévő 50-800 m széles szikes gyepsávon (a továbbiakban „szi-
kes”) nevelték a fiókáit. A vizsgálati területet két területre osztottuk: 1. terület (152 ha, Tuzla településhez
közelebbi, zavartabb) és 2. terület (51 ha, Tuzla településtől távolabbi, természetesebb). Mindkét terület
mindkét típusú élőhelyet tartalmazta.
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10.2.2. Statisztikai elemzések

A családokat tekintettük az elemzés egységeként. Mivel családonként több megfigyelésünk volt, így a
pszeudoreplikáció elkerülése érdekében minden családnál a rekordok átlagát vettük. A hiányzó adatok
miatt a mintaszámok eltérőek lehetnek az egyes elemzéseknél. A fiókanevelő élőhelyet úgy definiáltuk
mint az egyes családok parton töltött idő arányát a családvisszalátások (lásd a 3.3.1. szakaszt) során. Szem-
léltetés céljából (pl. 10.1. ábra) a fiókanevelő élőhelyet bizonyos esetekben bináris változóként kódoltuk:
azon családokat, amelyeknél a parton töltött idő <0,5 volt a szikeshez, míg azon családokat, amelyeknél a
parton töltött idő ≥0,5 volt a parthoz soroltuk. A kelési dátumot a március 1-je óta eltelt napok számaként
számoltuk. Ha egy szülőt többször is lemértünk egy költési időszakban, akkor ezeknek a méréseknek az
átlagát vettük. A szülők életkorát a minimális életkor (években) alapján számítottuk: például 1997-ben a
minimális életkora egy olyan egyednek, amelyet 1996-ban költő egyedként fogtunk be 2 év volt.

A fiókák növekedését növekedési görbék meredekségével becsültük (Székely és Cuthill, 1999): a test-
tömeg változását (g × nap-1) a testtömegnek (g) a fiókakorral (napok) vett lineáris regressziójának mere-
dekségeként számítottuk ki, míg a tarsus növekedési ütemét (mm × nap-1) a jobb oldali tarsushossznak
(mm) a fiókakorral (napok) vett lineáris regressziójának meredekségeként számítottuk ki. Minden család-
hoz külön regressziós egyenest illesztettünk a testtömegre és a tarsusra. A tarsus növekedése megközelí-
tőleg lineáris volt a 25 napos kor előtt, míg a testtömeg esetében az alacsony számú visszafogás kizárta
az összetettebb növekedési modellek (pl. Ricklefs, 1967) alkalmazhatóságának lehetőségét.

Az élőhelyválasztás és a költési időszak hatását a fiókák testtömeg változására és tarsus növekedésére
általános lineáris modellekkel (GLM) vizsgáltuk. Mivel a fiókák növekedése négyzetes összefüggésben
van a kelés időpontjával (Székely és Cuthill, 1999), a kelési dátumot ortogonális másodrendű polinom-
ként vettük be a fiókák növekedésének modelljeibe. A fiókák növekedése területenként eltérő lehet (lásd
Székely és Cuthill, 1999), ezért a terület mint faktor szerepelt a modellekben. Az összes másodrendű
interakciót belevettük a kezdeti modellekbe, és a nem szignifikáns interakciós tagokat egyesével eltávolí-
tottuk. A fiókák növekedése évenként eltérő lehet, azonban a kelési dátumra és területre való kontrollálás
után az év nem befolyásolta a növekedési ütemet (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), így az év
bevétele a GLM-ekbe nem változtatna a megállapításainkon.

A fiókák túlélését egy maximum likelihood módszerrel becsültük (Noszály és mtsai., 1995; Székely
és Cuthill, 1999). A túlélésbecslés értéke 0 (minden fióka elpusztult 3 napos kora előtt) és 1 (minden fióka
túlélt 25 napos koráig) közötti érték lehet. A fiókák túlélésének eloszlása ferde volt, ezért Spearman-féle
rangkorrelációkat és parciális rangkorrelációkat használtunk e változó elemzéséhez (Daniel, 1990). A
túlélés és a fiókanevelő élőhely közötti korreláció hasonló volt a 4 év alatt (Spearman-féle rangkorrelációk
1996–1999: 𝑟𝑠 = 0,308–0,560, 𝑝 = 0,006–0,072; ezért a fészekaljak túlélésének elemzése során az
évhatásokat nem vettük figyelembe.

A vizsgálat során számos kísérletes manipulációt végeztünk (pl. Székely és Cuthill, 1999, 2000), és
ezek a manipulációk potenciálisan befolyásolhatják az itt bemutatott eredményeinket. Azonban a kísér-
letes manipulációk egyike sem befolyásolta a fiókák növekedési rátáját (varianciaanalízisek, 1996–1999,
testtömeg: 𝑝 = 0,211–0,547; tarsushossz: 𝑝 = 0,140–0,875), a fiókák túlélését (Kruskal-Wallis tesz-
tek, 1996–1999: 𝑝 = 0,122–0,948), vagy a családok élőhelyhasználatát (varianciaanalízisek, 1996–1999:
𝑝 = 0,079–0,792) az itt felhasznált adatsorban, ezért a manipulációkat nem vettük figyelembe az elemzé-
sek során.

A szülők minőségnek (testtömeg, testméret és életkor) az élőhelyválasztásra gyakorolt hatását úgy
vizsgáltuk, hogy mind a hím, mind a tojó szülőt belevettük ugyanabba a GLM-be. Azokban a családok-
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ban, ahol az egyik szülő dezertált (12,1 ± 1,00 napos fiókakornál, átlag ± SE, 𝑛 = 49), a dezertálás utáni
családvisszalátási rekordokat kizártuk az elemzésekből. Az élőhelyválasztás függhet a költési időszakon
belüli időponttól (Kosztolányi és mtsai., 2006), így a szülői minőség modellekbe a megfigyelés dátumát
is belevettük. A másodfokú interakciók egyike sem volt szignifikáns, így ezeket kivettük a GLM-ekből.
Az élőhelyválasztás nem különbözött az évek között (𝐹3,106 = 0,952, 𝑝 = 0,418); ezért az év nem szere-
pelt ezekben az elemzésekben. A GLM-ekben III-as típusú négyzetösszegeket használtunk, és kétoldalú
valószínűségeket adtunk meg.

10.3. Eredmények

10.3.1. Fiókák fejlődése
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10.1. ábra: A széki lile fiókák növekedése a kelési dátumhoz viszonyítva a két fiókanevelő
élőhelyen (a, c; szikes: fehér pontok és szaggatott vonal; part: fekete pontok és folytonos
vonal) és a két fiókanevelő területen (b, d; 1. terület: fehér háromszögek és szaggatott
vonal; 2. terület: fekete háromszögek és folytonos vonal). Megjegyzés: a parton töltött
idő folytonos változó volt az elemzésekben, azonban szemléltetés céljából bináris vál-
tozóvá alakítottuk (lásd a 10.2. szakaszt).
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10.1. táblázat: A széki lile fiókák növekedési üteme a parton eltöltött idő, a kelési dátum
és a terület függvényében (hiba df, testtömegváltozás: 120; tarsusnövekedés: 119)

Testtömegváltozás
(g × d−1)

Tarsusnövekedés
(mm × d−1)

df 𝐹 𝑝 𝐹 𝑝

Parton töltött idő 1 26,974 <0,001 5,395 0,022
Kelési dátum (négyzetes tag) 2 18,748 <0,001 5,564 0,005
Terület 1 14,244 <0,001 20,978 <0,001
Parton töltött idő × kelési dátum 2 6,714 0,002 4,412 0,014
Kelési dátum × terület 2 3,615 0,030 5,423 0,006

Mind a fiókák testtömegének változását, mind a tarsus növekedését egyaránt befolyásolta a parton
töltött idő és a kelési dátum (10.1. táblázat). Azokban a családokban, amelyek több időt töltöttek a parton,
a testtömeg gyorsabban nőtt, mint azokban a családokban amelyek a szikesen voltak, és az élőhelyek
közötti különbség nagyobb volt a költési időszak vége felé (10.1a. ábra). A tarsus növekedése a parton
növekedő tendenciát mutatott a költési időszak alatt, míg a szikesen csökkent a költési időszak vége felé
(10.1c. ábra). A növekedési ráták hasonlóak voltak a két területen a költési időszak elején, majd az 1.
területen gyorsabban csökkenő tendenciát mutattak, mint a 2. területen (10.1b. és 10.1d. ábra).

10.3.2. Fiókák túlélése

A fiókák túlélése a parton töltött idővel nőtt (10.2. ábra, Spearman-féle rangkorreláció, 𝑟𝑠 = 0,362, 𝑛 =
143, 𝑝 < 0,001). A kapcsolat erőssége nőtt, miután kontrolláltunk a kelési dátumra és a területre parciális
rangkorrelációjával (parton töltött idő: 𝑟𝑠 = 0,426, 𝑛 = 143, 𝑝 < 0,001; kelési dátum: 𝑟𝑠 = −0,269,
𝑝 = 0,001; terület: 𝑟𝑠 = 0,331, 𝑝 < 0,001).
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10.2. ábra: A széki lile fiókák túlélése a fiókanevelő élőhelyhez (parton töltött idő) viszo-
nyítva. A statisztikai részleteket lásd a szövegben.
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10.3.3. Szülői minőség

A nagyobb testtömegű tojók által gondozott családok több időt töltöttek a parton, mint a kisebb tömegűek
által neveltek (10.3b. ábra, GLM, 𝐹1,106 = 6,483, 𝑝 = 0,012), míg a hímek testtömege nem befolyásolta a
család parton töltött idejét (10.3a. ábra, 𝐹1,106 = 0,079, 𝑝 = 0,779; megfigyelés dátuma: 𝐹1,106 = 14,213,
𝑝 < 0,001).

Hasonlóképpen, a nagy (azaz hosszabb tarsusszal rendelkező) tojók által gondozott családok több
időt töltöttek a parton, mint a kisebbek által neveltek (10.3d. ábra, GLM, 𝐹1,106 = 7,521, 𝑝 = 0,007),
miközben hímek testmérete és a fiókanevelő élőhely között nem volt kapcsolat (10.3c. ábra, 𝐹1,106 =
0,001, 𝑝 = 0,982; megfigyelés dátuma: 𝐹1,106 = 14,086, 𝑝 < 0,001).

Végül a szülők életkora nem függött össze az élőhelyhasználattal (GLM, hím életkor: 𝐹1,106 = 0,323,
𝑝 = 0,571; tojó életkor: 𝐹1,106 = 0,192, 𝑝 = 0,663; megfigyelés dátuma: 𝐹1,106 = 13,254, 𝑝 < 0,001).
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10.3. ábra: A fiókanevelő élőhely a hím (a, c) és tojó (b, d) szülő testtömegéhez és
tarsushosszához viszonyítva (lineáris regressziók, hímtesttömeg: 𝑏 = 0,005 ± 0,012 SE,
𝑛 = 110, 𝑝 = 0,678; tojótesttömeg: 𝑏 = 0,027 ± 0,010 SE, 𝑛 = 110, 𝑝 = 0,010; hímtarsus:
𝑏 = −0,017 ± 0,028 SE, 𝑛 = 110, 𝑝 = 0,528; tojótarsus: 𝑏 = 0,088 ± 0,033 SE, 𝑛 = 110,
𝑝 = 0,009). A GLM-eket lásd a szövegben.
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10.4. Diszkusszió

Mind a fiókák fejlődése, mind a túlélése összefüggött a fiókanevelő élőhellyel a széki lilénél. A predikci-
óknak megfelelően a fiókák gyorsabban növekedtek a parton, és a fiókák túlélése is magasabb volt. Így
a fiókák tópartra vezetésével a szülők növelhetik szaporodási sikerüket. Ez a viselkedés azonban kocká-
zatos, mivel fiókáikat a fészektől a tó felé vezetve más családok szülei megtámadhatják és megölhetik a
fiókákat (Székely és Cuthill, 1999).

A lilefiókák jobban túlélhetnek a parton, mivel ott kisebb az éhezés valószínűsége. A fészekhagyó
fiókák hőszabályozó képessége a testtömeg növekedésével nő (Visser és Ricklefs, 1993a), ezért a jól táplált
fiókák nagyobb valószínűséggel tudnak megbirkózni a szélsőséges környezeti hőmérsékletekkel és tudják
elkerülni a ragadozók támadásait. Eredményeinkkel összhangban a rövidcsőrű lile (Charadrius melodus)
fiókái gyorsabban nőnek és jobban túlélnek olyan élőhelyeken, ahol jobb a táplálékellátottság (Loegering
és Fraser, 1995). Továbbá a tóparton jobb lehet a szülők ragadozóészlelő képessége is, mivel ott ritkább
a növényzet, így a szülők korábban tudják figyelmeztetni a fiókáikat az esetleges veszélyekre. Ez utóbbi
érveléssel összhangban a nyílt helyen kotló széki lilék korábban reagálnak a közeledő ragadozókra, mint
a rejtett helyen fészkelők (Amat és Masero, 2004b).

Eredményeink összhangban vannak azzal az elképzeléssel, hogy a tojó szülők mérete és testtömege
befolyásolja a családjaik mozgását. Így a nagyobb testű, feltehetően jobb kompetíciós képességű tojók a
partra tudták vinni fiókáikat és meg tudták védeni azokat a szomszédos szülőktől (Kosztolányi és mtsai.,
2006). További vizsgálatokra van szükség annak megállapítására, hogy a testméret és a testtömeg hogyan
viszonyul a verekedési viselkedéshez és végső soron a kompetíciós képességhez. Itt csak azt jegyezzük
meg, hogy a szülők jelentős időt fordítanak a verekedésre, különösen a parton (Kosztolányi és mtsai.,
2006). Ezek a verekedések sokszor durvák, és együtt járnak az ellenfelekkel való dulakodással, és így
valószínűleg a szülők mérete és tartalékai befolyásolják a verekedések kimenetelét.

Összefoglalva, a széki lilék növelhetik jelenlegi szaporodási sikerüket azzal, ha fiókáikat a tópartra
vezetik. Azonban a szülők nem egyforma valószínűséggel mennek a partra, mivel a nagy tojók több időt
töltenek a parton fiókáikkal, mint a kicsik. Így úgy tűnik, hogy a tojók kompetíciós képessége befolyá-
solja a fiókanevelő élőhely választást, azonban az élőhelyváltás megváltoztatja a gondozási mintázatokat,
mivel a parton hosszabb kétszülős gondozás tapasztalható (Kosztolányi és mtsai., 2006). Kísérletes ma-
nipulációkra, például a családok mozgásának korlátozására lenne szükség ahhoz, hogy elkülönítsük a
táplálékbőségnek és a tojó minőségének a hatását a szaporodási sikerre.
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11. fejezet

Újrapárosodási lehetőségek és alacsony költségek állnak a
tojódezertálás hátterében*

11.1. Bevezetés

A dezertálás költségeinek és az egyedül maradt szülő általi kompenzáció mintázatinak megértése érde-
kében több fajon is végeztek vizsgálatokat, ahol manipulálták a partner befektetését az egyik partner
mesterséges eltávolításával (azaz kísérletesen kikényszerített dezertálás, Harrison és mtsai., 2009; Hunt
és Simmons, 2002; Lavery és Reebs, 1994). Az ilyen, madarakon végzett vizsgálatok metaanalízise azt
mutatja, hogy a mesterségesen elhagyott szülők jellemzően részben kompenzálják a hiányzó partnerük
gondozásának hiányát, vagyis az elhagyott szülők növelik a gondozási rátájukat, de az utódgondozás
teljes rátája alacsonyabb marad a kétszülős családok rátájához képest (Harrison és mtsai., 2009). Keve-
sebb tanulmány vizsgálta a reproduktív költségeket a dezertált utódok növekedése és túlélése tekintetében,
azonban a gondozási ráták részleges kompenzációja az utódok túlélésnek csökkenését vetítheti előre (Szé-
kely és Cuthill, 1999). Például a kétszülős kaliforniai amerikaiegérnél (Peromyscus californicus) a hím
szülők eltávolítása csökkentette az utódok túlélését (Gubernick és Teferi, 2000).

Noha az ilyen kísérletes manipulációk kulcsfontosságú betekintést nyújtanak a dezertálás költségeibe,
korlátozottak abban, hogy fényt derítsenek a vadon élő populációk természetes dezertálási stratégiáihoz
kapcsolódó költségekre és hasznokra. Például a természetes dezertálási stratégiával nem rendelkező fa-
joknál a szülők kísérletes eltávolítása után mért költségek nem feltétlenül hasonlítanak az olyan fajoknál
előforduló költségekhez, amelyeknél a természetben gyakoriak a dezertálási stratégiák, és az utódgondo-
zás a dezertálás kockázata mellett alakult ki az evolúció során (Clutton-Brock, 1991; Székely és mtsai.,
1996). Ezen túlmenően azoknál a fajoknál, ahol a dezertálás természetesen is előfordul, a dezertálás mes-
terséges kényszerítése olyan családokban, amelyekben nem fordult volna elő dezertálás, túlbecsülheti a
költségeket a maladaptív dezertálás kikényszerítésével. Ezért a dezertálás evolúciójának teljes megértése
a természetes dezertálási mintázatok tanulmányozását is szükségessé teszi. Az erős elméleti alapok el-
lenére azonban az ilyen természetes dezertálási stratégiákkal kapcsolatos költségek és hasznok becslése
vadon élő populációkban jelentős kihívást jelent, mivel megkívánja (a) a gondozás és a dezertálás fitnesz
következményeinek becslését természetes környezetben nem csak a dezertálás előtt és után, de az olyan
kétszülős családokban is, amelyekben nem fordul elő dezertálás, és (b) a családok ismételt megfigyelését
mind a dezertálás előtt, mind utána, hogy megértsük a szülők és az utódok közötti viselkedési interakci-
ókat, amelyek a dezertálás költségeit okozhatják.

Ebben a tanulmányban a tojók dezertálásával összefüggő költségeket és hasznokat vizsgáljuk széki
lile egyedeknek és családjaiknak a részletes, ismételt megfigyelésével egy jól monitorozott vadon élő

∗Az alábbi publikáció alapján: McDonald, G.C., Cuthill, I.C., Székely, T., Kosztolányi, A., 2023. Remating opportunities and
low costs underlie maternal desertion. Evolution, 77, 97–109. https://doi.org/10.1093/evolut/qpac020
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populációban (Kosztolányi és mtsai., 2006). Először, (a) jellemeztük a hím és tojó dezertálási stratégiák
gyakoriságát a populációban a keléstől a kirepülésig a teljes költési időszak alatt. Másodszor, felmér-
tük a dezertálás reproduktív (b) hasznait és (c) költségeit. Mivel a hímek dezertálása viszonylag ritka a
vizsgált populációban, a dezertálás költségeit és hasznait a tojók esetében vizsgáltuk. A tojók számára a
dezertálás hasznait úgy becsültük, hogy számszerűsítettük, hogy a dezertáló tojók milyen gyakorisággal
kezdenek további szaporodási kísérletekbe a nem dezertáló tojókhoz képest, míg a dezertálás költségeit
a dezertált fiókák túlélése és növekedése révén becsültük. Végül, (d) megvizsgáltuk az utódgondozó vi-
selkedés mintázatait és a fiókák táplálkozási rátáját a fiókanevelési időszak alatt a tojók dezertálása előtt,
a tojók dezertálása után, valamint a végig kétszülős családokban, hogy megértsük azokat a viselkedési
mechanizmusokat, amelyek közvetíthetik a dezertálás költségeit.

11.2. Módszerek

11.2.1. Terepi módszerek

A terepi adatgyűjtést 1996 és 1999 között végeztük a dél-törökországi Tuzla-tó körüli területen (lásd a
3.3.1. szakaszt). A korábbi vizsgálatokat követve a vizsgált területünkön belül két területet határoztunk
meg; a Tuzlához közelebb eső 1. területet, és a településtől távolabbi 2. területet (10. fejezet; Székely
és Cuthill, 1999). Ebbe a vizsgálatunkba 121 részletesen monitorozott széki lile családot vontunk be,
amelyek egy részét korábban már tanulmányoztuk (10. fejezet; Székely és mtsai., 1999; Székely és Cuthill,
1999, 2000). Mivel célunk az utódgondozás természetes változatosságának vizsgálata volt, adatsorunkban
csak olyan családok szerepeltek, amelyekben sem a szülők, sem a család mérete nem volt manipulálva:
49 nem kísérletes család, 31 család a korábbi kísérletek nem manipulált kontrollcsoportjából (Székely és
mtsai., 1999; Székely és Cuthill, 1999, 2000) és 41 család, amelyeket a kotlási időszakban manipuláltunk
a fészkek közötti tojásáthelyezéssel miközben a fészekaljméretet nem változtattuk.

A 121 családból 81 családot a kotlási szakaszban, míg 40 családot csak a kelés után azonosítottunk. A
végső adatok 1072 családvisszalátási rekordot (lásd a 3.3.1. szakaszt) tartalmaztak családonként átlagosan
8,86 rekorddal, és 2,40 ± 1,92 nap (átlag ± SD) időközzel az egyes rekordok között.

A családok egy részhalmazáról (𝑛 = 66) részletes viselkedési megfigyeléseket is gyűjtöttünk. Arra
törekedtünk, hogy kétnaponta egy órán keresztül megfigyeljük ezeket a családokat. Minden egyórás meg-
figyelés során 30 másodpercenként mintáztuk az összes jelenlévő szülő és fióka viselkedését (összesen
120 mintavételi pont egy óra alatt), és 5 percenként becsültük a szülő(k) és az egyes fiókák közötti távol-
ságot méterben (részletes leírást lásd: Kosztolányi és mtsai., 2006; Székely és mtsai., 1999; Székely és
Cuthill, 1999, 2000). Három fontos viselkedésre összpontosítunk: (a) melengetés, (b) átlagos szülő-fióka
távolság és (c) talajról vagy növényzetről csippentés. A melengetés fontos a fiókák testhőmérsékletének
fenntartásában, de költséges a szülők számára, mivel termoregulációs költségeket ró a szülőre és korlátoz
más tevékenységeket (pl. a táplálkozást, Beintema és Visser, 1989a; Tjørve és mtsai., 2009). A szülők és
a fiókák közötti távolság egy olyan proxy, amely a fiókák veszélyeknek való „kitettségét” méri (Amat és
mtsai., 1999a; Kosztolányi és mtsai., 2006). A talajról vagy növényzetről csippentés a táplálkozási ráta
indikátora, és várhatóan előnyös a fiókák számára (Székely és Cuthill, 1999). A melengetés és a csippen-
tés arányát azon mintavételi pontok arányaként számoltuk, amikor a fiókák mutatták az adott viselkedést.
Az átlagos szülő-fióka távolságok esetében minden ötödik percben vett mintánál kiszámítottuk az adott
szülő és az egyes fiókák közötti átlagos távolságot, majd kiszámítottuk a főátlagot az összes távolságér-
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tékre egy megfigyelési időszak alatt. Amikor mindkét szülő jelen volt, minden fiókánál a legközelebbi
szülő távolságát használtuk.

Minden olyan jelet feljegyeztünk a terepen, ami arra utalt, hogy egy adott szülő új szaporodási kísér-
letet (újraköltést) kezdeményezett ugyanabban a költési időszakban a vizsgált költését követően. Az újra-
költési kísérletekre vonatkozó bizonyítékokat naponta gyűjtöttük a vizsgálati időszak alatt, és ez magában
foglalt minden szaporodási viselkedést, beleértve a fészekkaparás készítését, a párzást és az új fészek kot-
lását. Az összesen 33 egyedi gyűrűkombinációval rendelkező dezertáló tojó közül 23-at (78,8%) vagy
visszaláttunk legalább egy héttel a feltételezett dezertálásuk után, vagy megfigyeltük, hogy a dezertálást
követően új szaporodásba kezdett. Ez arra utal, hogy a tojók távollétét a családoktól a dezertálás, nem
pedig a mortalitás okozza.

11.2.2. Statisztikai elemzések

A családvisszalátási rekordok alapján a családokat végig kétszülős vagy részben kétszülős kategóriába
soroltuk. Részben kétszülős családok azok a családok voltak, ahol az egyik szülő elhagyta a családot a
25 napos fiókakor előtt. A dezertálást legalább két egymást követő egyszülős gondozási rekord alapján
(vagyis két csak hím vagy csak tojó gondozási rekord egymás után) határoztuk meg feltéve, hogy nem
voltak további megfigyelések, amelyek a másik szülő gondozását igazolták volna. A dezertálás napját
az utolsó kétszülős és az első egyszülős rekord közötti felezőpontként határoztuk meg felfelé kerekítve
a legközelebbi napra. Ha egy adott családnál csak egyszülős gondozást figyeltünk meg, a kikelés dátu-
ma (0. nap) és az első egyszülős rekord közötti felezőpontot tekintettük a dezertálás napjának. A végig
kétszülős családok azok a családok voltak, amelyekben nem regisztráltunk dezertálást a 25 napos fióka-
gondozási időszak vége előtt. Minden vizsgált családnak legalább két családvisszalátási rekordja volt. A
121 családról gyűjtött 1072 családvisszalátási rekordból mindössze 13 esetben volt két olyan egymást
követő egyszülős megfigyelés, amelyet kétszülős gondozású megfigyelés követett, ami azt jelzi, hogy a
két egymást követő megfigyelés megfelelő proxy a dezertálás detektálásához. Ebben a 13 esetben az adott
egyszülős megfigyeléseket kétszülős gondozásnak tekintettük.

Általánosított lineáris modelleket (GLM) használunk, és az egyes prediktorok szignifikanciáját való-
színűségi arány tesztekkel (LRT) vagy 𝐹-tesztekkel vizsgáltuk a kérdéses változó eltávolításával a mo-
dellből. Azon adatok esetében, amelyeknél ugyanazon családból származó egyedek ismétlődő megfigye-
lései szerepeltek a fiókagondozás során, lineáris vagy általánosított lineáris kevert modelleket ((G)LMM)
használtunk az lme4 csomagból, ahol a családazonosító random faktorként szerepelt, hogy figyelem-
be vegyük, hogy az ismételt mérések nem függetlenek (Bates és mtsai., 2015). A (G)LMM-ek eseté-
ben modell-összehasonlítási megközelítést alkalmazunk (MuMIn csomag) a kis mintaméretekre korrigált
Akaike-kritériumot (AICc) használva, hogy azonosítsuk a parszimónia elvének leginkább megfelelő mo-
delleket (Grueber és mtsai., 2011). A parszimónia elvének leginkább megfelelő modelleknek azokat tekin-
tettük, amelyek ΔAICc-je (különbség az adott modell és a legalacsonyabb AICc-vel rendelkező modell
között) < 2. A legjobb minimális modellnek azt a modellt tekintettük a parszimónia elvének leginkább
megfelelő modellkészletből, ami a legkevesebb paramétert tartalmazta. Ha egy adott prediktor benne
volt a legjobb minimális modellben, akkor azt úgy kezeljük, mint a prediktor és a válaszváltozó közötti
kapcsolat erős bizonyítékát. A hímek dezertálása ritka volt: mindössze nyolc családban fordult elő hím
dezertálás, amelyek közül csak háromnak volt részletes viselkedési megfigyelése. Ezért (azon túl, hogy
bemutatjuk az utódgondozás általános mintázatát) ezeket a hímek által dezertált családokat kihagytuk az
elemzésekből.
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Gondozási mintázatok

Először egy binomiális hibaeloszlású GLM segítségével jellemeztük a hím és tojó dezertálás általános
mintázatát azokban a családokban, ahol az egyik szülő dezertált. Ebben a modellben a bináris válaszvál-
tozó azt jelezte, hogy a tojó (1) vagy a hím (0) szülő dezertált-e. A magyarázó változók a fészekalj kelési
dátumának (év kezdete óta eltelt napok száma) lineáris és másodfokú tagja, az évet leíró négyszintű és a
fiókanevelési területet leíró kétszintű faktorok voltak.

Majd mind a kétszülős, mind a részben kétszülős családokat bevonva az analízisbe vizsgáltuk, hogy
annak valószínűsége, hogy a családot egy szülő (hím vagy tojó) elhagyja, változott-e a költési időszak
alatt. Binomiális hibaeloszlású GLM-et használtunk, és a bináris válaszváltozó azt jelezte, hogy a családot
dezertálták-e vagy sem. A magyarázó változók a fészekalj kelési dátumának lineáris és másodfokú tagja,
valamint az évet jelző négyszintű és a fiókanevelési területet jelző kétszintű faktorok voltak.

Végül vizsgáltuk a fiókakor változatosságát a dezertáláskor (azaz a dezertálás időzítését). Normális
hibaeloszlású lineáris modellt alkalmaztunk, amelyben a válaszváltozó a fiókák dezertáláskori kora volt
napokban kifejezve és négyzetgyök transzformálva. A magyarázó változók a dezertáló szülő neme (hím
vagy tojó), a fészekalj kelési dátumának lineáris és másodfokú tagja, valamint az évet jelző négyszintű
faktor és fiókanevelési területet jelző kétszintű faktor voltak.

A dezertálás hasznai

Binomiális hibaeloszlású GLM-eket használtunk, hogy összehasonlítsuk a részben kétszülős családok-
hoz tartozó dezertáló tojók és a végig kétszülős családokhoz tartozó, nem dezertáló tojók között (össze-
sen 𝑛 = 90 gyűrűzött tojó) annak valószínűségét, hogy a tojóknak megfigyeltük-e egy szezonon belül
további szaporodási kísérletbe kezdését (újraköltését). Azokat a tojókat, akiket nem láttunk újra, „nem
újraköltőként” kategorizáltunk. A modellek bináris válaszváltozója azt jelezte, hogy a tojó újraköltését
megfigyeltük-e vagy sem. A magyarázó változók a következők voltak: egy kétszintű faktor, amely azt
jelezte, hogy a tojó dezertált-e vagy sem, egy négyszintű faktor, amely az évet, és egy kétszintű faktor,
amely a fiókanevelés területet jelölte. Elvileg a szezon elején költő tojók esetében két okból is nagyobb
eséllyel lehet megfigyelni az újraköltést, mint a későbbi időszakban költő tojóknál: (a) a később költő tojók
szezonális időkorlátok vagy viselkedésbeli különbségek miatt kisebb valószínűséggel költhetnek újra, és
(b) még ha a később szaporodó tojók is hasonló valószínűséggel költenek újra, kevesebb mintavételi nap
áll rendelkezésre a terepen az újraköltés megfigyelésére. Tekintettel arra, hogy a tojó széki lilék általában
körülbelül két napon belül újrapárosodnak (Székely és mtsai., 1999, 2006), nem valószínű, hogy (b) kü-
lönbséget okozna a dezertáló tojók és a nem dezertáló tojók között az újraköltés valószínűségében. Ettől
függetlenül kovariánsként az adott fiókák kelésének dátumát is bevettük a modellbe, hogy statisztikailag
kontrolláljunk arra, hogy az adott szaporodási kísérlet szezonális időzítése befolyásolhatja az újraköltési
valószínűséget. Ezenkívül megismételtük a dezertáló és a nem dezertáló tojók újraköltésének összehason-
lítását arány teszttel (az alacsonyabb mintaszám miatt) csak azokra a családokra, amelyek bármely évben
a szezon utolsó mintavételi napja előtt legalább négy héttel keltek ki (azaz kizártuk azokat a családokat,
amelyeknél a fiókák kirepülése a mintavételi időszak utánra esett).

A dezertálás költségei

A tojódezertálás lehetséges költségeinek felméréséhez először összehasonlítottuk a részben kétszülős csa-
ládok (ahol a tojó dezertált) és a végig kétszülős családok kirepült fiókáinak számát (azaz a 25 napos
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fiókakorban életben lévő fiókák számát). A normális hibaeloszlású GLM-ek tartalmaztak egy kétszintű
faktort, amely a végig vagy részben kétszülős gondozás típusát jelezte, valamint a kelési dátumot és az
évet (négyszintű faktor) és területet (kétszintű faktor).

Másodszor, összehasonlítottuk a fiókák túlélését a végig kétszülős családok és a részben kétszülős csa-
ládok (a tojódezertálás előtt és után) között. Az utódgondozásnak itt tehát három kategóriája volt („gon-
dozási típus”): részben kétszülős családok a dezertálás előtt, részben kétszülős családok a dezertálás után
és végig kétszülős családok (11.1a. ábra). Mivel adataink két szinten is nem függetlenek (az egyes fiókák
időbeli ismételt megfigyelései, valamint az ugyanazon családból származó több fióka megfigyelései), és
mivel minden családnak és az egyes családokon belül a fiókáknak saját hazárd alapértéke lehet, kevert
Cox-regressziós modelleket használtunk a coxme csomagból (Therneau, 2020), amelyek random tengely-
metszet tagot tartalmaztak mind a családazonosítóra, mind a fiókaazonosítóra (a családon belül beágyaz-
va). A modellek tartalmaztak egy háromszintű faktort, amely a gondozási típust jelölte (végig kétszülős,
részben kétszülős dezertálás előtt és után), valamint a kelési dátumot, az évet (négyszintű faktor) és a
fiókagondozás területét (kétszintű faktor). A faktorszintek post-hoc összehasonlításának értelmezéséhez
a hazárd arányok (HR) konfidenciaintervallumait vizsgáltuk a multcomp csomag használatával (Hothorn
és mtsai., 2008).

A fenti elemzések tartalmazzák a családok egy olyan részhalmazát (𝑛 = 8), ahol a megfigyeléskor
egy fióka sem volt jelen, azaz az összes fióka elpusztult. Bár valószínűtlen, de ezeknek a megfigyelések-
nek némelyike a teljes utódpusztulástól eltérő eset lehet, például ha a magányos szülő elhagyta a túlélő
fiókáit és/vagy a fiókák a 25. nap előtt kirepültek. Mindazonáltal annak vizsgálatára, hogy az elemzése-
ink mennyire érzékenyek ezekre a teljes utódpusztulási rekordokra, megismételtük (a) a kirepült fiókák
számának elemzését és (b) a túlélési elemzéseket úgy, hogy ezeket a rekordokat kizártuk az adatokból.

Végül, mivel a dezertálás költségei a fiókák minőségének romlása miatt is felmerülhetnek, megvizs-
gáltuk a dezertálás lehetséges költségeit a fiókák növekedése szempontjából úgy, hogy összehasonlítottuk
a fiókák testtömegét és tarsushosszát a három gondozási típus között Azokat a családokat vontuk be az
elemzésbe, ahol a fiókákat a kikelés és a kirepülés (0–25. nap) között legalább két napon befogtuk. A kelés
után azonosított családokat kizártuk ezekből az elemzésekből, hogy elkerüljük a cirkularitást, mivel ezek-
ben a családokban a fiókák életkorát a tarsushossz segítségével becsültük (lásd a 3.3.1. szakaszt). Mivel
visszafogásonként változhatott, hogy melyik és hány fiókát fogtunk be az egyes családokban, így az adott
napon egy családban befogott összes fióka átlagos testtömegét és tarsushosszát számoltuk. Mivel adata-
ink nem függetlenek (azonos családba tartozó fiókák ismételt mérései), és minden családnak saját átlagos
kiindulási testtömege és tarsushossza lehet LMM-eket használtunk, amelyek random tengelymetszetet tar-
talmaztak az egyes családokra. A normális hibaeloszlású LMM-ek válaszváltozóként a testtömeget vagy
a tarsushosszt tartalmazták természetes alapú log transzformálva. A magyarázó változók között szerepelt
a fiókák kora, a gondozási típust jelző háromszintű faktor, és ezek interakciója a három gondozási típu-
sú fiókák növekedési ütemében mutatkozó különbségek vizsgálatára. A modellek tartalmazták továbbá a
kelési dátumot, az évet (négyszintű faktor) és a fióknevelési területet (kétszintű faktor).

A gondozási mintázatok eloszlása, a kirepülési siker és a fiókák tarsus- és testtömeg-növekedése ese-
tében megvizsgáltuk, hogy az a 41 család, ahol a tojásokat a kotlási szakaszban áthelyeztük (lásd fent),
befolyásolja-e a válaszváltozó értékét, de nem találtunk erre utaló jelet, ezért ezeket az elemzéseket itt
nem mutatom be (részletekért lásd az eredeti közlemény kiegészítő információit: https://academic.oup.c
om/evolut/article/77/1/97/6885463#supplementary-data).
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A családdezertálás viselkedési dinamikája

A költségek és hasznok potenciális viselkedési mozgatórugóinak vizsgálatához elemeztük, hogy a csalá-
dok viselkedési dinamikája hogyan változott a utódgondozási stratégiák (végig kétszülős családok, ahol
egyik szülő sem dezertált, és részben kétszülős családok, ahol a tojó dezertált) függvényében. Ez egyes
viselkedések elemzéséhez (G)LMM-eket használtunk, amelyekben a család random faktorként szerepelt.
A melengetési arány és a csippentés aránya modellekben binomiális hibaeloszlást alkalmaztunk, míg a
szülő-fióka távolságokat természetes alapú log transzformáltuk és normális hibaeloszlást használtunk. A
modellekben szerepelt a fiókakor napokban kifejezve, az utódgondozási típus faktorként, valamint a fióka-
kor és az utódgondozási típus közötti interakció. A fiókakor és az utódgondozási típus közötti interakció
lehetővé teszi, hogy vizsgáljuk, hogy a viselkedések változása a fiókák korának növekedésével különbözik-
e a különböző gondozási típusú családok között. Továbbá a modellek tartalmazták még a fiókák aktuális
számát a családban, az évet (négyszintű faktor), a fiókanevelési területet (kétszintű faktor), a megfigyelés
dátumát és a megfigyelés napszakát decimális órákban megadva.

Az olyan végig kétszülősnek kategorizált családok esetében, amelyeket nem figyeltünk meg a fiókák
25 napos koráig vagy azért, mert a családot nem tudtuk megtalálni és visszalátni, vagy azért mert a fiókák
elpusztultak, lehetséges, hogy az egyik szülő dezertált vagy dezertált volna (ha a fiókák nem pusztulnak el)
a 25. nap előtt. Az ilyen családok kétszülősként való kategorizálása várhatóan csökkenti a részben és végig
kétszülős családok között esetlegesen megfigyelt viselkedésbeli különbségeket (azaz ez egy konzervatív
becslés). Ezért megismételtük a viselkedési elemzéseinket kizárva azokat a végig kétszülős családokat,
amelyeket nem figyeltünk meg a 25. napig vagy annál tovább. Azonban ezek a megismételt elemzések
minőségileg hasonló eredményeket adtak (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

11.3. Eredmények

11.3.1. Gondozási mintázatok

A családok 45 százalékát (121 családból 55-öt) dezertálta az egyik szülő mielőtt a fiókák elérték volna a
25 napos kort, és a dezertáló szülők többsége tojó volt (47 tojó vs. 8 hím dezertálás, 11.1b. ábra). Annak
a valószínűsége, hogy egy dezertáló szülő tojó volt és nem hím lineárisan csökkent a költési időszak
alatt (𝑛 = 55 család, LRT-k, kelési dátum: 𝑏 = −1,147 ± 0,545 SE, 𝜒2

1 = 4,402, 𝑝 = 0,036; kelési
dátum2: 𝜒2

1 = 0,549, 𝑝 = 0,459). A dezertáló szülő neme nem különbözött a két vizsgálati területünk
(𝜒2

1 = 2,099, 𝑝 = 0,147), illetve az évek között (𝜒2
3 = 6,734, 𝑝 = 0,081).

Családdezertálás a teljes költési időszak alatt előfordult, azonban a dezertálás valószínűsége a költési
időszak vége felé csökkent (𝑛 = 121 család, LRT-k, kelési dátum: 𝜒2

1 = 20,764, 𝑝 < 0,001; kelési dátum2:
𝜒2

1 = 0,039, 𝑝 = 0,844, 11.1c. ábra). A dezertálás valószínűsége nem különbözött évek és területek között
(év: 𝜒2

3 = 2,506, 𝑝 = 0,474; terület: 𝜒2
1 = 0,166, 𝑝 = 0,684). A költési időszakban később kikelő fiókákat

idősebb korban dezertálták (𝑛 = 55 család, LRT-k, kelési dátum: 𝜒2
1 = 8,860, 𝑝 = 0,002; kelési dátum2:

𝜒2
1 = 2,116, 𝑝 = 0,125, 11.1d. ábra). A dezertáláskori fiókakor nem különbözött szignifikánsan a hímek

és tojók, az évek vagy a vizsgálati területek között (nem: 𝜒2
1 = 2,746, 𝑝 = 0,080; év: 𝜒2

3 = 6,539,
𝑝 = 0,063; terület: 𝜒2

1 = 2,489, 𝑝 = 0,096).
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11.1. ábra: Az utódgondozás mintázatai a széki lilénél. (a) A fiókagondozás és a dezer-
tálás változatossága a széki lile családokban, ahol vagy a hím, vagy a tojó vagy egyik
szülő sem hagyja el a családot, ami egyszülős vagy kétszülős gondozású családokat
eredményez. (b) A csak hím (fekete körök), csak tojó (fehér körök) és kétszülős (szürke
négyzetek) gondozású családok aránya (± 95% konfidenciaintervallum, KI). Az arányszá-
mításhoz használt családok száma a panel tetején látható. (c, d) Egyváltozós összefüggé-
sek (± 95% KI) a fiókák kelési időpontja és annak valószínűsége között, hogy a családot
valamelyik szülő elhagyja (c), valamint a fiókák kelési időpontja és a fiókák dezertálás-
kori kora között (d).

11.3.2. A dezertálás hasznai

A dezertáló tojók szignifikánsan nagyobb valószínűséggel kezdeményeztek további szaporodási kísérletet
ugyanazon a költési időszakon belül, mint azok a tojók, amelyek nem hagyták el fiókájukat ( 36% vs. 9%;
𝑛 = 90 tojó, LRT-k, 𝜒2

1 = 5,021, 𝑝 = 0,025, 11.2a. ábra). Ezenkívül az újraköltés valószínűsége csökkent
a szezon során (𝑏 = −0,082 ± 0,029 SE, 𝜒2

1 = 10,607, 𝑝 = 0,001), de nem különbözött az évek vagy
a területek között (év: 𝜒2

3 = 5,388, 𝑝 = 0,146; terület: 𝜒2
1 = 0,076, 𝑝 = 0,783). Az arány teszt, amely

az újraköltő tojók arányát hasonlította a dezertáló tojók és a nem dezertáló tojók között csak azokra a
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11.2. ábra: A fiókadezertálás reproduktív következményei. (a) A végig kétszülős és a rész-
ben kétszülős gondozású családok tojói, amelyeknél ugyanazon a költési időszakon be-
lül megfigyeltünk (újraköltés van, szürke oszlop) vagy nem figyeltünk meg (újraköltés
nincs, fehér oszlop) új szaporodási kísérletet. Az oszlopokban az esetszámok vannak
feltüntetve. (b) A végig kétszülős családok és a részben kétszülős családok (ahol a tojók
dezertáltak) kirepült fiókáinak számát ábrázoló boxplotok. A fekete négyzetek az átlag-
értékek, míg a fehér pontok a nyers adatok. (c) Fiókatúlélési valószínűségek a három
utódgondozási kategóriában: a részben kétszülős családokban a tojó dezertálása előtt
és után, valamint a végig kétszülős családokban. (d, e) A fiókák kora és testtömege (d)
és tarsushossza (e) közötti kapcsolat a három utódgondozási kategóriában. A vonalak
a maximális modellekből származó predikciókat (± 95% KI) mutatják. A pontok kitöltő-
színének intenzitása pontátfedést jelez.

családokra, amelyek legalább négy héttel az adott év utolsó családmegfigyelése előtt keltek (𝑛 = 63 tojó)
minőségileg hasonló eredményt adott, azaz szignifikánsan nagyobb újraköltési valószínűséget a dezertáló
tojóknál (arány teszt: 𝜒2

1 = 5,059, 𝑝 = 0,025).

11.3.3. A dezertálás költségei

A tojók által dezertált családokból nem repült ki kevesebb fióka, mint azokból a családokból, amelyeknél
a tojók nem dezertáltak (𝑛 = 54 család, 𝐹1,47 = 2,867, 𝑝 = 0,097, 11.2b. ábra). A szezon későbbi
szakaszában kelt családok kevesebb fiókát reptettek ki ( 𝐹1,47 = 7,525, 𝑝 = 0,009), azonban a családok
által kireptetett fiókák száma nem függött az évtől vagy a területtől (év: 𝐹3,47 = 0,669, 𝑝 = 0,576; terület:
𝐹1,47 = 0,002, 𝑝 = 0,970). Az elemzést megismételve csak azokkal a családokkal, ahol legalább egy

86



11. Újrapárosodási lehetőségek és alacsony költségek állnak a tojódezertálás hátterében

11.1. táblázat: A családdezertálás viselkedési dinamikáját leíró modellek a széki lilénél.

Válaszváltozó Modell
rang

Terület Év Gondozás
típusa

Fiókakor Megfigyelés
ideje (óra)

Dátum Fiókák
száma

Gondozás
típusa × fiókakor

ΔAICc

Melengetés aránya 1 + + + + + 0,000

Átlagos fióka-szülő
távolság (ln m)

1 + + + 0,000

4 + + 1,448

Csippentés aránya 1 + + + + + 0,000

A viselkedést legjobban prediktáló modellek. Mindhárom viselkedésnél a legalacsonyabb AICc-vel rendelkező modell (1. modell) van
megadva az összes lehetséges modellből. Ha a legjobb minimális modell a parszimónia elvének jobban megfelelő volt, mint az 1-es
rangú modell és 2 AICc-n belül volt az 1-es rangú modellhez képest (ΔAICc < 2), akkor azt is megadtuk. A legjobb minimális modellek
félkövérrel vannak szedve. A + azt jelzi, hogy egy változó benne maradt a modellben. A gondozás típusa egy háromszintű faktor volt
(nincs dezertálás, dezertálás előtt és dezertálás után). AICc: kis mintaméretekre korrigált Akaike-kritérium

fióka sikeresen kirepült (azaz kizárva azokat a megfigyeléseket, amelyek arra utaltak, hogy az összes fióka
elpusztult), hasonló eredményeket kaptunk (𝑛 = 46 család, gondozási típus: 𝐹1,39 = 2,864, 𝑝 = 0,099;
kelési dátum: 𝐹1,39 = 0,400, 𝑝 = 0,531; év: 𝐹3,39 = 1,674, 𝑝 = 0,188; terület: 𝐹1,39 = 1,494, 𝑝 = 0,229).

Hasonlóképpen a fiókák halálozási rátája nem különbözött a végig kétszülős és a részben kétszülős
családok között sem a tojódezertálás előtt, sem azt követően (nincs dezertálás – dezertálás után: HR =
0,760, 95% KI = 0,360–1,607; nincs dezertálás – dezertálás előtt: HR = 0,582, 95% KI = 0,265–1,277;
dezertálás előtt – dezertálás után: HR = 1,307, 95% KI = 0,839–2,035, 11.2c. ábra, azok az elemzések,
ahol kizártuk azokat a megfigyeléseket, amikor egy fióka sem volt jelen hasonló eredményeket adtak;
ezeket az eredményeket itt nem mutatom be). Ezen túlmenően nem találtunk bizonyítékot arra, hogy akár
a fiókák testtömege, tarsushossza vagy ezeknek a jellegeknek a növekedési üteme különbözött volna a
végig kétszülős és a részben kétszülős családok között a tojó dezertálása előtt vagy után (11.2d. és 11.2e.
ábra, további részletekért lásd az S3 és S4 táblázatokat az eredeti közlemény kiegészítő információinál:
https://academic.oup.com/evolut/article/77/1/97/6885463#supplementary-data).

11.3.4. A családdezertálás viselkedési dinamikája

A dezertált fiókák fiatal korukban kevesebb melengetést kaptak, de idősebb korukban valamivel többet,
mint a mindkét szülő által gondozott fiókák, ami arra utal, hogy az egyszülős hímek kissé túlkompenzálták
a tojógondozás hiányát a fiókák későbbi fejlődési szakaszában (11.3a. ábra, 11.1. táblázat).

A szülő és fiókák közötti távolság (azaz a fiókák és a legközelebbi szülő közötti távolság) vizsgálata
azt mutatta, hogy azok a fiókák, akiket a tojó elhagyott jobban elszigeteltek voltak, mint a mindkét szülő
által gondozott fiókák (11.3b. ábra, 11.1. táblázat), ami arra utal, hogy azokban a családokban, ahol a
tojók dezertálnak, a hímek nem kompenzálnak (vagy nem tudnak kompenzálni).

A fiókák növekedésével a csippentési ráta valamivel gyorsabban nőtt a részben kétszülős családok-
ban a dezertálás előtt, míg a leglassabb ütemben a részben kétszülős családokban nőtt a dezertálás után
(11.3c. ábra, 11.1. táblázat), ami azt jelzi, hogy a fiókák táplálkozási rátája valamivel gyorsabban nőtt a
családokban a dezertálás előtt, de ez az ráta a dezertálás után nem maradt fenn.
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11.3. ábra: A családdezertálás viselkedési dinamikája a három utódgondozási kategóriá-
ban: a részben kétszülős családokban a tojó dezertálása előtt és után, valamint a végig
kétszülős családokban. Összefüggés (a) a fiókák kora és azon megfigyelések aránya kö-
zött, amikor a fiókákat melengették, és (b) a fiókák kora és a fiókák és a szülők közötti
átlagosméterben vett távolsága között, valamint (c) a fiókák kora és azonmegfigyelések
aránya között, amikor a fiókák táplálékot kerestek (talajról vagy növényzetről csippen-
tés). A görbék a maximális modellekből származó predikciókat (± 95% KI) mutatják. A
pontok kitöltőszínének intenzitása pontátfedést jelez.

11.4. Diszkusszió

Eredményeink azt mutatják, hogy a családok közel felét az egyik szülő elhagyta, és hogy ezen dezer-
tálások többsége tojódezertálás volt. Eredményeink megerősítik az ugyanebben a populációban végzett
kísérletes vizsgálatot, amely azt találta, hogy a tojók a magas újrapárosodási valószínűség által profitálnak
a dezertálásból (Székely és mtsai., 1999). A korábbi kísérletes kutatással ellentétben azonban az itt be-
mutatott eredményeink alapján a tojók nem fizetnek költséget a dezertálásért az utódok növekedése vagy
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túlélése tekintetében (Székely és Cuthill, 1999), ami azt jelzi, hogy természetes körülmények között a to-
jók úgy alakítják dezertálási stratégiájukat, hogy minimalizálják a családot érintő költségeket, miközben
kihasználják az újrapárosodási lehetőségeket.

A tojók számára előnyös lehet a dezertálás azáltal, hogy ugyanazon az szezonon belül újrapárosod-
nak, miközben hím partnerük gondoskodik a dezertált fiókákról. Ez alátámasztja a közelmúltban lilefajok
(Charadrius spp.) több populációjában is leírt hasonló jelenségeket (Halimubieke és mtsai., 2019, 2020).
Mivel nem minden, a vizsgálatunkban dezertáló tojó párosodott újra, az is lehetséges, hogy a dezertálás
további előnyökkel jár: például erőforrások megtakarítása a következő szaporodási időszakra vagy a vo-
nulásra való felkészülésre (Harrod és Mumme, 2021; Kelly és Kennedy, 1993). Az egyszülős gondozás
folytatásnak előnyeit a hím széki lilék esetében valószínűleg növeli a páron kívüli apaság alacsony aránya,
és így a magas apasági bizonyosság (Maher és mtsai., 2017). A dezertálás tojók irányába való eltolódását
valószínűleg elősegíti az erősen hímeltolt felnőttkori ivararány, amely jobb újrapárosodási lehetőséget
biztosít a tojóknak, mint a hímeknek (Grant és Grant, 2019; Liker és mtsai., 2013). A vizsgált populá-
cióban a felnőttkori ivararányára vonatkozó becslések több, mint hatszor több hímet mint tojót jeleztek
(9. fejezet), és a kísérletesen megözvegyült hímek újrapárosodási ideje több, mint ötször hosszabb volt,
mint a tojóké (Székely és mtsai., 1999). Ez az erősen eltolt felnőttkori ivararány magyarázhatja a hímek
dezertálásának viszonylag alacsony gyakoriságát (a vizsgált 121 családból mindössze 8 hím dezertált). Te-
kintettel arra, hogy a dezertáló széki lilék gyakran nagy távolságra diszpergálnak az újrapárosodás előtt
(Székely és mtsai., 1999; Székely és Lessells, 1993), eredményeink valószínűleg alábecsülik a dezertálás
előnyeit, mivel több dezertáló szülő is diszpergálhatott és a vizsgálati területünkön kívül párosodhatott
újra. Ezek az eredmények együttesen alátámasztják azokat az elképzeléseket, amelyek szerint a hímek
felé eltolt felnőttkori ivararányok a madarakban összefüggnek a hímek felé eltolt gondozással (Liker és
mtsai., 2013), és összhangban vannak az elméleti modellek predikcióival (Fromhage és Jennions, 2016;
Kokko és Jennions, 2008; Székely és mtsai., 2014).

A dezertálás előnyei az elhagyott partner, illetve az elhagyott utódok viselkedésétől is függenek. A
dezertálás alacsony költségekkel járhat, ha az elhagyott szülő egyedül is képes hatékonyan ellátni az utó-
dok gondozását (Houston és mtsai., 2005). Ha az elhagyott szülők teljes mértékben képesek kompenzálni
a hiányzó partnerüket, az egyszülős családokban nevelkedett utódok ugyanolyan jól vagy akár még job-
ban is járhatnak a kétszülős családok utódaihoz hasonlítva (Griggio és Pilastro, 2007; Houston és mtsai.,
2005; McNamara és mtsai., 2003; Royle és mtsai., 2002). Ilyen esetekben a dezertálási stratégiák szerény
költségekkel, de jelentős haszonnal járnak az újrapárosodás által, ezért csökken a kétszülős gondozás
gyakorisága.

Eredményeink szerint a hímek legalább részben kompenzálták a tojógondozás hiányát a melengetés
esetében, ami alátámasztja a szexuális konfliktus elmélete által prediktált kompenzációs mintázatokat
(Houston és Davies, 1985; McNamara és mtsai., 2003), valamint a madarakkal, kétéltűekkel, halakkal és
rovarokkal végzett korábbi empirikus munkák eredményeit, amelyek azt mutatták, hogy az elhagyott szü-
lők növelik a gondozásba való befektetésüket (Cantarero és mtsai., 2019; Harrison és mtsai., 2009; Hunt
és Simmons, 2002; Lavery és Reebs, 1994; Osorno és Székely, 2004; Ringler és mtsai., 2015; Royle és
mtsai., 2002). A dezertált hímek átlagosan nagyobb gyakorisággal melengetnek a későbbi fiókakorokban,
mint a teljesen kétszülős családokban élő hímek. Ennek a későbbi kompenzációnak a mértéke azonban
összességében alacsony. Tekintettel arra, hogy a fiókák hőszabályozása szempontjából a melengetés je-
lentősége a partimadarak fejlődésének korai szakaszában a legnagyobb, amikor a fiókák termikusan leg-
kevésbé függetlenek (Beintema és Visser, 1989b), ennek a fiókáknak a későbbi fiókanevelési szakaszban
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nyújtott melengetésnek az előnye viszonylag alacsony lehet. Azonban, úgy tűnik, hogy amikor a fiókák
fiatalok, akkor az egyedül nevelő hímek nem tudják kompenzálni hiányzó partnerüket.

Annak ellenére, hogy találtunk jeleket a hím kompenzációra a melengetés esetében, kimutattuk, hogy
a dezertált fiókák jobban elszigetelődnek a szülőtől, mint a kétszülős fiókák. Ezek az eredmények pár-
huzamba állíthatók az amerikai széki lilénél találtakkal, ahol a fiókák és a szülők közötti távolság az
életkorral nőtt, de nem volt összefüggésben a kirepülési sikerrel (Colwell és mtsai., 2007).

Továbbá a viselkedési elemzéseink azt mutatták, hogy a fiókák táplálkozási rátájának növekedése a de-
zertálás előtt volt a leggyorsabb, míg az alacsonyabb volt a tojók dezertálása után. Míg a táplálkozási ráta
változásának sebességében megfigyelt különbségek viszonylag csekélyek, a táplálkozási viselkedésben
mutatkozó ilyen különbségek a tojók dezertálásának hátterében álló lehetséges mechanizmusra utalhat-
nak. Például a fiókák táplálkozási rátájának gyorsabb növekedése megfelelő körülményekre utalhat ahhoz,
hogy a tojó egy másik partnerrel újra fészket rakjon, vagy hogy a hím szülő egyedül gondozza a fiókákat.
A tojók tehát akár közvetlenül a környezetből, akár közvetve a fiókák táplálkozási viselkedésén keresztül
felmérhetik a megfelelő feltételeket ahhoz, hogy dezertáljanak.

Annak ellenére, hogy a hímek csak részlegesen kompenzáltak a gondozási viselkedésben, nem merül-
tek fel költségei a tojók dezertálásának a fiókák növekedése vagy a kirepült fiókák száma tekintetében,
ami megerősíti a más madárfajokra vonatkozó megállapításokat, beleértve a közeli rokon amerikai széki
lilét is (Harrod és Mumme, 2021; Kupán és mtsai., 2021). Noha a kísérletes manipulációk fontos betekin-
tést nyújtanak a kétszülős gondozás mögött meghúzódó mechanizmusokba, korlátozottak azonban abban,
hogy rávilágítsanak a természetesen előforduló szülői stratégiák költségeire és hasznaira. Az előző kísér-
letes munka (Székely és Cuthill, 1999) és az itt leírt eredményeink közötti különbség a költségekben arra
utal, hogy természetes körülmények között a tojók azokban a helyzetekben döntenek a dezertálás mellett,
amikor a jelenlegi fiókáik költségei minimálisak és az egyszülős utódgondozás valószínűleg sikeres lesz.

A tanulmányunk az újrapárosodást azonosítja a dezertálás elsődleges előnyeként, ha azonban a má-
sodik fészekaljak nem jelentenek kikelt tojásokat vagy kirepült fiókákat, akkor ez nem feltétlenül jelent
fitnesz előnyt. Azonban egy nemrég megjelent, nyolc Charadrius fajra kiterjedő multipopulációs vizsgálat
kimutatta, hogy a partnerüket elhagyó szülőknek (mind a tojóknak, mind a hímeknek) több kikelt utód-
juk lett egy éven belül, mint az együtt maradó szülőknek, és hogy a kikelt fiókák számának növekedése
legalább részben a második fészekaljak kelési sikere miatt történt (Halimubieke és mtsai., 2020).

Összefoglalva, tanulmányunk segít jobban megérteni a kétszülős utódgondozás fennmaradását vagy
a családok felbomlását a természetben azáltal, hogy vizsgálja azokat a költségeket, hasznokat és viselke-
dési mechanizmusokat, amelyek az utódok dezertálásának változatossága mögött állnak egy vadon élő
populációban. Egy rugalmas utódgondozási rendszerrel rendelkező faj vizsgálatával eredményeink azt
mutatják, hogy a tojók utóddezertálását az újrapárosodás jelentős előnyei támogatják, és nem találtunk
költségét a dezertálásnak a fiókák növekedése és túlélése szempontjából. Eredményeink alátámasztják
a korábbi eredményeket, miszerint az ilyen utódgondozási döntések dinamikusak a szaporodási időszak
során (Balme és mtsai., 2017; Eldegard és Sonerud, 2009; Kosztolányi és mtsai., 2006; Székely és mtsai.,
1999), és arra utalnak, hogy a tojók finoman szabályozzák a dezertáló viselkedésüket és a szezon elején
jóval gyakrabban dezertálnak, amikor potenciálisan elegendő idő áll rendelkezésére az újrapárosodásra
és nagyobb a valószínűsége egy további fészekalj sikeres felnevelésének. Ez a szezonfüggő dezertálás és
a dezertált hím részleges, nem pedig teljes kompenzációja hozzájárulhat a kétszülős és egyszülős gondo-
zási stratégiák együttes jelenlétéhez ugyanabban a populációban (Halimubieke és mtsai., 2020; Houston
és Davies, 1985).
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12. fejezet

A prolaktin stresszreakció nem prediktálja a utóddezertálást*

12.1. Bevezetés

Bár az utódelhagyás evolúcióbiológiai jelentőségéről kiterjedt irodalom áll rendelkezésre (Arnqvist és
Rowe, 2005; Maynard Smith, 1977; McGraw és mtsai., 2010), az utódelhagyást kiváltó fiziológiai me-
chanizmusok kevéssé ismertek. Feltételezhető, hogy a hormonok szerepet játszanak a dezertáló viselkedés
szabályozásában, mivel a keringő hormonokat tekintik az életmenet trade-offok elsődleges fiziológiai sza-
bályozóinak (Flatt és Heyland, 2011; Ketterson és Nolan, 1999; Sinervo és Svensson, 1998). Például, ha
az egyed túlélési kilátásait veszélyeztetik a ragadozók, a kórokozók, a táplálékhiány vagy a zord időjárás
(amiket általánosan stresszoroknak nevezünk), a gerincesek a hipotalamusz–hipofízis–mellékvesekéreg
(HPA) tengely aktiválásával reagálnak, ami megemeli a glükokortikoidok szintjét a keringésben (Wing-
field és Sapolsky, 2003). A glükokortikoidok pedig olyan viselkedéseket váltanak ki, amelyek elősegítik a
jelenlegi túlélést, és ezzel egyidejűleg elnyomják az olyan viselkedéseket, amelyek nem segítik a túlélést
(pl. a szaporodás). Ezek miatt az antagonista hatások miatt feltételezték, hogy a kortikoszteron (a mada-
rak glükokortikoidja) szabályozza a túlélés és a szaporodás közötti trade-offot a madaraknál (Ricklefs és
Wikelski, 2002). A tanulmányok alátámasztják ezt a hipotézist, mivel kimutatták, hogy a kortikoszteron-
szintek aszerint szabályozottak, hogy a jelenlegi szaporodás relatíve mennyire fontos a túléléshez képest
(Bókony és mtsai., 2009; Heidinger és mtsai., 2006; Lendvai és mtsai., 2007; Lendvai és Chastel, 2008).

Azonban lehetséges, hogy a kortikoszteron nem az egyetlen hormonális szabályozója a túlélés és a
szaporodás közötti trade-offnak. A gerincesek stresszre adott válasza összetett és több fiziológiai ténye-
zőt is magában foglal. A stresszválasz során a keringő prolaktin szintje is változik. Például a standard
kezelési stressz számos madárfajnál a plazma prolaktin koncentrációjának jelentős csökkenését idézi elő
(Angelier és mtsai., 2007, 2009b; Heidinger és mtsai., 2010; Riou és mtsai., 2010). Mivel a prolaktin
aktívan részt vesz a madarak utódgondozó viselkedésének szabályozásában és elősegíti a kotlási és fióka-
melengetési viselkedést (Adkins-Regan, 2005; Adkins-Regan és mtsai., 2010), ezért azt javasolták, hogy
fiziológiai közvetítőként kulcsszerepet tölthet be a jelenlegi utódgondozás és a jövőbeni reprodukció kö-
zötti trade-offban (Angelier és Chastel, 2009; Chastel és mtsai., 2005). Specifikusan azt vetették fel, hogy
a prolaktinszint standardizált stressz hatására bekövetkező csökkenése az utódgondozás fenntartására való
hajlandóságot és/vagy képességet tükrözheti. Így a prolaktin stresszválasz a szülői befektetés proximális
szignáljaként értelmezhető (Angelier és Chastel, 2009).

Ebben a tanulmányban az volt a célunk, hogy megvizsgáljuk az utóddezertálást befolyásoló proximális
mechanizmusokat a széki lilénél. Négy hipotézist teszteltünk a prolaktin és a kortikoszteron szerepéről
az utóddezertáló viselkedésben. Először azt vizsgáltuk, hogy a tojók felé eltolt dezertálási gyakoriság

∗Az alábbi publikáció alapján: Kosztolányi, A., Küpper, C., Chastel, O., Parenteau, C., Yılmaz, K.T., Miklósi, Á., Székely, T.,
Lendvai, Á.Z., 2012. Prolactin stress response does not predict brood desertion in a polyandrous shorebird. Hormones and
Behavior, 61, 734–740. https://doi.org/10.1016/j.yhbeh.2012.03.011
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a tojók hímekhez képest alacsonyabb prolaktinszintjének a következménye-e. A fészekhagyó fajokban,
mint például a széki lile, a keringő prolaktin koncentrációja vagy gyorsan csökken a fiókák kikelése után
(Dittami, 1981; Goldsmith, 1982; Goldsmith és Williams, 1980; Hall és Goldsmith, 1983; Wentworth
és mtsai., 1983), vagy magas szinten marad és lassan csökken, amíg a fiókák termikusan függetlenek
nem lesznek (Boos és mtsai., 2007; Gratto-Trevor és mtsai., 1990; Oring és mtsai., 1986, 1988). Mivel
a széki lilék jelentős időt töltenek pelyhes fiókáik melengetésével (Székely és Cuthill, 1999), azt feltéte-
leztük, hogy ennél a fajnál a prolaktin szintje magas marad a kelés után, és fokozatosan csökken, ahogy
a fiókák nőnek és kevesebb melengetésre van szükségük. Ha a tojók keléskori alap prolaktinszintje ala-
csonyabb, mint a hímeké, akkor a keringő prolaktinszintjük a kelés után fokozatosan egy küszöbérték alá
csökkenhet, ami a fiókák elhagyását eredményezheti. Ezért azt prediktáltuk, hogy az alap prolaktinszint
alacsonyabb a tojóknál, mint a hímeknél. Másodszor, megvizsgáltuk, hogy az egyedi dezertálási dönté-
sek előre jelezhetők-e a prolaktin stresszválasz alapján. Feltételezve, hogy a prolaktinszint csökkenése a
standardizált stresszor hatására a szülői befektetés helyettesítő mérőszáma (Angelier és Chastel, 2009),
azt prediktáltuk, hogy az utódaikat elhagyó tojók erősebb prolaktin stresszreakcióval (azaz alacsonyabb
stressz által kiváltott prolaktinszinttel) rendelkeznek a nem dezertáló tojókkal összehasonlítva. Harmad-
szor, mivel a kortikoszteron hormont javasolták a szaporodás és a túlélés közötti életmenet trade-offok
szabályozójaként, megvizsgáltuk, hogy a kortikoszteron szint különbözik-e az utódaikat gyakran elhagyó
tojók és a csak ritkán dezertáló hímek között. Végül megnéztük, hogy a stressz által kiváltott kortiko-
szteronszintek prediktálják-e az egyes tojók utódelhagyási döntését. Azt prediktáltuk, hogy a tojók alap
kortikoszteronszintje magasabb, mint a hímeké, és hogy a dezertáló tojóknál magasabb a stressz által
kiváltott kortikoszteronszint, mint a nem dezertáló tojóknál.

12.2. Módszerek

12.2.1. Terepi módszerek

A terepmunkát a dél-törökországi Tuzla-tónál (lásd a 3.3.1. szakaszt) végeztük két évben (2009. április 24.
és június 25. között és 2010. április 29. és június 24. között). Mindkét szülőt befogtuk a fiókák kelésekor
(a felnőtt egyedek befogási ideje a kelési dátumhoz viszonyítva: 0,5 ± 0,21 nap (átlag ± SE), tartomány:
-2 – +6 nap, 𝑛 = 82), és vérmintákat vettünk hormonvizsgálatokhoz a standard befogás–fogvatartás proto-
koll alkalmazásával (Wingfield, 1994): 1,4 ± 0,06 perccel (átlag ± SE, tartomány: 0,8–3,4 perc, 𝑛 = 82)
a befogás után körülbelül 150 μl (2009-ben) vagy 210 μl (2010-ben) vért vettünk a szárnyvénából, majd
a madarat egy szövetzsákba helyeztük. Sem a kortikoszteron, sem a prolaktin első vérvételkori szintje
nem volt szignifikáns összefüggésben a fészekvarsa felállításától a vérvételig eltelt idővel (Pearson-féle
korrelációk, kortikoszteron: 𝑟 = −0,07, 𝑛 = 39, 𝑝 = 0,676; prolaktin: 𝑟 = 0,03, 𝑛 = 82, 𝑝 = 0,785) vagy
a befogástól a vérvételig eltelt idővel (kortikoszteron: 𝑟 = 0,15, 𝑛 = 39, 𝑝 = 0,367; prolaktin: 𝑟 = 0,04,
𝑛 = 82, 𝑝 = 0,739), ezért ezeket a mintákat az alapértékeknek tekintettük. Egy második vérmintát vettünk
30,7 ± 0,10 perccel (tartomány: 29,7–35,8 perc) az első vérminta után. A vérmintákat centrifugáltuk, és a
plazmát -20 °C-on tároltuk az analízisig. Egy tojótól a vizsgálat mindkét évében vettünk mintát. Az ana-
lízisekben ennek a tojónak csak a 2010-es adatait használtuk fel. A kelés után a családokat rendszeresen
felkerestük (családvisszalátási rekordok, lásd a 3.3.1. szakaszt). A szülőt dezertáló szülőnek minősítet-
tünk, ha nem volt jelen a fiókákkal két egymást követő családellenőrzés során (bővebben lásd a 11.2.
szakaszt). Mivel a hímek dezertálása ritka volt (lásd az eredményeket), csak a tojók dezertálási döntését
elemeztük. Tíz családból legalább egy fióka kirepült, míg négy családban minden fióka elpusztult 0,8 ±
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0,48 napos (átlag ± SE) korban. Huszonhat családot csak 12,4 ± 1,25 napig követtünk, vagy azért, mert
a terepmunka véget ért, vagy azért, mert nem találtuk meg a családot. Azonban öt családban a tojó már
dezertált ezelőtt az idő előtt.

12.2.2. Hormonelemzések

A prolaktinkoncentrációkat 50 μl plazmamintából nyert kétszeri aliquotban határoztuk meg radioimmu-
noassay segítségével a Centre d'Études Biologiques de Chizé-ben (CEBC), Franciaországban. A prolak-
tin mérések 𝑛 = 41 pár esetében álltak rendelkezésre (2009-ben 21 pár és 2010-ben 20 pár). A prolak-
tin plazmakoncentrációját heterológ radioimmunoassay-vel határoztuk meg Cherel és mtsai. (1994) által
részletezettek szerint. A széki lilék összevont plazmamintáinak dózis-válasz görbéje párhuzamos volt a
csirke prolaktin standard görbével (AFP 4444B, forrás: Dr. Parlow, NHPP Harbor-UCLA Medical Cen-
ter, Torrance, CA, USA). Így a csirke prolaktin antitest prolaktinnal való keresztreaktivitása a két fajban
egyenértékű volt, és így ez a heterológ esszé felhasználható a széki lile prolaktin relatív koncentrációjának
meghatározására. Az esszé kimutatási határa 19,26 ng × ml-1 volt, és a legalacsonyabb mérés 194,14 ng ×
ml-1 volt. A mintákat két esszében futtattuk (intra-esszé variációs együttható: 13%, inter-esszé variációs
együttható: 24%).

A kortikoszteron vizsgálathoz 𝑛 = 20 pártól vettünk vért 2010-ben; azonban egy hím esetében a
plazma nem volt elegendő a vizsgálat elvégzéséhez. A kortikoszteron-koncentrációt egy esszében mértük
Lendvai és mtsai. (2011) leírása szerint. Az intra-esszé variációs együttható 7,07% volt 10 duplikátumra.
A kortikoszteron minimális kimutatható szintje 0,28 ng × ml-1 volt (legalacsonyabb mért érték: 7,78 ng
× ml-1).

12.2.3. Statisztikai elemzések

Először megvizsgáltuk a potenciális zavaró változók lehetséges hatását: szezon (március 1-től eltelt na-
pok száma), fiókakor, napszak, a szülő neme, tarsushossz (a bal és jobb tarsushossz átlaga) és kondíció. A
kondíciót a testtömeg és a tarsus hossza közötti standardizált major axis regresszió (SMA) reziduálisaival
becsültük (Green, 2001; Warton és mtsai., 2012). Mivel a tarsushossz szignifikánsan kisebb volt a tojók-
nál, mint a hímeknél (kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡80 = 2,89, 𝑝 = 0,005), a kondíciót a nemekre külön becsültük
(SMA-k, hímek: 𝑏 = 2,89, 𝑛 = 41, 𝑝 = 0,024; tojók: 𝑏 = 2,75, 𝑛 = 41, 𝑝 = 0,070). A kondíció nem
függött szignifikánsan a napszaktól vagy a szezontól (Pearson-féle korrelációk, 𝑛 = 82, 𝑝 ≥ 0,346). Majd
kevert modelleket alkalmaztunk (lme függvény az nlme csomagból, Pinheiro és Bates, 2000), amelyekbe
fix hatásként a stresszt (első/második vérvétel) és a nemet mint faktorokat, a zavaró változókat (amelyek-
nek szignifikáns hatása volt az előzetes elemzésekben) és minden másodrendű interakciót vettünk bele.
Az egy egyed ismételt méréseire úgy kontrolláltunk, hogy a gyűrűazonosítót random tagként szerepel-
tettük a modellekben. A modellszelekciót Akaike-kritérium (AIC) alapján végeztük (stepAIC függvény,
MASS csomag, Venables és Ripley, 2002). Mivel több családot nem követtünk a kirepülésig (lásd fent), a
hormonszintek dezertálásra gyakorolt hatását Cox-regresszióval elemeztük. Ezekben a modellekben a de-
zertálás volt a végső esemény, a nem dezertált családok pedig cenzorált esetek voltak. Sem az alap, sem a
stressz által kiváltott prolaktinszint nem különbözött az évek között (kétmintás 𝑡-tesztek, alap: 𝑡80 = 1,00,
𝑝 = 0,322; stresszindukált: 𝑡80 = 0,53, 𝑝 = 0,600); ezért mindkét év prolaktin adatait egyben elemeztük.
Az egyik hím szokatlan kortikoszteron reakciót mutatott a befogási stresszre (lásd a fehér pontokat a 12.3.
ábrán); ezért minden elemzést megismételtünk úgy, hogy az adatokból kizártuk ennek a hímnek a hor-
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monmérését. Az adat eltávolítása azonban nem változtatott konklúzióinkon, és így csak a teljes adatsor
alapján kapott eredményeket mutatom be.

12.3. Eredmények

12.3.1. Utódgondozás és prolaktin

Tizenkét dezertálást figyeltünk meg a 41 családban. Tizenegy esetben a tojó, egy esetben pedig a hím hagy-
ta el a családot. A tojók dezertálásának medián ideje a kikelés utáni 9. nap volt (tartomány: 2–24 nap).
A nagy tojók gyakrabban hagyták el a fiókáikat, mint a kis tojók (Cox-regressziók, 𝑛 = 40, tojótarsus-
hossz: 𝑏 = 1,08 ± 0,412 SE, 𝑝 = 0,009). Azonban sem a hímek testmérete, sem a szülők kondíciója nem
befolyásolta a dezertálás előfordulását (hímtarsushossz: 𝑏 = 0,43 ± 0,297 SE, 𝑝 = 0,145; tojókondíció:
𝑏 = −0,12 ± 0,094 SE, 𝑝 = 0,202; hímkondíció: 𝑏 = −0,12 ± 0,108 SE, 𝑝 = 0,274). A dezertálás valószí-
nűsége trendszerűen csökkent a költési időszak alatt (kelési dátum: 𝑏 = −0,06 ± 0,035 SE, 𝑝 = 0,071).
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12.1. ábra: Egyedi alap és stresszindukált prolaktinszintek és a hormonszintek boxplot-
jai a széki lilénél. A boxplotokon a középső vonal a mediánt jelöli, a doboz alsó és fel-
ső része pedig az alsó, illetve a felső kvartilist. Az alsó és felső bajszok a legalacso-
nyabb, illetve a legmagasabb megfigyelésekig terjednek. A fehér pontok egy szokatlan
kortikoszteronszint-változású hímet jelölnek (lásd a 12.2. szakaszt).

Az alap prolaktinszint nem különbözött a nemek között (kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡80 = 0,03, 𝑝 = 0,977),
és nem volt szignifikáns korrelációban a szülők testméretével vagy kondíciójával (Pearson-féle korrelá-
ciók, nemek együtt, 𝑛 = 82, tarsushossz: 𝑟 = −0,12, 𝑝 = 0,289; kondíció: 𝑟 = 0,10, 𝑝 = 0,362). Az
alap prolaktinszint a fiókák életkorával csökkent, azonban sem a kelési dátum, sem a napszak nem mu-
tatott szignifikáns korrelációt az alap prolaktinszinttel (Pearson-féle korrelációk, nemek együtt, 𝑛 = 82,
fiókakor: 𝑟 = −0,28, 𝑝 = 0,012; kelési dátum: 𝑟 = 0,17, 𝑝 = 0,122; napszak: 𝑟 = 0,16, 𝑝 = 0,159).
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12.1. táblázat: A prolaktin (ng × ml-1) és a kortikoszteron (ng × ml-1) plazmaszint (vá-
laszváltozók) minimális kevert modelljeinek paraméterbecslései a széki lilénél Akaike-
kritérium (AIC) alapú modellszelekció után.

Prolaktin Kortikoszteron

Becslés SE df 𝑡 𝑝 Becslés SE df 𝑡 𝑝

Fiókakor -32,53 9,81 80 3,32 0,001
Nem -8,96 4,05 37 2,21 0,033
Stressz -438,84 17,80 81 24,65 <0,001 44,72 3,29 38 13,59 <0,001

A kiindulási modell a prolaktin esetében tartalmazta a fiókakort, a nemet, a stresszt és min-
den másodrendű interakciót, míg a kortikoszteron esetében a nemet, a stresszt és a nem ×
stressz interakciót.

Várakozásunknak megfelelően mindkét nemben csökkent a prolaktin szintje a befogás–fogvatartás
stressz hatására (12.1. ábra, kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡162 = 14,61, 𝑝 < 0,001). A nemek nem különböztek a
stresszindukált prolaktinszintjükben (kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡80 = 0,62, 𝑝 = 0,540). Ugyanakkor szignifikáns
pozitív korreláció volt a hím és tojó szülők stresszindukált prolaktinszintje között egy adott családon
belül (Pearson-féle korreláció, 𝑛 = 41, 𝑟 = 0,34, 𝑝 = 0,032). A kevert modelleken alapuló elemzés a
𝑡-tesztekkel konzisztens eredményeket adott (12.1. táblázat).

A gondozó tojók stresszindukált prolaktinszintje magasabb volt, mint a dezertáló tojóké (12.1. ábra,
kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡38 = 2,06, 𝑝 = 0,046). A gondozó tojók csoportjába azonban beletartoztak azok a
szülők is, akiknek a fiókái elpusztultak, és azok is, akiknek a családjait nem követtük a kirepülésig. A
túlélési elemzések azt mutatták, hogy a tojók stresszindukált prolaktinszintje nem befolyásolta a tojó de-
zertálás valószínűségét (Cox-regresszió a tojó méretére kontrollálva, 𝑛 = 40, stresszindukált prolaktin:
𝑏 = 0,001 ± 0,002 SE, 𝑝 = 0,712; tarsushossz: 𝑏 = 1,12 ± 0,427 SE, 𝑝 = 0,009). A hímek stressz-
indukált prolaktinszintjének hozzáadása a modellhez nem növelte szignifikánsan a modell illeszkedését
(valószínűségi arány teszt, 𝜒2

1 = 0,65, 𝑝 = 0,422). A családok megfigyelt gondozási történetét a to-
jók stresszindukált prolaktinszintjével szemben ábrázolva azt láthatjuk, hogy bár nem figyeltünk meg
dezertálást a legmagasabb stresszindukált prolaktinszintű tojók között, számos, hosszan gondozó tojónak
viszonylag alacsony volt a stresszindukált prolaktinszintje a mintavételkor (12.2. ábra).

12.3.2. Kortikoszteron

A kortikoszteron alapszintje nem különbözött a hím és tojó szülők között (kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡37 = 1,15,
𝑝 = 0,259). A kortikoszteronszintek nem korreláltak szignifikánsan a szülő testméretével vagy kondíci-
ójával, a fiókakorral, a kelési dátummal vagy a napszakkal (Pearson-féle korrelációk, a két nem együtt,
𝑛 = 39, minden 𝑝 ≥ 0,173). Ahogy azt vártuk, a befogási stressz a kortikoszteronszint szignifikáns növeke-
dését idézte elő (12.3. ábra, 12.1. táblázat, kétmintás 𝑡-tesztek, 𝑡76 = 11,76, 𝑝 < 0,001), és a tojók stressz
által kiváltott kortikoszteronszintje magasabb volt, mint a hímeké (𝑡37 = 2,24, 𝑝 = 0,031). Nem volt
szignifikáns korreláció egy adott pár hímjének és tojójának a stressz által kiváltott kortikoszteronszintje
között (Pearson-féle korreláció, 𝑛 = 19, 𝑟 = 0,17, 𝑝 = 0,495).

A stressz által kiváltott kortikoszteronszintek nem prediktálták a dezertálási viselkedést (Cox-
regresszió a tojó méretre kontrollálva, 𝑛 = 19, stresszindukált kortikoszteron: 𝑏 = −0,003 ± 0,021 SE,
𝑝 = 0,892; tarsushossz: 𝑏 = 1,32 ± 0,630 SE, 𝑝 = 0,036). A hímek stressz által kiváltott kortikoszteron-
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12.2. ábra: Stresszindukált prolaktinszint tojó széki lilékben és 40 kétszülős vagy tojó
által dezertált család gondozási típusa. Minden családot egy vízszintes vonal jelöl olyan
hosszan, amely fiókakoroknál volt megfigyelés a családról (vagy csak egy pont, ha csak
egy napon figyeltük meg a családot). A folytonos vonal a kétszülős gondozást, míg a
szaggatott vonal a csak hím gondozást jelöli.

szintjének hozzáadása a modellhez nem javította szignifikánsan a modell illeszkedését (valószínűségi
arány teszt, 𝜒2

1 = 2,24, 𝑝 = 0,134).

12.4. Diszkusszió

A prolaktinszint számos madár-, emlős- és a halfajnál összefügg az utódgondozással (Adkins-Regan és
mtsai., 2010; Angelier és Chastel, 2009; Páll és mtsai., 2004; Ziegler és mtsai., 2009). Azonban a vizsgá-
latunkban a keléskori (vagy aközeli) prolaktinszint nem prediktálta a családelhagyást a széki lilénél. Azt
feltételezzük, hogy ennél a fajnál a prolaktin nincs kapcsolatban a dezertálásról való döntéssel, és hogy
ezt a viselkedést alternatív útvonalak szabályozhatják. Vagy a prolaktin befolyásolhatja a dezertálás va-
lószínűségét, azonban ezt az összefüggést nem tudtuk kimutatni, mivel a prolaktinszint csökkenése csak
közvetlenül a dezertálás előtt következik be.

Bár korábbi vizsgálatokban kimutatták, hogy a prolaktin korrelál a fészekalj elhagyásával, a fiókák de-
zertálásával vagy a tojások átmeneti hanyagolásával (Angelier és mtsai., 2007; Chastel és Lormée, 2002;
Groscolas és mtsai., 2008; Spée és mtsai., 2010), ezeknél a fajoknál a dezertálás akkor történt, amikor a
szülők súlyos energiahiányban szenvedtek. Mint ilyen, ez a viselkedés egy vészhelyzeti reakció eredmé-
nye, és a túlélés növelését szolgálja. Ezzel szemben a széki lilénél és az amerikai széki lilénél az utódok
dezertálása a természetes szaporodási rendszer része, és a dezertáló szülők gyakran újrapárosodnak és új
fészket raknak (Székely és Williams, 1995; Warriner és mtsai., 1986). Ezért különböző neuroendokrin
útvonalak szabályozhatják a dezertálás e két típusát, és a liléknél a dezertálásról szóló döntés független

96



12. A prolaktin stresszreakció nem prediktálja a utóddezertálást

alap stressz alap stressz alap stressz
Hím Gondozó tojó Dezertáló tojó

20
40

60
80

10
0

12
0

Ko
rti

ko
sz

te
ro

n 
(n

g
×

m
l−1

)

12.3. ábra: Egyedi alap és stresszindukált kortikoszteronszintek és a hormonszintek
boxplotjai a széki lilénél. A boxplotok leírását lásd a 12.1. ábránál. A fehér pontok egy
szokatlan kortikoszteronszint-változású hímet jelölnek (lásd a 12.2. szakaszt).

lehet a prolaktinszintek hatásától. Az is elképzelhető, hogy a prolaktin viselkedési hatásai inkább a sejt-
receptorok modulálásával érhetők el (Ball, 1991).

Ha azonban a prolaktin szerepet játszik az utódelhagyás szabályozásában, akkor annak időben szét
kell lennie kapcsolva a kelés közelében általunk mért hormonszinttől. Összhangban azzal az elképzeléssel,
hogy a prolaktin az aktív utódgondozás mértékét tükrözi, azt találtuk, hogy a többi poligám partimadárhoz
hasonlóan az alap prolaktin szint csökkent a kelés után, amikor a fiókák függetlenebbé váltak (pl. Wilson-
víztaposó Phalaropus tricolor, Oring és mtsai., 1988; vékonycsőrű víztaposó Phalaropus lobatus, Gratto-
Trevor és mtsai., 1990). Ezek az eredmények azt sugallják, hogy a kelés utáni első napokban gyorsan
csökken a melengetési igény, ahogy a fiókák hőszabályozása fejlődik (Visser és Ricklefs, 1993a). A tojó
széki lilék alap prolaktinszintje nem volt alacsonyabb, mint a hímeké. Ez az eredmény összhangban van
azzal az elképzeléssel, hogy a prolaktin általában a szülői aktivitás (kotlás vagy melengetés) mértékét
tükrözi, mivel e faj mindkét neme részt vesz a kotlásban (Kosztolányi és Székely, 2002b).

Eredményeink azt mutatják, hogy a nemek közötti eltérő dezertálási mintázatok nem a tojók alacso-
nyabb keléskori prolaktinszintjének a következménye. Továbbá a prolaktin kelés utáni csökkenésének
meredeksége hasonló volt a hímeknél és a tojóknál (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), ami
arra utal, hogy ha a prolaktinszint gyors csökkenése felelős a nemek eltérő dezertálási mintázatáért, akkor
a prolaktinszint csökkenése később következik be, esetlegesen csak röviddel a dezertálás előtt.

Az utódgondozás és a dezertálás közötti gyors átmenet magyarázhatja azt, hogy az eredményeink miért
nem támasztották alá a második predikciónkat, nevezetesen, hogy a dezertáló tojók erősebben reagálnak
egy standardizált stresszorra, mint a továbbra is gondozó tojók. A prolaktin stresszreakció mérésével a
szülők szülői befektetését a mintavétel napján (azaz a kotlás végén vagy a fiókanevelés kezdetén) mér-
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tük, ami nem biztos, hogy különbözött azok között a tojók között, amelyek később a dezertálás vagy a
gondozás mellett döntöttek.

A szülő döntése a dezertálásról függhet attól, hogy a pár másik tagja hajlandó-e folytatni a gondozást
(Houston és mtsai., 2005). Elemzéseinkben a hímek prolaktin stresszválasza nem magyarázta a tojó dezer-
tálást, de azt találtuk, hogy a stresszindukált prolaktinszintek szignifikánsan korreláltak a pár tagjai között.
Ez az érdekes eredmény assortatív párosodásra utalhat. Például a szaporodó párokon belüli hasonló szülői
személyiségjellegek pozitív hatással vannak a zebrapinty (Taenopygia guttata) utódok fitneszére (Schu-
ett és mtsai., 2011). A viselkedési jellegek hasonlóságai fokozhatják a reproduktív sikert, ha csökkenteni
tudják a szexuális konfliktust az utódgondozásról olyan időszakokban, amikor a szülőknek kooperálniuk
kell (4. és 5. fejezetek). Alternatív magyarázatként ez a szülők közötti korreláció a költési körülmények
bizonyos, mindkét szülőre ható tér- vagy időbeli változatosságából adódhat. A prolaktinszintek assortatív
mintázata azt is megmagyarázza, hogy a hímek prolaktinszintje miért nem magyarázta a tojó dezertálást.

A kortikoszteron a szaporodás és a túlélés közötti életmenet döntések fontos szabályozója, és ezért
ennek a hormonnak a szintje hatással lehet a fitneszre (Blas és mtsai., 2007; Bonier és mtsai., 2009;
Ricklefs és Wikelski, 2002; Wingfield és mtsai., 1995). Az alap- és a stresszindukált szintek biológiai
hatása eltérő: míg az alapszintnek alapvetően metabolikus hatásai vannak, addig a kortikoszteron maga-
sabb stresszindukált szinten, más hormonokkal összhangban, jelentős viselkedési változásokat válthat ki
(Angelier és mtsai., 2009a; Hau és mtsai., 2010; Wingfield és Sapolsky, 2003). Azt találtuk, hogy az alap
kortikoszteronszintek nem különböztek a nemek között, de a stresszindukált kortikoszteronszint maga-
sabb volt a tojóknál, mint a hímeknél. A két nem közötti alapszintek hasonlósága arra utal, hogy a széki
lile tojók dezertálását nem energiadeficit okozza, hanem az a szaporodási stratégia része. Másrészt, a tojók
hímekhez képest magasabb stresszindukált kortikoszteronszintje azt jelzi, hogy az adott szaporodás értéke
alacsonyabb lehet a potenciálisan többször szaporodó poliandriás tojók számára, mint a hímek számára.
Azonban a tojók egyedi kortikoszteronszintjei nem függtek össze a dezertálás valószínűségével.

Összefoglalva, ebben a tanulmányban azt vizsgáltuk, hogy a hormonszintek prediktálják-e a dezertá-
lást egy olyan fajban, ahol az utóddezertálás a természetes szaporodási rendszer része. Teszteltük Angelier
és Chastel (2009) specifikus hipotézisét, miszerint a prolaktin stresszválaszt a szülői befektetés helyette-
sítő mérőszámának lehet tekinteni. Azt találtuk, hogy fiókák kelése közelében mérve sem a „stresszhor-
mon”, a kortikoszteron, sem a „szülői hormon”, a prolaktin nem áll összefüggésben az utóddezertálással.
Míg eredményeink megerősítik azt az elképzelést, hogy a prolaktin stresszválasz mértéke a szülői be-
fektetést jelezheti a mintavétel pillanatában, a vizsgálatunk cáfolja azt az értelmezést, hogy a prolaktin
stresszválasz az általános szülői befektetést jelzi. Azt feltételezzük, hogy az utódelhagyás egy gyors fo-
lyamat ennél a fajnál, és nem biztos, hogy hormonális szabályozás alatt áll. Ennek a hipotézisnek a döntő
tesztjéhez a prolaktin szekréciójának vagy receptorokhoz való kötődésének manipulálására lenne szük-
ség, vagy a dezertálási viselkedés indukálására a párzási lehetőségek manipulálásával a lilék természetes
élőhelyén.
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Utódgondozás egy feltételezetten kétszülős bogárfajban





13. fejezet

Túlnyomó nőstény-utódgondozás a nagyfejű csajkóban*

13.1. Bevezetés

A családi életet sokáig ideálisnak tartották: a kétszülős utódgondozású fajokban a nőstény és a hím koope-
rál a közös utódok felnevelésében. Trivers (1972) nagy hatású munkájában ismerte fel elsőként, hogy ez
nem kötelezően van így: a családi élet tele van konfliktusokkal, és folyamatos harc folyik a nemek között.
Az elmúlt 50 évben a kétszülős utódgondozás lett a nem rokon egyedek közötti kooperáció és konfliktus
vizsgálatának egyik modellje (Houston és mtsai., 2005; Lessells, 2012; McGraw és mtsai., 2010). És szá-
mos elméleti és empirikus tanulmányban vizsgálták, hogy mely tényezők befolyásolják, hogy a szülők
kooperálnak vagy sem az utódgondozás során (Harrison és mtsai., 2009; Hunt és Simmons, 2002; Klug
és mtsai., 2012; Trumbo, 1996).

A kétszülős gondozás kialakulását és fennmaradását elősegítő egyik lehetséges, de keveset vizsgált
tényező az, ha a két szülő különböző gondozási feladatokat lát el, azaz különböző feladatokra speciali-
zálódott (Barta és mtsai., 2014; Lessells, 2012). És az itt vizsgált nagyfejű csajkót gyakran említik úgy
az irodalomban, mint a kétszülős utódgondozás és a különböző szerepekre való specializálódás egyik jó
példáját a gerinctelenek között (lásd a 3.2. szakaszt): a hím gyűjti a leveleket az utódoknak, míg a nőstény
táplálékgolyót formál a begyűjtött levelekből.

Ebben a vizsgálatban a nagyfejű csajkó szaporodási viselkedését a természetes élőhelyén Észak-
Magyarországon vizsgáltuk, és beszámolunk mind a felszín feletti levélgyűjtő tevékenységben megfigyelt
nemek közötti munkamegosztásról, mind a költőkamrák állapotáról a fészekjáratokban.

13.2. Módszerek

A nagyfejű csajkót a Mátrában Dorogháza község mellett vizsgáltuk (lásd a 3.3.2. szakaszt) 2013. április
15. és június 17. között és szeptember 12. és 27. között. Egyedileg jelölt bogarak levélgyűjtési viselkedé-
séről gyűjtöttünk adatokat. Április 15. és június 7. között 89 egyedet (44 nőstény és 45 hím) egyedileg
jelöltünk. Május 1. és június 12. között több mint 100 órát töltöttünk a terepen, és minden olyan esetet
feljegyeztünk, amikor egy egyedileg jelölt egyed levelet gyűjtött. Az összegyűjtött levelekből a szülők táp-
lálékgolyókat formálhatnak az utódoknak, de levelek akár maguknak is táplálékul szolgálhatnak. Ezért
annak érdekében, hogy megbizonyosodjunk róla, hogy a leveleket a táplálékgolyók létrehozásához is
gyűjtötték, néhány fészket kiástunk a föld alatti költőkamrák állapotának ellenőrzéséhez (2013. május
23-án és szeptember 12. és 27. között). A levélanyag gyűjtése során megfigyelt vagy nem megfigyelt
egyedileg jelölt hímek és nőstények számának eloszlását 2 × 2-es kontingenciatáblázatokban elemeztük
Khi-négyzet és Fisher-féle egzakt tesztekkel.

∗Az alábbi publikáció alapján: Kosztolányi, A., Nagy, N., Kovács, T., Barta, Z., 2015. Predominant female care in the beetle
Lethrus apterus with supposedly biparental care. Entomological Science, 18, 292–294. https://doi.org/10.1111/ens.12123
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13.3. Eredmények

A 89 megjelölt egyed közül 21-nél legalább egyszer megfigyeltünk levélgyűjtést. Míg a megjelölt egye-
dek száma megközelítőleg egyenlően oszlott meg a nemek között (44 nőstény és 45 hím), a levélgyűjtő
egyedek eloszlása erősen a nőstények felé eltolt volt: 18 nőstény vs. 3 hím (13.1. ábra; Khi-négyzet teszt,
𝜒2

1 = 12,63, 𝑝 < 0,001). Ez a rendkívül egyenlőtlen eloszlás akkor is fennállt, ha csak azokat az egyede-
ket vettük figyelembe, amelyek feltehetően már párba álltak (azaz egy nőstényt és egy hímet is megjelöltük
ugyanannál a fészeknél): a 16 fészeknél befogott 16 nőstény és 16 hím közül nyolc nőstényt és nulla hímet
figyeltünk meg levélanyagot gyűjteni (Fisher-féle egzakt teszt, 𝑝 = 0,002).
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13.1. ábra: Egyedileg jelölt nagyfejű csajkó nőstények és hímek, amelyeknél megfigyel-
tünk (világosszürke) vagy nem figyeltünk meg (sötétszürke) levélgyűjtést.

Két olyan nőstény fészekjáratának az állapotát ellenőriztük május 23-án, amelyeket megfigyeltünk
levélanyagot gyűjteni. Ez a két fészek három, illetve négy költőkamrát tartalmazott, amelyek levelekkel
voltak teli, és egy tojást is találtunk az egyik költőkamránál. Szeptemberben, amikor az utódok már telje-
sen kifejlődtek, ellenőriztük 13 olyan nőstény és két olyan hím fészkét, amelyeket májusban és júniusban
megfigyeltünk levelet gyűjteni. Mind a 15 fészek tartalmazott költőkamrákat, és 6,5 ± 4,56 (átlag ± SD)
költőkamra volt a fészkekben. A két hím fészke nem tartalmazott kifejlett utódokat, csak egy, illetve két
elpusztult lárvát. A 13 nőstény 12 fészkében azonban 3,9 ± 2,84 kifejlett utód volt, egy fészekben pedig
csak egy elpusztult lárva.

13.4. Diszkusszió

Egy észak-magyarországi nagyfejű csajkó populációban az találtuk, hogy a szaporodási időszakban az
egyedileg jelölt egyedek levélgyűjtő aktivitásában jelentős ivari különbség van: túlnyomórészt a nőstények
voltak a felelősek a levelek fészekbe hordásáért. Mivel a 21 levélgyűjtő egyedből legalább 12 sikeresen
szaporodott, arra a következtethetünk, hogy ezeket a leveleket legalább részben azért gyűjtötték, hogy
azok az utódok táplálékául szolgáljanak.

Eredményeink bizonyos szempontból meglepőek tekintve, hogy ezt a fajt a szülők közötti szerepekre
való specializálódás egyik jó példájaként írták le, ahol a hímek gyűjtik a leveleket az utódok számára
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(pl. Clutton-Brock, 1991; von Lengerken, 1939; Wilson, 1971). Ennek az eltérésnek egyik nyilvánva-
ló magyarázata lehet, hogy a faj szülői viselkedésére vonatkozó áttekintések (Clutton-Brock, 1991; von
Lengerken, 1939; Wilson, 1971) nagymértékben Schreiner (1906) részletes megfigyelésein alapulnak az
akkori Oroszország déli területéről. Lehet úgy érvelni, hogy ugyanazon faj eltérő viselkedési mintázatokat
mutathat egy, a Schreiner (1906) eredeti megfigyeléseitől több mint 1000 km-re található populációban.
Ez az érvelés különösen azért tűnik elfogadhatónak, mert ennek a röpképtelen fajnak feltehetően alacsony
a diszprerziós képessége, és a Balkán-félszigeten más, közeli rokon Lethrus fajoknál intenzív fajképződést
figyeltek meg (Král és Hillert, 2013). Ez a magyarázat azonban mégsem valószínű, mert Emich (1884)
Magyarországon figyelte meg a negyfejű csajkókat, és ugyanazt az utódgondozó viselkedést írta le mint
Schreiner (1906). Bár Schreiner (1906) több ponton nem ért egyet Emich (1884) megállapításaival, ugyan-
úgy írja le a nemek közötti munkamegosztást a levélgyűjtésben és a táplálékgolyó készítésben, mint Emich
(1884). Ebből arra következtethetünk, hogy Dél-Oroszországban és Magyarországon is hasonló volt az
utódgondozó viselkedés több mint egy évszázaddal ezelőtt; mindkét helyen a hímek nagymértékben részt
vettek a felszín feletti levélgyűjtésben.

Eredményeink egy másik lehetséges magyarázata az lehet, hogy ez a viselkedés csak az általunk vizs-
gálat populációra jellemző. A nagyfejű csajkó egészen a közelmúltig gyakori faj volt Magyarországon,
azonban a múlt századi intenzív mezőgazdasági tevékenység hatására élőhelyeinek nagy része megsem-
misült, és mára már csak fragmentált populációkban található meg (Merkl és Vig, 2009). A megváltozott
körülmények gyors viselkedési változásokhoz vezethetnek (vö. számos madárfaj közelmúltbeli viselkedés-
beli változásai az urbanizációval összefüggésben, pl. Sol és mtsai., 2013). Úgy tűnik azonban, hogy ez a
viselkedési mintázat nem korlátozódik a jelen tanulmányban vizsgált populációra, mivel nem dokumen-
tált megfigyelések arra utalnak, hogy a vizsgált populációtól mintegy 100 km-re lévő Budai-hegységben
a nagyfejű csajkó hasonlóan nőstények felé eltolt levélgyűjtő szerepre specializálódást mutat (Bérces S.,
nem publikált adatok).

Egyelőre nem ismert, hogy a nagyfejű csajkó hímeknek milyen szerepe van (ha van egyáltalán) az utód-
gondozásban, és hogy a hímek részt vesznek-e a föld alatti táplálékgolyók készítésben. Két levélgyűjtő
hím fészkében ellenőriztük az utódokat, és ezek a fészkek költőkamrákat és elpusztult lárvákat tartalmaz-
tak csak, azonban sajnos nem volt információnk ezeknél a fészkeknél a nőstények viselkedéséről. Így nem
ismert, hogy ezekben az esetekben mekkora arányban gyűjtötték a hímek a leveleket a táplálékgolyókhoz.
Tizenöt levélgyűjtő nőstény fészkét ástuk ki (kettőt májusban és 13-at szeptemberben), és ezeknél a fész-
keknél nyolcnál a hím is jelölt volt. Azaz a hím a szaporodási időszak legalább egy részében jelen volt
a fészeknél, azonban ezeket a hímeket nem figyeltük meg levélanyagot gyűjteni. Így nem tudjuk, hogy
részt vettek-e a felszín feletti utódgondozásban.

Összefoglalva, kimutattuk, hogy egy bogárfajban, ahol azt feltételezték, hogy az utódgondozás során
szerepekre specializálódás van, a nemek közötti munkamegosztás eltér a hozzáférhető dokumentált ese-
tektől. Ennek a rejtélynek a feloldásához a nemek szülői szerepének további vizsgálatára, és különösen a
faj föld alatti viselkedésének feltárására lesz majd szükség.
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14. fejezet

A felnőttkori ivararány és az egyedsűrűség hatása az utódgondozó
viselkedésre*

14.1. Bevezetés

Még a kétszülős rendszerekben is, tehát ahol mindkét szülő gondoskodik az utódokról, sok fajnál a nősté-
nyek általában többet fektetnek a szülői tevékenységbe, mint a hímek (Kokko és Jennions, 2012; Quinn,
1990). Ennek a különbségnek az egyik magyarázata, hogy ha van spermiumkompetíció, akkor a nőstények
nagyobb bizonyossággal rendelkeznek a származásról, mint a hímek (Queller, 1997). Azt várjuk, hogy
a szülők a befektetéseiket a hímek közötti, a nőstényekért folyó verseny mértékéhez igazítják, amelyet
nagymértékben befolyásol az egyedek denzitása (Manica és Johnstone, 2004) és a felnőttkori ivararány
(ASR, a hímek aránya az adultak között, Houston és McNamara, 2002; Székely és mtsai., 2014). Koráb-
ban kevés munka vizsgálta azt, hogy az ASR hogyan befolyásolja a párzási viselkedést (pl. Le Galliard
és mtsai., 2005; Vahl és mtsai., 2013), és a legtöbb elméleti és empirikus vizsgálat az operatív ivararány
(OSR, a hímek aránya a szexuálisan aktív egyedek között) hatásaira koncentrált (pl. Emlen és Oring, 1977;
Forsgren és mtsai., 2004; Pomfret és Knell, 2008). Fontos azonban különbséget tenni a kettő között, mivel
az ASR a populáció demográfiai tulajdonságain alapul, míg az OSR az egyedek döntéseitől is függ, így
nem tehető egyenlőségjel ennek a kettőnek a párválasztásra és az utódgondozásra gyakorolt hatásai közé
(Carmona-Isunza és mtsai., 2017; Kokko és Jennions, 2008; Székely és mtsai., 2014).

Az elméletek szerint az eltolt ASR és a magas populációdenzitás csökkenti a gyakoribb nem párzá-
si lehetőségeit, és ezáltal növeli az intraszexuális kompetíció és a szexuális szelekció mértékét (Kokko
és Jennions, 2008; Queller, 1997). Ha például az ASR a hímek felé eltolt, előfordulhat, hogy a hímek
nem képesek gyorsabban szaporodni, mint a nőstények, mivel kicsi az esélyük arra, hogy új párt találja-
nak (Kokko és Jennions, 2008). Ezzel kapcsolatban számos tanulmány, elsősorban madarakat használva
modellrendszerként, azt találta, hogy ilyen körülmények között a hímeknek többet kell az az utódgon-
dozásba fektetniük a fitneszük maximalizálása érdekében (Burley és Calkins, 1999; Kokko és Jennions,
2012; Liker és mtsai., 2013, 2014; Remeš és mtsai., 2015). Azonban hím többlet esetén nagyobb az esé-
lye a páron kívüli párzásnak is, ami növeli a spermiumkompetíció kockázatát és csökkenti az apaság
bizonyosságát. Ha alacsony az apaság bizonyossága, a nőstények nagyobb fitnesz nyereséghez juthatnak
a gondozás révén, mint a hímek (Alonzo, 2010; Simmons, 2014; Trivers, 1972), ezért azt várjuk, hogy
ilyenkor a hímek dezertálnak (Kokko és Jennions, 2012), vagy hogy többet fektetnek be az apaság biztosí-
tásába (Fromhage és mtsai., 2008; Yamamura, 1986) és kevesebbet az utódok gondozásba (Alonzo, 2010;

∗Az alábbi publikáció alapján: Rosa, M.E., Barta, Z., Fülöp, A., Székely, T., Kosztolányi, A., 2017. The effects of adult sex
ratio and density on parental care in Lethrus apterus (Coleoptera, Geotrupidae). Animal Behaviour, 132, 181–188. https:
//doi.org/10.1016/j.anbehav.2017.07.023
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Fromhage és Jennions, 2016; Houston és McNamara, 2002; Neff, 2003; Westneat és Sherman, 1993). A
dezertálás azonban nem biztos, hogy előnyös hímeltolt ivararány esetén, ha kicsi az esély új pár találására.

Az apaság biztosítása különösen fontos lehet azoknál a fajoknál, ahol a tojásrakás folytonos az utód-
gondozás ideje alatt, ami miatt a spermiumkompetíció veszélye a teljes szaporodási időszakra kiterjed.
Ezeknél a fajoknál a csökkent apasági bizonyosságra utaló jelek (például a hímek magas aránya által
generált szociálisan kompetitív környezet) növelhetik a párőrzést, miközben csökkenthetik az apai gon-
dozásba való befektetést. A magas populációdenzitás tovább erősítheti az eltolt ASR hatásait az egyedek
közötti interakciók megnövekedett száma révén, ami még erősebb intraszexuális kompetíciót (Emlen és
mtsai., 2005), és nagyobb spermiumkompetíciós kockázatot eredményez. Valóban számos tanulmány ki-
mutatta, hogy pusztán az egyedsűrűség változása is befolyásolhatja a párzási viselkedést és a szaporodási
sikert (pl. Jirotkul, 1999; Spence és Smith, 2005; Warner és Hoffman, 1980).

Ebben a vizsgálatban az ASR és az egyedsűrűség hatását vizsgáltuk a fészeknél töltött időre (járatban
töltött idő), az utódgondozásra (levélgyűjtés gyakorisága) és a szaporodási sikerre (utódszám és utódmi-
nőség) a nagyfejű csajkónál féltermészetes körülmények között. Hipotéziseink szerint a hímek közötti
intenzív intraszexuális kompetíció (vagyis hímek felé eltolt ASR vagy nagy egyedsűrűség) mellett a hí-
meknek több időt kell párőrzéssel tölteniük vagy gyakrabban kell párzaniuk a partnerükkel, mert nagyobb
a páron kívüli párzások kockázata, és/vagy mert gyakoribbak a riválisokkal való, időigényes összecsapá-
sok a járatnál. Ebben az esetben azt prediktáltuk, hogy a párok járatban töltött teljes ideje növekedni
fog, mivel a párőrzés és feltehetően a párzás is a fészekben történik. Ha a nőstények nem kompenzálják
teljesen párjuk alacsonyabb befektetését (Harrison és mtsai., 2009), akkor a levélgyűjtés csökkenésére és
kevesebb vagy kisebb utódokra is számítunk. Ellenkező esetben, ha az ASR nőstények felé eltolt, a hímek
intenzívebb utódgondozását prediktáljuk, mivel nagyobb a bizonyosságuk az apaságban, és/vagy mivel
kevesebb időt töltenek a betolakodókkal való küzdelemmel.

14.2. Módszerek

14.2.1. Terepmunka és kísérleti elrendezés

A terepi kísérletet Dorogháza közelében (lásd a 3.3.2. szakasz) a faj rövid aktív időszaka alatt 2014. áp-
rilis 23. és június 7. között végeztük. A szaporodási siker meghatározásához a fészkek kiásását 2014.
szeptember 2. és 25. között végezetük.

Az ASR és az egyedsűrűség manipulálására 2 × 1 m-es parcellákat hoztunk létre, amelyeket műanyag
virágágyásszegéllyel kerítettünk körbe. A kerítés körülbelül 0,15 m magas volt, ami elég volt ahhoz, hogy
ezek a röpképtelen bogarak a parcellákban maradjanak. A tavaszi megjelenésükkor vadon befogott egye-
deket egyedileg megjelöltük, és véletlenszerűen besoroltuk a kilenc lehetséges kísérleti kezelés egyikébe,
amelyeket a három ASR-szint (hímek aránya: 0,25, 0,5, 0,75) és a három egyedsűrűségszint (4, 8, 12
egyed) teljes faktoriális kombinációja adott. Mindegyik kezelési kombinációból három ismétlést készítet-
tünk, így összesen 27 parcellánk volt, amelyek 216 egyedet tartalmaztak. Hogy megkönnyítsük az egyedek
viselkedésének megfigyelését (lásd alább), a parcellákat a terepen négyes (hat csoport) vagy hármas (egy
csoport) csoportokba rendeztük. A parcellák csoportjai egymástól 225 ± 26,7 m (átlag ± SE) távolságra
helyezkedett el, és az egy csoporton belüli parcellák mindig eltérő kezelésben részesültek.
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14.2.2. Viselkedési adatok

Az egy csoporton belüli parcellákat ugyanazon a napon, a csoportokat pedig egymást követő napokon
figyeltük meg, hogy minden csoportról a szaporodási időszak megközelítőleg azonos időpontjában gyűjt-
sünk adatokat. Hat csoportot négyszer, míg egy csoportot csak háromszor figyeltünk meg a szaporodási
időszak hirtelen befejeződése miatt (amikor az egyedek mélyebbre ássák magukat, és jövő tavaszig a föld
alatt maradnak). Az egyes parcellákban a bogarak felszín feletti tevékenységét egy webkamera (Logi-
tech C920) segítségével rögzítettük, amit a parcella felett egy erre a célra készített állványra erősítettünk.
Egyszerre két webkamerát csatlakoztattunk egy netbook számítógéphez (Acer Aspire V5), és 2304 ×
1296 pixeles videót rögzítettünk 1 fps képkockasebességgel. Két netbookot használtunk egyszerre, így
mind a négy parcellát egyszerre rögzíthettük egy csoportban. A netbookokat egy DC-AC inverterhez (e-
ast CL300-12) csatlakoztatott 12 V-os munkaakkumulátor (Banner Energy Bull 956) látta el árammal.
Az egyedek viselkedését minden felvételi napon 8 órán keresztül, 10:00 és 18:00 óra között rögzítettük,
hogy ellenőrizni tudjuk, hogy a manipulációk befolyásolják-e a bogarak napi aktivitási mintázatait (lásd
alább). Ezek az adatrögzítési órák egybeesnek a faj fő felszín feletti tevékenységi idejével a szaporodási
időszakban. A felvételeket esetenként az esős időjárási körülmények miatt szüneteltettük vagy későbbre
halasztottuk, és így a parcellák teljes napi felvételi ideje 7,26 ± 0,14 óra (átlag ± SE) volt.

A videófelvételek elemzése az mwrap eseményrögzítő szoftverrel történt (Bán és mtsai., 2017). Felje-
gyeztük (1) a fészken kívül töltött időt és (2) a sikeres levélgyűjtési eseményeket (amikor az egyed levelet
vitt be egy fészekbe). Az egyedek gyakran sok időt töltöttek a fal mentén körbe-körbe járással, ami va-
lószínűleg nem a levélgyűjtéssel vagy a párkereséssel függött össze, hanem egy sok taxonban jól ismert
thigmotaktikus viselkedés (Blokland és mtsai., 2004; Schütz és Dürr, 2011). Ezért a fal mellett eltöltött
időt kizártuk a teljes megfigyelési időből. Mivel a felvételeken gyakran nem lehetett megkülönböztetni az
egyedeket és a nemeket, ezért csak az egyedek összegzett tevékenységét rögzítettük az egyes parcellákon.
A videókat három megfigyelő elemezte. Az eredményeket nem befolyásolta a megfigyelő személye, mi-
vel a megfigyelő random faktor (három szinttel) hozzáadása a végső statisztikai modellekhez (lásd alább)
nem növelte szignifikánsan a modellek illeszkedését (minden 𝑝 ≥ 0,400).

14.2.3. Statisztikai elemzések

Mivel az adatokat minden parcelláról a szaporodási időszak körülbelül azonos szakaszában és a nap azo-
nos óráiban gyűjtöttük, a 3 vagy 4 nap adatait (lásd fent) minden parcella esetében átlagoltuk. A viselke-
dési változókat 8 órára számítottuk (azaz a kedvezőtlen időjárás miatti rövidebb felvételeknél az adatokat
8 órára becsültük), és elosztottuk a parcellában lévő egyedek számával. Két viselkedési válaszváltozót
vizsgáltunk. A járatban töltött idő időtartamát (fészekőrzés) a teljes aktív idő (megfigyelési idő mínusz a
falnál töltött idő, lásd fent) és a fészken kívül töltött idő különbségeként számítottuk ki. Az utódok táplá-
lékkal való ellátásának gyakorisága az egy nap alatt megfigyelt levélgyűjtési események száma volt. Az
utódok számát a parcellákban az egy nőstényre eső utódok számával számoltuk.

A parcellákon belül az egyedek viselkedését befolyásolhatja a hét parcellacsoport földrajzi elhelyez-
kedése a terepen (például az eltérő mértékű növénytakaró befolyásolhatja a táplálékgolyókhoz megfelelő
levelek begyűjtéséhez szükséges időt); ezért az elemzésekben lineáris kevert modelleket (LMM) hasz-
náltunk az lme4 csomagból (1.1-12 verzió, Bates és mtsai., 2015) a csoportazonosítóval mint random
faktorral. A viselkedési válaszváltozókat természetes alapú log transzformáltuk, hogy biztosítsuk a rezi-
duálisok normalitását és homoszkedaszticitását. A magyarázó változók az ivararány (faktor három szint-
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tel), az egyedsűrűség (faktor három szinttel) és ezek interakciója volt. A bemutatott eredmények modell-
összehasonlítások valószínűségi arány tesztjeiből (LRT) származnak. A végső elemzésekben nem hasz-
náltuk magyarázó változóként a napszakot (órák), mivel az egyedsűrűség, az ivararány és a megfigyelés
órája közötti interakció egyik vizsgált viselkedési válaszváltozó esetében sem volt szignifikáns, azaz a
manipulációk nem befolyásolták az egyedek napi aktivitási mintázatát (LMM-ek a parcellaazonosítóval
a csoportazonosító random faktoron belül, LRT-k a harmadrendű interakciókra, minden 𝑝 ≥ 0,174).

Az utódok számát és méretét (az utódok tömege, torszélessége, agyarhossza a parcellára átlagolva) a
viselkedési változók modelljeivel azonos random struktúrájú és azonos magyarázó változókkal rendelke-
ző LMM-ek segítségével elemeztük. A modell reziduálisok normális eloszlásának biztosítására az utódok
számát természetes alapú log transzformáltuk az elemzésekben. Az utódok ivararányának vizsgálatára ál-
talánosított lineáris kevert modellt (GLMER) alkalmaztunk binomiális hibaeloszlással.

A nem szignifikáns interakciós tagokat (LRT-k, minden 𝑝 ≥ 0,065) nem mutatjuk be az eredmé-
nyekben, és ezeket eltávolítottuk a modellekből a fő hatások tesztelése előtt. Az utódok száma esetében
a szignifikáns egyedsűrűség × ASR interakciót továbbvizsgáltuk úgy, hogy a hímek felé eltolt kezelést
a másik két ivararánnyal szemben vizsgáltuk kontrasztokkal (-1, -1, 2 kontraszt a 0,25, 0,5 és 0,75 ASR
esetén) mindegyik egyedsűrűség kezelési szinten belül külön-külön általános lineáris hipotézis tesztekkel
(GLHT) a multcomp csomag segítségével (1.4-6 verzió, Hothorn és mtsai., 2008).

14.3. Eredmények

14.3.1. Viselkedés

A fészekőrzés időtartama szignifikánsan nőtt a hímek arányának növekedésével (LRT-k, 𝜒2
2 = 12,111,

𝑝 < 0,001, 14.1a. ábra) és az egyedsűrűséggel (𝜒2
2 = 6,866, 𝑝 = 0,032).

Az utódok ellátása, azaz a levélgyűjtés a hímek arányának növekedésével csökkenő tendenciát mutatott
(𝜒2

2 = 5,591, 𝑝 = 0,061, 14.1b. ábra), azonban az egyedsűrűség hatása nem volt szignifikáns (𝜒2
2 = 2,432,

𝑝 = 0,296).

14.3.2. Szaporodási siker

A 27 parcellából összesen 72 utódot számoltunk meg: 70 élőt és 2 elpusztultat. Parcellánként átlagosan
2,67 utód volt (tartomány: 0–13). Kilenc parcella nem tartalmazott utódokat, közülük hét a hímek felé
eltolt ASR kezeléshez tartozott (a kilenc ilyen kezelésű parcella 78%-a), egy a nőstények felé eltolt (11%)
és egy (11%) a kiegyensúlyozott ASR-kezeléshez.

Az utódok száma esetében az ASR és az egyedsűrűség közötti interakció szignifikáns volt (𝜒2
4 =

10,307, 𝑝 = 0,036, 14.1c. ábra). A hímek felé eltolt ASR kezelést a másik két ivararány kezeléssel szem-
ben vizsgálva (GLHT kontraszt: -1, -1, 2 a 0,25, 0,5 és 0,75 ASR-hoz) az utódok száma alacsonyabb
tendenciát mutatott az alacsony egyedsűrűség kezelési szint esetében (𝑧 = 2,351, 𝑝 = 0,055), míg ala-
csonyabb volt a magas egyedsűrűség kezelési szint esetében (𝑧 = 2,885, 𝑝 = 0,012), továbbá nem volt
szignifikáns különbség a közepes egyedsűrűség kezelési szint esetében (𝑧 = 0,031, 𝑝 = 1,000).

A 72 utódból 37 volt nőstény és 35 hím. Sem az egyedsűrűség, sem az ASR nem befolyásolta az utódok
ivararányát a parcellákban (egyedsűrűség: 𝜒2

2 = 1,332, 𝑝 = 0,514; ASR: 𝜒2
2 = 2,007, 𝑝 = 0,367). Sem

az ASR, sem az egyedsűrűség, sem ezek interakciója nem befolyásolta az utódok tömegét, torszélességét,
illetve a hím utódok esetében az agyar méretét (𝑛 = 34 hím és 33 nőstény utód; LRT-k, minden 𝑝 ≥ 0,164).
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14.1. ábra: Az egyedsűrűség (egyedek száma 2 m2-en) és a felnőttkori ivararány (hímek
aránya, ASR) kezelések hatása (a) a fészekőrzésre (az az idő, amit az egyedek a járatuk-
ban töltöttek), (b) az utódok ellátásának gyakoriságára (sikeres levélgyűjtési események
száma) és (c) az egy nőstényre eső utódok számára. A becsült értékeket és a standard
hibákat az ASR × egyedsűrűség interakciót tartalmazó LMM-ek fix hatásai alapján számí-
tottuk, lásd a 14.2. szakaszt). Az azonos árnyalatú szimbólumok ugyanahhoz az egyedsű-
rűség kezeléshez tartoznak.

14.4. Diszkusszió

Ebben a vizsgálatban azt tanulmányoztuk, hogy az ASR és az egyedsűrűség hogyan befolyásolja a szülők
viselkedését és a szaporodási sikert egy kétszülős rovarfajban. Eredményeink alátámasztják az apaság-
biztosítási hipotézis predikcióit: ahogy az ivararány jobban a hímek felé tolódott el, az egyedek több
időt töltöttek a járataikban. A fészekőrzés az egyedsűrűséggel is nőtt. A felszín feletti aktivitás ebből
eredő csökkenése a hímek felé eltolt csoportokban a levélgyűjtési események és az utódok számának
csökkenésében tükröződött, az utódszám csökkenés azonban csak kis és nagy egyedsűrűség esetén volt
megfigyelhető. Az utódok méretét és ivararányát a kezelések nem befolyásolták.

Korábbi tanulmányok kimutatták, hogy ha az ASR hímek felé eltolt, a fészkek jobban ki vannak téve
a betolakodók általi fenyegetéseknek, ezért a hímek várhatóan több időt töltenek párjuk őrzésével vagy
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gyakrabban párzanak párjukkal, hogy elkerüljék a páron kívüli párzást, és hogy biztosítsák az apaságot
(Takeshita és Henmi, 2010; Wada és mtsai., 1999). Eredményeink azt mutatják, hogy intenzív hím-hím
verseny esetén az őrzés bizonyos esetekben fordítottan arányos az utódszámmal. Ez azzal magyarázható,
hogy a szülők kevesebb időt fordítanak a táplálékgyűjtésre. A pár őrzése vagy a többszöri párzás egy-
aránt időigényes, és a táplálékgyűjtés trade-offban lehet ezekkel a tevékenységekkel. Az is előfordulhat,
hogy a nőstények az utódok számát az apai utódgondozás szintjéhez, vagy legalábbis a szülők által biz-
tosított források mértékéhez tudják igazítani. Például előfordulhat, hogy a nőstények nem kezdenek új
költőkamrát, amíg nem biztosítottak elegendő táplálékot a jelenlegi utódnak. Ez azt is megmagyarázhat-
ja, hogy miért nem találtuk semmilyen hatását a kezeléseknek az utódok méretére. A hiányzó hatásokat
azonban az is okozhatta, hogy a hímeltolt parcellákon, ahol a legnagyobb hatást vártuk az utódok mére-
tére, az utódok száma alacsony (mindössze három) volt. Ezek az eredmények összhangban vannak más
tanulmányokkal, amelyek konfliktust mutattak ki a szülők között az apaságról és az utódok számáról vagy
minőségéről (Hopwood és mtsai., 2015; Jormalainen és mtsai., 2001; Takeshita és mtsai., 2011; de lásd
Rodríguez-Muñoz és mtsai., 2011).

Eredményeink különböznek számos tanulmánytól, amelyek erős intraszexuális kompetíció esetén in-
tenzívebb hím utódgondozást prediktálnak a párzási lehetőségek korlátozott száma miatt (Balshine-Earn
és Earn, 1998; Burley és Calkins, 1999; Kokko és Jennions, 2008, 2012; Liker és mtsai., 2013; de lásd:
Fromhage és Jennions, 2016). Sok ezek közül a tanulmányok közül azonban olyan madár modellrendsze-
rekre összpontosított, ahol az utódgondozás általában a spermiumkompetíció befejeződése után kezdődik,
és kevés vizsgálat van a változatosabb szaporodási rendszerrel rendelkező rovarokon (Hunt és House,
2011). Például az olyan fajoknál, mint a nagyfejű csajkó, ahol a páron kívüli párzás veszélye az utódgon-
dozás végéig fennáll, előfordulhat, hogy a megnövelt gondozás nem előnyös intenzív kompetíció mellett,
és a hímeknek inkább az apaság biztosításába kell többet fektetniük.

Vizsgálatunk hiányossága, hogy a felvételeken nem lehetett megkülönböztetni a hímeket és a nősté-
nyeket, és így nincs adatunk a nemek esetlegesen különböző aktivitási mintázatairól. Lehetséges például,
hogy a nőstények több gondozással kompenzálni tudják az alacsony apai befektetést. A kétszülős fajok
esetében azonban azt várjuk, hogy a kompenzáció csak részleges lesz, mert különben a kétszülős rendszer
nem lenne evolúciósan stabil (McNamara és mtsai., 2003; Simmons és Ridsdill-Smith, 2011a; Trumbo,
2012). Így a nőstény kompenzáció jellemzően csökkenti, de nem szünteti meg az ASR apai gondozás-
ra gyakorolt hatását. Ezért vizsgálatunk eredményeit az apai befektetések manipulációjának konzervatív
becsléseként kell értelmezni. Azt is meg kell jegyezni, hogy ezekkel az adatokkal nem tudjuk vizsgálni,
hogy a csökkenő levélgyűjtést a hímek közötti nagyobb kompetíció okozta-e, vagy az, hogy kevesebb utód
számára volt szükség levélre. Mivel azonban a párok egyszerre csak egy utód számára gyűjtik a leveleket,
az utódok teljes száma nem feltétlenül befolyásolja az adott megfigyelési napon az utódok ellátásába való
befektetést. Az utódok nélküli parcellák nagy százaléka hímeltolt ASR mellett szintén befolyásolhatja
eredményeinket, mivel nincs információnk az utód nélküli bogarak föld alatti viselkedéséről. Feltételez-
tük továbbá, hogy a fészekőrzés az apaság biztosítását méri, azonban az utódgondozó viselkedés bizonyos
formái (pl. járatásás, táplálékgolyó formázás) ugyancsak a föld alatt zajlanak. Az eredményeink szerint
azonban azok az egyedek, akik több időt töltöttek a járatban, kevesebb levelet gyűjtöttek és kevesebb utód-
juk lett. Ezért a fokozott intraszexuális kompetíció mellett megfigyelt fészekőrzés-növekedés leginkább a
fokozott párőrzéssel magyarázható, és nem pedig több utódgondozással.

Vizsgálatunk további korlátja, hogy a bekerített területek féltermészetes környezetet biztosítottak, és
a parcellák falai sok egyedet megzavartak, mivel gyakran falkövető magatartást tanúsítottak. Mivel azon-
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ban minden parcella hasonló körülmények között volt, és mivel a falnál töltött időt kizártuk a teljes meg-
figyelési időből, ez nem torzíthatja jelentősen az eredményeinket. Meggyőződésünk, hogy a vizsgálatunk
továbblépés a laboratóriumi kísérletekhez képest azáltal, hogy azt az egyedek természetes élőhelyén vé-
geztük.

Továbbá nem zárhatjuk ki, hogy a kísérlet során történtek sikeres fészekátvételi kísérletek a riválisok
által (tudjuk, hogy a természetes populációkban történik párváltás, Kosztolányi A. személyes megfigye-
lés). A rezidens-betolakodó játékelméleti modellek (Maynard Smith, 1982) alapján azt várjuk, hogy a
legtöbb összecsapást a tulajdonosok nyerik meg, de az elkerített környezet növelheti a gyengébb minő-
ségű hímek agresszivitását, mivel kevés vesztenivalójuk van. Ez a megnövekedett „deszperádó hatás”
(Grafen, 1987) alternatív magyarázatot adhat az eredményeinkre, mivel az magasabb lehet a hímek felé
eltolt csoportokban, és megváltoztathatja a rezidensek viselkedését úgy, hogy csökkenti motivációjukat
az utódok ellátására.

Összefoglalva, a vizsgálatunk egy új példát szolgáltat az ASR és az egyedsűrűség fontosságára a sza-
porodási rendszerek alakításában. Kimutattuk, hogy a nagyfejű csajkóban a hímek közötti magas intra-
szexuális kompetíció mellett az egyedek többet tartózkodtak a járatukban, ami a szülői befektetés és az
utódszám csökkenését eredményezte, ahogy ezt az apaságbiztosítási hipotézis alapján vártuk. Továbbá
szignifikáns interakciót találtunk az ivararány és az egyedsűrűség között az utódszám tekintetében, ami
összetettebb összefüggést sejtet az ASR és az egyedsűrűség között. A legtöbb kétszülős rovarfajban a
hímek fő feladata a fészek védelme (Suzuki, 2013). Azt javasoljuk azonban, hogy a hímek jelenlétét a
fészeknél körültekintőbben kell értelmezni, és több munkára van szükség a kétszülős szociális állapot
(„két potenciális szülő jelenléte”, Parker és mtsai., 2015) elkülönítésére a kétszülős utódgondozástól.
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15. fejezet

Rezidens-betolakodó összecsapások testméretfüggése*

15.1. Bevezetés

Bár az agonisztikus viselkedésnek számos formája létezik, az alapelvek általában azonosak: ugyanazon faj
két egyede (leggyakrabban két hím) verseng egy korlátozott erőforrásért vagy az ellenkező nemű egyedek-
kel való párzás lehetőségéért. Ez az intraszexuális konfliktus fontos aspektusa a szexuális szelekciónak is,
ami a fegyverek, díszek, különböző párzási taktikák evolúciójához vezet, és alakítja a párzási rendszereket
(Buzatto és Firman, 2016; Simmons és Ridsdill-Smith, 2011b).

Számos játékelméleti modell tesz predikciókat az összecsapások kimenetelével kapcsolatban (Arnott
és Elwood, 2009; Enquist és Leimar, 1983; Maynard Smith és Parker, 1976; Payne, 1998). Ezek a model-
lek elsősorban abban különböznek, hogy hogyan magyarázzák az egyed ellenséget megbecsülő folyama-
tát (Arnott és Elwood, 2009; Junior és Peixoto, 2013; Taylor és Elwood, 2003), azonban abban többnyire
egyetértenek, hogy az összecsapás kimenetelét valószínűleg a versenytársak relatív vagy abszolút erőfor-
rás megtartó potenciálja határozza meg („resource holding potential”, RHP, Parker, 1974). Az RHP-hez
kapcsolódó jellegek az egyedek olyan morfológiai (pl. testméret, fegyverméret) és fiziológiai (pl. energia-
tartalékok mobilizálása, androgének szintje) tulajdonságai, amelyek befolyásolhatják a teljesítményüket
az összecsapásokban (Briffa és Sneddon, 2007; Vieira és Peixoto, 2013).

Mivel az ellenfelek győzelmi esélyei szinte soha nem egyenlőek (például az egyik egyed erősebb vagy
nagyobb, mint a másik), az összecsapások általában aszimmetrikusak (Maynard Smith és Parker, 1976).
Míg a fent említett modellek gyakran tudják prediktálni az agonisztikus találkozások kimenetelét ha fenn-
áll RHP aszimmetria, az összecsapások ennél összetettebbek lehetnek. Például, ha az aszimmetriának
egynél több forrása van, az alacsonyabb RHP-vel rendelkező egyedeknek is lehet esélye a győzelemre.
A rezidens-betolakodó interakciók az egyik legismertebb eset, ahol az RHP aszimmetria mellett szerep
aszimmetria is van. Laboratóriumi és terepi vizsgálatok kimutatták, hogy a legtöbb ilyen interakciót a
rezidensek nyerik meg, még akkor is, ha kisebbek, mint a betolakodók (Jennions és Backwell, 1996; Ju-
nior és Peixoto, 2013; Kemp, 2000; Kemp és Wiklund, 2004; Turner, 1994). A rezidenseknek ez a magas
sikerességi rátája több okra is visszavezethető (Kemp és Wiklund, 2001), amely magában foglalja többek
között a rezidensek jobb kompetíciós képességét, amely lehetővé tette számukra, hogy eleve megszerez-
zék az erőforrást, vagy a magasabb motivációt az erőforrás megtartásra, mivel az nagyobb értékkel bír
számukra, hiszen például úgy szerezték meg, hogy megnyertek egy összecsapást egy korábbi rezidenssel
szemben. Így azokban az esetekben, amikor a betolakodó nyer, általában lényegesen magasabb RHP-vel
rendelkezik (például nagyobb), mint a rezidens, és ezek a összecsapások általában hosszúak és erősen
eszkalálódnak (Bridge és mtsai., 2000; Turner, 1994).

∗Az alábbi publikáció alapján: Rosa, M.E., Barta, Z., Kosztolányi, A., 2018. Willingness to initiate a fight but not contest
behaviour depends on intruder size in Lethrus apterus (Geotrupidae). Behavioural Processes, 149, 65–71. https://doi.org/
10.1016/j.beproc.2018.02.004
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Ebben a vizsgálatban két RHP csoportból (nagy és kis testméret) származó betolakodók agonisztikus
viselkedését és győzelmi sikerét vizsgáltuk úgy, hogy rezidens-betolakodó összecsapásokat rendeztünk a
nagyfejű csajkóknál, ami a gyakori hím-hím összecsapások miatt egy kiváló jelölt a rezidens-betolakodó
interakciók vizsgálatára. Egy terepi kísérletben teszteltük a nagy és kis betolakodók agonisztikus visel-
kedését random, ismeretlen méretű rezidens hímekkel szemben. Predikcióink a következők voltak: (1)
A betolakodók kevesebb verekedést nyernek, mint a rezidensek. (2) A kis betolakodók kevesebb össze-
csapást kezdeményeznek, és nagyobb valószínűséggel veszítenek, ha harcba bocsátkoznak, mint a nagy
betolakodók. (3) Az összecsapások hosszabbak és gyorsabban eszkalálódnak, ha a betolakodó nagy mére-
tű, vagy ha a betolakodó megnyeri az összecsapást. (4) Az összecsapás időtartama a szaporodási időszak
alatt növekszik, ahogy az üres járatok száma csökken.

15.2. Módszerek

15.2.1. Vizsgálati egyedek

A kísérletet a nagyfejű csajkó természetes élőhelyén végeztük Csobánkán (lásd a 3.3.2. szakaszt) 2016.
április 15. és május 6. között. Ebben az időszakban a párok már kialakultak, és gyakran láttunk verekedő
hímeket a járatok előtt. 85 vadon befogott hímet (amikből kilencet később kizártunk az elemzésekből,
lásd alább) választottunk ki két méretkategóriából: nagy (pronotum szélessége ≥13,0 mm, 𝑛 = 43) és
kicsi (pronotum szélessége ≤12,0 mm, 𝑛 = 42), amelyeket a vizsgált populáció felső és alsó kvartilisei
alapján határozunk meg (a szaporodási időszak elején random befogott és lemért 107 hím pronotum
adatai alapján, 12,49 ± 0,76 mm, átlag ± SD). A testméret és a testtömeg az RHP leggyakrabban használt
mértékei (Vieira és Peixoto, 2013), és nagyfejű csajkó esetében azért választottuk a pronotum szélességet,
mert ez erősen és pozitívan korrelál a testhosszal (Pearson-féle korrelációk, 𝑛 = 107, 𝑟 = 0,941, 𝑝 <
0,001), az agyarhosszal (𝑟 = 0,805, 𝑝 < 0,001) és a testtömeggel (𝑟 = 0,812, 𝑝 < 0,001). A hímeket a
terepen a földfelszínről gyűjtöttük be, és így nem volt adatunk korábbi verekedési tapasztalataikról, ami
befolyásolhatja a járatátvétel megkísérlésére irányuló motivációjukat („winner-loser” hatás, Hsu és Wolf,
1999). Ezt a hatást azzal minimalizáltuk, hogy az egyedeket a befogás után 2,3 ± 1,3 óráig (átlag ± SD, de
legalább fél óráig) egy 1 × 1 m-es, műanyag ágyásszegéllyel körbekerített területen fogságban tartottuk,
ami elegendőnek tűnt ahhoz, hogy elkezdjenek új járatot keresni.

15.2.2. Viselkedési tesztek

A viselkedési teszteket a bogarak fő napi aktivitási időszakában 12:00 és 18:00 óra között végeztük. Az
egyedeket véletlenszerűen választottuk ki, és egy olyan járat elé helyeztük, ahol korábban megfigyeltünk
rezidens hímet, és amiről tudtuk, hogy bent van a járatban. A rezidens méretéről nem gyűjtöttünk adatot,
mivel a viselkedési tesztet megelőző bármilyen zavarás növelhette volna a járat elhagyásának esélyét, és
mivel a kísérlet után általában bizonytalan volt az eredetileg rezidens hím holléte. Mivel azonban a rezi-
denseket véletlenszerűen választottuk ki, azt feltételezzük, hogy a kis és nagy betolakodóknak átlagosan
hasonló mérettartományba tartozó tulajdonosokkal kellett szembenézniük.

Annak biztosítására, hogy a betolakodó a járat közelében maradjon, a prothorax és a mesothorax talál-
kozásánál egy vékony damilt (0,16 mm átmérőjű, Silstar) kötöttünk köré, amelyhez egy vastagabb, 65 cm
hosszú damilt (0,40 mm átmérőjű, Nevis) erősítettünk. Ezt a „pórázt” egy fémrúdhoz kötöttük, ami kb.
70°-os szögben 10 cm-re a járat bejáratától volt a földbe szúrva, és így lehetővé tette a betolakodó számá-
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ra, hogy bemenjen a járatba. Kilenc esetben (4 kicsi és 5 nagy hím) a damil összegabalyodása korlátozta
a betolakodók mozgását. Ezeket a próbákat kizártuk az adatokból, így az elemzésekben a mintaszám 76
hím (38 kicsi és 38 nagy) volt. Miután a hímet a járat elé helyeztük, a viselkedést 15 percig rögzítettük egy
akciókamerával (SJ4000, SJCAM), amely egy power bankhoz (TL-PB10400, TP-Link) volt csatlakoztat-
va. Minden próba után megjelöltük a járatot, és elengedtük a hímet. Az egyes járatokat és betolakodókat
csak egy próbában használtunk.

A videófelvételeket egy személy (R.M.E.) elemezte a betolakodók méretkategóriájának ismerete nél-
kül. A próbákat a Solomon Coder videóelemző szoftverrel (béta 17.02.15, Péter, 2011) kódoltuk 0,2
másodperces időfelbontással. A felvételeken az agonisztikus viselkedés öt szakaszát különítettük el: (1)
betolakodás (a betolakodó nem, vagy csak részben látszik ki a járatból általában addig, amíg a rezidens
hím a fejével ki nem tolja); (2) pózolás (a két egyed a járat bejáratánál egymással szemben áll felemelt
fejjel és tágra nyitott rágókkal); (3) kitörés (a pózolásnál felvett testtartás megtartása mellett az egye-
dek apró mozdulatokat hajtanak végre az ellenfél irányába fizikai érintkezés nélkül); (4) megragadás (az
egyedek birkózásba kezdenek egymás rágóinak megragadásával, miközben az egyedek lábai egymás köré
csavarodnak); (5) átfordítás (az ellenfél oldalára vagy hátára való fordítása). Az összecsapás bármely sza-
kaszban véget érhet vagy folytatódhat az agonisztikus viselkedés egyes szakaszainak ismétlésével, amíg
az egyik egyed vissza nem vonul.

15.2.3. Viselkedési változók

Az elemzés során a következő változókat számoltuk ki: az időt, amíg a betolakodó a földre helyezést kö-
vetően elérte a járat bejáratát (a kísérlet kezdetén a rossz irányba induló egyedeket visszairányítottuk a
járat felé), a felszín feletti összecsapás előfordulását és időtartamát, valamint a betolakodási események
és a felszín feletti összecsapásszakaszok (pózolás, megragadás, átfordítás; a definíciókhoz lásd az előző
szakaszt) latenciáját, előfordulását és időtartamát. A kitörési viselkedés esetén rögzítettük az összecsapás
alatti mozgások számát, valamint a viselkedést mutató hím státuszát (betolakodó vagy rezidens). Mivel
maga a betolakodás is lehet az agresszió egyik formája, ezért azt az összecsapás felszín alatti szakaszának
tekintettük. Így az összecsapás időtartamát kétféleképpen mértük: a felszín feletti összecsapás időtarta-
maként és az összecsapás teljes időtartamaként, amely magában foglalta a betolakodás időtartamát és a
felszín feletti összecsapás időtartamát is. És így megkülönböztettük a felszín feletti összecsapás és a teljes
összecsapás előfordulását is.

Az összecsapás kimenetelét a betolakodó szemszögéből határoztuk meg. Négy lehetséges kimenetel
volt: elhagyás (a betolakodó harc nélkül hagyta el a járat környékét), vereség (a betolakodó vereség után
távozott), maradás (a betolakodó harc nélkül a járatban maradt) vagy győzelem (a betolakodó a járatban
maradt, miután megnyerte az összecsapást). A verseny kimenetelét két kategóriába sorolva is elemeztük,
ahol az elhagyást és a vereséget együtt „kudarcnak”, míg a győzelmet és a maradást „sikernek” tekintettük.

15.2.4. Statisztikai elemzések

Az összecsapás, illetve a szakaszainak az előfordulását binomiális általánosított lineáris modellekkel
(GLM) teszteltük, ahol a függő változó az adott szakasz megléte vagy hiánya az összecsapás során, míg
a magyarázó változó a méretkategória volt. A kitörési események számának méretkategóriák közötti kü-
lönbségének tesztelésére lineáris kevert modellt (LMER az lme4 csomagból, 1.1-13 verzió, Bates és mt-
sai., 2015) használtunk, ahol az események száma (válaszváltozó) természetes alapú log transzformálva
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volt, és az összecsapás azonosítója random faktorként szerepelt. Ebben a modellben a magyarázó válto-
zók a küzdő fél státusza (rezidens vagy betolakodó), a betolakodó méretkategóriája (nagy vagy kicsi) és
a két változó közötti interakció voltak.

A teszt kezdetétől a fészek bejáratának eléréséig eltelt időt a méretkategóriák között kétmintás 𝑡-
teszttel hasonlítottuk össze természetes alapú log transzformált adatokon. Az összecsapás aktív idejét
úgy határoztuk meg, hogy a teljes felvételi időből kivontuk azt az időt, amíg az egyedek elérték a járat
bejáratát. A különböző viselkedési események időtartamát arányokká alakítottuk úgy, hogy az esemény
időtartamát elosztottuk az összecsapás aktív idejével. Az összecsapás időtartam arányát (teljes vagy fel-
szín feletti) és az egyes összecsapásszakaszok időtartam arányát logit transzformáltuk (Warton és Hui,
2011) és lineáris modellekkel (LM) elemeztük. Ezekben a modellekben a magyarázó változók a beto-
lakodó méretkategóriája (kétszintű faktor), a kísérlet kezdete óta eltelt napok száma (szezon) és ezek
interakciója voltak. Az összecsapás logit transzformált időtartama aránya és az összecsapás kimenetele
(győzelem vagy vereség) közötti kapcsolatot kétmintás 𝑡-teszttel vizsgáltuk.

Az összecsapásszakaszok latenciájának az aktív idő kezdetétől az adott összecsapásszakasz első elő-
fordulásáig eltelt időt vettük. A két méretkategória latenciáit Cox-regressziós modellekkel elemeztük
(survival csomag, 2.41-3 verzió, Therneau, 2015). Ezekben a modellekben azokat az eseteket, amikor
a betolakodó nem ment be a járatba, vagy nem kezdődött el összecsapás, cenzorált eseteknek tekintettük.

A betolakodó méretének az összecsapás kétszintű (siker vagy kudarc) kimenetelére gyakorolt hatá-
sát binomiális GLM-mel teszteltük. A betolakodó méretének az összecsapás négyszintű kimenetelére
gyakorolt hatását (elhagyás, vereség, maradás vagy győzelem) multinomiális logisztikus regressziós mo-
dell (MLR) segítségével teszteltük az nnet csomagból (7.3-12 verzió, Venables és Ripley, 2002), és az
lsmeans csomag (2.25 verzió, Lenth, 2016) pairs függvényét használtuk a faktorszintek közötti különb-
ségek vizsgálatára.

A binomiális GLM-ek, az LMER-ek, a Cox-regressziós modellek és az MLR modellek esetében va-
lószínűségi arány teszteket (LRT) használtunk a változók szignifikanciájának tesztelésére. A nem szigni-
fikáns interakciókat eltávolítottuk a fő hatások tesztelése előtt.

15.3. Eredmények

15.3.1. Az agonisztikus események előfordulása

A 76 próbából 60 alkalommal történt betolakodás (78,9%, 33 nagy és 27 kis betolakodó), és 17 esetben
(22,4%, 11 nagy és 6 kis betolakodó) figyeltünk meg felszín feletti összecsapást, melyek mindegyikét
megelőzte egy betolakodási esemény. A betolakodó mérete nem prediktálta az összecsapás előfordulását,
illetve a felszín feletti összecsapás különböző szakaszainak előfordulását (15.1. táblázat).

Kitörési eseményeket 14 próbában figyeltünk meg. A betolakodók több ilyen agonisztikus mozgást
mutattak, mint a rezidensek (15.1. ábra, LMER, LRT-k, 𝜒2

1 = 6,513, 𝑝 = 0,011), méretkategóriájuktól
függetlenül (𝜒2

1 = 1,455, 𝑝 = 0,228). A hím státusz és a betolakodó méretkategória közötti interakció
nem volt szignifikáns (𝜒2

1 = 0,024, 𝑝 = 0,877).

15.3.2. Az agonisztikus események időtartama

A nagy betolakodók gyorsabban közelítették meg a rezidens járatát, mint a kis betolakodók (kétmintás
𝑡-teszt természetes alapú log transzformált adatokon, 𝑡74 = 3,38, 𝑝 = 0,001).
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15.1. táblázat: Az összecsapások szakaszainak előfordulása a nagy és kis betolakodók
esetében (binomiális GLM-ek, valószínűségi arány tesztek, df = 1, a teljes összecsapás
a felszín feletti összecsapást és a betolakodási eseményt együtt jelenti, lásd a 15.2.3.
szakaszt).

Válaszváltozó Előfordulás (%) 𝜒2 𝑝

Nagy betolakodók
(𝑛 = 38)

Kis betolakodók
(𝑛 = 38)

Teljes összecsapás 86,84 71,05 2,907 0,088
Felszín feletti összecsapás 28,95 15,79 1,917 0,166
Betolakodás 86,84 71,05 2,907 0,088
Pózolás 26,32 15,79 1,278 0,258
Megragadás 21,05 13,16 0,842 0,359
Átfodítás 10,53 7,90 0,158 0,691
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15.1. ábra: A rezidens vagy a betolakodó által mutatott kitörési események száma. Fekete
pontok: nagy betolakodó tesztek, 𝑛 = 10, fehér pontok: kis betolakodó tesztek, 𝑛 = 4.

15.2. táblázat: A két betolakodó méretkategória (nagy és kicsi) és a kísérlet kezdete óta
eltelt napok száma (szezon) hatása az összecsapás időtartamára és az összecsapás sza-
kaszainak időtartamára (lineáris modellek, hiba df = 73 (interakció) és 74 (fő hatások), a
fő hatások tesztelése előtt a nem szignifikáns interakciókat eltávolítottuk a modellek-
ből).

Válaszváltozó Méret Eltelt napok Méret × eltelt napok

𝐹 (𝑝) 𝐹 (𝑝) 𝐹 (𝑝)

Teljes összecsapás 4,686 (0,034)
Felszín feletti összecsapás 0,223 (0,638) 0,644 (0,425) 2,920 (0,092)
Betolakodás 8,452 (0,005) 3,612 (0,061) 3,655 (0,060)
Pózolás 0,042 (0,838) 0,401 (0,524) 2,324 (0,132)
Megragadás 2,164 (0,146) 0,366 (0,547) 3,847 (0,054)
Átfordítás 4,353 (0,040)
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15.2. ábra: Változások az összecsapások teljes időtartamában (a betolakodási idő és a
felszín feletti összecsapás idejének összege, a és b) és a betolakodási események idő-
tartamában (c és d) a megfigyelési napok (szezon) során a nagy (a és c, 𝑛 = 38) és a
kis (b és d, 𝑛 = 38) betolakodók esetében. Az eltelt napok az első teszt óta eltelt napok
számát jelenti.

Az összecsapás teljes időtartama esetében szignifikáns interakciót találtunk a kísérlet kezdete óta el-
telt napok száma és a betolakodó mérete között (15.2. táblázat). Nagy betolakodók esetén az összecsapás
teljes időtartama szignifikánsan nőtt az eltelt napok számával (LM, 𝐹1,36 = 7,030, 𝑝 = 0,012, 15.2a.
ábra), míg a kis betolakodóknál nem változott (𝐹1,36 = 0,052, 𝑝 = 0,822, 15.2b. ábra). Ezek az ered-
mények azonban leginkább a betolakodási idő különbségeiből adódtak (15.2c. és 15.2d. ábra), mivel a
felszín feletti összecsapás időtartama nem különbözött a méretkategóriák között, és nem is változott a
szezon során (15.2. táblázat). A nagy betolakodók szignifikánsan több időt töltöttek a járatban, mint a kis
betolakodók, és a betolakodási idő nem szignifikánsan nőtt a szezon során (15.2. táblázat). Két felszín fe-
letti összecsapásszakasz (pózolás és megragadás) időtartama nem különbözött a méretkategóriák között,
és nem mutatott szezonális változást (15.2. táblázat). Az átfordítás időtartama esetében a kísérlet kezdete
óta eltelt napok száma és a betolakodó méretkategóriája közötti interakció szignifikáns volt, ezt azonban
az eltelt napok számának ellentétes, nem szignifikáns hatása okozta (nagy betolakodók: 𝑏 = 0,011 ± 0,006
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15.3. táblázat: Az összecsapásszakaszok latenciái a nagy és kis méretkategóriában (átlag
± SE, az aktív idő kezdete óta eltelt másodpercek száma, lásd a 15.2.3. szakaszt, Cox-
regressziós modellek, valószínűségi arány tesztek, df = 1, 𝑛 = 76).

Válaszváltozó Nagy betolakodók Kis betolakodók 𝜒2 𝑝

Betolakodás 109,51 ± 46,76 242,14 ± 62,45 1,782 0,182
Pózolás 736,2 ± 40,33 755,95 ± 39,44 1,063 0,303
Megragadás 770,72 ± 36,59 776,72 ± 35,21 0,725 0,394
Átfordítás 819,54 ± 28,83 816,87 ± 25,50 0,156 0,693

SE, 𝐹1,36 = 3,228, 𝑝 = 0,081; kis betolakodók: 𝑏 = -0,002 ± 0,002 SE, 𝐹1,36 = 1,923, 𝑝 = 0,174). A fel-
szín feletti összecsapás időtartama független volt az összecsapás kimenetelétől (győzelem vagy vereség;
kétmintás 𝑡-teszt, 𝑡15 = 0,105, 𝑝 = 0,917).

15.3.3. Az összecsapás szakaszainak latenciája

A betolakodási esemény és a felszín feletti összecsapásszakaszok latenciája nem különbözött a két méret-
kategória között (15.3. táblázat).

15.3.4. Az összecsapás kimenetele

A nagy betolakodók sikeresebbek voltak, mint a kis betolakodók (GLM, 𝜒2
1 = 8,413, 𝑝 = 0,004), ami

azt jelenti, hogy gyakrabban maradtak bent harc nélkül vagy gyakrabban győztek, mint a kis hímek. A
kis betolakodók viszont gyakrabban vallottak kudarcot (elhagyás vagy vereség), mint a nagy betolako-
dók (15.3a. ábra). Szignifikáns különbség volt a két méretkategória között az összecsapás négyszintű
kimenetében is: győzelem, maradás, vereség vagy elhagyás (MLR, 𝜒2

3 = 11,360, 𝑝 = 0,010). A kis
betolakodók nagyobb valószínűséggel hagyták el harc nélkül a járatot, mint a nagyok (MLR összehason-
lítások, 𝑝 = 0,035, 15.3b. ábra), de a két méretkategória nem különbözött a vereség (𝑝 = 0,771) vagy
a győzelem esélyében (𝑝 = 0,079), ha harcba kezdtek, vagy csak harc nélkül a járatban (𝑝 = 0,101)
maradtak. Érdemes azonban megemlíteni, hogy mind a négy betolakodó, aki összecsapást nyert, a nagy
méretkategóriába tartozott, és a szignifikáns különbség hiányát valószínűleg inkább a győztesek alacsony
száma okozza.

15.4. Diszkusszió

Perdikcióinkkal összhangban a rezidensek nyerték az összecsapások nagy részét, azonban mindkét méret-
kategóriába tartozó betolakodók több agonisztikus mozgást (kitörést) mutattak az összecsapások során,
mint a rezidensek. A kis méretű betolakodók nem szignifikánsan kevesebb összecsapást kezdeményeztek,
de kevésbé voltak sikeresek az elfoglalási kísérleteikben, mint a nagy betolakodók. A felszín feletti össze-
csapás időtartamát és az eszkaláció mértékét nem befolyásolta a betolakodó méretkategóriája, és a próba
kimenetelét sem befolyásolta a felszín feletti összecsapás időtartama. A nagy méretű betolakodóknál a
szaporodási időszak alatt nőtt az összecsapás teljes időtartama, de a kicsiknél nem változott.

A rezidensek és a betolakodók közötti összecsapások várható kimenetele a rezidens győzelme
(Englund és Olsson, 1990; Hoem és mtsai., 2007; Junior és Peixoto, 2013). Eredményeink konzisztensek
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15.3. ábra: Az összecsapás kimenetele két szinten (a): a kudarccal (elhagyás vagy vere-
ség) és sikerrel (maradás vagy győzelem) végződő járat elfoglalási kísérletek száma a
nagy (sötétszürke oszlopok) és a kis (világosszürke oszlopok) betolakodók esetében. Az
összecsapás kimenetele négy szinten (b): elhagyás (a betolakodó harc nélkül hagyta el a
járat környékét), vereség (a betolakodó vereség után távozott), maradás (a betolakodó
harc nélkül maradt a járatban) vagy győzelem (a betolakodó a járatban maradt, miután
megnyerte az összecsapást), 𝑛 = 76 próba összesen.

ezzel a várakozással, és a rezidensek magas sikerességi arányának egyik lehetséges magyarázata az lehet,
hogy a versenytársak motivációi eltérőek a összecsapás megnyerésére (Chapin és Hill-Lindsay, 2016).
Ez azért lehetséges, mert a kudarc költsége magasabb lehet a rezidens számára, mivel a vereség nemcsak
a járat hiánya miatt csökkentheti szaporodási sikerét, hanem megnövelheti a spermiumkompetíció kocká-
zatát is, ha a betolakodó párzik a nőstényével. A rezidensek sikerének egy másik lehetséges magyarázata
az, hogy a rezidensek jobban tudatában lehetnek annak az erőforrásnak az értékével, amelyet védenek,
míg a betolakodóknak csupán becsléseik lehetnek arról (Arnott és Elwood, 2008; Enquist és Leimar,
1987). Így azt várjuk, hogy a rezidensek kitartóbbak, ha a tulajdonlás előnyei magasak. A nagyfejű csajkó
esetében valószínűleg értékesebbek a mélyebb járatok (amik jobban védik az utódokat a ragadozóktól és
a zord időjárási viszonyoktól, különösen egy hideg tél esetén), és egy nőstény jelenléte is emelheti a járat
értékét. Ebben az esetben az összecsapás betolakodási szakasza lehet a legfontosabb az összes közül,
mivel ez ad lehetőséget a betolakodónak, hogy információkat gyűjtsön a járat értékéről, mielőtt döntést
hozna arról, hogy egy kiélezettebb küzdelembe bonyolódjon-e. Emiatt a rezidenseknek minimálisra kell
csökkenteniük azt az időt, amelyet a betolakodók a járatban töltenek. Ez a magyarázat összhangban van
azzal az eredményünkkel, hogy a nagy betolakodók tovább maradnak a járatban, mint a kis hímek, mivel
jobban ellen tudnak állni a rezidensek általi járatból való kitolásnak.

A rezidensek és a betolakodók agonisztikus mozdulatait is összehasonlítottuk az összecsapások alatt
mutatott kitörések számát vizsgálva (15.1. ábra). Azt várnánk, hogy a rezidensek agresszívebb viselke-
dést mutatnak, mint a betolakodók, mivel feltehetően nagyobb a motivációjuk a járat megtartására. Az
is prediktálható, hogy ez a hatás nagyobb, ha nagy a fenyegetés, azaz ha nagy a betolakodó. Hasonló
eredményeket találtak például az örvös légykapónál (Ficedula albicollis, Garamszegi és mtsai., 2006).
Ezzel a predikcióval ellentétben azt találtuk, hogy a betolakodók, és nem a rezidensek, mutattak szigni-
fikánsan több kitörési eseményt a méretüktől függetlenül. Lehetséges, hogy a betolakodók agresszívabb
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fellépéssel próbálják pótolni hátrányukat, és mivel a kitörés egy viszonylag alacsony költségű viselkedés,
a blöffölés egyfajta formájaként is értelmezhető, amely az elhivatottság illúzióját kelti azzal a céllal, hogy
elbizonytalanítsa a rezidenst. Hasonló csalási stratégiákról az agonisztikus interakciók során más fajoknál
is beszámoltak (Caldwell, 1986; Muramatsu és Koga, 2016; Tina és mtsai., 2016).

Számos tanulmány kimutatta, hogy bizonyos körülmények között a betolakodók is megnyerhetik az
összecsapásokat, de csak akkor, ha jelentősen nagyobbak, mint a rezidens (Bridge és mtsai., 2000; Jen-
nions és Backwell, 1996; Turner, 1994). Eredményeink összhangban vannak ezekkel a megfigyelésekkel,
mivel csak a nagy méretű betolakodók nyertek összecsapásokat.

A kis betolakodóknak hosszabb ideig tartott, amíg megközelítették a járatot, és sokkal gyakrabban
vonultak vissza harc nélkül, mint a nagy betolakodók (15.3b. ábra). Ez a stratégia akkor lehet optimális,
ha alacsony a győzelmi esély. Továbbá a szerepek aszimmetriájának érdekes aspektusa, hogy a betolako-
dóknak megvan a lehetőségük, hogy megválasszák ellenfeleiket (Grafen, 1987). Ennek eredményeként a
kis betolakodók gyakrabban elmenekülhetnek olyankor, amikor lehetőségük van megfelelőbb ellenfelet
találni. Egy másik magyarázat lehet, hogy a kis hímek alternatív taktikákat alkalmaznak, és például be-
surrannak a járatba és párzanak a nősténnyel, amikor a rezidens hím nincs a járatban. A Scarabaeoidae
fajok esetében ez a taktika jól ismert (Hongo, 2003; Knell és Simmons, 2010; Okada és Miyatake, 2007),
és ez megmagyarázhatja, hogy a kis hímek miért vonulnak vissza, amikor észlelik a rezidens jelenlétét.

Az a várakozás, hogy az összecsapás időtartama hosszabb, ha a betolakodó nagyobb, mint a rezidens,
vagy ha az összecsapás a betolakodó győzelmével ér véget. Ezt találták például integető rákoknál (Uca
pennipes, Jennions és Backwell, 1996), egy pókfajnál (Metellina mengei, Bridge és mtsai., 2000) és az őz-
nél (Capreolus capreolus, Hoem és mtsai., 2007). A mi vizsgálatunkban azonban nem különbözött a két
méretkategória között a felszín feletti összecsapások időtartama (15.2. táblázat), és nem volt kapcsolat az
összecsapás időtartama és kimenete között. Bár a betolakodási idő hosszabb volt, amikor a betolakodók
nagyok voltak, de nem világos, hogy a betolakodás az összecsapás valódi szakaszának számít-e, vagy csak
kísérlet az erőforrás értékének megbecslésére (lásd fent). Lehetséges például, hogy intenzív összecsapás-
szakaszok a felszín alatt is előfordulnak, amint azt egy másik Geotrupidae fajnál, a Typhaeus typhaeus-nál
leírták (Fremlin és Nahaboo, 2010; Palmer, 1978).

Azt is várhatjuk, hogy az összecsapás időtartama változni fog a szaporodási időszak alatt. Idővel az
üres járatok száma csökken, és azok az egyedek, akik hosszú ideig meg tudták tartani az erőforrást, nagy
valószínűséggel kiválóbb küzdőképességgel rendelkeznek. Eredményeink alátámasztják a predikciónkat,
mivel a nagy betolakodók esetében az összecsapások időtartama növekedett, azonban ez a hatás csak az
összecsapás teljes időtartama esetében volt jelen. A kis betolakodók esetében nem tapasztaltunk változást
a szezon során, ami nem meglepő, mivel győzelmi esélyeik mindig alacsonyak.

Úgy gondoljuk, hogy bár korábban sok átfogó tanulmány készült az agonisztikus viselkedésről, vizs-
gálatunk új betekintést nyújt ebbe a témába, mivel még mindig nagyon keveset tudunk az összetett sza-
porodási rendszerrel rendelkező gerinctelenek viselkedéséről, és ezeknek a vizsgálatoknak a többségét
laboratóriumban végezték, és nem az egyedek természetes élőhelyén (pl. Nicrophorus spp., Lee és mt-
sai., 2014; Otronen, 1988). Kimutattuk, hogy egy kétszülős bogárfajban az RHP aszimmetria és a szerep
aszimmetria együtt határozza meg az intraszexuális összecsapások kimenetelét, de nem tudják prediktál-
ni annak az időtartamát vagy eszkalációját. Ezen túlmenően eredményeink azt mutatják, hogy ha egyszer
már belekezdenek egy összecsapásba, a kis és nagy betolakodók egyformán kitartóak, vagy alternatív ma-
gyarázatként azt, hogy ezek a harcok szigorú mintát követnek, amely független a betolakodó méretétől.
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16. fejezet

Méretfüggő befektetés az agyarhosszba, a hereméretbe és a
spermiumhosszba*

16.1. Bevezetés

Az a várakozásunk, hogy a hímek a szaporodási sikerük maximalizálása érdekében optimálisan osztják
el az erőforrásaikat a pre- és posztkopulációs reproduktív jellegeik között (Simmons és Emlen, 2006;
Simmons és Fitzpatrick, 2016). A prekopulációs jellegek általában költséges díszek, fegyverek vagy bár-
milyen olyan viselkedés, amelynek célja a nőstényekhez való hozzáférés elősegítése (Simmons és mtsai.,
2017), míg a posztkopulációs jellegek, mint például a herék mérete és a spermium minősége befolyásol-
hatják a megtermékenyítés sikerét és a spermiumok kompetíciós képességét (Simmons és mtsai., 2017).
Ezen posztkopulációs jellegek közül a here mérete leggyakrabban a spermiumtermelési rátával és a sper-
miumok számával van összefüggésben (Møller, 1988; Stockley és mtsai., 1997), amiről jól ismert, hogy
befolyásolja az apaság biztosítását, ha egynél több hím spermiumai versengenek a peték megtermékenyí-
téséért. Míg a spermium minősége olyan tulajdonságokra utal, mint a spermiumok hossza, életképessége
vagy mobilitása, amelyek tovább befolyásolhatják megtermékenyítés hatékonyságát a spermiumok szá-
mára való kontrollálás után is (Snook, 2005). A hosszabb spermiumok például gyorsabban úszhatnak
vagy sikeresebben szoríthatják ki a nőstény előző párjának spermiumait, bár az empirikus bizonyítékok
vegyesek (Simmons és Fitzpatrick, 2012; Snook, 2005).

Amikor a hímek versengenek a nőstények monopolizálásáért, a szaporodási siker nagymértékben függ
a prekopulációs jellegeiktől (Parker, 2016). Ha azonban a nőstények egynél több hímmel párzanak, ami
így spermiumkompetíciót eredményez, a hímek nagymértékű posztkopulációs befektetése előnyösebb
lehet (Parker, 2016; Simmons és Fitzpatrick, 2012). Ennek megfelelően pozitív összefüggést találtak
a posztkopulációs befektetés mértéke és a spermiumkompetíció kockázata között fajok között (Parker,
2016; Simmons és mtsai., 2017; Simmons és Fitzpatrick, 2012), populációk között (Brown és Brown,
2003; Dziminski és mtsai., 2010) és kísérletes szelekciós vonalakban (Hosken és mtsai., 2001; Simmons
és García-González, 2008) vizsgálva. Továbbá egy populáció hímjei között is lehetnek különbségek a
reproduktív jellegekbe való relatív befektetésben. Ezeket a szaporodási kompetícióra adott különböző
válaszokat alternatív párzási taktikáknak nevezik (Buzatto és mtsai., 2014; Taborsky és mtsai., 2008),
amelyeket különösen részletesen vizsgáltak a nemen belüli dimorfizmussal rendelkező szarvas ganajtú-
róknál (Scarabaeidae, Simmons és Ridsdill-Smith, 2011b). Ebben a csoportban a nagy testű egyedek
gyakran úgy próbálják monopolizálni a nőstényeket, hogy őrzik a fészekjáratot és elkergetik a riválisokat,
míg a kis hímek parazita taktikát alkalmaznak úgy, hogy besurrannak a járatba, hogy párosodjanak a bent

∗Az alábbi publikáció alapján: Rosa, M.E., Kiss, J., Barta, Z., Kosztolányi, A., 2019. Size-dependent investment in tusk length,
testis size and sperm length in a biparental geotrupid beetle. Journal of Zoology, 309, 106–113. https://doi.org/10.1111/jzo.
12704
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lévő nősténnyel (Emlen, 2008b; Simmons és mtsai., 2007; Simmons és Ridsdill-Smith, 2011b). Mivel
a besurranók csak a már párba állt nőstényekhez férnek hozzá, általában intenzívebb spermiumkompetí-
ciót tapasztalnak, mint a nagy hímek, ezért általában többet fektetnek a posztkopulációs és kevesebbet
a prekopulációs jellegekbe (Neff és mtsai., 2003; Parker, 1990; Simmons és mtsai., 1999). Azonban a
predikciók szerint a befektetésbeli különbség mértéke csökken, ahogy a besurranók száma nő, és ezál-
tal az őrző hímek spermiumkompetíciós kockázata is nő (Simmons és mtsai., 1999). Az intraszexuális
polimorfizmus egy másik lehetséges, de kevésbé tárgyalt magyarázata az, hogy a két taktika különböző
körülmények között lehet sikeres. Például a kis hímek elkerülhetik a közvetlen versenyt a nagy riválisok-
kal, és így szaporodási előnyre tehetnek szert bizonyos időszakokban, ha például korábban érnek vagy
hosszabb ideig aktívak, mint ahogy ez előfordul az Amegilla dawsoni méheknél (Alcock, 1997) és egyes
Dynastinae bogaraknál (Eberhard, 1982; Kawano, 1995).

Annak ellenére, hogy a Scarabaeoidea családsorozatban számos tanulmány készült az alternatív pár-
zási taktikákról (pl. Simmons és mtsai., 2007), tudomásunk szerint egyelőre nincs bizonyíték alternatív
párzási taktikákra a Geotrupidae családban. Ebben a tanulmányban a hímek pre- és posztkopulációs mor-
fológiai reproduktív jellegeikre fordított befektetéseit vizsgáltuk a nagyfejű csajkónál. A hímek rágóin
található nyúlványok (agyarok) nagy valószínűséggel prekopulációs szexuális szelekció alatt állnak, és
fegyverként vagy díszként szolgálnak. A hímek között nagy méretbeli különbségek vannak, és a kis hí-
mekről ismert, hogy kevésbé sikeresek az intraszexuális összecsapásokban a rezidensekkel szemben (15.
fejezet), és így azt feltételezzük, hogy átlagosan kevésbé sikeresek a prekopulációs kompetícióban, mint
a nagy hímek. Így a kis hímek számára előnyös lehet alternatív párzási taktikát alkalmazni például úgy,
hogy besurrannak a járatokba és opportunista módon párzanak amikor a rezidens hím nincs jelen. Ilyen
módon nem kell foglalkozniuk a harcok, az utódgondozás és a párőrzés költségeivel, viszont meg kell
birkózniuk az intenzív spermiumkompetícióval (Parker, 1990; Taborsky és mtsai., 2008).

Ebben a vizsgálatban azt tanulmányoztuk, hogy jelen van-e hím polimorfizmus a nagyfejű csajkó-
ban, és összehasonlítottuk a nagy és kis hímek agyarának hosszát, hereméretét és spermiumhosszát, hogy
megbecsüljük a pre- és posztkopulációs reproduktív jellegekre fordított befektetéseiket. Azt prediktál-
tuk, hogy ha vannak alternatív párzási taktikák ennél a fajnál, akkor a kis hímek többet fektetnek be a
posztkopulációs jellegekbe (azaz nagyobb heréik vagy hosszabb spermiumaik vannak), és kevesebbet a
prekopulációs jellegekbe (azaz rövidebb agyaruk van), mint a nagy hímek. Megvizsgáltuk továbbá a pre-
és posztkopulációs jellegek időbeli változását is, hogy teszteljük, hogy a két taktika relatív előnye eltér-e
a korai és késői szaporodási időszakban.

16.2. Módszerek

A terepmunkát a nagyfejű csajkó aktív időszakában (március 4. és május 25. között) végezetük 2017-ben
Debrecenben (lásd a 3.3.2. szakaszt). A populáció méreteloszlásának meghatározásához véletlenszerűen
befogtunk a talajról 231 hímet, és lemértük az előtor (pronotum) szélességüket (amelyet a testméret pro-
xyjaként használtunk), valamint a jobb agyaruk hosszát, majd a mérések után elengedtük az egyedeket.
Hasonló módon 279 nőstény előtorának szélességét is lemértük. A mintavétel időszakában több mint 1000
aktív egyed volt jelen a populációban, így kicsi annak a valószínűsége, hogy ugyanaz az egyed kétszer
került a mintába.

A prekopulációs (agyarhossz) és a posztkopulációs (hereméret és spermiumhossz) jellegek vizsgála-
tához két szélső méretkategóriába tartozó hím bogarakat gyűjtöttünk be (kicsi: előtor szélessége ≤11,00
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mm, a populáció 14,29%-a; nagy: előtor szélessége ≥13,00 mm, a populáció 11,69%-a) a szaporodási
időszak korai (március 29. és április 06. között, 15 kicsi és 15 nagy) és késői (május 4. és május 12. kö-
zött, 15 kicsi és 15 nagy) szakaszában. A begyűjtés, valamint az előtor szélességének és a jobb oldali
agyar hosszának lemérése után az élő bogarakat a boncolásig egyenként 50 ml-es csövekben tartottuk 4
°C-on 1-4 napig. A begyűjtés és a boncolás között eltelt napok száma nem befolyásolta a here méretét
(lineáris regressziók, nagy hímek: 𝑝 = 0,896; kis hímek: 𝑝 = 0,908) vagy a spermiumok hosszát (nagy
hímek: 𝑝 = 0,462; kis hímek: 𝑝 = 0,669).

Az egyedeket rovarok számára készített Ringer oldatban (Ephrussi és Beadle, 1936) boncoltuk Eurom-
ex StereoBlue SB.1903 (Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) mikroszkóp alatt. A nagyfejű
csajkó ivarszerve hasonló a többi Geotrupidae fajéhoz; jól fejlett járulékos mirigyekből és két heréből áll,
amelyek mindegyike hat kerek follikuluszból áll (Martínez és Trotta-Moreu, 2010). Mindkét here eltávo-
lítása után szétválasztottuk a 12 follikuluszt és egy Euromex CMEX-5 USB kamerával az ImageFocus4
elemzőszoftvert (2.6 verzió, Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) használva lefotóztuk azokat
hétszeres nagyításon. A 12 follikulusz területét pixel egységekben az ImageJ szoftver elliptikus kijelölő
eszközével mértük meg (1.51k verzió, Schneider és mtsai., 2012). Milliméterpapírról azonos beállítások-
kal készített képek segítségével meghatároztuk a pixelméretet, és a pixelegységeket mm2-re konvertáltuk.
Méréseink megbízhatóságának tesztelésére 20 darab különböző egyedtől származó follikuluszt ötször le-
mértünk. A mérések nagymértékben ismételhetők voltak (𝑅 > 0,99, 𝑝 < 0,001, rptR csomag, 0.9.21
verzió, Stoffel és mtsai., 2017), és ugyanazon follikulusz mérései közötti maximális különbség 1,49 ±
0,16% (átlag ± SE) volt.

A spermium hosszának meghatározásához mindkét heréből egy follikuluszt felszakítottunk és tárgy-
lemezre helyeztünk, majd fedőlemezzel lenyomtunk. A spermiumokat egy Euromex iScope 1153.PL-PH
mikroszkóp alatt (Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) fényképeztük 200 szoros nagyítással.
Herénként 30 véletlenszerűen kiválasztott (azaz egyedenként 60) spermium hosszát meghatároztuk az
ImageJ szegmentált vonal eszközével. A pixelegységeket mm-re kalibráltuk a fenti módszer szerint. Az is-
mételhetőséget 20 véletlenszerűen kiválasztott spermiumon végzett ötszöri méréssel teszteltük (𝑅 = 0,99,
𝑝 < 0,001). A maximális különbség ugyanazon spermium bármely két mérése között 3,16 ± 0,28% (átlag
± SE) volt.

A szaporodási időszak végén gyűjtött hét hím (hat kicsi és egy nagy) esetében a herék szerkezete eltért
a normálistól, és a follikuluszaikban nem találtunk spermiumot. Mivel ennek a szerkezeti különbségnek
az oka ismeretlen volt, ezeket a hímeket kizártuk az összes elemzésből (azaz a végső mintaszám a szezon
végén kilenc kicsi és 14 nagy hím volt). Minden mérést az egyedek méretkategóriájának ismerete nélkül
végeztünk.

16.2.1. Statisztikai elemzések

Az agyar hossza és az előtor szélessége közötti kapcsolat elemzéséhez a Knell (2009) által leírt lépéseket
követtük. Sem a két változó szórásdiagramja, sem az agyarhossz hisztogramja (16.1. ábra) nem mutatott
nemfolytonos kapcsolatot, ezért a folytonos kapcsolatot leíró különböző modellek illeszkedését Painting
és Holwell (2013) eljárásához hasonlóan hasonlítottuk össze. Nyolc modellt vizsgáltunk meg: (1) lineá-
ris regresszió; (2) másodrendű ortogonális polinomiális regresszió (poly függvény); (3) kétparaméteres
hatvány (nls függvény és az Agyar = a × Pronotumb egyenlet használatával); (4) háromparaméteres hat-
vány (nls függvény és az Agyar = int + a × Pronotumb egyenlet használatával); (5) Weibull növekedési
görbe (nls és SSweibull függvények használatával); (6) négyparaméteres logisztikus (nls és SSfpl
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16.1. ábra: Allometrikus kapcsolat az agyar hossza és az előtor szélessége között hím
nagyfejű csajkóknál (𝑛 = 231). A folytonos vonal a két törésponttal rendelkező szegmen-
tált modell illesztett értékeit, a szaggatott vonal a Weibull növekedési görbe illesztett
értékeit, míg a pontozott vonal a négyparaméteres logisztikus modell illesztett értékeit
mutatja. A függőleges folytonos vonalak a szegmentált modell becsült töréspontjait, a
szürke sávok pedig a töréspontok 95%-os konfidenciaintervallumát mutatják. Az ábra
tetején látható hisztogram a hímek előtorszélességének eloszlását mutatja kernel sűrű-
ségbecsléssel, míg a jobb oldali hisztogram a hímek agyarhosszának eloszlását mutatja
kernel sűrűségbecsléssel. Az ábra alsó tengelye mentén lévő vonalkák a nőstények elő-
torszélességének eloszlását mutatják (𝑛 = 279). A rajzok egy nagy és egy kis hím fejét
és előtorát szemléltetik.

függvények használatával); (7) egy törésponttal és (8) két törésponttal rendelkező szegmentált modell
(segmented függvény a segmented csomagból, 0.5-3.0 verzió). A három törésponttal rendelkező szeg-
mentált modellek instabilak voltak a futtatások között, és a töréspontok konfidenciaintervallumai átfedtek
(ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), ezért ezeket a modelleket nem vizsgáltuk tovább. A nyolc
modell illeszkedését Akaike-kritérium (AIC) értékek segítségével hasonlítottuk össze.

Korábban az allometriákat logaritmikus skálán vizsgálták (mivel a változók logaritmusát véve egy
hatványfüggvény lineáris modellre egyszerűsödik), azonban ezzel a módszerrel kapcsolatban problémák
adódhatnak (Packard, 2009; de lásd még Kerkhoff és Enquist, 2009), továbbá a nemlineáris illesztési
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módszerek használata nem igényel logaritmikus transzformációt. Ennek ellenére elemeztük a természetes
alapú log transzformált adatokat is (az eredményeket itt nem mutatom be), és ez az elemzés ugyanazt a
legjobb modellt adta.

Az abszolút hereméretet az egyedenkénti 12 follikulusz összegzett területeként számoltuk, és az ab-
szolút spermiumhosszt pedig a hímenkénti 60 spermium átlagos hosszával becsültük. A két hím méretka-
tegória pre- és posztkopulációs jellegekbe való relatív befektetésének becsléséhez a relatív agyarhosszt és
a relatív hereméretet is kiszámítottuk úgy, hogy az értékeket elosztottuk az előtor szélességével. Az ada-
tokat kéttényezős varianciaanalízisekkel elemeztük, ahol az egyedek méretkategóriája (nagy vagy kicsi),
a szaporodási időszak ideje (korai vagy késői) és ezek interakciója voltak a magyarázó változók. Szigni-
fikáns interakció esetén post-hoc összehasonlításokat (lsmeans csomag, 2.26-3 verzió) alkalmaztunk a
szaporodási időszak és a méretkategóriák hatásának összehasonlítására. A nem szignifikáns interakciókat
eltávolítottuk a fő hatások tesztelése előtt.

16.3. Eredmények

16.3.1. Hím polimorfizmus

Jelentős testméret-változatosságot találtunk a hímeknél, ami szignifikánsan nagyobb volt a nőstényeké-
nél (előtorszélesség, hímek: 12,11 ± 0,92, átlag ± SD, 𝑛 = 231; nőstények: 11,70 ± 0,74, 𝑛 = 279;
Levene-teszt a varianciák egyenlőségre, 𝐹1,508 = 7,314, 𝑝 = 0,007). Az agyarhossz és az előtorszélesség
szórásdiagramja a hímeknél nemlineáris, folytonos, S-alakú kapcsolatot mutatott (16.1. ábra). A nyolc
illesztett modell közül a három szigmoid alakú rendelkezett a legalacsonyabb AIC értékekkel (16.1. táb-
lázat). A két törésponttal rendelkező szegmentált modell és a Weibull növekedési görbe hasonlóan jól
illeszkedett (ΔAIC = 1,034), míg a négyparaméteres szigmoid modell egy kicsit rosszabb illeszkedést
mutatott (ΔAIC = 3,021). Ezek a modellek azt sugallják, hogy van egy kis és egy nagy agyarú hím cso-
port, valamint egy közepes hím csoport, ahol az agyar hossza meredeken növekszik a testmérettel. A két
töréspontos szegmentált modell által prediktált töréspontok (10,76 ± 0,129 SE és 12,39 ± 0,066 SE) közel
állnak azokhoz az értékekhez, amelyeket a terepen használtunk az extrém kicsi és nagy hímek megkülön-
böztetésére (≤11,00 és ≥13,00).

16.3.2. Agyarhossz

Hasonlóan a populációs adatokhoz a nagy méretkategóriájú hímeknek hosszabb abszolút (𝐹1,50 =
926,200, 𝑝 < 0,001, 16.2a. ábra) és relatív (𝐹1,50 = 699,340, 𝑝 < 0,001, 16.2b. ábra) agyaruk volt,
mint a kis hímeknek a szaporodási időszak szakaszától függetlenül (abszolút agyarhossz: 𝐹1,50 = 0,403,
𝑝 = 0,529; relatív agyarhossz: 𝐹1,50 = 1,397, 𝑝 = 0,243). Az interakció egyik modellben sem volt
szignifikáns (abszolút agyarhossz: 𝐹1,49 = 0,635, 𝑝 = 0,429; relatív agyarhossz: 𝐹1,49 = 0,900,
𝑝 = 0,347).

16.3.3. Hereméret

Az abszolút hereméret esetében szignifikáns interakció volt a méret és a szaporodási időszak között
(𝐹1,49 = 5,958, 𝑝 = 0,018, 16.3a. ábra). A nagy hímek heréi szignifikánsan nagyobbak voltak, mint a kis
hímek heréi a teljes szaporodási időszak alatt (post-hoc összehasonlítások, korai: 𝑡49 = 8,457, 𝑝 < 0,001;
késői: 𝑡49 = 4,017, 𝑝 < 0,001). A nagy hímeknél azonban az abszolút hereméret szignifikánsan csökkent
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16.1. táblázat: A hím nagyfejű csajkók (𝑛 = 231) agyarhosszának és előtorszélességének
kapcsolatát leíró modellilleszkedések összehasonlítása. A ΔAIC a legjobb és az adott
modell AIC különbsége.

Modell AIC ΔAIC Modell paraméterek

Szegmentált két törésponttal 114,795 0,000 tengelymetszet = -3,17
meredekség 1 = 0,40
meredekség 2 = 1,47
meredekség 3 = 0,41
töréspont 1 = 10,76
töréspont 2 = 12,39

Weibull növekedési görbe 115,829 1,034 aszimptota = 3,92
drop = 3,36
ln ráta konstans = -37,51
hatvány = 15,21

Négyparaméteres logisztikus 117,816 3,021 alsó aszimptota = 0,66
felső aszimptota = 4,10
meredekség = 0,52
inflekciós pont = 11,57

Szegmentált egy törésponttal 179,748 64,953 tengelymetszet = -10,49
meredekség 1 = 1,12
meredekség 2 = 0,44
töréspont = 12,59

Lineáris regresszió 201,915 87,120 tengelymetszet = -9,42
meredekség = 1,03

Háromparaméteres hatvány 203,621 88,826 tengelymetszet = -7,28
a = 0,49
b (hatvány) = 1,22

Másodrendű ortogonális polinom 203,819 89,024 tengelymetszet = 3,04
meredekség 1 = 14,35
meredekség 2 = 0,11

Kétparaméteres hatvány 252,999 138,204 a = 4,93 × 10−5
b (hatvány) = 4,41

a szezon során (𝑡49 = 5,509, 𝑝 < 0,001), míg a kis hímeknél nem volt szignifikáns változás (𝑡49 = 1,601,
𝑝 = 0,116). A relatív hereméret esetében a hím méret és a szaporodási időszak közötti interakció nem
volt szignifikáns (𝐹1,49 = 3,459, 𝑝 = 0,069, 16.3b. ábra). A nagy hímek testméretükhöz képest nagyobb
herékkel rendelkeztek, mint a kicsik (𝐹1,50 = 16,369, 𝑝 < 0,001), és a relatív hereméret szignifikánsan
csökkent a szaporodási időszak alatt mindkét méretkategóriában (𝐹1,50 = 30,201, 𝑝 < 0,001).

16.3.4. Spermiumhossz

A spermiumok hossza esetében a méretkategóriák és a szaporodási időszak közötti interakció nem volt
szignifikáns (𝐹1,49 = 1,708, 𝑝 = 0,197). A spermiumok hossza nem különbözött a kis és nagy hímek
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16.2. ábra: Abszolút (a) és relatív (b) agyarhossz nagy (fekete pontok) és kis (fehér pon-
tok) nagyfejű csajkó hímeknél a korai (nagy hímek: 𝑛 = 15, kis hímek: 𝑛 = 15) és késői
(nagy hímek: 𝑛 = 14, kis hímek: 𝑛 = 9) szaporodási időszakban.
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16.3. ábra: Abszolút (a) és relatív (b) hereméret nagy (fekete pontok) és kis (fehér pontok)
nagyfejű csajkó hímeknél a korai és késői szaporodási időszakban. Az egyedek heremé-
retét a 12 follikulusz összegzett területeként számítottuk. A mintaszámokat lásd a 16.2.
ábránál.

között (𝐹1,50 = 0,015, 𝑝 = 0,903, 16.4. ábra), és nem befolyásolta a szaporodási időszak (𝐹1,50 = 1,256,
𝑝 = 0,268).

16.4. Diszkusszió

Kimutattuk, hogy a kis méretű egyedek kevesebbet fektettek be az általunk mért prekopulációs jellegbe
(agyarhossz), és míg a nagy egyedeknél a hereméret jelentős csökkenést mutatott a szezon során, ez a
változás a kis hímeknél nem volt jelen. Predikcióinkkal ellentétben azonban a nagy hímek heréi szigni-
fikánsan nagyobbak voltak a teljes szaporodási időszak alatt, még a testméretre való kontrollálás után is,
és a spermiumok hossza nem különbözött szignifikánsan a két csoport között.
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16.4. ábra: A nagy (fekete pontok) és kis (fehér pontok) nagyfejű csajkó egyedek spermi-
umhossza a korai és késői szaporodási időszakban. A mintaszámokat lásd a 16.2. ábrá-
nál.

Eredményeink azt mutatják, hogy a nagyfejű csajkó hímjei polimorfak az agyar hosszára nézve, hason-
lóan sok olyan fajhoz, ahol előfordulnak alternatív párzási taktikák (Buzatto és mtsai., 2014; Moczek és
Emlen, 2000; Simmons és mtsai., 2007). A szegmentált modell által prediktált három csoport közül a nagy
méretkategória tartalmazta a legnagyobb egyedszámot (46,8%), míg a kis kategória a hímek mindössze
9,5%-át. A modell egy köztes csoportot is megkülönböztetett, amely az egyedek 43,7%-át tartalmazta.
Parker (1990) játékelméleti modellje szerint a kis és nagy hímek ivarsejtekbe való befektetése közötti
különbségeknek csökkenniük kell, ahogy a kicsi (vagy besurranó) hímek gyakorisága nő a populációban.
Ezt a predikciót alátámasztva Simmons és mtsai. (1999) kimutatták, hogy az Onthophagus binobis ga-
najtúrónál, ahol a hímek 30%-a volt minor, a kis egyedek nagyobb herékkel és hosszabb spermiumokkal
rendelkeztek, mint a nagyobb hímek, míg az Onthophagus taurus fajnál, ahol a kis egyedek aránya több,
mint 60% volt, nem figyeltek meg különbséget ezekben a jellegekben. Annak ellenére, hogy a nagyfejű
csajkónál a kis hímek aránya még az O. binobis fajnál megfigyeltnél is kisebb volt, a kis egyedeknél nem
találtuk jeleket a nagyobb posztkopulációs befektetésre.

Az az eredmény, hogy a nagy hímeknek relatíve nagyobb heréi voltak, mint a kis egyedeknek, nem
teljesen váratlan, mivel sok fajnál pozitív korrelációt figyeltek meg a reproduktív jellegek és a testméret
között (Evans és Garcia-Gonzalez, 2016). Emellett a nagy hímek relatíve nagyobb heréi kapcsolatban
lehetnek a gyakoribb párzással (feltehetőleg a szociális partnerrel), ami magasabb spermiumtermelést
igényel (Vahed és Parker, 2012). Hasonló eredményeket találtak például a kékkopoltyús naphalnál (Le-
pomis macrochirus, Neff, 2003) és a közönséges trágyalégynél (Scathophaga stercoraria, Blanckenhorn
és mtsai., 2004). Az, hogy a relatív hereméret csökkent mindkét csoportban a szaporodási időszak alatt,
egy érdekes eredmény, amit a spermiumok kiürülése, vagy a következő tavasz beköszöntéig tartó inak-
tív időszakra való felkészülés okozhatott. Ez utóbbi azt is megmagyarázhatja, hogy miért nem találtunk
spermiumot a szaporodási időszak végén hét egyednél (amelyeket kizártunk az elemzésekből). A kisebb
egyedek abszolút hereméretének kevésbé intenzív csökkenése arra utal, hogy a későbbi időszakokban
megtermékenyítési előnyre tehetnek szert. Fontos azonban megjegyezni, hogy az abnormális hereszerke-
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zet és a spermiumhiány miatt több kicsi egyedet zártunk ki a szezon végén, mint nagyot (hat kicsi és egy
nagy).

Míg úgy tűnik, hogy a here mérete és az agyar hossza jobban függ az egyed kondíciójától, a különbség
hiánya a spermiumok hosszában a nagy és kis egyedek között azt sugallja, hogy a spermiumoknak van
egy, a testméretétől független optimális hossza, ami erős stabilizáló posztkopulációs, a legjobb minőségű
spermiumok irányába ható szexuális szelekció esetén várható (Calhim és mtsai., 2007; Fitzpatrick és
Baer, 2011). Így a spermiumok hosszának megfigyelt kanalizációja olyan intenzív spermiumkompetíció
jele lehet, ahol a spermiumok minősége fontosabb kompetíciós tényező, mint a herék mérete. Ennek az
eredménynek a fényében lehetséges, hogy mindkét méretkategória, és nem csak a kis egyedek, esetében
magas a spermiumkompetíció veszélye.

Bár a nagy hímeknek nagyobb heréi és hosszabb agyarai voltak, mint a kis egyedeknek a teljes sza-
porodási időszak alatt, ez nem feltétlenül jelenti azt, hogy nagyobb reproduktív előnnyel rendelkeznek,
mivel lehetnek más, nem mért változók is, amelyek befolyásolhatják a hímek megtermékenyítési sike-
rességét. Például a spermiumok életképessége (Hunter és Birkhead, 2002), a járulékos mirigyek mérete
(Crudgington és mtsai., 2009; Simmons és Fitzpatrick, 2012), taktika-specifikus viselkedés (Taborsky és
mtsai., 2008) vagy a különböző spermium komponensek (fej, középrész, flagellum) relatív hossza, ame-
lyekről más taxonokban kimutatták, hogy befolyásolják a spermiumok kompetitív képességét (Simpson
és mtsai., 2014). Azonban az is lehetséges, hogy a kis és nagy méretű hímek szaporodási sikerében kü-
lönbség van, ha az alkalmazott párzási taktikák a fejlődési korlátoktól (pl. a lárvaállapotban rendelkezésre
álló táplálékforrások mennyiségétől) és nem elsősorban a génektől függenek.
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17. fejezet

Szezonális változások az immunválaszban és a szaporodási
befektetésben*

17.1. Bevezetés

Az egyedeknek folyamatosan döntéseket kell hozniuk arról, hogy az általában korlátozott erőforrásokat
hogyan osszák fel a szervezet erőforrás-igényes funkciói között. A korlátozott erőforrásokért a két fő
„kompetítor” a szaporodás és az önfenntartás. Ez utóbbi egyik fő komponense az immunitás, különösen
a hosszabb életű állatoknál (Buchmann, 2014; Flajnik és Du Pasquier, 2004). Az erőforrás-allokációs
elmélet negatív kapcsolatot (trade-off) prediktál e két komponensbe való befektetés között (Rolff és Siva-
Jothy, 2002), amelynek mértéke függ az egyed kondíciójától (Harshman és Zera, 2007; Krams és mtsai.,
2015; Reavey és mtsai., 2014; Simmons, 2012; Zera és Harshman, 2001).

Azt várjuk, hogy az egyedek többet fektetnek az immunitásba, ha nagy a parazitaterhelés (Lindst-
röm és mtsai., 2004). A szaporodási időszakban azonban a reproduktív szövetek növekedése, az udvarló
és párzási viselkedés, valamint az utódgondozás is magas költségekkel járhat, és az iteropár állatok a
szaporodási időszakban általában inkább tolerálják a parazitafertőzést ahelyett, hogy küzdenének ellene
(Kortet és mtsai., 2003; Martin és mtsai., 2008). Amikor a szaporodási időszak befejeződik, az immun-
rendszer felszabályozása gyakran prioritás azért, hogy az egyedek növeljék a túlélési valószínűségüket
a következő szaporodási időszakig (Huyghe és mtsai., 2010). Továbbá az immunitás és a reprodukció
közötti kapcsolat eltérő lehet az egyedek között a kondíciójukban lévő különbségek miatt is (Rantala és
mtsai., 2003; Ryder és Siva-Jothy, 2001). Például azt találták, hogy a jó egyedi kondíció, amit a nagy
testméret, a nagy méretű dísz, a nagy mennyiségű feromonok felszabadítása vagy a hangos és hosszú
akusztikus jelzések jeleztek, nagyobb befektetést tehet lehetővé mind a szaporodásba, mind az önfenn-
tartásba (Barbosa és mtsai., 2016; Córdoba-Aguilar és mtsai., 2009a; Krams és mtsai., 2011; Rantala és
mtsai., 2003). A rosszabb kondíciójú egyedek viszont gyakran kevesebbet fektetnek a szaporodásba, és
alacsonyabb immunkompetenciát is mutatnak (Rantala és Kortet, 2004; Simmons és Zuk, 1992). Ezenkí-
vül az immunkompetencia és a szaporodás közötti összefüggés a nemek között is eltérően alakulhat az
életmenet jellegek ivari különbségei miatt (Rolff, 2002; Roth és mtsai., 2011), beleértve a hormonok által
szabályozott ivari különbségeket (Boonekamp és mtsai., 2008), valamint az ivari dimorfizmust (Hoffman
és mtsai., 2008; Vincent és Gwynne, 2014).

Az ivarsejtek termelődési üteme sokkal erősebben korlátozza a tényleges szaporodási sikert a nős-
tényeknél, mint a hímeknél, és a megnövekedett élettartam általában segíti a nőstényeket, hogy növelni
tudják fitneszüket a szaporodási események számának növelésével. Az immunitásba való fokozott befek-

∗Az alábbi publikáció alapján: Kiss, J., Rádai, Z., Rosa, M.E., Kosztolányi, A.†, Barta, Z.†, 2020. Seasonal changes in immune
response and reproductive investment in a biparental beetle. Journal of Insect Physiology, 121: 104000. https://doi.org/10.1
016/j.jinsphys.2019.104000
†egyenlő hozzájárulás
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tetés várhatóan hozzájárul a magasabb teljes szaporodási sikerhez azáltal, hogy növeli a túlélést, és ezzel
az utódok számát, és/vagy azáltal, hogy az egyed megfelelő utódgondozást tud nyújtani. Ezzel szemben
a hímeknek általában előnyös a párzási ráta növelése, így a hímek fitnesze maximalizálható úgy is, hogy
a közvetlenül rendelkezésre álló erőforrásokat párzásra fordítják, hogy annyi petesejtet termékenyítse-
nek meg amennyit csak lehetséges (Rolff, 2002). Ezenkívül az ivari dimorfizmus tovább bonyolíthatja az
immunitás és a szaporodás közötti kapcsolatot az olyan fajokban, ahol a hímek feltűnő jellegekkel rendel-
keznek, például olyan függelékekkel, amelyeket fegyverként használnak a hím-hím összecsapások során
(Emlen, 2008a). A fegyverekbe való befektetés általában megnövekedett párzási sikert eredményez, de
ugyanakkor várhatóan kevésbé hatékony immunitáshoz is vezet a korlátozott erőforrások miatt.

Ennek a szaporodás és immunitás közötti összetett kapcsolatnak a részletei viszonylag jól ismertek a
gerinceseknél (pl. Lochmiller és Deerenberg, 2000; Lutton és Cattard, 2006; Moore és Hopkins, 2009;
O’Neal és Ketterson, 2012), de sokkal kevesebbet tudunk erről a kapcsolatról a gerinctelen állatoknál,
beleértve a bogarakat is. A temetőbogarakon (Nicrophorus spp., pl. Steiger és mtsai., 2011, 2012) végzett
vizsgálatokon kívül más, utódgondozást mutató bogárfajok ebből a szempontból kevésbé vizsgáltak, és
különösen nem a természetes populációik.

Ebben a tanulmányban az immunkompetencia, a reproduktív befektetés, a kondíció (testméret),
az ivar, a szezon és a parazitateher közötti összefüggéseket vizsgáltuk a szaporodási időszak alatt a
hím és nőstény nagyfejű csajkókban. Az immunválaszt az enkapszuláció mértékének és a hemolimfa
baktériumnövekedés-gátló (bacterium growth inhibition, BGI) képességének mérésével becsültük. Az
enkapszuláció indukált sejtes és humorális immunválaszt is magában foglal (Nappi és mtsai., 2004;
Rádai és mtsai., 2018; Sideri és mtsai., 2008), míg a BGI képesség az antimikrobiális kapacitást méri
(Castella és mtsai., 2010; Nakatogawa és mtsai., 2009; Rádai és mtsai., 2019; Shia és mtsai., 2009). A
reproduktív befektetés indikátoraként a reproduktív szövetek méretét vettük. Továbbá, mivel a nagyfejű
csajkókon gyakran figyelhető meg különböző mértékű atkafertőzés (Kiss J., személyes megfigyelés),
figyelembe vettük a természetes atkafertőzés hatását az immunválaszra és a szaporodási befektetésre.

Azt prediktáltuk, hogy (1) ha mind az immunitás, mind a szaporodási befektetés kondíciófüggő, akkor
a nagyobb testmérettel és így feltehetően nagyobb szomatikus raktárakkal rendelkező egyedek viszonylag
többet tudnak allokálni ezekbe a jellegekre a kisebbekhez képest, és ezért nem számítunk e tulajdonsá-
gok között trade-offra a nagy egyedeknél. Azt is prediktáltuk, hogy (2) az immunkompetencia mértéke
nagyobb a nőstényeknél, mivel a nőstények a hímekhez képest nagyobb fitnesz nyereségekhez juthatnak,
ha önfenntartásba fektetnek be, hogy az utódaik számára táplálékot tudjanak biztosítani. Továbbá feltéte-
leztük, hogy (3) szezonális változás van mind az immunitásba, mind a szaporodási befektetésekbe való
allokációban: a szaporodási időszak végéhez közeledve az egyedek magasabb immunkompetenciát mu-
tathatnak, mivel többet fektetnek az önfenntartásba, hogy túléljenek a következő szaporodási időszakig.
Végül (4) az atkával erősen fertőzött egyedeknél azt vártuk, hogy meredekebb negatív kapcsolat lesz az
immunitás-reprodukció trade-offban.

17.2. Módszerek

17.2.1. Egyedek begyűjtése

A bogarakat Debrecenben (lásd a 3.3.2. szakaszt) gyűjtöttük 2017-ben. Az előtor méretük alapján megkü-
lönböztettünk nagy (előtorszélesség ≥13 mm; 10 egyed a szaporodási időszak elején és 9 egyed a végén)
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és kicsi (előtoszélesség ≤11 mm; 7 a szaporodási időszak elején és 7 a végén) hímeket, és a nagy (előtor-
szélesség ≥12 mm; 9 a szaporodási időszak elején és 12 a végén) és kicsi (előtorszélesség ≤ 11 mm; 9 a
szaporodási időszak elején és 8 a végén) nőstényeket. A gyűjtés március 28. és 30. között (18 nőstény és
17 hím; a továbbiakban: „korai szaporodási időszak”) és május 2. és 10. között (20 nőstény és 16 hím; a
továbbiakban: „késői szaporodási időszak”) történt. Összesen 71 egyedet gyűjtöttünk be. A begyűjtést kö-
vetően az egyedeket 50 ml-es csövekben tartottuk elkülönítve, és 1 órán belül bevittük a laboratóriumba,
ahol az egyedeket az enkapszulációs válasz méréséig 6 °C-on tartottuk (Ahtiainen és mtsai., 2005).

17.2.2. Enkapszulációs válasz

Az enkapszulációs képesség mérésére a begyűjtés után 4-6 órával a bogarakat érzéstelenítettük jégen
hűtve körülbelül 10 percig, amíg nem mozogtak aktívan (Xia és mtsai., 2013). A potrohot 70%-os (v/v)
etanollal átitatott vattapamaccsal letöröltük. Az egyedeket nagyító alatt a 9. és 10. sternit között megszúr-
tuk injekciós tűvel (Medicor Neomed, 21G 1 1/4” 0,8 × 30 mm), és egy 3 mm hosszú, csiszolópapírral
megdörzsölt, sterilizált egyszálas damilt (Carp Zoom Picker High Quality Picker Line, 0,14 mm) helyez-
tünk a bogarak testüregébe. A pontos és konzisztens méret érdekében a damilszálakat az egyik végükön
megcsomóztuk és levágtuk egy boncoló mikroszkóp alatt. A beültetés során minimális volt a hemolimfa
vesztés. A beültetést követően a bogarakat egyenként 50 ml-es, nedves szűrőpapírt tartalmazó csövekben
tartottuk. A csöveket nedves talajjal megtöltött műanyag edényekbe helyeztük (hogy elkerüljük a boga-
rak kiszáradását), és sötétben, szobahőmérsékleten tartottuk. Az implantátum beültetése után 12 órával
ismét érzéstelenítettük az egyedeket, és a szálat a csomónál fogva roncsolásmentesen eltávolítottuk. Az
eltávolított szálakat 70%-os (v/v) etanollal töltött Eppendorf-csövekbe helyeztük és -20 °C-on tároltuk.
Később minden egyes implantátumot sztereomikroszkóp alatt (Euromex StereoBlue SB.1903, Euromex
Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) lefényképeztünk két különböző irányból egy Euromex CMEX-5
USB kamera segítségével az ImageFocus4 elemzőszoftverrel (2.8 verzió). Mivel az implantátumok a cso-
mónál meg voltak törve, két ellentétes irányban lehetett azokat a tárgylemezre helyezni, így a két fénykép
közötti elfordulási szög kb. 180° volt. Az implantátumok fényképezését megismételtük, így mindegyik
szálról négy fénykép készült. A képeket az ImageJ szoftverrel (1.50d verzió; Schneider és mtsai., 2012)
elemeztük. Az enkapszulációs képesség becsléséhez megmértük az átlagos szürke értékeket a szál azon
részén, amely a bogár testüregében volt, és egy hasonló méretű háttérterületen (Euromex fekete-fehér
tárgykorong, 94 mm), majd kivontuk a két értéket egymásból. Az ismételhetőséget a rptR csomag rpt
függvényének segítségével számítottuk (0.9.21 verzió, Stoffel és mtsai., 2017). Az enkapszulációs mé-
rések nagymértékben ismételhetők voltak (𝑅 = 0,977, 𝑝 < 0,001). Ezért az implantátumonkénti négy
mérés átlagértékét használtuk az elemzésekben az egyed enkapszulációs képességének becsléseként.

17.2.3. Hemolimfa mintavétel a baktériumnövekedés-gátlás (BGI) vizsgálathoz

Amikor eltávolítottuk a bogarak potrohából a szálat, 10 µl hemolimfát vettünk üvegkapilláris cső
(Hirschmann Laborgeräte, nátrium-heparinizált minikapilláris, 100 µl) segítségével minden érzéstelení-
tett bogártól úgy, hogy a bogár jobb első tibiáját levágtuk és óvatosan megnyomtuk a potrohát (Grégoire
és Goffinet, 1975). A mintákat 40 µl jégen hűtött, foszfáttal pufferolt sóoldathoz (PBS 10×, pH = 7,4)
adtuk, és -70 °C-on lefagyasztottuk az elemzésig. A hemolimfa mintavétele után a bogarakat 6 °C-on
érzéstelenítve tartottuk a boncolásig (lásd alább).
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A BGI mérésére a Castella és mtsai. (2010) által leírt módszert alkalmaztuk. A hemolimfa bakté-
riumnövekedés gátlását gátlási zóna esszével vizsgáltuk steril, szellőztetett elszívófülke alatt. Ehhez a
vizsgálathoz Petri-csészékben agarlemezeket készítettünk 10 ml 1%-os agar oldatból (1 g bakto-tripton,
1 g NaCl, 0,5 g élesztőkivonat és 1 g agar 100 ml desztillált vízben), amelyhez körülbelül 106 sejt ×
ml-1 Micrococcus luteus-t adtunk mindig ugyanabból a tenyészetből. Mindegyik lemezre 2-2 µl kétszer
hígított hemolimfamintát vittünk fel 5 egyedtől véletlenszerűen kiválasztott helyekre, így az egyes csészé-
ken 10 gátlási zónát hoztunk létre. A mintákat egyenlő távolságra helyeztük el egymástól. Ezt az eljárást
még kétszer megismételtük, így ez egyedenként 3 lemezen 6 gátlási zónát eredményezett. A lemezeket
30 °C-on 24 órán át inkubáltuk, majd egy nagy felbontású kamerával (Sony Xperia X Compact, 23 MP,
f/2.0, 24 mm, 1/2,3�, PDAF) ellátott mobiltelefonnal lefényképeztük. Ezeken a fényképeken a tiszta zó-
nák területe jelzi a hemolimfa baktériumok növekedését gátló képességét. Ezen gátlási zónák területét és
a Petri-csészék átmérőjét az ImageJ szoftverrel mértük le. A gátlási zónák méretét elosztottuk a csésze
méretével, hogy kontrolláljuk a fényképezési távolságok csekély eltéréseiből származó lehetséges elté-
résekre. A gátlási zónaméret mérések ismételhetőségét az rpt függvény segítségével számoltuk, ahol a
Petri-csésze azonosítóját és az egyedazonosítót használtuk random faktorként: a Petri-csésze azonosítója
csak kismértékben volt ismételhető (𝑅 = 0,022, 𝑝 < 0,001), de az egyedazonosító erősen ismételhető
volt (𝑅 = 0,922, 𝑝 < 0,001). Vagyis a Petri-csészék többé-kevésbé megkülönböztethetetlenek voltak egy-
mástól, mert kicsi volt a variancia a Petri-csészék között, azonban az ugyanahhoz az egyedhez tartozó
gátlási zónák nagyon hasonlóak voltak. Az elemzések során az egyedenkénti hat gátlási zóna (2-2-2 zóna
a 3 Petri-csészén) méretéből számított átlagos BGI értékeket használtuk.

17.2.4. A reproduktív befektetések becslése

A bogarak szaporodási befektetését a reproduktív szövetek kiterjedésével mértük: a nőstények által ter-
melt peték teljes méretével és a hímek teljes follikulusz (azaz a herék) méretével. Az egyedek potrohát hat
órával a hemolimfa mintavétel után leválasztottuk, és a sternális régiónál mikroollóval felvágtuk Euromex
StereoBlue SB.1903 mikroszkóp alatt Ringer oldatban (NaCl 7,5 g, KCl 0,35 g, CaCl2 0,2 g; Ephrussi
és Beadle, 1936). A nőstényeknél az összes petét eltávolítottuk a petefészkekből, míg a hímeknél eltávo-
lítottuk a teljes heréket és szétválasztottuk follikuluszokká. A petéket és a follikuluszokat ugyanazzal a
mikroszkóppal és kamerával fényképeztük, mint a implantátum szálakat (lásd fent). A peték és follikulu-
szok összterületét ImageJ szoftverrel mértük. A pixelegységeket mm2-re konvertáltuk milliméterpapírról
készült képek segítségével. A mérések ismételhetőségének tesztelésére véletlenszerűen kiválasztottunk
10 nőstényt és 10 hímet, és még egyszer újramértük a petéiket és follikuluszaikat. A peték (𝑅 > 0,999,
𝑝 < 0,001) és a follikuluszok (𝑅 > 0,999, 𝑝 < 0,001) területének mérése nagymértékben ismételhető
volt.

17.2.5. Atkafertőzöttség mérése

Az atkafertőzöttség mértékét úgy határoztuk meg, hogy a szárnyfedők eltávolítása után sztereomikrosz-
kóp alatt megszámoltuk a potrohon lévő atkák számát.

17.2.6. Statisztikai elemzések

A testméret kétszintű faktor (kicsi és nagy, lásd fent) volt az elemzésekben. Azért, hogy megszüntessük
a reproduktív befektetés és a testméret kategória közötti erős korrelációt, valamint azért, hogy a nemek
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különböző skálákon mért reproduktív befektetése összehasonlítható legyen, normalizált reproduktív be-
fektetést számítottunk, úgy hogy először normalizáltuk a teljes peteméretet a nőstényeken belül és a teljes
hereméretet a hímeken belül (azaz mindkét nemnél kivontuk az egyes mérésekből az átlagértéket és el-
osztottuk a szórással), majd a két méretkategórián belül megismételtük a normalizálást, és ezt a változót
használtuk független változóként az immunkompetenciát magyarázó modelljeinkben. A továbbiakban er-
re a magyarázó változóra normalizált reproduktív befektetésként hivatkozunk. A nem (nőstény és hím) és
a szaporodási időszak (korai és késői) szintén kétszintű faktorok voltak. Az atkák számának ferde elosz-
lása miatt normalizált atkaszámot számoltunk a teljes mintára az atkaszám + 1 tízes alapú logaritmusát
véve.

Az egyedek enkapszulációs és BGI képességének vizsgálatához egy-egy lineáris modellkészletet hasz-
náltunk a következő magyarázó változókkal: (1) testméret, (2) nem, (3) szaporodási időszak (4) normali-
zált atkaszám és (5) normalizált reproduktív befektetés, valamint a magyarázó változók közötti minden
másod- és harmadrendű interakció. Majd lineáris modellek segítségével vizsgáltuk, hogy az abszolút
reproduktív befektetést a nőstények (teljes peteméret) és a hímek (teljes hereméret) esetében hogyan be-
folyásolta (1) a testméret, (2) a szaporodási időszak, (3) a normalizált atkaszám, (4) a normalizált BGI
érték, (5) a normalizált enkapszulációs érték és ezek összes lehetséges másodrendű interakciója. Ehhez
a BGI és az enkapszulációs értékeket a teljes mintára normalizáltuk. Az alacsony mintaszám miatt ezek-
ben a modellekben harmadrendű interakciókat nem vizsgáltunk. Fontos megjegyezni, hogy az utóbbi
elemzésekben függő változóként a teljes pete- és hereméretet használtuk válaszváltozóként, nem pedig
a normalizált értékeket. Továbbá, mivel a testméret és a reproduktív szövetek mérete általában pozitívan
korrelál, ezért ahhoz, hogy a relatív reproduktív befektetést vizsgáljuk, a nőstényeknél relatív teljes pe-
teméretet, míg a hímeknél relatív teljes hereméretet számítottunk úgy, hogy az értékeket elosztottuk az
előtor szélességével, és megismételtük az elemzéseket ezeket a változókat használva függő változóként.

Az adatainkat legjobban magyarázó modellek kiválasztásához modellredukcióit végeztünk 𝑝-értékek
alapján (drop1 függvény). A nem szignifikáns interakciókat a fő hatások tesztelése előtt eltávolítottuk.
Azonban mivel a priori azt vártuk, hogy a fő hatásoknak lehet hatása, ezért ezeket megtartottuk a végső
modellekben a szignifikanciájuktól függetlenül. A végső modellben a változók szignifikanciáját a drop1
függvény segítségével teszteltük. Az emmeans csomag emmeans, pairs és emtrends függvényeit (1.3.0
verzió, Lenth, 2019) használtuk a marginális átlag becslések (EMM) és a hozzájuk tartozó standard hibák
(SE), a tesztstatisztikák és a 𝑝-értékek kiszámításához.

17.3. Eredmények

17.3.1. Enkapszuláció

A végső modellben csak a testméretnek volt szignifikáns hatása (𝐹1,65 = 5,333, 𝑝 = 0,024, minden
más 𝑝 ≥ 0,184 a nemre, a szaporodási időszakra, a normalizált atkaszámra és a normalizált reproduktív
befektetésre): a nagy egyedek szignifikánsan nagyobb enkapszulációs képességgel rendelkeztek, mint a
kicsik (17.1. ábra).

17.3.2. Baktériumnövekedés-gátlás

A nőstények BGI értékei szignifikánsan magasabbak voltak, mint a hímekéi (𝐹1,61 = 5,299, 𝑝 = 0,024,
17.2. ábra). A szaporodási időszak, a normalizált atkaterhelés és a normalizált reproduktív befektetés

133



17. Szezonális változások az immunválaszban és a szaporodási befektetésben

11
0

11
5

12
0

12
5

13
0

13
5

kicsi nagy
Testméret

En
ka

ps
zu

lá
ció

s v
ál

as
z (

EM
M

 ±
 S

E)

17.1. ábra: A testméret és az enkapszulációs válasz
kapcsolata a nagyfejű csajkókban. Az enkapszulá-
ciós képesség becsült marginális átlagai (EMM) ±
SE.
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17.2. ábra: A nőstények és a hímek közötti különb-
ség a hemolimfa baktériumnövekedés-gátló (BGI)
kapacitásában a nagyfejű csajkókban. A BGI érté-
kek becsült marginális átlagai (EMM) ± SE.

közötti harmadrendű interakció szintén szignifikáns volt (𝐹1,61 = 9,087, 𝑝 = 0,004): ha a bogarak erő-
sen atkákkal fertőzöttek voltak, akkor a BGI értékeket befolyásolta a normalizált reproduktív befektetés
(17.3. ábra, 17.1. táblázat), és a kapcsolat iránya változott a szaporodási időszak alatt: a korai szaporodá-
si időszakban a normalizált reproduktív befektetés és a BGI közötti kapcsolat pozitív volt, míg a késői
szaporodási időszakban negatív. Ellentétben az enkapszulációval, a testméretnek csak marginális hatása
volt a BGI-re (𝐹1,61 = 3,650, 𝑝 = 0,061).
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17.3. ábra: A normalizált reproduktív befektetés és a hemolimfa baktériumnövekedés-
gátló (BGI) kapacitása közötti összefüggés (az illesztett lineáris modell predikciói) a
szaporodási időszak korai és késői szakaszában magas atkafertőzöttségű nagyfejű csaj-
kókban (az atkafertőzöttség 75%-os percentilisére becsülve). Az árnyékolt területek a
± 1 SE-t jelölik az illesztett lineáris modellből becsülve.
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17.1. táblázat: Post-hoc összehasonlítások a szaporodási időszak, az atkaterhelés és a
normalizált reproduktív befektetés közötti harmadrendű interakció hatásáról a nagy-
fejű csajkók baktériumnövekedés-gátló (BGI) képességére. A normalizált reproduktív
befektetés becsült marginális meredekségét a szaporodási időszak szintjeire (korai és
késői), valamint a normalizált atkaszám 25%, 50% és 75% percentilisére (alacsony, kö-
zepes, magas) adjuk meg. Az eredmények a nem szintjeire átlagolva vannak.

Szaporodási
időszak

Normalizált
atkaszám

(lg)

Normalizált
reproduktív befektetés

meredeksége
SE 𝑡61 𝑝

korai alacsony -0,003 0,004 0,771 0,444
késői alacsony 0,000 0,002 0,069 0,946
korai közepes 0,003 0,002 1,491 0,141
késői közepes -0,004 0,002 2,212 0,031
korai magas 0,007 0,002 3,234 0,002
késői magas -0,007 0,003 2,488 0,016

17.3.3. Reproduktív befektetés

A teljes peteméretre vonatkozó modellben a testméret és a szaporodási időszak közötti interakció szigni-
fikáns volt (𝐹1,27 = 6,189, 𝑝 = 0,019): a nagy nőstényeknek szignifikánsan nagyobb volt a teljes pete-
mérete, mint a kicsiknek a korai szaporodási időszakban (post-hoc összehasonlítások, 𝑏 = −28,96 ± 5,65
SE, 𝑡27 = 5,127, 𝑝 < 0,001, 17.4. ábra), de nem a késői szaporodási időszakban (𝑏 = −11,08 ± 4,78 SE,
𝑡27 = 2,319, 𝑝 = 0,119), és a nagy nőstényeknél, de nem a kis nőstényeknél, csökkent a teljes peteméret
a szaporodási időszak előrehaladtával (nagy nőstények: 𝑏 = 16,81 ± 4,86 SE, 𝑡27 = 3,460, 𝑝 = 0,009;
kis nőstények: 𝑏 = −1,08 ± 5,68 SE, 𝑡27 = 0,190, 𝑝 = 0,998, 17.4. ábra). Továbbá a szaporodási időszak
és a BGI képesség közötti interakció is szignifikáns volt (𝐹1,27 = 7,333, 𝑝 = 0,012): a teljes peteméret
a BGI kapacitással nőtt a korai szaporodási időszakban, míg a késő szaporodási időszakban nem volt
szignifikáns kapcsolat a BGI és a teljes peteméretet között (post-hoc összehasonlítások, korai szaporodá-
si időszak: 𝑏 = 6,67 ± 2,78 SE, 𝑡27 = 2,403, 𝑝 = 0,023; késői szaporodási időszak: 𝑏 = −3,00 ± 2,21
SE, 𝑡27 = 1,358, 𝑝 = 0,186, 17.5. ábra). Sem az enkapszulációs képesség, sem az atkaterhelés nem volt
szignifikáns hatással a nőstények reproduktív befektetésére (enkapszuláció: 𝐹1,27 = 1,372, 𝑝 = 0,252;
atkaterhelés: 𝐹1,27 = 0,032, 𝑝 = 0,860). A relatív nőstény reproduktív befektetés esetében a végső mo-
dellben ugyanazok a változók maradtak meg, mint az abszolút nőstény reproduktív befektetés esetében,
és az eredmények kvalitatíve is megegyeztek (a részleteket lásd a 17.2. táblázatban).

A teljes hereméretet a testméret és a szaporodási időszak befolyásolta. A nagyobb hímek teljes here-
mérete szignifikánsan nagyobb volt, mint a kisebbeké (𝐹1,27 = 53,164, 𝑝 < 0,001, 17.6a. ábra), és a teljes
hereméret nagyobb volt a szaporodási időszak elején (𝐹1,27 = 28,367, 𝑝 < 0,001, 17.6b. ábra). Az atka-
terhelésnek csak marginális pozitív hatása volt a teljes hereméretre (𝑏 = 1,56 ± 0,77 SE, 𝐹1,27 = 4,103,
𝑝 = 0,053). Sem az enkapszulációs, sem a BGI képesség nem volt szignifikáns hatással a hím reproduktív
befektetésre (enkapszuláció: 𝐹1,27 = 0,018, 𝑝 = 0,893; BGI: 𝐹1,27 = 0,259, 𝑝 = 0,614). Hasonlóképpen a
relatív reproduktív befektetést befolyásolta a testméret (a nagyobb hímeknél nagyobb a relatív hereméret;
𝐹1,27 = 27,899, 𝑝 < 0,001) és a szaporodási időszak (a relatív hereméret a szaporodási időszak végén ki-
sebb volt; 𝐹1,27 = 42,714, 𝑝 < 0,001), és az atkaterhelésnek nem volt szignifikáns hatása (𝐹1,27 = 3,420,
𝑝 = 0,075).
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17.4. ábra: A testméret és a teljes peteméret kap-
csolata a szaporodási időszak korai és késői idő-
szakában a nagyfejű csajkó nőstényekben. A nős-
tények teljes peteméretére vonatkozó becsült
marginális átlagok (EMM) ± SE.
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17.5. ábra: A baktériumnövekedés-gátló (BGI) ké-
pesség normalizált értékei és a teljes peteméret
közötti összefüggés (az illesztett lineáris model-
lek predikciói) a korai és a késői szaporodási idő-
szakban a nagyfejű csajkó nőstényekben. Az ár-
nyékolt területek a ± 1 SE-t jelölik az illesztett li-
neáris modellből becsülve.

17.2. táblázat: Post-hoc összehasonlítások (a) a testméret és a szaporodási időszak, vala-
mint (b) a szaporodási időszak és a normalizált baktériumnövekedés-gátlás (BGI) közötti
interakciók hatásáról a nőstény nagyfejű csajkók relatív reproduktív befektetésére. (a)
A testméret (kicsi és nagy) és a szaporodási időszak (korai és késői) szintjeire becsült
marginális átlagok (EMM) összehasonlítása. (b) A normalizált BGI becsült marginális me-
redeksége a szaporodási időszak szintjeire (korai és késői).

(a)

Kontraszt Becslés SE 𝑡27 𝑝

korai kicsi – korai nagy -2,158 0,485 4,452 < 0,001
korai kicsi – késői kicsi -0,124 0,488 0,254 0,994
korai nagy – késői nagy 1,449 0,417 3,479 0,009
késői kicsi – késői nagy -0,584 0,410 1,426 0,495

(b)

Szaporodási
időszak

Normalizált
baktériumnövekedés-gátlás

meredeksége
SE 𝑡27 𝑝

korai 0,604 0,238 2,538 0,017
késői -0,273 0,190 1,441 0,161
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17.6. ábra:Összefüggés a teljes hereméret és (a) a testméret és (b) a szaporodási időszak
között a nagyfejű csajkó hímekben. A hímek teljes hereméretének becsült marginális
átlagai (EMM) ± SE.

17.4. Diszkusszió

Eredményeink arra utalnak, hogy a nagyfejű csajkók immunitása és szaporodása között komplex kapcso-
lat van. Azt találtuk, hogy az enkapszulációs képesség függ a testmérettől. Nem találtunk különbséget a
nemek között az enkapszulációs válasz tekintetében, de a nőstények magasabb baktériumnövekedés-gátló
(BGI) kapacitást mutattak, mint a hímek. Szezonális változást tapasztaltunk az immunitásba, illetve repro-
dukcióba való allokációban, azonban ez csak erős atkaterhelés mellett volt jelentős: a korai szaporodási
időszakban a normalizált reproduktív befektetés és a BGI képesség pozitív kapcsolatot mutatott, de a
késői szaporodási időszakban ez az összefüggés negatívba fordult. A szaporodási befektetések esetében
azt találtuk, hogy mind a hímeknél, mind a nőstényeknél pozitív összefüggés mutatható ki a reproduktív
befektetés és a testméret között, valamint szezonális változásokat is találtunk a reproduktív befektetésben.
Továbbá a nőstényeknél pozitív kapcsolat volt a BGI kapacitás és a reproduktív befektetés között a korai
szaporodási időszakban, de nem a későiben.

Ezek az eredmények azt sugallják, hogy mind az enkapszulációs képesség, mind a reproduktív befek-
tetés állapotfüggő a nagyfejű csajkónál, mivel a nagyobb egyedek nagyobb enkapszulációs képességet
mutattak és nagyobb here- vagy petemérettel rendelkeztek. A nagy testméret több tápanyag tárolására
lehet képes, és jobb kondíciót jelezhet (Berger és mtsai., 2008; Beukeboom, 2018), ami lehetővé teheti
az egyedek számára a kompromisszumok nélküli befektetést mind a reprodukcióba mind az immunitásba
(Blanckenhorn, 2000; Hendry és mtsai., 2001; Roff, 2002). Érdekes módon azonban nem tapasztaltunk
különbséget a kis és nagy egyedek között a BGI kapacitás tekintetében. Az enkapszuláció immunaktiválás
után megy végbe, amely sejtes és humorális folyamatokat is magában foglal, és a melanizált sejtlerakódás
mértékét a „parazitán” (amit a vizsgálatunkban a damilszál szimulált) általában úgy értelmezik, mint az
egyed képességét arra, hogy hatékony immunválaszt tudjon felépíteni (Moret és Schmid-Hempel, 2001;
Sadd és Schmid-Hempel, 2009; Schmid-Hempel, 2003). Ezzel szemben a BGI képesség, ami az antimik-
robiális kapacitás mutatója, nagyobb részben a hemolimfában jelen lévő antimikrobiális peptidek (AMP)
és lizozimek révén valósul meg, és így a pillanatnyilag rendelkezésre álló antimikrobiális sejtfalbontási
képességről ad információt, aminek feltételezhetően van fenntartási költsége. Figyelembe véve ezeket a
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különbségeket, valószínűnek tűnik, hogy a jelentős költségekkel járó immunválasz (azaz az enkapszu-
láció) felépítése erősebben függ az egyed kondíciójától (vagyis esetünkben a mérettől, Rádai és mtsai.,
2018; Rantala és mtsai., 2003, 2004), mint a bevethető AMP-k és lizozimek fenntartása.

A predikciónknak megfelelően azt találtuk, hogy az antimikrobiális kapacitás a nőstények felé eltolt.
A nemek közötti különbségek a méretben, a viselkedésben, a fiziológiában és az utódokba való teljes be-
fektetésben mind hozzájárulhatnak az immunkapacitásbeli különbségekhez (Aisenberg és Peretti, 2011;
Córdoba-Aguilar és mtsai., 2009b; Cotter és Kilner, 2010; Vincent és Gwynne, 2014). Azt várjuk, hogy az
a nem, amelyik többet fektet az utódokba, aktívabb és specifikusabb immunvédelemmel rendelkezik, felte-
hetőleg azért, hogy elkerülje a fertőzéseket, amik jelentősen csökkentenék a szaporodási sikerét (Adamo,
1999; Adamo és mtsai., 2001; Kurtz és mtsai., 2000). Kétszülős utódgondozással rendelkező temetőboga-
rakon végzett vizsgálatok szintén alátámasztani látszanak ezt a hipotézist (Boncoraglio és Kilner, 2012;
Jenkins és mtsai., 2000; Smiseth és mtsai., 2005). A nagyfejű csajkóban a nőstény az, aki többet fektet az
utódok táplálékkal való ellátásába, így az utódok túlélése és fejlődése elsősorban az anyai gondoskodástól
és az anyai túléléstől függ.

A reproduktív szövetek mennyisége mindkét nemnél csökkent a szezon során, bár a nőstényeknél ez a
csökkenés csak a nagy méretű egyedeknél volt megfigyelhető. Ez az eredmény a föld alatt töltött hosszú
inaktív időszakra való felkészüléssel magyarázható. Míg a kisebb nőstények esetében felmerül egy „best
of a bad job” taktika alkalmazása úgy, hogy ugyanannyi energiát fektetnek a szaporodásba a szezon végén
is, és így vállalják a téli túlélés csökkenésének kockázatát, mivel nem készülnek fel kellőképpen az inaktív
időszakra, ami végül is nem váratlan, hiszen valószínűleg amúgy is kisebb a túlélési esélyük (Renault és
mtsai., 2003; Renault, 2011).

Azt is kimutattuk, hogy a szaporodási befektetés és az antimikrobiális kapacitás közötti összefüggés
megváltozott a szaporodási időszak során. Ez azonban csak az atkák által erősen fertőzött egyedeknél
volt nyilvánvaló. Ilyen körülmények között erős pozitív kapcsolat volt az antimikrobiális kapacitás és a
reproduktív befektetés között a korai szaporodási időszakban, és negatív kapcsolat a szezon végén. A
korai szezonban a pozitív kapcsolatot egyrészt okozhatja egy fertőzés után felépülő és hosszan megma-
radó antimikrobiális kapacitás (Haine és mtsai., 2008). Továbbá a viszonylag lassabb növekedésű vagy a
szaporodásukhoz több erőforrást igénylő paraziták a gazdaszervezetek szaporodási teljesítményének csak
későbbi csökkenését idézhetik elő, ami így a korai szaporodási időszakban fokozott szaporodási befekte-
téssel járhat együtt (Hurd, 2009).

Mivel vizsgálatunkhoz terepen gyűjtött egyedeket használtunk, nem volt információnk az egyedek
korábbi kórokozó-expozíciójáról vagy látens fertőzéseiről, ezeknek az immunitásra gyakorolt esetleges
zavaró hatásairól és más olyan jellegekről, amelyekre nem kontrolláltunk. Továbbá nem voltak ismereteink
az olyan más biotikus vagy abiotikus ökológiai tényezőkről, amelyeknek az egyedek esetlegesen ki voltak
téve a begyűjtés előtt. Mivel az egyedeket egy meglehetősen elszigetelt populációból gyűjtöttük (lásd a
3.3.2. szakaszt), ezért feltételezhetjük, hogy a korábbi immunkihívások hasonlóan érintették a gyűjtött
bogarakat.

A vizsgálatunk kimutatta, hogy az immun- és a reproduktív jellegek közötti kapcsolatot több tényező
is alakíthatja, továbbá ajánlott vizsgálni a tényezők közötti interakciók hatásait is. Mivel még mindig ke-
veset tudunk a komplex gazda-parazita kölcsönhatásokról, különösen a kétszülős gondozással rendelkező
bogarak esetében, fontos lenne vizsgálni, hogy a hosszú távú parazitafertőzés miatt indukált immunitás
hogyan befolyásol más életmenet jellegeket, és hogyan alakítja ezek kapcsolatát a szaporodási és utód-
gondozási befektetésekkel.
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18. fejezet

Összegzés

Az értekezésben az egyik legdiverzebb szociális viselkedést, az utódgondozást befolyásoló tényezőket
vizsgáltam két modellrendszeren (széki lile és közeli rokon fajok, illetve nagyfejű csajkó). Az itt bemuta-
tott tanulmányok több jelentős eredményt hoztak és további vizsgálatokhoz vezettek.

Az első részben az abiotikus környezet (hőmérséklet és napsugárzás) hatását vizsgáltam a szülők közöt-
ti együttműködésre a kotlás során, ami a madarak egyik leggyakoribb utódgondozási formája (Deeming,
2002). A 4. fejezetben kimutattuk, hogy a hímek és tojók kotlási viselkedése és a környezeti hőmérséklet
közötti kapcsolat összetett: nemlineáris és változik a nap folyamán. A hőmérséklet a nemekre különböző
hatással volt, különösen a déli órákban, amikor az emelkedő hőmérséklettel a hímek növelték, míg a to-
jók csökkentették a kotlási idejüket. Ez fokozottabb kooperációhoz vezetett a szülők között a meleg déli
órákban, ami segíthet a szülőknek a hőstressz leküzdésben az extrém meleg környezetben.

Az 5. fejezet az előbbi eredményeket két irányban vitte tovább. Egyrészt nem csak megfigyeléssel,
hanem kísérletesen is vizsgáltuk a szülők közötti munkamegosztást. Másrészt egy, a fészek hőmérsék-
leti viszonyait befolyásoló, természetes változatosságot mutató tulajdonságot, a fészek árnyékot adó nö-
vényzettakarásának hatását vizsgáltuk. Mind a megfigyeléses, mind a kísérletes eredmények összhangban
voltak a 4. fejezet eredményeivel: a napsugárzásnak való kitettség az egész nap során hatással volt az utód-
gondozó viselkedésre, és különösen a déli, meleg órákban növelte a szülők közötti együttműködést. Ez
további bizonyítékként szolgál a zord környezet hipotézisre (Moss és Moore, 2021), azaz arra, hogy az
extrém környezet kétszülős gondozásra szelektál.

A 6. fejezetben a szülők közötti egyezkedést vizsgáltuk finom skálán egy kísérletben, ahol a tojások
hűtésével a szülők befektetését céloztuk növelni. A kísérletünk három fontos eredményt adott. Egyrészt
a széki lile szülők valós időben reagáltak a párjuk megváltozott befektetésére („egyezkedés”, McNamara
és mtsai., 1999), azaz a nemek befektetési szintje nem evolúciós időben rögzült („zárt ajánlat”, Houston
és Davies, 1985). Másrészt a szülők válasza a párjuk megnövekedett befektetésére nem a saját befekteté-
sük növelése („egyezés”) volt, hanem annak csökkentése („kompenzáció”). Harmadrészt a szülők válasza
konzisztens volt mind a manipulációk alatt, mind a manipulációk után. A vizsgálat fő konklúziója, hogy
annak ellenére, hogy extrém meleg környezetben a szülők kooperálnak (4. és 5. fejezetek), az olyan ese-
tekben, amikor a környezet nem veszélyezteti közvetlenül az embriók túlélését, a tojó és a hím befektetése
között negatív kapcsolat van, ami szexuális konfliktusra utal (Arnqvist és Rowe, 2005).

A 7. és a 8. fejezetekben a szülők közötti együttműködést multipopulációs szinten vizsgáltuk. Egyrészt
széki lile és amerikai széki lile populációkból gyűjtött kotlási és hőmérséklet adatokkal és feltételezetten
neutrális genetikai markerekkel teszteltük mind a környezeti, mind a genetikai különbségek hatását a két-
szülős utódgondozásra. A lilepopulációk utódgondozó viselkedésében jelentős különbségeket találtunk,
és a környezeti hőmérséklet nagyban befolyásolta a kotlási viselkedést, azonban a szülők válasza a hőmér-
sékletre a különböző populációkban hasonló volt, ami fenotípusos plaszticitásra utal. Ezzel szemben sem
a genetikai differenciálódás, sem a populációk közötti földrajzi távolságok nem befolyásolták a kotlási
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viselkedésben tapasztalt különbségeket. Másrészt 12 lilefaj 36 populációjából származó befogási adatok-
kal vizsgáltuk az átlaghőmérséklet és az éven belüli és az évek közötti hőmérséklet-ingadozások hatását a
nemek közötti munkamegosztásra. Továbbá teszteltük a klímaváltozás lehetséges hatásait a szülői koope-
rációra. A 7. fejezet eredményeihez hasonlóan, azonban jóval szélesebb földrajzi és taxonómiai skálán,
azt találtuk, hogy a kotlási viselkedés különbözik a populációk között, és hogy a környezeti hőmérsék-
letnek jelentős hatása van a kotlási munkamegosztásra. Azonban ez a hatás fajokon belül hasonló volt,
mivel a populációs hatások az éghajlati hatásokra való kontrollálás után csökkentek. Továbbá nem csak
az átlaghőmérsékletnek, hanem a hőmérséklet évek közötti sztochasztikus és éven belüli prediktálható
ingadozásának is jelentős hatása volt a szülői kooperációra. Ezek az eredmények azt vetítik előre, hogy
az utódgondozás mintázatai a kétszülős fajokban az éghajlatváltozás hatására a közeljövőben meg fognak
változni.

Az első részben a hőmérséklet, illetve a napsugárzás hatását vizsgáltuk a szülők kotlási viselkedésére,
azonban a klímaváltozással nemcsak a hőmérséklet, hanem a csapadék eloszlása is változhat (Pendergrass
és mtsai., 2017). Egy vizsgálatban kimutattuk, hogy száraz években a széki lile egyedek elsőéves túlélése
csak a tizede a csapadékos években tapasztalható túlélésnek egy trópusi populációban (Engel és mtsai.,
2024), aminek a valószínűsíthető oka az alacsonyabb táplálékellátottság. Bár az adult túlélés nem külön-
bözött a csapadékos és száraz évek között, érdekes lenne vizsgálni, hogy az alacsonyabb táplálékdenzitás
befolyásolhatja-e a szülők kotlási viselkedését, mivel ha az egyedeknek több időre van szükségük a megfe-
lelő táplálékmennyiség összegyűjtéséhez, az korlátozhatja a kotlási idejüket. Továbbá az éghajlatváltozás
mellett más antropogén hatások is befolyásolhatják a szülők viselkedését. A széki lilék és a partimadarak
gyakran olyan helyeken költenek, amelyeket az ember egyre gyakrabban használ mezőgazdasági vagy
rekreációs céllal (Weston, 2019). Ezért jelenleg azt vizsgáljuk, hogy az emberi jelenlét hogyan befolyá-
solja a szülők természetes napi munkamegosztási rutinját, ami befolyásolhatja a kelési sikert, és így végső
soron a reproduktív sikerre is hatással lehet.

Az értekezés második részében a fiókák kikelése utáni utódgondozási és utóddezertálási viselkedés-
re fókuszáltam. A 9. fejezetben egy terepi adatokra épülő demográfiai modell segítségével teszteltük az
elméleti modellek (pl. Kokko és Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000) azon predikcióját, hogy a hí-
mek felé eltolt felnőttkori ivararány (ASR) együtt jár a hímek felé eltolt gondozási mintázattal. Egy olyan
populációban, ahol a hímek több fiókagondozást nyújtanak, mint a tojók, a modellünk erősen hímeltolt
ASR-t (6,1-szer több hím, mint tojó) prediktált, és az eredmény robusztus volt. Ez az eredmény kvantitatív
egyezést mutat egy újrapárosodási kísérlet eredményeivel és összhangban van az elméleti modellek pre-
dikciójával. Ez a munka később egy multipopulációs vizsgálathoz vezetett (Eberhart-Phillips és mtsai.,
2018), ahol kimutattuk, hogy közeli rokon lilefajok populációiban igen különböző ASR található, és hogy
az eltolt ivararányú populációkban gyakoribb az egyszülős gondozás.

A 10. fejezetben egy korábbi vizsgálatunk (Kosztolányi és mtsai., 2006) eredményei kapcsán felme-
rült kérdéseket teszteltünk a szülők fiókanevelő élőhely választásával kapcsolatban. Kimutattuk, hogy a
szülők a fiókák tópartra vezetésével (ahol több táplálék van, mint a szikesen) előnyökre tehetnek szert,
mert a parton jobb a fiókák túlélése és növekedése. Azonban csak azok a családok töltöttek több időt
a parton, ahol a tojó nagyobb testmérettel és testtömeggel rendelkezett, feltehetően a parton tapasztalt
magasabb intraspecifikus kompetíció miatt. A fiókanevelő élőhely váltás hatással volt az utódgondozási
mintázatokra, mivel a parton a tojók csak idősebb fiókakornál dezertáltak (Kosztolányi és mtsai., 2006).

Kísérletes munkákból korábban ismert volt, hogy a széki lile tojók esetében a dezertálás haszna a gyors
újrapárosodás lehet (Székely és mtsai., 1999), míg a költsége az egyszülős családok fiókáinak csökkent
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utódtúlélése (Székely és Cuthill, 1999). Azonban a kísérletesen kikényszerített dezertálás költségei és
hasznai különbözhetnek a természetes dezertálási stratégiáikhoz kapcsolódó költségektől és hasznoktól.
Ezért a 11. fejezetben egy többéves, igen részletes adatsor segítségével vizsgáltuk a tojók természetesen
előforduló dezertálásának a hasznait és költségeit. Kimutattuk, hogy a kísérletes eredményekhez hason-
lóan a dezertálás haszna a gyakori újrapárosodás, azonban ellentétben a kísérletes eredményekkel, nem
találtunk a dezertálásnak költségét a fiókák növekedésében és túlélésében. Ez egy fontos eredmény, mi-
vel azt jelzi, hogy természetes körülmények között a tojók úgy alakítják dezertálási stratégiájukat, hogy
minimalizálják a családot érintő költségeket, miközben kihasználják az újrapárosodási lehetőségeket.

A második rész utolsó fejezetében (12. fejezet) az utóddezertálás hormonális hátterét vizsgáltuk. Tesz-
teltük, hogy két fontos, az utódgondozást és a túlélést befolyásoló hormon, a prolaktin és a kortikoszteron
koncentrációja, illetve stresszre adott koncentrációváltozása a fiókák kelésekor összefüggésben van-e az
utódgondozási döntésekkel. Specifikusan teszteltük Angelier és Chastel (2009) hipotézisét, mely szerint a
prolaktin stresszválaszt a szülői befektetés helyettesítő mérőszámának lehet tekinteni. Találtunk ivari kü-
lönbséget és fiókakor hatást, azonban a tojók dezertálási döntése nem volt összefüggésben a hormonszin-
tekkel, illetve azok stresszre adott változásaival. Ezek az eredmények arra utalnak, hogy a kelés közelében
mért hormonszintek nincsenek összefüggésben a későbbi dezertálással vagy azért, mert a hormonszintek
csak kevéssel a dezertálás előtt változnak, vagy azért, mert a dezertálási viselkedést alternatív útvonalak
szabályozzák a széki lilénél.

Korábbi vizsgálataink alapján a széki lilék reproduktív döntéseit befolyásolja az egyedek szociális kör-
nyezete mind a szaporodási időszak alatt (Kosztolányi és mtsai., 2006), mind azon kívül (McDonald és
mtsai., 2020). Így az egyedek térbeli eloszlására várhatóan nem csak az ökológiai környezet (pl. a táplálék
térbeli eloszlása, hőmérsékletviszonyok), hanem a szociális környezet (intraspecikifus kompetíció, párta-
lálás esélye, szociális információk elérhetősége) is befolyással van, ami egy izgalmas új kutatási irány.
Jelenleg GPS jeladók segítségével egy rezidens széki lile populációban azt vizsgáljuk, hogy az egyedek
mozgásmintázata az egész év során hogyan befolyásolja az egyedek térbeli eloszlását, és így a szociális
környezetüket, és hogy a szociális interakciók milyen hatással vannak a reproduktív döntésekre.

Az értekezés harmadik részében egy új rendszerrel kapcsolatos vizsgálatokat mutattam be. A nagyfe-
jű csajkó bogárfaj gyakran említett példája a gerincteleneknél általában ritka kétszülős utódgondozásnak,
illetve a két nem különböző szerepekre való specializálódásának (pl. Clutton-Brock, 1991; Wilson, 1971).
Az első két részben vizsgált madarakkal ellentétben, ahol általában mindkét szülő hasonló hatékonysággal
tudja ellátni a gondozási feladatokat, az olyan rendszerekben, ahol a szülők különböző szerepekre spe-
cializálódtak könnyebben kialakulhat a szülők közötti kooperáció (pl. Barta és mtsai., 2014), és így más
lehet az abiotikus és szociális tényezők hatása a szülői együttműködésre. Ezen érvelés mentén kezdtük
el vizsgálni a nagyfejű csajkót, azonban az első, ezzel a fajjal végzett vizsgálatunk (13. fejezet) meglepő
eredményt adott. Ugyanis az irodalmi adatokkal ellentétben azt találtuk, hogy a földfelszíni levélgyűj-
tést nagyrészt nem a hímek, hanem a nőstények végzik. Ennek az ellentmondásnak az egyik lehetséges
magyarázata az lehet, hogy a szülői szerepek dinamikusan megváltozhatnak ebben a fajban.

A 14. fejezetben két szociális tényező (az ASR és az egyedsűrűség) hatását vizsgáltuk a szülők vi-
selkedésére és a szaporodási sikerre a nagyfejű csajkó teljes szaporodási időszakában féltermészetes kö-
rülmények között. Eredményeink alátámasztják az apaságbiztosítási hipotézist (pl. Kokko és Jennions,
2012), mivel a hímek közötti magas intraszexuális kompetíció mellett (hímeltolt ivararány és/vagy nagy
egyedsűrűség) az egyedek többet tartózkodtak a járatukban, ami a fészkek betolakodókkal szembeni vé-
delmével, és így az apaság biztosításával függhet össze. És ezzel együtt a szülői befektetés és az utódszám
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csökkent magas hím intraszexuális kompetíció mellett, bár az utódszám esetében a két tényező (ASR és
egyedsűrűség) közötti interakció összetettebb összefüggést sejtet.

A nagyfejű csajkó hímek jelentős időt töltenek fészekőrzéssel a föld alatti járat bejáratánál, és gyako-
riak a verekedések a rezidens és betolakodó hímek között. Egy kísérletben (15. fejezet) vizsgáltuk a kis
és nagy méretű betolakodó hímek és a rezidens hímek közötti összecsapások dinamikáját és kimenetelét.
A predikcióknak megfelelően azt találtuk, hogy a rezidensek nyerték az összecsapások nagy részét és a
nagy méretű betolakodóknak nagyobb esélye volt nyerni, mint a kis méretű betolakodóknak. Azonban az
összecsapások időtartamát és az eszkaláció mértékét nem befolyásolta a betolakodó mérete, aminek több
alternatív magyarázata is lehet.

A nagyfejű csajkó egyedek testmérete és a hímek agyarmérete (mandibuláris nyúlvány) nagy változa-
tosságot mutat. Ez felveti annak a lehetőségét, hogy a kis és nagy méretű hímek eltérő párzási taktikát
alkalmaznak: a nagy hímek a prekopulációs (pl. agyarméret), míg a kis hímek a posztkopulációs (pl. he-
reméret, spermium minősége) jellegekbe fektetnek többet. Ezért a 16. fejezetben tanulmányoztuk, hogy
van-e hím polimorfizmus a nagyfejű csajkóban, és összehasonlítottuk a nagy és kis hímek agyarának
hosszát, hereméretét és spermiumhosszát. Eredményeink az mutatták, hogy a kis méretű egyedek keve-
sebbet fektettek be a prekopulációs jellegbe, azonban a posztkopulációs jellegeknél a kép árnyaltabb volt:
a nagy hímek heremérete ugyan szignifikánsan csökkent a szezon során, de végig nagyobb volt, mint a kis
hímeké (még relatív méretben is) és a spermiumhosszban nem találtunk különbséget a két csoport között.
Ennek az utóbbi eredménynek az intenzív spermiumkompetíció lehet a magyarázata.

Az utolsó bemutatott vizsgálatban (17. fejezet) az immunválasz és a szaporodási befektetés közöt-
ti kapcsolatot vizsgáltuk a hímekben és a nőstényekben különböző méretkategóriákban. Az előző két
vizsgálathoz hasonlóan itt is kis és nagy méretű egyedeket vizsgáltunk, és az immunválaszt két módon
(az enkapszuláció mértéke és a hemolimfa baktériumnövekedés-gátló képessége) becsültük, míg a repro-
duktív befektetés indikátoraként a reproduktív szövetek méretét vettük. Eredményeink az immunitás és
a szaporodási befektetés közötti komplex kapcsolatokra utalnak. Az enkapszulációs képesség függött a
testmérettől, míg a baktériumnövekedés-gátló képességben nemi különbséget találtunk. Továbbá a szapo-
rodási befektetés és az immunválasz közötti kapcsolat ellenkező irányú volt a szezon elején mint a végén
magas atkafertőzöttség esetén. A nemek reproduktív befektetése változott a testmérettel és a szezonnal,
továbbá a nőstények befektetése a korai szaporodási időszakban függött a baktériumnövekedés-gátló ké-
pességüktől.

A nagyfejű csajkóval végzett eddigi vizsgálataink fontos új eredményeket adtak, de természetesen
számos kérdés vár megválaszolásra. Ezek közül az egyik legkézenfekvőbb kérdés a hímek szerepének
tisztázása, hogy részt vesznek-e egyáltalán az utódgondozásban vagy csak a párőrzés a célja a jelenlé-
tüknek a fészeknél. Egy hímeltávolításos kísérletben azt találtuk, hogy a hímek gyakran cserélődnek a
fészeknél (még a kontroll, nem manipulált fészkeknél is, Kiss és mtsai., 2023). És az olyan fészkeknél,
ahol rövidebb ideig volt jelen hím, több olyan költőkamrát találtunk, ami nem tartalmazott fejlődő utódot.
Ez az eredmény azt sugallja, hogy a hímek szerepe valószínűleg nem csak a párőrzés, de további vizs-
gálatokra van szükség a hímek pontos szerepének tisztázására. Továbbá a tapasztalt dinamikus szociális
párzási rendszer felveti azt a kérdést, hogy milyen a faj genetikai szaporodási rendszere. Ehhez számos
mikroszatellita markert fejlesztettünk (Rácz és mtsai., 2015, 2017), de sajnos ezeknek a markereknek a
variabilitása, és így a felbontása nem volt elegendő az egy fészken belüli utódok rokonságának pontos
meghatározásához, ezért jobb felbontású markereket (pl. egypontos nukleotid-polimorfizmusokat, SNP-
ket) kell majd alkalmaznunk a fészken belüli rokonsági kapcsolatok feltárásához.
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